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RESUMEN

Este trabajo evaludé qué factores estan determinando la composicion de especies de
lagartijas insectivoras de Zapotitlan de las Salinas, Puebla; identificando la contribucién de
los procesos locales, regionales y los patrones ancestrales en la estructuracion del ensamble.
Para esto, el trabajo se dividio en tres capitulos: Estructuracion del ensamble de lagartijas
de Zapotitlan de las salinas a nivel local, Estructuracion de la comunidad de lagartijas a
nivel regional y Evaluacién de la estructuracion de la comunidad a través de métodos

filogenéticos.

A nivel local

Se encontrd que la coexistencia de especies de Zapotitlan y del Valle de Tehuacan-
Cuicatlan se debia a procesos aleatorios y que no existe una limitante para que especies
morfologicamente similares coexistan. Al evaluar los patrones anidados de especies para el
Valle de Tehuacan-Cuicatlan, se encontré que las comunidades pobres en especies estan
contenidas en las comunidades ricas en especies. Estos patrones podria deberse a multiples
causas como deterioro ambiental o limitaciones a la dispersion para muchas especies que

hacen que algunas comunidades tengan determinadas composiciones de especies.

A nivel regional

Se establecio que los procesos regionales tienen un fuerte efecto sobre la diversidad
local. Ademas la composicion de especies en el Valle de Tehuacan-Cuicatlan podria ser
debida a varios factores como limitaciones a la dispersion, deterioro ambiental o procesos
fuente-sumidero. Al evaluar variables ecoldgicas (tamafio corporal, area de distribucion
etc.) con el fin de establecer cuales especies tienen mayores posibilidades de dispersion o
estar en el area de estudio a través de métodos tradicionales (regresiones lineales y
cuadréticas), se encontrd un patron positivo entre abundancia y area de distribucién, lo cual
puede deberse a multiples causas; una de ellas puede ser debido a problemas de muestreo
donde se subestimen las abundancias de las especies y otra puede ser metodolégica al
asignar rangos arbitrarios a las abundancias para los analisis. Se encontré que los cambios

en la riqueza de especies en zonas aridas y semiaridas se deben a factores influenciados por



la productividad pues variables como temperatura, precipitacion y AET (Promedio anual
actual de evapotranspiracion) tienen un fuerte impacto en la riqueza y en el recambio de

especies.

A nivel filogenético

Al evaluar si las interacciones ecoldgicas llevaban a patrones complementarios en
las distribuciones de las especies de lagartijas de zonas aridas y semidaridas se encontrd que
especies morfolégicamente similares coexisten y que la conformacion de las comunidades
se debe posiblemente a procesos aleatorios o histéricos. A través de métodos comparativos
se encontrd una relacion negativa entre el tamafio corporal y abundancia en Phrynosoma,
mientras en Sceloporus una correlacién positiva entre area de distribucion y la amplitud de
habitat. Un analisis de parsimonia aplicado para evaluar los mecanismos que pudieron
influir en la estructuracion de las comunidades de lagartijas del Valle de Tehuacéan-
Cuicatlan mostré que limitaciones a la dispersion o deterioro ambiental son posiblemente

los factores que estan determinando la composicién de lagartijas del valle.



ABSTRACT

This work evaluated what factors are determining the species composition of
insectivorous lizards of Zapotitlan de las Salinas, Puebla; also, the contribution of the local
and regional processes, and ancestral patterns in the structure of the assemblage were
identified. This study was divided in three chapters: The structure of the lizard assemblage
of Zapotitlan at local level, the structure of the lizard community at regional level and the

evaluation of the community structure through phylogenetic methods.

At local level, it was found that the coexistence of species between Zapotitlan and
the Valley of Tehuacan-Cuicatlan was due to random processes and that there is not a
limiting factor for the coexistence of morphologically similar species. When the nested
patterns of species for the Valley of Tehuacan-Cuicatlan were evaluated, it was found that
the poorer species communities were contained into the richer species communities. These
patterns can be produced by multiple causes as environmental deterioration or limitations to
the dispersion for many species, causing that some communities have certain species

compositions.

At regional level, the regional processes have a strong effect on the local diversity.
In addition, the species composition in the Valley of Tehuacan-Cuicatlan could be due to
several factors like limitations to the dispersion, environmental deterioration or source-sink
processes. When the ecological variables were evaluated with the purpose of establishing
which species have greater possibilities of dispersion or to be present in the area of study
through traditional methods (linear and quadratic regressions), it was found a positive
pattern between abundance and interval of distribution, which can be due to multiple
causes; one of them due to sampling problems since the abundances of the species could be
underestimated, and another one could be methodological, when were assigned arbitrary
ranks to the abundances for the analyses. It was found that the changes in the species
richness in arid and semi-arid zones must be related to factors influenced by productivity.
Then, variables like temperature, precipitation and AET (mean annual average of

evapotranspiration) have a strong impact on the richness and on the species turnover.



At phylogenetic level, when it was evaluated if the ecological interactions produced
complementary patterns in the distributions of the lizard species of arid and semi-arid zones
it was found that morphologically similar species coexist and that the conformation of the
communities possibly can be due to random or historical processes. Through comparative
methods it was found a negative relationship between corporal size and abundance in
Phrynosoma and Sceloporus, and a positive correlation between the distribution interval
and the habitat wide. An applied analysis of parsimony was used to evaluate the
mechanisms that could influence on the lizard community structure of the Valley of
Tehuacén-Cuicatlan. This analysis showed that limitations to the dispersion or
environmental deterioration possibly are the factors that are determining the lizard

composition of the valley.



CAPITULO |
INTRODUCCION GENERAL

1.1 PROCESOS LOCALES VS. PROCESO REGIONALES

Las teorias de estructura de comunidades tienen dos perspectivas amplias: regional
y local. La aproximacion regional considera el papel de movimiento de especies entre
parches de habitats en una comunidad local, mientras la vision local apunta a las
interacciones dentro del parche de las especies (Shurin et al., 2000). Una pregunta de
interés es si la extension de la colonizacién y las interacciones locales limitan la diversidad

local y generan diferencias en la composicion de especies entre sitios (Shurin, 2000).

En muchos sistemas es evidente que procesos regionales y locales regulan
conjuntamente la diversidad y composicion de las especies (Burke y Grime, 1996; Tilman,
1997; Karlson y Cornell, 1998; Shurin, 2000, Shurin et al., 2000). Sin embargo, las
contribuciones de los procesos regionales y locales para generar variacion geografica y
estructurar comunidades estan pobremente entendidas (Ricklefs, 1987; Caswell y Cohen,
1993; Srivastava, 1999; Gaston, 2000).

Los procesos que influyen en su composicion se dividen en aquellos que ocurren
dentro de las comunidades o llamados procesos locales, y los que ocurren fuera de las
comunidades o también llamados procesos regionales (Ricklefs, 1987). Los procesos
locales de acuerdo con Ricklefs y Schulter (1993) pueden dividirse en los que tienden a
reducir la diversidad, como la competencia, la depredacion y la variabilidad ambiental, y
aquellos que tienden a incrementar la diversidad como el mutualismo, la productividad y la

riqueza de recursos (Resendiz-Melgar, 2002).

Los procesos regionales ocurren a escalas espaciales y temporales gruesas, como
son los factores historicos y geogréaficos, entre los que se destacan las perturbaciones
geoldgicas, la fragmentacion de una zona biogeogréafica y los eventos de especializacion, de
extincion y de migracion (Myers y Giller, 1989). Estos son relevantes porque determinan



las especies que pueden estar en una region (Ricklefs y Schulter, 1993; Resendiz-Melgar,
2002).

Las hipotesis sobre escalas locales siempre predicen que las comunidades se
estructuran de acuerdo a reglas deterministicas y que la composicion de especies puede, sin
embargo, estar cercanamente relacionada con aspectos locales. En contraste, hipdtesis
regionales predicen que las comunidades estan formadas por procesos estocasticos de
colonizacion y extincion local basados en las caracteristicas locales del habitat (Shurin y
Allen, 2001).

Las especies dentro de una region no tienen las mismas probabilidades de acceder a
distintos sitios dentro de la region, dicha probabilidad puede deberse a la capacidad de
dispersion y la tolerancia ambiental de las especies (Putnam, 1994; Belyea y Lancaster,
1999) y también tienen influencia tanto en el ambito local como regional. De esta forma si
conocemos la contribucion relativa de los procesos locales versus los procesos regionales,
se tiene una de las principales claves para entender los patrones de la diversidad (Huston,
1999; Resendiz-Melgar, 2002).

Estudios recientes han aplicado metodologias que buscan incluir la perspectiva
evolutiva y la ecoldgica en la explicacion de la diversidad local; con lo que se busca
integrar los procesos que ocurren a escala regional con los que ocurren localmente (Karlson
y Cornell, 1997). Para dicha metodologia, la riqueza local es considerada como funcién de
la riqueza regional (Cornell, 1985; Cornell y Lawton, 1992; Ricklefs y Shluter, 1993).
Cuando se presenta una relacion entre la riqueza local y la regional, donde la primera
aumenta de manera proporcional a al segunda, sin llegar a la saturacion se habla de
comunidades no-saturadas, y en la que los factores que afectan a la diversidad regional
también afectan a la diversidad local. Los factores locales, como las interacciones entre
especies, parecen por el contrario no afectar a la diversidad local. Este tipo de comunidad
posee fuertes limites evolutivos hacia la riqueza local (Srivastava, 1999; Resendiz-Melgar,
2002). En contraste, cuando no se observa relacion entre la riqueza local y regional se habla

de comunidades saturadas, las cuales estdn limitadas principalmente por procesos



ecologicos (Srivastava, 1999). Cuando esto sucede, las comunidades llegan a un maximo
gue en un momento dado no incrementan con la riqueza regional, entonces se dice que la
comunidad local es independiente de la riqueza regional (Cornell y Lawton, 1992;
Resendiz-Melgar, 2002).

Lo anterior estd basado en la hipdtesis que los procesos locales limitan
intrinsecamente el numero de especies que pueden coexistir, cuando la riqueza regional y
local podria depender una de otra (Cornell y Lawton, 1992). Los procesos locales pueden
jugar un papel determinante en estructurar las comunidades locales y estos pueden
favorecer la colonizacion regional. Alternativamente, si las especies estan frecuentemente
ausentes en ciertos habitats disponibles, es posible que existan limitaciones en la dispersion
y la riqueza local esperada muestre una dependencia lineal del tamafio de la region.
Patrones lineales o insaturados de diversidad local y regional podrian indicar que la
comunidad esta bajo fuerte control regional y que la dispersion limita la riqueza de especies

localmente (Cornell y Karlson, 1997).

Numerosos estudios podrian complicar la interpretaciéon de los patrones de
diversidad regional y local en términos de la importancia de las limitaciones de la
dispersion o de las interacciones locales: 1. Diferentes niveles de perturbacién en
comunidades saturadas pueden producir patrones lineales que son indistinguibles de
escenarios altamente limitados por la dispersion (Caswel y Cohen, 1993). 2. Las
comunidades podrian estar insaturadas en escalas de tiempo evolutivo y saturadas en
tiempo ecoldgico (Rosenzweig, 1995). 3. La relacién entre diversidad local y regional
depende de la definicion de escala local (Westoby, 1998). 4. El tamafio de la escala regional
también afecta la relacion entre la riqueza local y regional (Srivastava, 1999). 5. La riqueza
regional no es independiente del ambiente local pero es probable que refleje un gradiente

amplio en las caracteristicas locales como la productividad (Huston, 1999).

Al integrar estudios locales con estudios realizados a otras escalas, el patron
observado por Bowers y Brown (1982) es valido para definir la importancia de las

relaciones interespecificas y los procesos locales sobre la distribucién regional de las



especies y la composicion (Stone et al., 2000); tema que continda en controversia (Brown
et al., 2000).

Las comunidades usualmente son definidas por asociaciones taxondémicas especiales
0 por las interacciones dinamicas que ocurren en ellas (MacArthur, 1972). Dentro de las
asociaciones locales de taxa potencialmente interactuantes, las especies pueden ser
organizadas en pequefias unidades ecoldgicas llamadas gremios dentro de las cuales las

interacciones son fuertes (Root, 1967).

Uno de los patrones en ecologia méas obvio y consistente es que algunos habitats
soportan mas especies que otros. Los factores responsables para estas diferencias en la
riqgueza de especies han sido motivo de atencion desde el dltimo siglo. Muchas
consideraciones se han realizado y parece claro que factores ecoldgicos o evolutivos, asi
como las escalas de tiempo y espacio en las cuales operan inciden en la riqueza local y
regional (Cornell y Lawton, 1992; Ricklefs y Schulter, 1993). La influencia de escalas
sobre la riqueza de especies es inevitable porque los habitats estan anidados dentro de
regiones biogeogréficas, y localmente cada uno tiene diferentes ambientes y distintas
historias evolutivas. Las especies pueden originarse, evolucionar y dispersarse de algunos
habitats y por esto la riqueza local y regional estan indisolublemente unidas (Ricklefs y
Schulter, 1993).

Whittaker (1972) definié la diversidad total en un area como diversidad gamma, la
cual podria ser dividida dentro de dos componentes: local (diversidad alfa) y el recambio de
especies entre habitats como diversidad beta. Esta division de la diversidad es central para
entender la contribucidn de los procesos regionales a la diversidad local porque dilucida la

relacion entre la riqueza local y regional (Loreau, 2000).

1.2 FACTORES QUE INFLUYEN EN LA RIQUEZA DE ESPECIES

Hay dos procesos historicos que influyen en la riqueza local de especies, y son la

tasa de adicion de especies a la comunidad via especiacion o colonizacion y la tasa de



remocion via extincion local y emigracion (Ricklefs y Schluter, 1993). El resultado de estos
procesos opuestos determinan el numero de especies que hay en diferentes zonas y estos
procesos pueden operar a diferentes velocidades. Cuando la adicion es baja y la de
remocion alta, la riqueza local podria ser baja y en sentido inverso la riqueza local podria

ser alta, y estas diferencias determinan como la riqueza de una comunidad puede cambiar.

Numerosos son los factores que afectan las tasas de adicion y remocion; entre estos
tenemos el area, la productividad, las interacciones entre especies, las perturbaciones e

historia/biogeografia (Rosenzweig y Abramsky, 1993) y se desglosan a continuacion:

1.2.1 Tamafio del area. — Areas o habitats grandes pueden soportar mas especies
que habitats mas pequefios. En este contexto la adicion de especies y las tasas de remocion
provienen de las tasas de colonizacion por las especies del total regional y las tasa de
extincion de los habitats donde residen las especies (Shurin et al., 2000). En areas grandes,
el numero de especies incrementa por tres razones: 1. Grandes habitats proveen mayor area
para colonizadores potenciales incrementando las tasas de colonizacion, 2. habitats grandes
poseen ambientes mé&s diversos incrementando los procesos de colonizacion y permitiendo
la persistencia de especies especialistas, y 3. habitats grandes proveen espacio para
mantener poblaciones grandes, reduciendo las tasas de extincion. Todas estas posibilidades

asumen que las tasas de colonizacion y extincion son constantes (Connor y McCoy, 1979).

1.2.2 Productividad e interaccion de especies. — El incremento poblacional de una
especie debido a una productividad alta puede tener efectos adversos sobre las poblaciones
simpatricas de otras especies. La idea de que las interacciones locales pueden limitar la
riqueza local, parece ser un tema central en las teorias modernas de comunidades. De
acuerdo con esto, cada habitat tiene un ambiente Unico y s6lo unas especies del total
regional pueden coexistir y establecerse satisfactoriamente (Rosenzweig y Abramsky,
1993). Las diferencias en la riqueza local son el resultado de la heterogeneidad espacial, 1o
que lleva a diferencias en la composicion de especies entre diferentes habitats. Dado un
tiempo suficientemente largo y ausencia de perturbaciones, la riqueza local puede saturarse

a tal nivel que puede determinarse cuales especies pueden estar (McLaughlin y



Roughgarden, 1993), ya que si estas especies utilizan los recursos de manera muy eficiente
dificultan el hecho de que nuevos colonizadores puedan utilizar estos mismos recursos y asi
limitan su establecimiento. La heterogeneidad espacial puede incrementar la riqueza local
al ofrecer a las especies mayores oportunidades de utilizacion de los recursos mas
eficientemente evitando interacciones fuertes con sus competidores (McLaughlin y
Roughgarden, 1993).

No hay duda de que la competencia interespecifica es importante, ya que excluye a
determinadas especies de ciertas comunidades y determina cuales especies pueden coexistir
con otras (Gause, 1934; Connell, 1975) Pero, ¢hasta qué punto la competencia es la fuerza
que configura las comunidades?, ¢en qué circunstancias ocurre y cuales son los efectos
directos y como lo hace?; estas preguntas son materia de debate hoy en dia. El hecho de que
la competencia interespecifica no se presente no significa que ella no tenga importancia
como fuerza organizadora, pues es posible que las especies no compitan en la actualidad
porque la seleccion natural en el pasado favorecid la segregacion de nichos (Connell,
1980).

Para lagartijas, Pianka (1986) y Vitt (1996) han considerado tres fuentes de
recursos: alimento, espacio y tiempo, como las mas importantes en la organizacion de los
gremios de lagartijas. Se ha demostrado que la reparticion de los recursos no
necesariamente es resultado de las interacciones entre especies a nivel local (Vitt, 1995).
Una explicacion alternativa es que las especies coexisten debido a que ellas difieren en la
utilizacion del recurso, y que las interacciones determinan los patrones del uso del recurso
histéricamente dentro de las especies cercanamente emparentadas, permitiendo que estas
especies invadan otras comunidades (Vitt y Carvhalo, 1995). Tanto las interacciones
locales como la divergencia histérica pueden ser invocadas para explicar los patrones del
uso del recurso (Vitt, 1996). Asi, para muchas especies la historia evolutiva ha jugado un
papel significativo en el alcance de la estructura de las comunidades locales; ciertas
especies son casi ecoldégicamente idénticas a taxa hermanos en diferentes comunidades de

lagartijas, frecuentemente en ambientes muy distantes y diferentes (Vitt y Zani, 1996a,b).
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La seleccion de habitat promueve la coexistencia regional de especies competidoras
permitiendo a éstas organizarse a lo largo de ambientes estables, pero reduce el nimero de
especies que se encuentran en un habitat local particular (Rosenzweig, 1987). Dos especies
podrian coexistir regionalmente, pero cada una evita el habitat que contiene la otra, por esta

razon la seleccion de héabitat reduce la riqueza local (Brown, 1999).

La coocurrencia de especies y la diversidad son influenciadas por procesos
historicos (Ricklefs, 1987); pero es mas comun la apreciacién de que la influencia histérica
y ecoldgica interactan conjuntamente y causan el patrén de coocurrencia y diversidad.
Discernir las causas del patron de coocurrencia es esencial para entender la diversidad. La
presencia de un recurso limitante podria ser un factor importante para determinar cuales

especies pueden coocurrir en un sitio (Pearson y Juliano, 1993).

1.2.3 Perturbaciones. — Las perturbaciones mantienen las comunidades bajo
equilibrio, ya que la extincion de las especies por limitacién de recursos no parece ocurrir
pues la poblacion nunca alcanza densidades lo suficientemente altas para que puedan
suceder interacciones interespecificas fuertes, manteniendo asi la riqueza de especies
(Connell, 1978).

Bajo el efecto de perturbaciones moderadas las interacciones podrian ser reducidas
y por lo tanto las extinciones serian bajas y la diversidad seria alta. En cambio si las
perturbaciones fueran altas se podria llevar a las poblaciones a niveles criticos, por lo tanto
las extinciones serian altas y la riqueza seria baja. En un parche en ausencia de
perturbaciones se generaria un paisaje homogéneo donde la exclusion competitiva seria alta
y por lo tanto la riqueza seria baja (Grime, 1973). O en paisajes altamente perturbados, se
podrian generar paisajes homogéneos con extinciones altas y riqueza especifica baja. En
cambio, perturbaciones intermedias podrian llevar a heterogeneidad espacial en los parches,
composicién maxima en cada uno de los parches y una riqueza especifica alta (Connell,
1978).
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1.2.4 Historia y biogeografia. — Las especies que comprenden el total regional
estan distribuidas sobre una regidon biogeografica y posiblemente tengan una historia
geoldgica muy variada. ElI nimero y las especies que se encuentran en esta region estan
determinados en gran medida por una historia evolutiva comun. Como consecuencia una
region con diferentes historias geologicas puede poseer un nimero diferente de especies y
esta variacion en la riqueza regional puede ser reflejada en la riqueza de la comunidad

local.

1.2.5 Procesos historicos/filogenéticos. — Factores geogréficos, evolutivos e
historicos juegan un papel muy importante en la determinacion de la composicion de
especies, diversidad, nicho y otros atributos de la organizacion de una comunidad (Ricklefs
y Schulter, 1993). Los estudios sobre la diversidad de especies proveen un punto de partida
excelente en estudios ecoldgicos y su resolucion requiere de la sintesis de disciplinas

nuevas como evolucidn, biogeografia y sistematica (Brooks y Mclennan, 1993).

Los patrones contemporaneos de diversidad podrian originarse en parte por eventos
Unicos de historia y biogeografia en cada region (Ricklefs y Latham, 1993). La
reconstruccion histérica provee informacion acerca de lo que sucede continuamente en
sistemas ecologicos e ilustra la dindmica de los procesos que ocurren a gran escala
(Ricklefs y Schulter, 1993).

Mayden (1988) hace una reflexion interesante sobre la incorporacién urgente de una
perspectiva historica/filogenética en estudios de ecologia de comunidades, sefialando que
ante la falta de esta aproximacion, es muy dificil determinar si la coexistencia de formas
ecoldgicas contemporaneas es el resultado de procesos actuales o es el resultado de

patrones ancestrales heredados.

En este sentido, las relaciones filogenéticas de taxa deberian ser utilizadas para
responder a preguntas que involucren biogeografia, ecologia y evolucion de comunidades
(Ricklefs y Schulter, 1993; Webb et al., 2002). Desde esta perspectiva, los estudios de

patrones geograficos de distribucion y riqueza de especies deben desarrollarse desde el

12



contexto de la historia filogenética de las especies o de la comunidad bajo estudio (Mayden,
1988). Para tratar de entender los patrones de distribucion de especies en comunidades
contemporaneas, se hace necesario considerar los factores histéricos como la explicacion
mas parsimoniosa a estos patrones (Brooks y Mclennan, 1993; Ricklefs y Schulter, 1993);
posteriormente, aquellos patrones para los que la ecologia historica no ayude a resolver o
entender, se tendra que buscar apoyo en hipotesis basadas en procesos ecol6gicos
(competencia, depredacion, parasitismo, etc.) y evolutivos (adaptacion). Sin embargo, la
ecologia histérica no hace supuestos sobre la dispersion, la extincién o el papel de procesos
ecoldgicos locales como la competencia y la depredacion, pero si hace referencia sobre los
posibles factores historicos (filogenia y geologia) como explicaciones de primer orden para
tratar de entender patrones de distribucidn geogréafica y riqueza de especies en comunidades

animales contemporaneas (Mayden, 1988; Rauchenberger, 1988).

Los arboles filogenéticos proveen informacién sobre el origen y las relaciones de
los taxa, ademas de dar informacién con la cual se pueda evaluar las tasas de especiacién y

extincion y el desarrollo de los patrones de diversidad (Hey, 1992).

La palabra historia se usa en el sentido evolutivo, o sea en el aspecto de relaciones
genealdgicas de algunas especies. A partir de esto se podria decir que los miembros de un
mismo género pueden mostrar tedricamente los mismos caracteres ecoldgicos,
morfoldgicos y conductuales porque todos descienden de un mismo ancestro comun. Es de
gran utilidad si se tiene un grupo de especies simpatricas y emparentadas filogenéticamente
de las cuales se posean datos como dieta, uso de habitat y ciclos reproductivos que puedan
ser usados para poder explicar la evolucién y diversidad de la comunidad y asi entender
cudles procesos estdn operando en su estructuracién (Brooks y Mclennan, 1993; Cadle y
Greene, 1993).

La ecologia historica busca proveer informacion acerca del origen de las especies en
la comunidad y del origen de los caracteres involucrados en las interacciones de estas
especies. A partir de las respuestas a estas preguntas es que se parte para entender los

procesos de evolucion y estructuracion de las comunidades (Brooks y Mclennan, 1993).
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1.3PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

El orden Squamata esta compuesto por dos grandes clados, Iguania y Scleroglossa.
Scleroglossa posee aproximadamente 6000 especies y se incluyen dentro del Gekkota,
Autarchoglossa, Amphisbaenia, Dibamidae y Serpentes (Vitt et al., 2003). En el texto
cuando haga referencia a lagartijas se estara hablando de Squamata menos los clados

Amphisbaenia, Dibamidae y Serpentes.

Los Squamata son un grupo de gran interés para los investigadores en el mundo,
principalmente por su gran diversidad y distribucion geografica. Las lagartijas han sido
vistas como "organismos modelo™ para una variedad de estudios ecoldgicos (Vitt y Pianka,
1994). Adicionalmente, han jugado un papel importante en el desarrollo de estudios de
ecologia de comunidades pues se han utilizado como modelos en la formulacion de ideas
concernientes a la diversidad de especies (Vanzolini y Williams, 1970; Pianka, 1972),
biogeografia de islas (Schoener, 1970; Case, 1983), reparticion de recursos (Pianka, 1969)
complementariedad de nichos (Schoener, 1974), competencia (Dunham, 1980),
depredacién (Schall y Pianka, 1980) y procesos historicos (Losos, 1994).

De acuerdo con Vitt (1996), el entendimiento de los patrones neotropicales de
diversidad de especies requiere de a) inventarios confiables de especies, b) estudios de la
historia natural de las especies residentes, c) datos de la historia natural de especies
emparentadas en otros habitats, y d) cladogramas derivados independientemente para los

taxa.

México ocupa el segundo lugar en nimero de especies de reptiles, con 717 especies
de las 6300 clasificadas (Uetz, 2000), de las cuales 574 son propias del pais. La riqueza
bioldgica de México es un producto combinado de la gran variacion topogréafica y climética
(Flores-Villela y Gerez, 1994); los cuales se fusionan creando un mosaico muy diverso de
condiciones ambientales y microambientales. Ademas, México cuenta con una historia
geoldgica compleja, que lo sitda entre Norteamérica y Sur Ameérica, posicion geografica

que le da un caracter Unico de transicion faunistica y floristica (Savage, 1982). Los reptiles
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son un grupo con alto porcentaje de endemismos en México (Flores-Villela y Gerez, 1994).
Debido a sus requerimientos ambientales especificos y sus caracteristicas de relativa poca

vagilidad resulta un grupo muy interesante para estudios de diversidad.

En un analisis que realizé Flores-Villela (1991) para tratar de dividir a las especies
endémicas en micro y macroendémicas, obtuvo que el 69.8% de los reptiles poseen areas de
distribucion reducida. Esto hace que la herpetofauna sea muy vulnerable a cambios

antrépicos, de cobertura y cambios climaticos.

Woolrich-Pifia et al. (2005) plantean que Zapotitlan es un lugar interesante para
realizar estudios con anuros y reptiles; sin embargo, el conocimiento que se tiene de estos
grupos de vertebrados es muy escaso. Dentro de los trabajos realizados en este lugar,
Martin del Campo y Sanchez-Herrera (1979) reportan 22 especies de anfibios y reptiles,
ademas hacen una comparacioén de la herpetofauna de Zapotitlan con otras zonas aridas del
pais. Canseco-Marquez y Gutiérrez-Mayén (1996) reportaron un total de 32 especies y
subespecies de anfibios y reptiles para el valle. Mata-Silva (2000) llev6 a cabo un estudio
comparativo sobre los anfibios y reptiles del sitio, comparando la riqueza de especies y
abundancia y el deterioro ambiental, encontrado una relacion directa entre estas variables.
Woolrich-Pifia et al. (2005), reportan para Zapotitlan de las Salinas, 13 especies de
lagartijas y Canseco-Marquez y Gutiérrez-Mayén (2006), reportan que el grupo de
lagartijas del Valle de Zapotitlan se encuentra constituido por 15 especies representadas en
7 familias y 9 géneros. Entre las especies encontradas estan: Anolis quercorum, Aspidocelis
parvisocia, Aspidocelis sacki, Ctenosaura acanthura, Gerrhonotus liocephalus,
Phrynosoma braconnieri, Phrynosoma taurus, Phyllodactylus bordai, Sceloporus
gadoviae, Sceloporus horridus, Sceloporus jalapae, Sceloporus megalepidurus, Sceloporus

mucronatus, Urosaurus bicarinatus y Xenosaurus rectocollaris.

Estudios sobre gremios de lagartijas han demostrado que las especies simpatricas se
segregan con base en la reparticion de tres recursos: microhabitat, presas y tiempos de
actividad, o la combinacion de las tres (Pianka, 1996, Vitt y Zani, 19964, b). Estos patrones

observados en casi todos los gremios estudiados, sugieren la importancia de las
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interacciones a nivel local en el mantenimiento de la estructura de la comunidad, mientras
que la variabilidad en estos patrones observada entre grupos taxonémicamente diferentes y
entre localidades indican que otros factores (historia filogenética y biogeogréfica) han
jugado un papel importante en la composicion de especies de un grupo dado (Vitt y Zani,
19964, b). Por esta razon, los estudios sobre las interacciones entre especies de lagartijas
son importantes para conocer cudles son los factores que estructuran el ensamble de

lagartijas, y en particular en Zapotitlan de las Salinas, un area de importancia ecoldgica.

En este trabajo se evalud si la coexistencia de las especies de lagartos en el Valle de
Zapotitlan de las Salinas era independiente de las relaciones interespecificas o si éste era un
factor relevante en la composicion de lagartijas; posteriormente, se determino cual es la
contribucion relativa de los procesos locales y procesos regionales en la estructuracion del
grupo de lagartijas insectivoras de Zapotitlan de las Salinas. Ademas se evalud, a través de
métodos filogenéticos, si la coexistencia de formas ecologicas contemporaneas era el
resultado de procesos actuales o de patrones ancestrales heredados. Para contestar estas

preguntas el manuscrito se dividid en 5 capitulos que a continuacién se exponen:

El primer capitulo hace una introduccién general de la manera como se deben
abordan estudios de estructura de comunidades, enfocandose en tres aspectos importantes:

interacciones locales, procesos regionales y aspectos filogenéticos.

El segundo capitulo trata de responder preguntas sobre factores que determinan la
estructura del gremio de lagartijas insectivoras de Zapotitlan de las Salinas, sobre si la dieta
y la seleccion de hébitat contribuyen a la estructuracion del gremio de lagartijas. También
aborda preguntas referentes a la similitud limitante como factor importante para la

coexistencia de especies.

El tercer capitulo plantea preguntas referentes a la contribucion de los procesos
locales y regionales en la estructuracion del ensamble de lagartijas en Zapotitlan de las
Salinas. Se indago si la riqueza regional o local difiere entre las zonas aridas/semiaridas, lo

que es un indicador de diferencias en la formacion de las comunidades de dichas zonas.
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Ademas si los factores climaticos y geogréaficos determinan la riqueza y el recambio de

especies de las zonas aridas y semiaridas y por lo tanto en Zapotitlan.

El cuarto capitulo intenta responder si la coexistencia de las formas ecoldgicas
contemporaneas es el resultado de procesos actuales o el resultado de patrones ancestrales
heredados. Ademas trata de evaluar, a través del uso de filogenias, si las interacciones de

las especies llevan a patrones complementarios en la distribucion de las especies.

El quinto y Gltimo capitulo redne a través de una discusion general, los tres aspectos

planteados para la estructuracion de comunidades.
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CArPiTULO I
ESTRUCTURACION DEL ENSAMBLE DE LAGARTIJAS DE
ZAPOTITLAN DE LAS SALINAS A NIVEL LOCAL

Cada dia sabemos mas y entendemos menos.
Albert Einstein (1879-1955)
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2.1 INTRODUCCION

2.1.1 Interaccién de especies y coexistencia. — Un importante atributo de
cualquier sistema ecoldgico es el nimero de especies que contiene. Intentos para entender
por qué algunas areas contienen mas especies que otras e identificar las “reglas” por las
cuales las comunidades son ensambladas estd en discusion desde Elton (1927), Hutchinson
(1959) y MacArthur (1965) hasta nuestros dias.

Otra pregunta obligada en la ecologia de comunidades es explicar como la
coexistencia determina la riqueza de especies en una localidad (Crawley, 1986), la cual ha
sido explicada en sus inicios por la teoria de exclusion competitiva (Gause, 1934;
MacArthur y Levins, 1967). En las Gltimas décadas, la discusion ha introducido muchas
alternativas que van desde modelos estrictamente competitivos dentro de los procesos
locales (ej. interacciones), hasta procesos relacionados con dispersion, procesos regionales

e histéricos.

La composicion de especies dentro de las comunidades puede ser explicada por
distintos procesos, como por ejemplo reglas de ensamblaje (Diamond, 1975), estructura de
tamarios (Hutchinson, 1959), proporcionalidad de gremios (Wilson, 1989), grupos
funcionales o estados favorecidos (Fox, 1987) y subconjuntos jerarquicos o especies
anidadas (Patterson, 1987).

La idea de que la riqueza de especies a nivel local depende del pool de especies
regional (MacArthur y Wilson, 1967), lleva a preguntas sobre las cominmente llamadas
reglas de ensamblaje de especies y el orden de establecimiento de especies y su
estructuracion (Diamond, 1975). Respecto a este tema, Connor y Simberloff (1979)
argumentaron que antes de discutir sobre reglas de ensamblaje, es necesario demostrar que
las comunidades tienen patrones y que no estdn ensambladas por procesos aleatorios
(modelos nulos). Los modelos nulos han sido usados para evaluar si los patrones de
coexistencia de especies en las comunidades son diferentes de comunidades construidas al
azar, indicando algun tipo de factor estructurador (ej. competencia, factores historicos,
etc.). El resultado de modelos nulos para la evaluacién de comunidades de lagartijas
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generalmente ha encontrado procesos no aleatorios en su estructuracion (ej. Vitt y Zani,
19964,b).

Un modelo nulo es un patron generalizado que esta basado en aleatorizaciones de
datos ecoldgicos de una distribucion conocida o imaginaria. EI modelo es disefiado con
respecto a algunos procesos ecologicos 0 evolutivos de interés; de esta forma ciertos
elementos de los datos son mantenidos constantes y otros son aleatorizados para crear
nuevas “comunidades” (Gotelli y Graves, 1996). La aleatorizacion esta disefiada para
producir un patron que podria ser esperado en ausencia de un mecanismo ecoldgico
particular, por lo tanto permite explorar un area de posibles patrones con ciertos
mecanismos ecoldgicos sin operacion. EI modelo nulo puede revelar un determinado
patrén, pero no puede decir si el fendmeno observado es debido a un mecanismo en
particular o no (Gotelli y Graves, 1996). Estas pseudocomunidades neutras son comparadas
con comunidades reales y si muestran diferencias estadisticas se llega a la conclusion de
gue es muy probable que exista el fendmeno investigado y por lo tanto el mecanismo esta

estructurando el gremio estudiado (Gotelli y Entsminger, 2001).

Estudios de la relacion del pool de especies a diferentes escalas espaciales sugiere
que las comunidades son estructuradas por otros mecanismos diferentes a la exclusion
competitiva. Este patron parece ser consistente sobre diferentes escalas las cuales pueden ir
desde cm? hasta km? (Ricklefs y Schluter, 1993). Muchos estudios han mostrado que la
dispersion tiene un efecto importante sobre la coexistencia y distribucion de las especies
(Hubbell, 2001). EI efecto de la dispersion podria ser mas evidente a escalas espaciales y
temporales grandes, pero también se ha observado que tiene efecto sobre la riqueza de
especies y su coexistencia a escalas pequefias (Partel y Zobel, 1999).

Limitaciones por dispersion y el tamafio del pool regional pueden afectar la riqueza
de especies a nivel local. La riqueza de especies puede tener un gran componente de azar y
de historia idiosincrasica de las especies, que podrian afectar los patrones de riqueza de las
comunidades (Hubbell, 2001). Los procesos de ensamble de las comunidades estan

influenciados tanto por procesos locales como regionales (Caley y Schluter, 1997,
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Hillebrand y Bleckner, 2002). Entre los factores regionales se incluyen la composicion del
pool regional y su grado de aislamiento (Hugueny y Cornell, 2000; Kiflawi et al., 2003).
Dentro de los factores locales se incluyen caracteristicas abidticas de los habitats que
determinan el numero de nichos y las interacciones bidticas entre especies que pueden
causar exclusion competitiva. No todas las especies del pool regional son capaces de estar
en todas las comunidades locales (ej. hipotesis de limitaciones a la dispersion). Si existe
limitacidn a la dispersion, la composicion de la comunidad local podria se una submuestra

aleatoria del pool de especies regional.

La coexistencia independiente de las especies encontradas a traves de analisis con
modelos nulos sugiere colonizacion aleatoria de especies del pool regional. Y la no
coexistencia aleatoria de las especies sugiere que otras limitaciones distintas al azar son las

responsables para que algunas especies no puedan ser encontradas juntas (Gotelli, 2000).

El uso de modelos nulos para esta clase de analisis tiene una gran controversia que
va desde aspectos filosoficos hasta estadisticos. Actualmente las controversias persisten
principalmente con la construccion de modelos. Pero el concepto de modelo nulo y sus
algoritmos son normalmente vistos como una herramienta muy util para revelar patrones en

comunidades naturales (Gotelli, 2001).

2.1.2 Subconjuntos anidados de especies. — Los subconjuntos anidados son Utiles
en los andlisis de patrones regionales de composicion de comunidades (Patterson y Atmar,
1986). A través de ellos se pueden identificar especies sensibles a pérdida de habitat y por
lo tanto en peligro a desaparecer de la comunidad de analisis. Se pueden identificar
especies cuya coocurrencia esta fuertemente relacionada con la presencia de otras especies.
También se puede utilizar para identificar especies “idiosincrasicas” cuya distribucion

Unica puede ser debida a factores biogeograficos que limitan su distribucion.
Subconjuntos de especies que habitan islas o habitats distribuidos en parches estan

anidados cuando las especies del ensamble de sitios pobres en especies son subconjuntos de

sitios ricos en especies. Patrones de coexistencia anidados son comunes en una variedad
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amplia de habitats aislados y para varios taxa (ej. aves, reptiles, artropodos mamiferos y
plantas) (Cook, 1995; Boecklen, 1997; Wright et al., 1998).

Cuatro hipotesis pueden explicar los patrones anidados en la distribuciéon de
especies: 1) muestreo pasivo, 2) extincion selectiva, 3) colonizacion selectiva y 4) habitat
anidado (Worthen, 1996; Cook y Quinn, 1998; Wright et al., 1998).

El muestreo pasivo se refiere al hecho de que especies abundantes tienen mas
probabilidades de ser registradas que las especies raras. Si se toma una especie con
reemplazo de una comunidad caracterizada por diferencias fuertes en abundancia para
formar muestras que varien en tamafio, es probable que el patrén anidado aparezca (Cutler,
1994). Especies comunes y abundantes podrian presentarse en muchas muestras y donde las
especies raras solo podrian ser obtenidas en muestreos grandes.

La hipotesis de extincion selectiva se basa en el supuesto de que los sistemas
presentan pérdida o disminucion de especies; ademas las especies desaparecen de sitios en
una secuencia predecible, debido a caracteristicas intrinsecas como tamarfios corporales
grandes y tamafos poblacionales pequefios (Patterson y Atmar, 1986). Ademas especies
con distribuciones restringidas y tamafios poblacionales pequefios tienen altos riesgos de
extincion (Connor y McCoy, 1979; Simberlof y Levin, 1985). La hipdtesis de extincion
selectiva predice que el area es el principal factor que explica la presencia de especies,

debido a que en areas mayores, menores son las tasas de extincion (Lomolino et al., 1989).

La hipdtesis de colonizacién selectiva predice que las especies tienen diferentes
habilidades de dispersion, lo cual podria llevar a dispersadores fuertes a ocupar muchos
sitios, y la extincion a nivel local como un evento poco probable. Mientras las especies
dispersadoras pobres sélo podrian ser encontradas en sitios donde las tasas de extincion son
bajas, ademas el grado de aislamiento o la distancia entre sitios tienen un papel importante
(Cook y Quinn, 1995). Finalmente la hipétesis de habitat anidado (Cook y Quinn, 1995),

considera el anidamiento de especies como consecuencia de su asociacion cercana al

28



habitat que ocupan y por lo tanto existe una similitud en el anidamiento de las especies y

sus habitats.

Los objetivos principales de este capitulo son conocer cdmo se estructura el gremio
de lagartijas de Zapotitlan de las Salinas, Puebla, identificando la contribucion relativa de
los procesos locales en la estructuracion. Ademas de evalu6 de que manera la dieta y la
seleccidn de habitat contribuyen a la estructuracion del gremio. Asimismo se evalué si la
similitud entre las variables morfométricas no es un factor que limite la coexistencia de
especies de lagartijas del Valle de Zapotitlan de las Salinas. También se examiné a través
de los andlisis de patrones anidados de las especies del Valle de Tehuacan-Cuicatlan si las
comunidades pobres en especies estan contenidas en las comunidades ricas en especies. Al
mismo tiempo se evalué los factores que determinan la composicion de especies en

Zapotitlan de las Salinas.

2.2 AREA DE ESTUDIO

El Valle de Tehuacdn-Cuicatlan en el centro de México es considerado como un
centro de megadiversidad y endemismo a nivel mundial por la Union Internacional para la
Conservacion de la Naturaleza (Davila et al., 1993). Se localiza en el sudeste del estado de
Puebla y el noreste del estado de Oaxaca entre los 17°39’ y los 18°53’ de latitud norte y los
96°55’ y 97°44’ de longitud oeste. Presenta un clima semiarido con una precipitacion
media anual de 400 mm y una temperatura media anual de 21°C (Garcia, 1988). La
vegetacion del area se ha denominado como matorral xer6filo con dominancia de cactaceas
columnares (Rzedowski, 1978; Davila et al., 1993; Valiente-Banuet, 1991; Valiente-Banuet
et al., 2000). En cuanto a la riqueza floristica, este lugar cuenta con aproximadamente 3000
especies de plantas vasculares, de las cuales el 30% son endémicas a la region (Villasefior
et al., 1990; Davila et al., 1993).

Este estudio se desarroll6 en el llamado Valle de Zapotitlan de las Salinas que se

encuentra enclavado en la porcion occidental del Valle de Tehuacan-Cuicatlan y el cual

tiene una superficie de 400 km®. Esta region presenta una temperatura media anual de 21°C
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y tiene una canicula bien definida a la mitad del periodo de lluvias. La precipitacion media
anual es de 400 — 450 mm. Desde el punto de vista edafico, el suelo es somero, pedregoso y
presenta diferentes estados de alcalinidad y salinidad producto de la presencia de un
mosaico de substratos tales como litosoles, cambisoles calcicos y xerosoles célcicos
derivados de evaporitas del Cretacico Inferior y Medio. Asimismo, la comunidad vegetal
dominante en el Valle de Zapotitlan de las Salinas es matorral xeréfilo, en el que
predominan las tetecheras por la presencia de Neobuxbaumia tetetzo (tetecho). Ademas
existen otros elementos floristicos importantes tales como: Prosopis laevigata (mezquite),
Fouquieria formosa (ocotillo), Cercidium praecox (palo verde) y Beaucarnea gracilis
(sotolin) (Resendiz-Melgar, 2002).

2.3 METODOS

2.3.1 Muestreo y recoleccion de individuos. — Debido a la alta heterogeneidad
geomorfoldgica-edafica del Valle de Tehuacan-Cuicatlan (Valiente-Banuet et al., 2000),
dentro de la cual se localiza el Valle de Zapotitlan, se presenta paralelamente una alta
heterogeneidad en la vegetacion. En el Valle de Tehuacan- Cuicatlan se han reconocido al
menos 29 tipos de agrupaciones distintas por su composicion de especies (Valiente-Banuet
et al., 2000), las cuales fueron reagrupadas de acuerdo a criterios estructurales y
fisondmicos en seis grupos: 1) bosques de cactaceas arborescentes, 2) vegetacion arbolada
de zonas bajas (<1800 m de altitud), 3) agrupaciones de plantas arbustivas espinosas
perennifolias, 4) agrupaciones de plantas arboreas y herbaceas asociadas a rios con agua
permanente, 5) agrupaciones de plantas arboreas de zonas altas (1900-2900 m de altitud), y
6) agrupaciones de plantas arbustivas inermes perennifolias (Valiente-Banuet et al., 2000;
Resendiz-Melgar, 2002).

De estas seis agrupaciones, las tres primeras son las mas comunes en Zapotitlan. Por
esta razon fueron escogidas para la realizacion de los muestreos, los cuales se hicieron de
manera mensual durante el periodo comprendido de febrero a diciembre del 2003. Para la
recolecta de ejemplares, en cada tipo de vegetacion se ubicaron de forma aleatoria cinco

transectos de 500 m de acuerdo con criterios estructurales y fisonomicos de la vegetacion.
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El trabajo en campo incluyo la observacion, captura y recoleccién de individuos de
todas las especies de lagartijas diurnas e insectivoras, mediante el uso de ligas anchas. Las
lagartijas capturadas fueron depositadas en bolsas de tela, debidamente registradas en
consonancia con sus datos de campo. Se hicieron los registros morfométricos, el sacrificio,
la fijacion y la diseccion para la obtencion de datos de la dieta y datos reproductivos. Los
individuos recolectados fueron depositados en la coleccion Herpetoldgica del Laboratorio
de Ecologia (UBIPRO-UNAM). Las especies de lagartijas como Xenosaurus rectocollaris
Phrynosoma braconnieri y Gerrhonotus liocephalus no fueron consideradas en los analisis
de uso de hébitat y alimento debido a su baja densidad en la zona de estudio, asi mismo la
especie Phyllodactylus bordai debido a sus habitos nocturnos. Para mayores detalles
metodoldgicos sobre la obtencion de datos sobre dieta de las especies ver Serrano et al.
(Enviado).

Ademas se registraron los siguientes datos ecologicos para cada ejemplar capturado:
habitat, microhabitat y horas de actividad. Los microhabitat en el area de estudio se
definieron de la siguiente forma: sobre pared, en espacio abierto, sobre roca, bajo roca, sobre
Prosopis laevigata, sobre Muyrtillocactus geometrizans, bajo Agave sp., y ademas se

registraron la altura sobre el suelo y el diametro de la percha.

2.3.2 Estructura y organizacion del gremio. — Para la comparacion de los héabitats
y el uso de las presas por las especies se siguié el protocolo propuesto por Winemiller y
Pianka (1990), en el cual las matrices para el analisis fueron construidas con los recursos
(microhabitat y dieta) en las columnas y las especies en las filas. Los resultados de la matriz
de sobreposicién proveen informacién sobre la similitud de la dieta y microhabitat entre las
especies. Existe la probabilidad que ésta sea aleatoria, indicando que no hay estructuracion

a traves de la dieta o microhabitat.
Se ejecuto el algoritmo R3 para examinar la estructura de la comunidad (Winemiller

y Pianka, 1990; Vitt, 1995; Vitt y Zani, 1996a,b). El algoritmo de aleatorizacion de ceros

(R3), reasigna todos los recursos utilizados por las especies incluyendo los valores iguales a
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cero, pero manteniendo el nimero de los estados de las presas y la amplitud de nicho (Joern
y Lawlor, 1980; Lawlor, 1980; Gotelli y Entsminger, 2001).

La composicion de la dieta y el microhabitat de las especies se compararon a través del

uso de la ecuacion de sobreposicion del nicho propuesta por Pianka (1973):
Ojk: (EPijPik) / (\/ZPijz ZPikz)

Donde:
Ojk = Sobreposicion de nicho (una de las dimensiones del nicho) entre las especies j
y k
Pij = Valor de importancia del espectro i para la especie j

Pix = Valor de importancia del espectro i para la especie k

Se aleatorizaron los valores de las matrices de recursos (espacio y alimento)
para generar 1000 pseudocomunidades y se calcularon nuevas sobreposiciones con el
programa EcoSim 7.0 (Gotelli y Entsminger, 2001).

2.3.3 Prueba de Mantel. — Diferentes métodos para el analisis de datos (ej. analisis
de agrupamiento o de ordenacion) estan basados en matrices de distancia. En algunos
casos, las comparaciones de este tipo de datos para encontrar relaciones requieren de
métodos que no violen el supuesto de independencia. La prueba de Mantel es una buena
opcion para este tipo de analisis, pues permite comparar matrices de datos (ej. categoricos,
areas de clase). Las distancias de la matriz A son independientes de las distancias de la
matriz B y asi se puede evaluar la hipotesis de que los procesos que han generado los datos,

son los mismos en los dos conjuntos de matrices.
La prueba de Mantel (Z) de la matriz de correspondencia es dada por la formula:

Z = =3 Eij-Mij/ n-1
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Donde:
iy j son los elementos de las matrices simétricas Ej; y M;;a comparar,

n es el nimero de elementos de la matriz.

La significancia estadistica de la asociacion es medida por la aleatorizacion, en la
cual el orden de los elementos de una de las matrices es aleatorizado multiples veces y el

valor de z es calculado para cada permutacion (Diniz-Filho, 2000).

Porque el valor de z de la prueba de Mantel es solo la suma de productos entre los
elementos de las matrices, su valor depende del niUmero de muestras y la magnitud utilizada
en las matrices (ej. metros o kildmetros). Los valores de la prueba de Mantel varian entre 1

y -1y muestran el grado de asociacién de las dos matrices a comparar.

Debido a esto se utilizé la prueba de Mantel (Hood, 2005: Poptool version 2.7.1)
para evaluar matrices de similitud de dieta, uso de habitat y semejanza morfoldgica de ocho
especies de lagartijas que habitan en Zapotitlan de la Salinas, Puebla y se midi6 su
significancia, para lo cual se ejecutaron 1000 aleatorizaciones a las matrices.

Se evaluaron las hipdtesis para probar si las especies morfolégicamente similares
tienden a coexistir en el mismo habitat o utilizan habitats diferentes, o si las especies
morfologicamente similares tienden a utilizar los mismos recursos o usan diferentes

recursos alimentarios.

2.3.4 Desplazamiento de caracteres. — Se evaluo el supuesto “Hutchinsoniano” de
que las especies coexisten cuando sus tamafios corporales o morfologia estdn en una
proporcién superior a 1.3, con el programa Ecosim 7.0 (Gotelli y Entsminger, 2001).
Hutchinson (1959) encontrd que tres especies de corixidos (Hemiptera) coexistian cuando
se encontraban en una proporcion mayor a 1.3 en el tamafio corporal. El especuld que
cuando las especies se ordenaban de mayor a menor, el cociente de los caracteres a evaluar

de cada especie debia ser mayor a 1.3 en el tamafio corporal (Gotelli y Entsminger, 2001).
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Se determino si el patron de los tamarfios corporales (LHC) de las lagartijas del
Valle de Tehuacan-Cuicatlan difiere significativamente de los hallados aleatoriamente y por
tanto, si estos caracteres fueron estructurados por algin proceso (gj. competencia,
limitaciones fisiologicas o eventos historicos). De esta manera se probd, si las especies

dentro de las comunidades podrian ser mas similares de lo que se obtendria por azar.

Se utilizaron cuadros de 0.2 x 0.2 grados (ver Figura 1). Los cuadros incluyen las
siguientes localidades: cuadro 1 corresponde a (San Diego); cuadro 2 (Santa Inés
Ahuatepan); cuadro 3 (Tehuacén); cuadro 4 (San Lucas Teleletitlan); cuadro 5 (San Juan
Raya); cuadro 6 (Zapotitlan); cuadro 7 (Zinacatepec); cuadro 8 (Santiago de Chazumba);
cuadro 9 (San Luis de Atolotitlan); cuadro 10 (Teotitlan del Camino); cuadro 11
(Quiotepec); vy, cuadro 12 (Cuicatlan). Se compararon los tamafios corporales de las
especies encontradas en cada cuadro (Anexo 1). Se evaluaron los tamafios corporales
utilizando la opcion “sobreposicion de tamafio”, teniendo en cuenta los siguientes vinculos:
varianza del largo del segmento, datos transformados logaritmicamente y definidos
“uniformemente”, pues esta Ultima opcion selecciona los limites de las aleatorizaciones con

los datos introducidos. Ecosim genera 1000 pseudocomunidades aleatoriamente.

2.3.5 Coexistencia. — El patron de coexistencia de las especies del Valle de
Tehuacéan-Cuicatlan fue analizado utilizando cuadrantes de 0.2 x 0.2 grados (Figura 1). Se
construyd una matriz de presencia — ausencia para el Valle de Tehuacan-Cuicatlan. Los
cuadros incluyen las siguientes localidades: cuadro 1 corresponde a (San Diego); cuadro 2
(Santa Inés Ahuatepan); cuadro 3 (Tehuacan); cuadro 4 (San Lucas Teleletitlan); cuadro 5
(San Juan Raya); cuadro 6 (Zapotitlan); cuadro 7 (Zinacatepec); cuadro 8 (Santiago de
Chazumba); cuadro 9 (San Luis de Atolotitlan); cuadro 10 (Teotitlan del Camino); cuadro
11 (Quiotepec); y, cuadro 12 (Cuicatlan). Durante el desarrollo de este estudio, la escala de
trabajo vario (0.2°, 0.5° 1 °y 2 °) para poder determinar a cada una de las escalas de
analisis, y cudles son los factores que estan determinando la riqueza de especies en
Zapotitlan de las Salinas, Puebla, como lo propone Rahbek, (2005). Se determiné si el
patron de distribucion del gremio fue producto del azar o si fue estructurado por algun

proceso, para lo cual se construy6é una matriz de presencia-ausencia para cada cuadricula
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(Anexo 2). En la matriz las filas correspondieron a las especies y las columnas a las
localidades. Las presencias fueron representadas como 1y las ausencias como 0. La matriz
se analiz6 con el modulo “coocurrencia” de Ecosim 7.0 (Gotelli, 2000). Se utiliz6 el indice
C-Score de Stone y Roberts (1990):
CU = (ri-s) (rj-s)

Donde:

CU corresponde a unidades de coocurrencia y mide el promedio de segregacion de

todos los pares de especies observadas en el ensamble de la comunidad,

s corresponde a los sitios que contienen ambas especies, y

ri y rjson los totales de la fila para la especie i y j.

La matriz se aleatorizd 5000 veces. Se utiliz6 el modelo con las filas fijas y las
columnas equiprobables, debido a que el modelo asume que las especies tienen la
posibilidad de ser observadas en mas de un sitio independiente una de la otra. Con esta
metodologia se buscd evaluar si la medida de estructura de coocurencia de especies es
consistente con cualquier proceso como la competencia, factores ambientales o segregacion
histérica (Gotelli, 2000; Gotelli y McCabe, 2002).
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Figura 1. Cuadros de 0.2 x 0.2 grados utilizados para evaluar el patron de coocurrencia para

lagartijas del Valle de Tehuacan-Cuicatlan.

2.3.6 Subconjuntos anidados de especies. — Con los cuadros de 0.2 x 0.2 grados
utilizados anteriormente, se construyd una matriz de presencia — ausencia para el Valle de
Tehuacan-Cuicatlan. Los cuadros incluyen las siguientes localidades: cuadro 1 corresponde
a (San Diego); cuadro 2 (Santa Inés Ahuatepan); cuadro 3 (Tehuacéan); cuadro 4 (San Lucas
Teleletitlan); cuadro 5 (San Juan Raya); cuadro 6 (Zapotitlan); cuadro 7 (Zinacatepec);
cuadro 8 (Santiago de Chazumba); cuadro 9 (San Luis de Atolotitlan); cuadro 10 (Teotitlan
del Camino); cuadro 11 (Quiotepec); y, cuadro 12 (Cuicatlan). Lo que se busco evaluar fue
si las comunidades pobres en especies estan contenidas dentro de las comunidades ricas en
especies. Para el analisis se utilizo el programa de computo Nestedness Temperature
Calculator (Atmar y Patterson, 1993), en el cual la temperatura mide el grado de orden
(anidamiento) y desorden de las localidades de estudio. Un valor de temperatura de O indica
un anidamiento alto, mientras que valores cercanos a 100 indican un grado alto de
desorden, lo que indicaria que diferentes procesos llevan a la no coexistencia de las
especies. Asi, se calculo el grado de anidamiento de cada localidad a través del computo de

su temperatura (T). Un anélisis de Monte Carlo fue usado para obtener la probabilidad de
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que el patron observado podria ser debido al azar (se utilizaron 5000 aleatorizaciones)
(Atmar y Patterson, 1995).

2.4 RESULTADOS

2.4.1 Dieta. — Sceloporus gadoviae y S. horridus se alimentaron principalmente de
hormigas de la especie Camponotus rubrithorax, también ingirieron en menor cantidad
termitas del género Tenuirostritermes y coledpteros. Por otra parte, S. jalapae se alimentd
principalmente de hormigas del género Solenopsis, termitas (Tenuirostritermes sp.) y
coleopteros (Figura 2). En las especies Aspidoscelis sacki y A. parvisocia se observé que
éstas se alimentaron de termitas (Tenuirostritermes sp.), coledpteros y larvas de

lepidoptero, sélo A. parvisocia ingirié hormigas de la especie C. rubrithorax.

La especie Urosaurus bicarinatus se alimento de la hormiga C. rubrithorax (Figura
2), y como las otras especies de lagartijas citadas anteriormente también se alimentd de
termitas (Tenuirostritermes sp.) y coledpteros. Ademas se encontraron en sus estdbmagos
hormigas del género Crematogaster. Cabe anotar que las hormigas ingeridas por esta

especie estan asociadas a arboles de mezquite.

En los estbmagos de Phrynosoma taurus se observaron restos de hormigas de la
especie Pogonomirmex barbatus en mas del 50 % de su dieta. También se observaron
restos de termitas (Tenuirostritermes sp.) y coledpteros. Por otro lado, en Anolis quercorum

solo se observaron restos de coledpteros y dipteros.
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Figura 2. Dieta de las especies de lagartijas de Zapotitlan de las Salinas — Puebla.

Se observaron sobreposiciones significativas en la dieta de Sceloporus gadoviae
con S. jalapae y S. horridus. Estas tres especies tuvieron sobreposiciones altas con A. sacki,
A. parvisocia, U. bicarinatus y A. quercorum. Sin embargo, con esta Ultima especie S.
gadoviae no presentd sobreposicion (cuadro 1). Entre A. sacki y A. parvisocia se presento
una sobreposicion alta, asimismo tuvieron sobreposiciones con U. bicarinatus y A.
guercorum, ademas A. sacki presentd sobreposicion con P. taurus. Entre las especies A.
quercorum, U. bicarinatus y P. taurus se observé una sobreposicion significativa (Cuadro
1).
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Cuadro 1. indice de sobreposicion de la dieta entre las especies de lagartijas de Zapotitlan de las
Salinas — Puebla. * muestra los valores significativos P< 0.05 después de 1000 aleatorizaciones.

S. S. S. A A u. P. A
gadoviae jalapae horridus parvisocia sacki  bicarinatus  taurus quercorum
S.gadoviae -
S.jalapae 0.785* -
S. horridus 0.779* 0.587* -
A.parvisocia 0.761* 0.914*  0.679* -

A.sacki 0.418* 0.646*  0.509* 0.844* -
U.bicarinatus 0.507* 0.49* 0.892* 0.564* 0.493* -
P.taurus 0.176 0.222 0.21 0.234 0.385* 0.265* -

A.quercorum 0.163 0.482*  0.536* 0.538*  0.538* 0.748* 0.325* -

2.4.2 Habitat. — Los individuos de S. gadoviae fueron recolectados principalmente
sobre rocas, en paredes de tierra y en los taludes a lo largo de rio Salado y los caminos
(Figura 3). Por otra parte, S. jalapae fue recolectada también en una alta proporcién sobre
rocas, pero se observaron igualmente individuos bajo la vegetacion arbustiva y debajo de
ramas secas. La especie S. horridus fue recolectada sobre troncos de mezquite (Prosopis),

aungue algunos individuos también fueron recolectados sobre rocas.

En las especies de Aspidoscelis se observd que los individuos de A. sacki y A.
parvisocia fueron recolectados en espacios abiertos y bajo arbustos de acacias (Figura 3).
Los individuos de U. bicarinatus fueron recolectados sobre troncos de mezquites
(Prosopis) y garambullos (Myrtillocactus). La especie P. taurus fue recolectada sobre rocas
y bajo arbustos y A. quercorum se observd bajo la vegetacion arbustiva y en algunos casos

sobre esta vegetacion.

Entre las especies S. gadoviae, S. jalapae, S. horridus y P. taurus se presentaron
sobreposiciones significativas en los microhabitat utilizados; estas especies fueron
principalmente saxicolas. S. horridus y U. bicarinatus presentaron héabitos arbéreos y
exhibieron sobreposiciones altas (Cuadro 2). Entre las especies A. parvisocia, A. sacki y A.
guercorum se presentd una sobreposicién alta debido a que fueron observadas utilizando

principalmente espacios abiertos.

39



Aunque la especie S. horridus presentd una sobreposicion alta en la dieta con A.

sacki y A. parvisocia, estas especies utilizaron diferentes microhabitats. En cambio entre S.

horridus y U. bicarinatus se presentaron sobreposiciones altas en habitat y dieta (Cuadro2).

Esto mismo fue observado entre las especies del mismo género como S. gadoviae y S.

jalapae y entre A. sacki y A. parvisocia.
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Figura 3. Habitats empleados por las especies de lagartijas de Zapotitlan de las Salinas — Puebla.
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Cuadro 2. indice de sobreposicion en los usos de habitat de las lagartijas en Zapotitlan de las Salinas, Puebla.
* muestra los valores significativos P < 0.05 después de 1000 aleatorizaciones.

S. S. S. A. A. u. P. A.
gadoviae jalapae horridus parvisocia sacki bicarinatus taurus quercorum
S. gadoviae -
S. jalapae 0.849* -
S. horridus 0.231*  0.243* -

A. parvisocia 0 0.07 0 -
A. sacki 0 0.06 0 0.997* -
U. bicarinatus 0 0 0.916* 0 0 -
P. taurus 0.806*  0.907*  0.257* 0.129 0.107 0
A. quercorum 0 0 0 0.408* 0.407* 0 0 -

2.4.3 Morfometria. — El analisis de similitud mostré que S. gadoviae, A. parvisocia
y U. bicarinatus son morfolégicamente similares. Por otra parte S. horridus, A. sacki y P.

taurus formaron otro grupo de especies morfolégicamente similares (Cuadro 3 y 4).

Entre las especies sintopicas se observaron diferencias entre los tamafios corporales;
por ejemplo, en las especies saxicolas (S. gadoviae, S. jalapae y P. taurus) sus tamafos
corporales presentaron proporciones mayores a 1.3 como lo propone Hutchinson para su
coexistencia. Este mismo patrén fue observado para las especies arbdreas como S. horridus

y U. bicarinatus y para las especies terrestres A. sacki y A. parvisocia.

Otro aspecto interesante fue el resultado del andlisis de similitud morfologica,
donde se encontraron tres grupos morfolégicamente similares, uno formado por las especies
S. gadoviae, A. parvisocia y U. bicarinatus, entre estas especies se observé una especie
saxicola, una terrestre y otra arbdrea respectivamente; patrén que se repite para el otro
grupo de especies parecidas morfoldégicamente Phrynosoma taurus, A. sacki y S. horridus,

y entre S. jalapae y A. quercorum.
La prueba de Mantel utilizada para comparar los tres tipos de matrices mostré que

cuando se correlaciona la dieta de las especies contra el uso del habitat, se encuentra que no

hay correlacion entre este grupo de caracteristicas (r = 0.177 p = 0.81). De igual forma
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ocurrio entre morfologia y dieta (r = -0.068 p=0.35) y entre morfologia y uso de habitat (r =
0.095 p =0.37).

Cuadro 3. Datos morfométricos de las especies de lagartijas de Zapotitlan de las Salinas, Puebla. Los datos
presentados corresponden a la media y a la desviacién estandar.

Longitud Longitud Ancho Longitud de  Ancho de
LHC del Himero del Fémur Cabeza  Alto Cabeza Dedos Boca

S.gadoviae  53.39+11.41 9.32+1.89  11.76+2.30  9.75+1.62 6.58+1.36  15.56+3.06  9.24+1.60
S. jalapae 46.53+3.8 7.38+1.07 9.91+1.37 7.98+0.62 5.41+150 14.05+2.72  7.63+0.63
A. sacki 03.87+10.10 13.73+1.88 21.8+251  12.86%x1.42 11.67+1.65 38.67+3.09 11.92+1.27

A. parvisocia  60.8+6.69 8.7+1.03 14.06+1.59 8.5+1.19 6.87£0.89  24.92+2.34  8.32+1.24
S.horridus  89.81+13.17 16.15+2.89 21.69+3.47 17.87+2.94 13.10+2.32 27.03+2.66 16.40+2.87
U. bicarinatus  48.0+2.64 7.70+0.81  10.50+0.85  8.90+0.72 5.9+0.40 12.86+0.32  8.60+0.75
A.quercorum  33.33+0.57  4.13+0.05 8.06+0.11 5.7+0.1 3.73+0.05 9.20+0.10 5.50+0.10
P. taurus 72.33+8.73  16.46+2.42  18.0+1.53 19.6+2.33  12.76+1.98 17.66+1.17 18.46+2.51

Cuadro 4. Valores de similitud morfométrica de las especies de Zapotitlan de las Salinas, Puebla. * muestra
los valores significativos P < 0.05 después de 1000 aleatorizaciones.

S. S. S. A. A. u. P. A.
gadoviae jalapae horridus parvisocia sacki bicarinatus taurus quercorum
S. gadoviae -
S. jalapae 0.36* -
S. horridus 0.62 0.97 -
A. parvisocia 0.29* 0.26* 0.81 -
A. sacki 0.61 0.94 0.24* 0.74 -
U. bicarinatus 0.24* 0.22* 0.84 0.34 0.82 -
P. taurus 0.46 0.8 0.33* 0.72 0.48 0.64 -
A. quercorum 0.61 0.27* 1.22 0.5 1.2 0.45 1.03 -

2.4.4 Tamarfos corporales y coexistencia. — En el Cuadro 5 se muestra que la
presencia de especies de las comunidades locales es independiente del tamafio corporal y
que las comunidades fueron estructuradas por procesos aleatorios independientes de los
tamanos del cuerpo. Los cuadros que no presentaron resultados se debieron a que solo

presentaron entre una y dos especies y por este motivo el analisis no se realizo.
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Cuadro 5. Resumen de las comparaciones de los tamarfios corporales de
las especies de lagartijas del valle de Tehuacan- Cuicatlan, donde se

evalud a través de modelos nulos si el tamafio corporal es una limitante

para la coexistencia y formacién de los ensambles.

Media de Media de
Sobreposiciones Sobreposiciones P
observadas simuladas
Cuadro 1
Cuadro 2
Cuadro 3 0.00082 0.00159 0.7
Cuadro4
Cuadro 5 0.00165 0.00224 0.51
Cuadro 6 0.00206 0.00197 0.529
Cuadro 7 0.011 0.009 0.26
Cuadro8 0.014 0.028 0.67
Cuadro 9
Cuadrol0 0.0065 0.0063 0.35
Cuadroll 0.015 0.008 0.13
Cuadrol2 0.002 0.004 0.53

El C-score observado fue de 1.41, y el C-score simulado de 2.99, la varianza
simulada de 0.021 y la probabilidad = 1, lo cual indica que no hay segregaciones entre
pares de especies. De esta manera los patrones de coexistencia de las lagartijas del Valle de
Tehuacan-Cuicatlan son debidos a procesos aleatorios y por lo tanto la presencia de las
especies es independiente de la coexistencia entre pares de especies.

2.4.5 Subconjuntos anidados de especies. — EI Nestedness Temperature Calculator
calculo una temperatura de 7.44° para la comunidad analizada y la temperatura estimada
generada para una comunidad aleatoria fue de 45.18° y una desviacion estandar de 6.35°
(Figura 4), por lo tanto, la probabilidad de obtener una matriz con una temperatura méas baja
que la observada fue de 1.52 x 10 ¥ lo cual indica que la comunidad de lagartijas estuvo
significativamente anidada al ser comparada a través de los modelos nulos. Las
comunidades idiosincrasicas 0 con especies Unicas en el andlisis fueron las que
corresponden a los cuadros 3 (Tehuacéan), 6 (Zapotitlan), 7 (Zinacatepec) , 10 (Teotitlan del
Camino) y el cuadro 12 (Cuicatlan). Las especies idiosincrasicas o Unicas fueron P.

braconnieri, Scincela silvicola, Hemidactylus frenatus, Basiliscus vittatus, Iguana iguana,
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Abronia graminea y Plestiodon brevirostris. De estas especies, P. braconnieri y S. silvicola
fueron especies raras en las comunidades de estudio, mientras las otras especies fueron
abundantes y tienen areas de distribucion amplios. En el caso de A. graminea el hecho de
no ser encontrada, posiblemente se deba a que su distribucion altitudinal es superior a 1800
m.s.n.m. y el presente estudio se limitd a zonas con altitudes iguales o0 menores a los 1800
m, adicionalmente ésta es una especie que dificilmente se puede observar por su habitos,
coloracion, espacios ocupados, etc. Alrededor de un cuarto de las especies fueron
idiosincrasicas, es decir, de 28 que formaron el pool de especies 7 fueron idiosincrasicas; lo
cual indicaria que estas especies se mantienen en la comunidad por procesos de dispersion,

que incluirian procesos de fuente-sumidero.
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2.5 DISCUSION

Los resultados de coexistencia de especies muestran que diferentes procesos estan
estructurando la comunidad de lagartijas en Zapotitlan y el Valle de Tehuacan-Cuicatlan.
Por lo tanto, estos resultados excluyen a la competencia como factor estructurador de la
comunidad en estudio. Esto es observado al evaluar los tamafios corporales y patrones de
coexistencia donde el tamafio corporal no es una limitante para la coexistencia de las
especies. Posiblemente la dispersion o limitaciones a la dispersién (ej. barreras geogréaficas
o factores fisicos debidos a alteraciones antropicas) estén jugando un papel muy importante
en la estructuracion de la comunidad de lagartijas en estas zonas. Ya que especies similares
podrian coexistir con mayor frecuencia de lo que se podria esperar por azar. Por este
motivo las teorias basadas en reglas de ensamblaje y en competencia no tienen cabida como
factores estructuradores en la comunidad estudiada.

Los patrones en las distribuciones en los tamafios corporales en diferentes grupos
han sido explicados por gran cantidad de hipotesis entre las que encontramos: la hipotesis
de adquisicion de energia, discontinuidad ambiental, filogenia, biogeografia y por hipétesis
de interacciones. Las dos primeras apuntan a alometria en el uso de recursos, mientras la
biogeografica y filogenética a limitaciones en la organizacién de comunidades por procesos
de dispersion y la altima hipétesis da importancia a las interacciones biéticas como factores
estructuradores de los tamafios corporales. Cada hipotesis explica de manera parcial los
patrones de distribucion de los tamafios corporales. La escala tiene un papel importante en
esta explicacion (Allen et al., 2006), a una escala pequefia las interacciones tienen un papel
muy importante y a una escala grande las otras hipétesis tienen un papel relevante. Se
observo que a nivel local los tamafios corporales no desempefian un papel importante en la
estructuracion de la comunidad y posiblemente los otros factores estén determinando las

variaciones en los tamafos corporales de la comunidad de lagartijas analizada.
La presencia de especies idiosincrasicas puede ser debida a factores biogeogréficos,

limitaciones a la dispersion o restriccion ambiental que posiblemente restringen la

distribucion de las especies. Ademas, diferentes grupos pueden variar en su sensibilidad a

46



las perturbaciones (Fleishman y MacNally, 2002). Se ha observado que el érea, la
heterogeneidad ambiental y topografia tienen un papel muy importante en el anidamiento
de especies (Rickleft y Lovette, 1999). En el analisis se controld el efecto del area, al
mantener constante el tamafio de la cuadricula y no se encontr¢ asociacion entre el rea 'y la
riqueza de especies. Este patron también fue encontrado por Fleishman y MacNally (2002),
al evaluar comunidades de mariposas. Ellos encontraron que la heterogeneidad topografica
influye sobre la estructura de la vegetacion y ésta es muy importante en los ensambles de
mariposas, ademas el anidamiento puede ser debido a problemas de muestreo en las
comunidades debido a que las especies raras son dificiles de detectar.

Por otro lado, McAbendroth et al. (2005) plantean que especies idiosincrasicas y
anidadas tienden a diferir en sus caracteristicas ecoldgicas, porque generalmente las
especies idiosincrasicas poseen tolerancia ambiental amplia y alta capacidad de dispersion.
Mientras las anidadas son todo lo contrario; malas dispersoras y su tolerancia ambiental es
baja. Sin embargo, se necesitan analisis mas detallados para determinar si el patron anidado
se debe a factores ambientales. Al parecer, las especies idiosincrasicas se distribuyen mas
aleatoriamente a través del paisaje y probablemente puedan colonizar otros ambientes
oportunisticamente. Ademas posiblemente estas especies ocupan sitios pobres en especies y
su presencia también podria estar sujeta a su historias de vida como lo propones
McAbendroth et al. (2005).

Dentro de las causas de los patrones anidados podemos tener desde el deterioro
ambiental en diferentes regiones, habilidades diferentes para dispersarse y la abundancia de
las especies que hay en el pool regional (Cook y Quinn, 1998). Por ejemplo Iguana iguana
y Basiliscus vittatus dependen de rios o corrientes de agua como microhdbitat para vivir. A
pesar de que en Zapotitlan esta el rio Salado, éstas especies no fueron vistas en dicha
localidad. Se encontrd que el Cuadro 6 (Zapotitlan) y el cuadro 3 (Tehuacan) son los sitios
gue poseen mas especies, con 15 y 18 especies respectivamente, y se encuentran distantes
de Cuicatlan, el cual tiene diferente composicion de especies a las observadas en las
localidades que poseen mayor numero de especies. Posiblemente la habilidad de dispersion

de algunas especies impide que las especies que estan en Zapotitlan y Tehuacan ocupen
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areas en Cuicatlan. Cabe anotar que para Zapotitlan de la Salinas hay registradas 13
especies (Woolrich-Pifia et al., 2005), pero dentro del cuadro 6 que corresponde a
Zapotitlan se incluyen las especies Plestiodon brevirostris y S. grammicus, cuya

distribucioén coincide con este cuadro.

2.6 CONCLUSIONES

Se encontrd que la coexistencia de especies de Zapotitlan y del Valle de Tehuacéan-
Cuicatlan se debe a procesos aleatorios y que no existe una limitante para que especies

morfologicamente similares coexistan.

Al evaluar los patrones anidados de especies para el Valle de Tehuacan-Cuicatlan se
encontr6 que las comunidades pobres en especies estan contenidas en las comunidades ricas
en especies. Estos patrones podria deberse a multiples causas como deterioro ambiental o
alta capacidad de dispersion para muchas especies que hacen que algunas comunidades

tengan determinadas composiciones de especies.
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CAPITULO 111
ESTRUCTURACION DE LA COMUNIDAD DE LAGARTIJAS A NIVEL
REGIONAL

La mayoria de las ideas fundamentales de la ciencia son esencialmente sencillas
y, por regla general pueden ser expresadas en un lenguaje comprensible para
todos.

Albert Einstein (1879-1955)
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3.1 INTRODUCCION

La ecologia ha sido definida como el estudio de las interacciones que determinan la
distribucion y la abundancia de los organismos (Krebs, 1972; Andrewartha, 1961). Un
namero considerable de literatura bioldgica ha documentado los patrones de distribucién y
abundancia; ademas de identificar los mecanismos que generan estos patrones (Brown,
1995), esta literatura apunta a la identificacion de caracteristicas de los organismos que son
asociadas a la abundancia y distribucién.

En cuanto a la macroecologia, ésta se define como el estudio de los patrones
emergentes de los ensamblajes de especies distribuidas sobre una escala geogréafica y en
tiempo evolutivo (Brown, 1995). La relacion entre abundancia, el tamafio del area de
distribucion y el tamafio corporal, ha sido investigada ampliamente en varios taxa en el
contexto macroecologico (Brown,1984; Blackburn y Gaston,1996), la variacién en la
diversidad entre varios sitios, y el incremento de la diversidad con el area (Brown, 1995).
Recientemente mecanismos potenciales para explicar como se relaciona la distribucion con
el tamafno corporal, y cémo la abundancia se relaciona con el tamafio del area de
distribucion fueron revisados por Blackburn y Gaston (2000). Infortunadamente no hay un
consenso sobre la naturaleza de estos patrones y sobre los mecanismos que generan estos

patrones.

Brown (1999) sefiala que el principal énfasis de la macroecologia es el
establecimiento de patrones y no el descubrimiento de procesos evolutivos y ecoldgicos
subyacentes. Sin embargo, Gaston y Blackburn (1999) plantearon muchas criticas al
programa macroecologico, pues éste no incluye modelos matematicos robustos, ni una
teoria de trabajo unificada. En afios recientes ha habido un incremento en la busqueda de
las variables ecoldgicas (ej. tamafio corporal, tamafio del area de distribucion etc.), la cual
incluye patrones y procesos relacionados con las filogenias (Gaston y Blackburn, 2000;
Cardillo, 2002).

Ademas, otras criticas estan unidas al problema comun de inferir procesos

ecoldgicos de patrones a gran escala (Ricklefs y Schluter, 1993). Para esto es necesario
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disminuir la escala hasta un tamafio local, el cual es relevante para ensambles,
subsecuentemente, procesos especificos que actian a escala local pueden explicar lo que

estd ocurriendo a nivel regional (Cyr et al., 1997).

Identificar la contribucion que tienen los procesos locales y regionales en moldear
las comunidades es clave para entender los procesos globales de riqueza de especies
(Cornell, 1999). Los ecologos generalmente emplean dos métodos tradicionales para
explicar la variacion en la diversidad de especies, uno enfatiza los procesos locales como
competencia, depredacion, mutualismo y las interacciones entre organismos y sus
ambientes, la otra vision apunta a la especiacion, extincion y dispersion sobre una escala

regional amplia (Cornell y Lawton, 1992; Ricklefs, 2004).

Otra perspectiva importante referente a la riqueza de especies es la relacion que
existe entre riqueza de especies y variables ambientales y geograficas. Una caracteristica
universal de los sistemas naturales es la variabilidad de la riqueza a través de las regiones
(Gaston, 2000); y respecto a ello hay tres hipétesis muy discutidas como determinantes de
la variabilidad regional en la riqueza de especies: energia, heterogeneidad de hébitat y
condiciones contemporaneas de las condiciones climaticas (Currie, 1991; Tognelli y Kelt,
2004).

La hipétesis de energia tiene dos visiones (Hawking et al., 2003), una basada en
productividad o alimento disponible para las especies (Wright, 1983) y la otra basada en los
requerimientos de las especies para termorregular (Hawking et al., 2003). La hipdtesis de
heterogeneidad esta establecida en la variacién fisica o topografica de las condiciones
ambientales, lo que permite una diferenciacion grande de los nichos y posibilita la
coexistencia de mas especies (Currie, 1991). Finalmente los patrones de diversidad
correlacionados con clima, que incluyen estabilidad climética, variabilidad y condiciones

ambientales drasticas (Currie, 1991).

Los objetivos principales de este capitulo son conocer como se estructura el gremio

de lagartijas de Zapotitlan de las Salinas, Puebla, identificando la contribucion relativa de
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los procesos locales y procesos regionales en la estructuracion. Ademas evaluar la
contribucion relativa de los procesos locales y regionales en la estructuracion del gremio de
lagartijas en el valle de Zapotitlan de las Salinas. Se examind la relacion entre la riqueza
local y regional para las zonas &ridas y semiaridas analizadas. También se evaluo si los
factores climaticos y geograficos determinan la riqueza y el recambio de especies de

lagartijas de zonas aridas y semiéaridas.

3.2 AREADE ESTUDIO

3.2.1Territorio. — EIl territorio mexicano abarca una extension territorial de
1,964,375 km?, de los cuales 1,959,248 km2 son superficie continental y 5,127 km2 son
superficie insular. A este territorio debe afiadirse la Zona Econdmica Exclusiva de mar
territorial, que abarca 3,149,920 km?, por lo que la superficie total del pais es de 5,114,295

km?.

Las coordenadas extremas que enmarcan el territorio mexicano son:

* Norte: 32° 43" 06”" latitud norte, en el Monumento 206, en la frontera con los
Estados Unidos de América (3,152.90 kilémetros).

*Sur: 14° 32" 277 latitud norte, en la desembocadura del rio Suchiate, frontera con
Guatemala (1,149.8 kilometros).

* Este: 86° 42" 36" longitud oeste, en el extremo suroeste de la Isla Mujeres.

* Qeste: 118° 27" 24" longitud oeste, en la Punta Roca Elefante de la Isla de

Guadalupe, en el Océano Pacifico.

La division politica de México se compone de 32 entidades federativas, siendo la

capital del pais el Distrito Federal, sede de los Poderes de la Unién.

3.2.2 Climas. — La variacion del clima en el territorio mexicano es tan grande, que
contiene practicamente todos los grupos y subgrupos climaticos posibles, existiendo
variaciones de climas secos a himedos en una distancia de pocos kilometros. Esta

variabilidad climética se debe a varios factores: (1) la situacién latitudinal del pais con
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relacion a los grandes cinturones de vientos; (2) su gran complejidad topografica; (3) la
anchura variable del continente a lo largo del territorio; (4) la temperatura de las corrientes
marinas que bafan las costas mexicanas y (5) la trayectoria de las tormentas de verano y de
las masas polares que invaden el pais en invierno (De Alba y Reyes, 1998)

El Trépico de Cancer marca en forma aproximada la franja de transicion entre el
clima arido y el semiarido que se presenta hacia el norte, y el clima himedo y semihimedo
influido por los vientos alisios y por los ciclones que existen hacia el sur. Es muy probable
que, de no contar con un litoral tan extenso y de no reducirse tanto la anchura del
continente en las latitudes de México, la extension de sus zonas aridas y el grado de aridez
serian mayores. Por su humedad, 56% del territorio corresponde a zonas muy aridas, aridas
y semiaridas que dominan el norte y las areas del centro del pais. 37% es subhimedo y se
presenta en las sierras y en las planicies costeras del Pacifico, Golfo de México y noreste de
la Peninsula de Yucatan. Las zonas humedas, 7% del territorio, se encuentran en donde se
inicia el ascenso a las sierras y se deposita la humedad del Golfo de México, y en un

pequefia porcion en la vertiente Pacifico al extremo sur del pais (De Alba y Reyes, 1998)

3.3 METODOS

Se tuvo en cuenta para los analisis de la estructuracion del ensamble a nivel regional
evaluar patrones macroecoldgicos como la relacion entre la abundancia, la distribucién y el
tamafno corporal en lagartijas de zonas aridas y semiaridas en México. El objetivo fue
determinar si patrones observados como abundancia, area de distribucién y tamafio corporal
son consistentes con otros estudios macroecoldgicos. Ademas se evalud la contribucion de
los procesos locales y regionales, en moldear las comunidades para entender los procesos
globales de riqueza de especies. Otro aspecto importante que se estimo fue la relacion que
existe entre riqueza y recambio de especies y variables ambientales y geograficas con
DIVA-GIS 5.0 (Hijmans et al., 2004).

3.3.1 Andlisis de la riqueza local. — Se obtuvo informacién sobre el tamafio del

area de distribucion geografica de 76 especies de lagartijas pertenecientes a zonas aridas y
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semiaridas de México con base en una revision de literatura. Para cada especie el area de
distribucion se calcul6 contando el nimero de cuadros de 0.5 x 0.5 grados donde la especie
habia sido registrada. Se estimé la distancia geografica minima, la cual fue definida como
la distancia que existe entre la localidad mas cercana fuera de Zapotitlan de las Salinas en
donde se presenta la especie y Zapotitlan de las Salinas, esta medida permitiria estimar la
posibilidad de que esta especie formara parte de la comunidad en estudio. La abundancia
fue tomada de la literatura y se establecié una escala que fue desde uno para las especies
raras y de tres para las especies abundantes. El tamafio corporal (LHC) fue considerada
como el promedio entre machos y hembras de esta medida. Los datos fueron obtenidos de

la literatura y se expresaron en milimetros (mm).

3.3.2 Analisis de riqueza regional. — Los registros de lagartijas de zonas aridas y
semiaridas del territorio Mexicano fueron solicitados a la Comision Nacional para el
Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO). Se obtuvieron aproximadamente
7000 registros de 13 proyectos (Anexo 3). Posteriormente las bases se ordenaron
actualizando los nombres cientificos y sinonimias. La base de datos constd de datos de
colecta de lagartijas y sus coordenadas geogréficas, las cuales fueron transformadas a
coordenadas decimales. Los analisis se limitaron a la parte continental del pais, por lo que
las especies insulares no se consideraron. Con los registros puntuales se hicieron los
andlisis de riqueza por areas utilizando cuadros de 0.5, 1 y 2 grados. Los anélisis de
hicieron con Arc View ® version 3.2 (ESRI, 1999) y DIVA-GIS 5.0 (Hijmans et al., 2004).
Aunque los cuadros no tienen exactamente la misma area, la diferencia méaxima entre ellos

es menor al 7 %, la cual no es significativa a la escala de trabajo (Arita et al., 1997).

Se compard el Valle de Tehuacan-Cuicatlan con otras zonas aridas y semiaridas de
México. La diversidad alfa se midi6 a la escala de los cuadros de 0.5 x 0.5 grados, como el
numero de especies cuyas area de distribucion coincidia en cada uno de estos cuadros. La
diversidad gama se calculé como el nimero de especies encontradas en cuadros de 2 x 2
grados en las 13 unidades de estudio seleccionadas (Figura 1). La diversidad alfa promedio
se obtuvo de la media de la diversidad alfa en cuadros de 0.5 x 0.5 grados dentro de las

unidades de dos grados. La diversidad beta se defini6 como 3 = Sy / Sa.. Donde Sy es el
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nimero de especies en la unidad de estudio y So es la diversidad promedio en las
localidades que forman la unidad de estudio (Whittaker, 1960). Medida asi, la diversidad 8
pude tomar valores desde 1(sin recambio de especies) hasta valores cercanos a Sy. Estos

andlisis se realizaron con el programa de computo DIVA-GIS 5.0 (Hijmans et al., 2004).

3.3.3 Procesos locales vs. Procesos regionales. — Se comparo el Valle de
Zapotitlan de las Salinas con otras zonas aridas y semiaridas con el fin de observar si la
riqueza regional, la diversidad alfa y beta difieren entre las zonas, lo que indicaria
diferencias en la formacion de las comunidades de dichas éreas.

Para determinar si las comunidades de lagartijas del Valle de Zapotitlan de las
Salinas se consideran saturadas o no, se evaluo si la relacion entre la riqueza regional y la
riqueza local era lineal (lo cual implicaria muestreo proporcional del pool regional) o una
relacion curvilinea (lo que implicaria saturacion local). Para esto se utilizo inicialmente una
regresion polindmica de segundo orden a los datos y si esta regresion no era significativa se
procedia a evaluar a través de una regresion lineal. Se buscd calcular la posible relacién
ente la diversidad local y la riqueza regional de las zonas &ridas y semiaridas de México,

donde se incluye el Valle de Zapotitlan de las Salinas.
Se evalud la desviacion del intercepto del origen y si el valor de la pendiente diferia

de cero; esto con el fin de valorar la premisa de que cuando la diversidad regional vale cero

la local tendria el mismo valor (Caley y Schluter, 1997).

59



Sonora

fN Riqueza de Especies

oo
m 18
B 916
o 1724
| 2532
| |

33-40

San Inis Potosi

Tehuacan-

Michoacin Cuicatlan

Guerrero

Kilometros

Figura 1. Cuadros utilizados para relacionar la diversidad local y regional y para comparar la diversidad del
Valle de Tehuacén-Cuicatlan con otras zonas &ridas y semiaridas.

3.3.4 Andlisis de diversidad de los factores abioticos. — Las coberturas
topogréficas: altitud, latitud y longitud se analizaron relaciondndolas con tres tipos de
modelos OLS (regresion de minimos cuadrados), dos modelos espaciales autorregresivos
CAR (Autoregresivo condicional) y SAR (autoregresivo simultaneo) estos dos ultimos
modelos tienen la ventaja de que sus algoritmos reducen el sesgo de la autocorrelacion

espacial. Para este analisis se utilizé el software SAM ver. 1.0 (Rangel et al., 2006).

Se analizaron las relaciones existentes ente los componentes de diversidad de las
especies (alfa y recambio de especies y variables climaticas y geogréficas). Las coberturas
climaticas digitales utilizadas fueron: 1. Temperatura promedio anual (°C); 2. Oscilacion
diurna de la temperatura (°C); 3. Isotermalidad (°C); 4. Estacionalidad de la temperatura; 5.
Temperatura maxima promedio del periodo mas calido (°C); 6. Temperatura minima
promedio del periodo mas frio (°C); 7. Oscilacion anual de la temperatura (°C); 8.
Temperatura promedio del cuatrimestre mas Iluvioso (°C); 9. Temperatura promedio del

cuatrimestre mas seco (°C); 10. Temperatura promedio del cuatrimestre mas célido (°C);
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11. Temperatura promedio del cuatrimestre mas frio (°C); 12. Precipitacion anual (mm);
13. Precipitacion del periodo mas lluvioso (mm); 14. Precipitacion del periodo mas seco
(mm); 15. Estacionalidad de la precipitacion; 16. Precipitacion del cuatrimestre més
lluvioso (mm); 17. Precipitacion del cuatrimestre mas seco (mm); 18. Precipitacion del
cuatrimestre mas calido (mm); 19. Precipitacion del cuatrimestre mas frio (mm); 20. AET
(Promedio Anual actual de evapotranspiracion (Modelo de Turc) mm/afio ). Ademés se
evaluaron los patrones de autocorrelacion espacial utilizando el indice de Moran. Todos
estos andlisis fueron realizados con el programa de computadora SAM ver. 1.0 (Rangel et
al., 2006). Se realizo un andlisis de componentes principales (PCA) para eliminar variables

redundantes o altamente correlacionadas.

3.4 RESULTADOS

3.4.1 Diversidad local. — Cuando se evalué la abundancia relativa contra el area de
distribucion este andlisis fue significativo y positivo, pero no significativo con la distancia a
Zapotitlan. La relacion entre el logaritmo del area de distribucion y el logaritmo de la
distancia a Zapotitlan no fue significativa. No se encontré relacién entre el logaritmo del
tamano corporal de las lagartijas de zonas aridas y semiaridas y el logaritmo de la distancia
a Zapotitlan. Estos mismos resultados fueron encontrados cuando se analizo el logaritmo de
tamafio corporal contra el logaritmo de la abundancia relativa y el logaritmo del area de
distribucion (Cuadro 1).

Cuadro 1. Analisis de regresion entre las variables ecoldgicas de algunas de las especies de
zonas aridas y semiaridas de México.

Variables analizadas r? F Probabilidad  g.l.
Tamafio corporal (LHC)-Distancia a Zapotitlan 0.022 1.29 0.25 1,56
Tamafio corporal (LHC)-Abundancia relativa 0.004 0.25 0.61 1,56
Tamafio corporal (LHC)-Area de distribucion 0.00008 0.004 0.94 1,56
Abundancia relativa- Distancia a Zapotitlan 0.016 0.93 0.33 1,56
Abundancia relativa-Area de Distribucion 0.087 5.37 0.024* 1,56
Area de distribucion-Distancia a Zapotitlan 0.01 0.59 0.44 1,56
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3.4.2 Diversidad regional. — Mas del 65 % de las especies de lagartijas de zonas
aridas y semiaridas presentaron tamafios corporales menores a 100 mm de longitud hocico
cloaca (Figura 2). Ademés, mas del 70 % de estas lagartijas presentaron tamafios de area de
distribucion restringidos, menores a 40000 km? (Figura 3).
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Figura 2. Tamafio corporal para algunas de las especies de lagartijas
encontradas en zonas aridas y semiaridas de México.
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Figura 3. Areas de distribucion de algunas de las especies de lagartijas
encontradas en zonas aridas y semiaridas.
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Se observé una alta riqueza de especies en cuadrados de 0.5 x 0.5 grados en el golfo
de Tehuantepec (Oaxaca) con un total de 40 especies de lagartijas. También se observé una
alta riqueza de especies en Guerrero, Michoacan y Puebla (Figura 4), al igual que en
Coahuila, Nuevo Leon, Chihuahua y Baja California. Para cuadrados de 1 x 1 grados y en
cuadrados de 2 x 2 grados se presento el mismo patron de alta riqueza de especies en el

Golfo de Tehuantepec, Guerrero y Michoacan, Coahuilay Nuevo Leon (Figuras 5y 6).

El recambio de especies calculada para cuadrados de 0.5 x 0.5 grados con el indice
de Whittaker fue alto en el Golfo de Tehuantepec; también un alto recambio se observo en
Guerrero, Michoacéan, Nuevo Ledn, Coahuila y Chihuahua (Figura 7). Para cuadrados de 1
x 1 grados el recambio de especies fue alto en Golfo de Tehuantepec, Guerrero y
Michoacan (Figura 8).

La diversidad regional y local presentaron una relacion lineal positiva y significativa
en cuadros de 0.5° y en cuadros 1° respectivamente (r’= 0.91, F1 1, = 128.87, P < 0.0001; r?
= 0.93, F11» = 162,57, P < 0.0001) (Figuras 9 y 10). La regresion cuadratica entre la
diversidad regional y local no fue significativa en los dos tamafios de cuadros (r* = 0.256,
Fin= 3.8, P = 0.07; r?= 0.284, F11, = 4.34, P =0.06). El intercepto de la regresion lineal
no difirid significativamente de 0 y el coeficiente de la pendiente fue significativo
(Intercepto 0.5°= 1.5, t;; = 1, P = 0.33; Intercepto 1°= 5.25, t;3 = 1.33, P = 0.209). La
diversidad beta cambid poco entre las regiones y fue levemente negativa aunque no fue
significativa (r*= 0.013, F1.06 = 2.77, P = 0.097) (Figura 11).
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Rigueza de Especies
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Figura 4. Diversidad alfa observada de lagartijas de zonas &ridas y semiaridas en cuadros de 0.5 x 0.5

grados.

Figura 5. Diversidad alfa observada de lagartijas de zonas aridas y semiaridas en cuadros de 1 x 1

grados.
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Figura 6. Diversidad alfa observada de lagartijas de zonas &ridas y semidridas en cuadros de 2 x 2 grados.
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Figura 7. Recambio de especies de lagartijas de zonas aridas y semidridas en cuadros de 0.5 x 0.5 grados.
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Figura 8. Recambio de especies de lagartijas de zonas aridas y semiaridas en cuadros de 1 x 1 grados.
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Figura 9. Diversidad regional y local para cuadriculas de 0.5 x 0.5 grados.
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Figura 10. Diversidad regional y local para cuadriculas de 1 x 1 grados.
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3.4.3 Relacion de las variables climaticas y geograficas con la riqueza y el

recambio de especies

3.4.3.1 Modelo de minimos cuadrados (OLS). — El modelo de minimos cuadrados

mostré una autocorrelacion espacial positiva a una distancia menor a 291 km. (Figura 12)
para las variables climaticas y para las variables geogréaficas a una distancia menor de 250
km (Figura 13). El andlisis de componentes principales redujo las variables climaticas y
geograficas a las que tenian menor redundancia Cuadro 2. Se encontrdé una relacion
significativa entre la riqueza de especies y las variables climéaticas (Cuadro 3). El
coeficiente de determinacion explicé un 12.8 % de la asociacion en las variables climaticas
y la riqueza de especies. De las 22 variables examinadas solo tres fueron significativas
(Temperatura promedio anual (°C), Precipitacion del cuatrimestre mas seco (mm) y AET
(Promedio anual actual de evapotranspiracion).Cuando se analizaron las variables
geograficas y su relacion con la riqueza de especies se vio que esta Ultima es explicada por
el coeficiente de determinacion en un 0.8 % de la asociacion de las variables. La latitud fue
significativa y negativa (P < 0.01), sigui6 el patron conocido de diversidad de especies con
valores altos de diversidad en latitudes menores (Cuadro 3).

El modelo presenté una autocorrelacion espacial positiva a una distancia menor a
291 km para el recambio de especies y las variables climaticas (Figura 14); y para las
variables geograficas fue a una distancia menor de 250 km (Figura 15). En el analisis del
recambio de especies y las variables climaticas se observo que de las 22 variables
analizadas nueve fueron significativas (Cuadro 4): temperatura promedio maxima (°C);
temperatura promedio anual (°C); oscilacion diurna de la temperatura (°C); isotermalidad
(°C); temperatura minima promedio del periodo méas frio (°C); oscilacién anual de la
temperatura (°C); precipitacion del cuatrimestre mas lluvioso (mm); precipitacion del
cuatrimestre mas frio (mm); promedio anual actual de evapotranspiracion. EI modelo fue
explicado por el coeficiente de determinacién en un 23.2 % y con una alta significancia (P<
0.0001).Cuando se analiz6 el recambio de especies y las variables geograficas, el modelo
explicé a través del coeficiente de determinacion el 7.2 % la asociacion de estas variables
(P < 0.0001). De las variables geograficas, la latitud (P < 0.0001) y la altitud (P < 0.01)
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fueron las variables significativas en este modelo (Cuadro 4). EIl recambio de especies

siguio6 el mismo patrén que para la riqueza de especies siendo mayor en latitudes menores y

a mayor altitud.

0.04
< 0.02
©
§ 0 —— SAR
3 —o—CAR
8 -0.02 1 ——OLS
o
[
- -0.04

-0.06

0 500 1000 1500 2000 2500
Lag distancia (Km)

Figura 12. Correlograma espacial usando los residuales del indice de Moran para
la riqueza de especies después de analizar las variables ambientales en cuadrados

de 0.5 x 0.5 grados.
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Figura 13. Correlograma espacial usando los residuales del indice de Moran para
la riqueza de especies después de analizar las variables geogréaficas en cuadrados

de 0.5 x 0.5 grados.
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Figura 14. Correlograma espacial usando los residuales del indice de Moran para
el recambio de especies después de analizar las variables ambientales en cuadrados

de 0.5 x 0.5 grados.
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Figura 15. Correlograma espacial usando los residuales del indice de Moran para
el recambio de especies después de analizar las variables geogréficas en cuadrados

de 0.5 x 0.5 grados.
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Cuadro 2. Analisis de componentes principales (PCA) para

autocorrelacionadas.

reducir las variables redundantes vy

VARIABLES Factor 1 Factor 2
Temperatura promedio minima ( °C) —-0.87

Temperatura promedio maxima ( °C) 0.83

Temperatura promedio anual ( °C) -0.84
Estacionalidad de la temperatura (°C) 0.76

Temperatura maxima promedio del periodo mas calido (°C) 0.89
Temperatura minima promedio del periodo mas frio (°C) -0.93

Temperatura promedio del cuatrimestre mas calido (°C) 0.92
Temperatura promedio del cuatrimestre mas frio (°C) -0.93

Precipitacién anual (mm) -0.84

Precipitacién del periodo mas lluvioso (mm) -0.85

Precipitacién del cuatrimestre mas lluvioso (mm) -0.84

Media anual actual de evapotranspiraciéon (Modelo Turc) mm/afio - -0.85

Latitud 0.81

Valor propio 11.45 5.39
% varianza 45.6 20.75
% varianza acumulada 45.6 66.35

Cuadro 3. Coeficientes de correlacion multiple encontrados cuando se analiz6 la riqueza de especies y las
variables climaticas y geograficas con los tres modelos SAR (Modelo Autoregresivo Simultaneo), CAR
(Modelo Autoregresivo Condicional) y OLS (Modelo de Minimos cuadrados). *P < 0.05 **P < 0.001 ***P

< 0.0001.

VARIABLES SAR CAR OLS
Constante 11.04+* 1445+ 11.56%
Temperatura promedio minima ( °C) 1.06 1.99* 1.2
Temperatura promedio maxima ( °C) -14.98* 2225 -16.36
Temperatura promedio anual ( °C) -21.41* -12.58 -20.38*
Estacionalidad de la temperatura (°C) 0.37 0.33 0.23
Temperatura maxima promedio del periodo mas calido (°C) 141 2.48 17
Temperatura minima promedio del periodo mas frio (°C) 0.22* 0.27%+* 0.25*
Temperatura promedio del cuatrimestre més célido (°C) 5.22 8.18** 5.97
Temperatura promedio del cuatrimestre mas frio (°C) -0.51 -0.45 -0.52
Precipitacion anual (mm) 1.39 141 1.23
Precipitacion del periodo mas lluvioso (mm) 0.19 0.002 0.25
Precipitacion del cuatrimestre mas lluvioso (mm) -1.47* -1.05 -1.35*
Media anual actual de evapotranspiracion (Modelo Turc) mm/afio - 26,67+ 18.59** 25.56%*
Latitud -0.008 -0.011 -0.008
r 0.18%* 0.31 %+ 0.23%*
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3.4.3.2 Modelo autoregresivo simultaneo (SAR). — ElI modelo mostré una

autocorrelacion espacial positiva a una distancia menor a 291 km (Figura 12) para las
variables climaticas y para las variables geogréficas a una distancia menor de 250 km
(Figura 13). El modelo de SAR fue explicado por el coeficiente de determinacién con un
9.7 % y una probabilidad de P < 0.0001 para los datos de riqueza de especies y las
variables climaticas (Cuadro 3). De las 22 variables examinadas solo tres fueron
significativas [temperatura promedio anual (°C), precipitacion del cuatrimestre mas seco
(mm) y AET (Promedio Anual actual de evapotranspiracion)]. Cuando se analizo las
variables geogréficas y la riqueza de especies (Cuadro 3), vemos que es explicada por el

coeficiente de determinacion con un 0.6 % Yy sin ninguna variable significativa.

El modelo presentd una autocorrelacion espacial positiva a una distancia menor a
291 km para el recambio de especies y las variables climaticas (Figura 14); y para las
variables geograficas fue a una distancia menor de 250 km (Figura 15). De las 22 variables
climaticas examinadas versus el recambio de especies, fueron significativas las siguientes:
temperatura promedio maxima (°C); temperatura promedio anual (°C); oscilacion diurna
de la temperatura (°C); isotermalidad (°C); temperatura minima promedio del periodo mas
frio (°C); precipitacion del cuatrimestre mas lluvioso (mm); precipitacion del cuatrimestre
mas frio (mm); promedio anual actual de evapotranspiracién (Cuadro 4). EI modelo fue
explicado por el 17.7 % y con una significancia de P < 0.0001. Cuando se analizé el
recambio de especies y las variables geogréficas, el modelo explico el 5.3 % de la variacion
(P < 0.0001). De las variables geograficas, la latitud (P < 0.0001) fue la variable
significativa en este modelo. El recambio de especies fue mayor en latitudes menores

similar al encontrado en el modelo de minimos cuadrados (Cuadro 4).

3.4.3.3 Modelo autoregresivo condicional (CAR). — ElI modelo mostré una

autocorrelacion espacial positiva a una distancia menor a 291 km (Figura 12) para las
variables climaticas y para las variables geogréficas a una distancia menor de 250 km
(Figura 13). ElI modelo de CAR fue explicado por el 9.5 % y una probabilidad de (P <
0.0001), cuando se analizé la riqueza de especies y las variables climaticas (Cuadro 3). De

las 22 variables climaticas examinadas solo tres fueron significativas [(Oscilacion diurna de
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la temperatura (°C), precipitacion del periodo mas seco (mm) y precipitacion del
cuatrimestre méas seco (mm)]. Cuando se analizaron las variables geograficas y la riqueza
de especies se observo que es explicada por un 0.3 % y no hubo variables importantes
(Cuadro 3).

El modelo presentd una autocorrelacion espacial positiva a una distancia menor a
291 km para el recambio de especies y las variables climéticas (Figura 14); y para las
variables geogréficas fue a una distancia menor de 250 km (Figura 15). De las 22 variables
climéticas examinadas con el recambio de especies fueron significativas: [la temperatura
promedio minima (°C); temperatura promedio maxima (°C); oscilacién diurna de la
temperatura (°C); isotermalidad (°C); temperatura minima promedio del periodo mas frio
(°C); oscilacién anual de la temperatura (°C); temperatura promedio del cuatrimestre mas
calido (°C); precipitacion del cuatrimestre mas céalido (mm); precipitacion del cuatrimestre
mas frio (mm) y el promedio anual actual de evapotranspiracion ](Cuadro 4). Cuando se
analizo el recambio de especies y las variables geogréaficas, el modelo explico el 3.7 % de la
variacion (P < 0.0001). De las variables geogréaficas la latitud fue la variable significativa
en este modelo (P < 0.01). El recambio de especies fue mayor en latitudes menores, similar
al encontrado en los modelos de minimos cuadrados y el autoregresivo simultaneo (SAR)
(Cuadro 4).
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Cuadro 4. Coeficientes de correlacion multiple encontrados cuando se analizé el recambio de especies y las
variables climaticas y geograficas con los tres modelos SAR (Modelo Autoregresivo Simultaneo), CAR
(Modelo Autoregresivo Condicional) y OLS (Modelo de Minimos cuadrados). *P < 0.05 **P < 0.001 ***P <
0.0001.

VARIABLES SAR CAR OLS
Constante 11.04** 14.45%** 11.56***
Temperatura promedio minima ( °C) 1.06 1.99* 1.2
Temperatura promedio maxima ( °C) —14.98** —22.25%** -16.36
Temperatura promedio anual ( °C) —21.41** -12.58 —20.38**
Estacionalidad de la temperatura (°C) 0.37 0.33 0.23
Temperatura maxima promedio del periodo mas calido (°C) 141 2.48 1.7
Temperatura minima promedio del periodo mas frio (°C) 0.22* 0.27%** 0.25**
Temperatura promedio del cuatrimestre mas cdlido (°C) 5.22 8.18** 5.97
Temperatura promedio del cuatrimestre mas frio (°C) -0.51 -0.45 —-0.52
Precipitacién anual (mm) 1.39 1.41 1.23
Precipitacién del periodo més lluvioso (mm) 0.19 0.002 0.25
Precipitacién del cuatrimestre mas lluvioso (mm) -1.47* -1.05 -1.35*
Media anual actual de evapotranspiracion (Modelo Turc) mm/afio -t 26.67** 18.59*** 25.56%**
Latitud —0.016*** -0.011* —0.017%**
r2 0.18*** 0.31%** 0.23***
3.5 DISCUSION

3.5.1 Procesos locales. — A pesar del bajo niUmero de especies y las consecuentes
dificultades para medir la relacion entre las variables medidas (area de distribucion, tamario
corporal) de las lagartijas de zonas aridas y semiaridas de México, debido al bajo nimero
de datos, algunos patrones emergieron en estos andlisis. La relacion positiva entre la
abundancia y el area de distribucion ha sido explicada por Gaston et al. (1997); ellos
proponen ocho mecanismos para explicar esta relacion (muestreos insuficientes, relaciones
filogenéticas, posicion del rango, amplitud uso de recursos, disponibilidad de recursos,
seleccion de hébitat, dindmica de metapoblaciones, tasas vitales). De estos ocho
mecanismos, dos fueron considerados como relevantes en este estudio. Problemas en los
muestreos pueden ser una de las causas para observar este patron, pues se subestima el
tamafo del area de distribucion de las especies por falta de muestreos en muchas de las
zonas o la baja intensidad del muestreo, lo cual podria llevar a la no deteccion de las
especies raras. Otro problema que podria emerger es que la abundancia de las especies
cambia a través del area de distribucion y las especies podrian ser abundantes localmente en

algunos sitios y raras en otros. Ademas, el hecho de dar un valor a la abundancia que va
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desde uno para las especies raras y de tres para las especies abundantes, también puede
Ilevar a no permitir la evaluacion de este patron debido a la forma arbitraria en que se uso la

escala.

Murray et al. (1998), encontraron una correlacion positiva entre el area de
distribucion y la abundancia relativa, encontrando que dos de los ocho mecanismos
propuestos por Gaston et al. (1997) se cumplian para anuros australianos. El primero de los
mecanismos encontrados por Murray et al. (1998), se refiere a la disponibilidad de recursos
(Hanski et al., 1993), los cuéles proponen que las especies abundantes usan los recursos
més abundantes en los sitios donde se distribuyen. Otro mecanismo es el de tasas vitales
(Holt et al., 1997), en el cual se plantea que las tasas de mortalidad y natalidad son
dependientes de la densidad y que éstas cambian asociadas al tamafio del area de
distribucidn de las especies.

Diniz-Filho et al. (2005), analizando variables ecoldgicas para especies de anuros en
el Cerrado Brasilefio, encontraron que existe una relacion entre los tamafios corporales de
las especies y el area de distribucion y que muchas de las relaciones de sus variables
ecologicas, son explicadas a traves la dindmica de las poblaciones analizadas y con el
modelo de minimo poblacion viable. En otro estudio, Gotelli y Taylor (1999) al evaluar
variables ecoldgicas en peces, encontraron que muchas de estas variables analizadas estan
asociadas con las probabilidades de colonizacion y extincion similares a los modelos

metapoblacionales.

Murray et al. (1998) no encontraron relacion entre el tamafio corporal de los anuros
australianos y su abundancia. Ellos encontraron una relacion positiva, aunque no
significativa, relacion entre estas dos variables. Blackburn y Gaston (1996) proponen que
cuando los analisis se hacen a escalas regionales, el patron es negativo. Por otro lado, no se
encontro relacion entre las otras variables ecoldgicas analizadas para el Valle de Tehuacéan-
Cuicatlan. En nuestro analisis se encontr6 un patrén negativo pero no significativo entre los

tamanos corporales de las especies y el area de distribucion.
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3.5.2 Procesos regionales. — Los resultados sugieren que los procesos regionales
tienen un fuerte efecto sobre el nimero de especies que ocurren localmente, como ha sido
propuesto en varios estudios (Cornell, 1999; Stevens y Willig, 2002). Algunos autores han
encontrado en comunidades saturadas y con fuertes interacciones locales patrones lineales
(Loreau, 2000; Shurin y Allen, 2001). Ademas se ha visto que las perturbaciones pueden
ocasionar variacion en la intensidad de la relacion local y regional, lo cual puede llevar a

relaciones positivas local y regional (Huston, 1999).

El papel de los procesos locales y regionales cambia entre regiones y comunidades
(Huston, 1999). Entender los mecanismos que llevan a los patrones regionales y locales en
la distribucién y abundancia en las especies es dificil debido a que son muchos los factores
que pueden estar actuando para la obtencion de este patron, como la historia de los sitios,
las perturbaciones, la dominancia y la dispersion; las cuales pueden estar actuando en

multiples y diferentes escalas en espacio y tiempo (Loreau y Mouquet, 1999).

Hillebrand (2005), hace una critica importante a la metodologia de evaluar a través
de la regresion local — regional, cuéles factores determinan la composicion de las
comunidades a nivel local. Este autor encontré en su modelo que bajo fuerte competencia,
la regresion local — regional seguia siendo insaturada. Su modelo falseo la premisa que bajo
fuerte competencia la diversidad local es independiente de la regional. Ademas, en su
estudio se plantea que en la metodologia de realizar la regresion entre la diversidad local —
regional, se podia inferir cualquier tipo de informacion acerca del control de la diversidad

regional sobre la local.

Lo planteado por Hillebrand (2005) es muy importante; y se ve reflejado en la
totalidad de los trabajos donde se relacionan la diversidad local y regional, los cuales en la
mayoria de los casos han encontrado que el patron era insaturado. Asi, lo encontrado en
este estudio no es la excepcién, pues los andlisis indican que hay insaturacion o un
enriquecimiento regional. Un aspecto tocado por Hillebrand (2005), es el hecho de que no
se debe desconocer la gran importancia que tienen los procesos regionales en determinar la

diversidad local.
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3.5.3 Relacion de las variables climaticas y geogréaficas con la riqueza y el
recambio de especies. — La evaluacion de hipotesis concernientes a la riqueza de especies
y variables ambiéntales habitualmente ha utilizado el método de regresiones de minimos
cuadrados. Sin embargo estos modelos violan el supuesto de independencia, ya que muchas
veces sus datos estan autocorrelacionados espacialmente (Lichstein et al., 2002). Pero los
modelos autocorregresivos tienen la ventaja de que corrigen las autocorrelaciones
espaciales. La exploracion de la relacién de variables ambientales y geograficas a través de
los tres modelos (Autoregresivo condicional CAR, Autoregresivo simultaneo SAR y
modelo de minimos cuadrados OLS) mostraron diferentes magnitudes en su importancia.
Los tres modelos tuvieron en comun la variable precipitacion en el cuatrimestre mas seco.
El modelo de minimos cuadrados OLS y el modelo autoregresivo SAR dieron importancia
a las mismas variables [AET (promedio anual actual de evapotranspiracion) y temperatura
promedio anual], mientras el CAR di6 peso a otras como la oscilacion diurna de la
temperatura y precipitacion en el periodo mas seco. EI modelo de minimos cuadrados tuvo
el mismo valor de autocorrelacién que los modelos autorregresivos, pero los modelos
autorregresivos corrigen este problema calculando los grados de libertad més ajustados al
modelo, lo cual implicaria que estos explican de forma satisfactoria la riqueza y recambio
de especies de lagartijas de zonas aridas en México y su relacion con variables ambientales

y geogréficas.

La hipdtesis de productividad es la que mejor explica los resultados obtenidos a
través de nuestros modelos, principalmente porque se observa a variables como
temperatura, precipitacion y AET que tienen un impacto considerable en la riqueza y
recambio de especies. Hay que recordar que la disponibilidad de energia estd muy ligada a
la hipotesis de productividad, ya que se ha observado una relacion directa entre la
disponibilidad de energia y productividad primaria. Tognelli y Kelt (2004) encontraron, al
evaluar con estos tres modelos la riqueza de mamiferos en Sudamérica y variables

ambientales, que la hipétesis de energia fue la que mejor explicé sus resultados.
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La heterogeneidad, vista como la variacion en el niUmero de hébitat con la altitud,
también fue relevante en el andlisis de lagartijas de zonas aridas y semiaridas, en este caso
el analisis riqueza y recambio de especies solo fue importante con el modelo de minimos
cuadrados. La variabilidad en la altitud puede llevar a variacion topogréfica y ésta estar
asociada con diversidad de ecosistemas que pueden influenciar en la riqueza y recambio de
especies. Se ha observado que ambientes con una heterogeneidad topogréafica alta,
presentan una serie de habitats asociados, favoreciendo la diversidad local y regional (Kerr
y Packer, 1997).

Se observé que la latitud también tuvo un papel importante cuando se evalud
rigueza y recambio de especies, observando el patron general encontrado de mayor
diversidad en latitudes menores (Brown, 1995). La combinacion de variables climaticas, de
heterogeneidad espacial y latitud parece que tiene un efecto sinérgico con la riqueza y
recambio de especies. Posiblemente no podamos explicar la riqueza y recambio de especies
con sélo un factor sino con la suma o la combinacion de factores, y estos estan
determinando la riqueza especifica alta y el recambio de especies de lagartijas de zonas
aridas y semiaridas en México.

Asegurarse de que los datos son independientes era espacialmente dificil
anteriormente, debido a la falta de programas de cobmputo que evaluaran este tipo de datos.
Sin embargo, ahora los estudios que incorporan analisis espaciales deben tener siempre en
mente este tipo de problema, ya que el no tener en cuenta la autocorrelacion puede llevar a
aceptar hipotesis erréneas; tal como se observo en los analisis de lagartijas zonas aridas y
semiaridas mexicanas, en los que localidades separadas por 250 Km fueron
estadisticamente independientes.

3.6 CONCLUSIONES
Se encontr6 que los procesos regionales tienen un fuerte efecto sobre la diversidad

local. Ademas la composicion de especies en el Valle de Tehuacan-Cuicatlan podria ser

debido a varios factores como limitaciones a la dispersion, deterioro ambiental o
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posiblemente procesos fuente-sumidero donde las comunidades ricas en especies actdan

como fuente irradiadora de especies.

Al evaluar variables medidas de las especies con el fin de explorar la posibilidad de
establecer cuales especies tienen mayores posibilidades de dispersion o estar en el area de
estudio a través de métodos tradicionales (regresiones lineales y cuadraticas). Se encontro
un patroén positivo entre abundancia e area de distribucién esto puede deberse a multiples
causas una puede ser debida a problemas de muestreo donde su subestimen las abundancias
de las especies y otra puede ser metodoldgica al asignar rangos arbitrarios a las abundancias

para los andlisis o efectivamente hay mayor abundancia en areas de tamafio mas grandes.

Se encontrd que los cambios en la riqueza de especies en zonas aridas y semiaridas
se debian a factores influenciados por la productividad pues variables como la temperatura,
precipitacion y AET (Promedio anual actual de evapotranspiracion) tienen un fuerte

impacto en la riqueza de especies y en el recambio.
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CAPITULO IV
EVALUACION DE LA ESTRUCTURACION DE LA COMUNIDAD A

TRAVES DE METODOS FILOGENETICOS

Las ciencias tienen las raices amargas, pero muy dulces los frutos.
Aristoteles (384 AC-322 AC)
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4.1 INTRODUCCION

Tradicionalmente los estudios de la estructuracion de comunidades se han realizado
a nivel local. Sélo en las dos ultimas décadas se ha visto la importancia de la perspectiva
regional en la estructuracion de comunidades. La vision local apunta a que la competencia,
depredacion y las perturbaciones presumiblemente causan la exclusién de especies y
limitan la diversidad en las comunidades locales, dentro de los procesos regionales se
encuentran los eventos historicos, inmigracién y especiacion y se asume que proveen una
fuente de especies que pueden colonizar y enriquecer las comunidades locales (He et al.,
2005). Los procesos histdricos pueden ser explorados a través de las filogenias de las
especies que conforman las comunidades; pero los ecologos de comunidades han sido
reacios a utilizar filogenias en la explicacion mas parsimoniosa de como se estructuran las
comunidades (Harvey, 1996; Webb et al., 2002).

En afios recientes los avances metodologicos y conceptuales a partir del trabajo de
Felsenstein (1985), han permitido a los ec6logos, a través de los métodos comparativos,
dilucidar los factores que determinan la estructura de comunidades (Harvey y Pagel, 1991;
Losos, 1996). Pues la aproximacion filogenética es importante no sélo para entender el por
qué las comunidades difieren, sino también para entender por qué son similares (Losos,
1996).

La composicion y estructura de comunidades puede ser el resultado de una
combinacion de eventos entre los que se encuentran los ecoldgicos, los geoldgicos y los
evolutivos. Entender la contribucidn relativa de cada uno de estos factores podra requerir de
diferentes metodologias para poder explicar porqué hay determinadas especies en una
comunidad (Mayden, 1988; Brooks y McLennan, 1991). Por este motivo la combinacion de
metodologias biogeograficas (ej. cladogramas de éareas), métodos comparativos (ej.
explorar caracteristicas de las especies como tamafio corporal, area de distribucion u otras),
y ecoldgicos (ej. patrones de coexistencia) pueden aclarar, en parte, por qué existen
determinadas especies y no otras, en una comunidad (Mayden, 1988; Brooks y McLeannan,
1991; Winston, 1995; Losos, 1996; Pyron, 1999).
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Existe un gran problema al cual se enfrentan los ecologos al querer utilizar
filogenias para la explicacion de estructura de comunidades, y es la necesidad de poseer
hipotesis filogenéticas robustas de las comunidades de estudio (Losos, 1996). Otro
problema grande es que muchas de las comunidades estdn conformadas por especies que no
forman grupos monofiléticos, pues muchas estan constituidas por miembros de clados
diferentes, ademas muchos de los ecdélogos estdn mas interesados en las interacciones

ecologicas a nivel de gremio y los gremios no forman grupos monofiléticos.

Grandcolas (1998) plantea esta misma problemaética a la utilizacion de filogenias
para el analisis de comunidades, debido a que muchas de las interacciones se presentan
entre taxa que no tienen ninguna relacién filogenética, por ejemplo hormigas vs. ratones
(Brown y Davidson, 1977); en este ejemplo no podriamos utilizar anélisis filogenéticos
para explicar este tipo de interaccion. Un inconveniente adicional, es que muchos procesos
ecologicos ocurren a escalas temporales cortas (tiempo ecoldgico) y a través de la filogenia
no podemos investigar los procesos que ocurren en este tipo de escalas, pues las filogenias
son adecuadas para explicar hipotesis evolutivas en las comunidades y no procesos
ecoldgicos (Grandcolas, 1998).

Especies relacionadas tienden a ser ecoldgicamente similares por constricciones
filogenéticas; debido a esto, este tipo de relaciones influyen en la estructura de las
comunidades. Silvertown et al. (2001), exploraron la hipé6tesis de que especies
congenericas (filogenéticamente relacionadas), son mas frecuentes de lo que se podria
esperar, que si las comunidades estuvieran ensambladas aleatoriamente (gj. interacciones
ecoldgicas). Ellos encontraron que sus comunidades de estudio estaban siendo
estructuradas por interacciones ecoldgicas. Diferentes resultados fueron encontrados por
Webb (2000) donde las relaciones filogenéticas eran la causa de la estructura de una

comunidad de plantas en un bosque en Borneo.
Existen dos explicaciones por las cuales dos especies morfolégicamente similares

no coexisten, una puede ser debida a causas histdricas y otra a factores ecoldgicos (Brooks

y McLennan, 1991). Una explicacidén historica podria ser especiacion parapatrica a lo largo
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de un gradiente ambiental o especiacion alopatrica (Wiley y Mayden, 1985); mientras la
explicacion ecoldgica podria ser debido a interacciones ecoldgicas (ej. exclusion
competitiva) (Winston, 1995).

Winston (1995) evalu6 los patrones de coexistencia en un ensamble de peces en la
cuenca del rio Red entre Texas y Arkansas. A través de un analisis de conglomerados de
caracteres morfoldgicos y la filogenia de las especies, pudo establecer que las
sobreposiciones en los areas de distribucion eran mas bajas entre especies similares
morfolégicamente que entre especies relacionadas filogenéticamente, o sea que las
interacciones ecoldgicas eran los factores que estaban determinado la composicion de

especies a nivel local.

La utilizacion de hipdtesis filogenéticas en el analisis de comunidades es necesaria;
evidencia de esto es la gran cantidad de publicaciones que en las Gltimas décadas han
incluido analisis filogenéticos, como la explicacién mas parsimoniosa para establecer si son
los procesos ecoldgicos o historicos los que estan determinando los patrones observados en
las comunidades (Webb et al., 2002).

Los objetivos principales de este capitulo son determinar si la coexistencia de
formas ecoldgicas contemporaneas es el resultado de procesos actuales o el resultado de
patrones ancestrales heredados. Ademéas se evalu6 a través de las filogenias si las
interacciones de las especies llevan a patrones complementarios en las distribuciones de las
especies. Al mismo tiempo evalué a través de andlisis de parsimonia cuales factores
determinan la composicion de especies en el Valle de Tehuacan-Cuicatlan. También se
explor6é a través de métodos comparados evaluando las siguientes caracteristicas de las

especies: tamafo corporal, tamafio del area de distribucion, abundancia relativa etc.
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4.2 METODOS

4.2.1 Distribuciones complementarias. — Se utilizé la prueba de Mantel (Legendre
y Legendre, 1998), para cuantificar la relacion entre matrices que representan la distancia
morfologica, filogenética y coexistencia geografica de las especies. Las distancias
morfoldgicas fueron estimadas por el conteo de nodos entre pares de especies, para lo cual
se utilizaron las filogenias de datos morfoldgicos de los géneros Phrynosoma (Hodges y
Zamudio, 2004), Sceloporus (Flores-Villela, 2000) y Urosaurus (Wiens, 1993). La
distancia filogenética fue estimada por el conteo de nodos entre pares de especies de la
misma manera que para datos morfologicos Para estos andlisis se utilizaron las filogenias
de datos morfologicos y moleculares de los géneros Phrynosoma (Hodges y Zamudio,
2004), Sceloporus (Flores-Villela et al., 2000) y Urosaurus (Wiens, 1993) (Figuras 1, 2, y
3). La sobreposicion del area geogréafico fue calculada como la distancia geogréafica que
existe entre las areas de distribucion de pares de especies; buscando medir el ndmero
maximo de especies que pueden coexistir en ensambles locales a través de anélisis de estas
tres variables. S6lo se midio la distancia entre pares de especies y no se tuvo en cuenta el
gradiente altitudinal en el analisis, ya que las especies tuvieron areas altitudinales menores
1800 msnm.

La relacion entre similitud morfoldgica y sobreposicion geografica puede mostrar
tres escenarios: una relacion positiva representaria que especies morfoldgicamente
similares coexisten. Una relacion inversa mostraria que la diferenciacion morfologica
promueve la coexistencia. Si no se encuentra relacion, esto indicaria que las especies estan

ensambladas aleatoriamente con respecto a su morfologia.

En grupos que muestran conservacion filogenética de nicho, el grado de divergencia
morfoldgica esta correlacionada positivamente con la divergencia filogenética (Bohning-
Gaese y Oberrath, 1999; Webb et al., 2002). Una relacion significativa entre filogenia y
coexistencia (sobreposicion geogréfica) se presentaria, si la comunidad es ensamblada por

procesos no aleatorios con respecto a patrones de divergencia ecomorfolégica.
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Figura 1. Filogenia de Sceloporus a) Morfolégica (Wiens y Reeder 1997) b) Datos Moleculares (Flores-

Villela et al., 2000).
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Figura 2. Filogenia de Phrynosoma a) Morfolégica b) Datos Moleculares (Hodges y Zamudio, 2004).
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Figura 3. Filogenia de Urosauru.(Wiens, 1993).

4.2.2 Patrones de coexistencia a través de métodos filogenéticos. — Con las
matrices de presencia y ausencia creadas con cuadros de 0.2 x 0.2 grados para el Valle de
Tehuacan-Cuicatlan, se explord la hipdtesis de los patrones de coexistencia a nivel
filogenético y los posibles mecanismos que llevan a la distribucion observada en el valle.
En este andlisis se ejecutaron el programa de computo NONA (Goloboff, 1999), luego de
crear la matriz de datos con el programa WinClada (Nixon, 1999-2002). La topologia mas
parsimoniosa fue examinada a través de busqueda heuristica. Uno de los criterios mas
simples en sistematica es el llamado criterio de parsimonia de Fitch (Kitching, 1992), el
cual opera sobre atributos de estados binarios (0 o 1). El atributo del estado (0 o 1) puede
cambiar de 0 a 1 y viceversa. Este procedimiento permite encontrar el cladograma mas
parsimonioso. La direccién de los cambios puede ser determinada, a la vez que polarizada,
con ayuda de los grupos externos. Con los grupos externos, se asume que tienen los estados
ancestrales. Después de que la topologia mas parsimoniosa del arbol o arboles sea
encontrada y enraizada, la organizaciébn mas parsimoniosa de cambios de estados del

atributo puede ser mapeada sobre el arbol por un proceso de optimizacion que asigna
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atributos de estados de predecesores hipotéticos. Se considerd como grupo externo el hecho

de que todas las especies (pool regional) estuvieron presentes en la comunidad hipotética.

4.2.3 Andlisis de correlacion evolutiva: contrastes independientes (Cl). — Los
datos de las especies individuales no pueden ser tomados como independientes, ya que las
especies estan interconectadas entre si por ancestros comunes. Para analizar la existencia de
correlaciones evolutivas se reemplaza el uso del dato de las especies individuales por una
variable nueva denominada “contraste”. Los contrastes se calculan como diferencias en la
variable entre pares de especies (actuales y/o ancestrales) en cada bifurcacion de la
filogenia. Si el nimero de especies en la filogenia es N, en total se generan (N-1) contrastes
independientes (CI). Como los Cl no comparten las mismas ramas de la filogenia, son
muestras independientes del cambio evolutivo sobre dicha filogenia. En consecuencia, con
esta metodologia realmente se estd poniendo a prueba la existencia de una “correlacién
evolutiva” en los cambios entre caracteres y puede estimarse la magnitud de dicha
correlacion y/o regresion (Felsenstein, 1985; Garland et al., 1992; Ricklefs y Starck, 1996).
Los supuestos originales de los ClI son: 1) La topologia del arbol filogenético es “correcta”
y dicotomica (cada evento de especiacion produce 2 especies hijas) y, 2) el largo de las
ramas en la filogenia es un buen estimador de la varianza esperada en la evolucion de los
caracteres (variables). En consecuencia, los contrastes pueden estandarizarse a media 0 y
varianza 1, al dividirlos por el largo de las ramas involucradas en la comparacion
(Felsenstein, 1985). Cuando los contrastes han sido correctamente estandarizados, estos
pueden ser utilizados para realizar las correlaciones o regresiones estadisticas usuales con
sus areas de confianza y prediccion (Felsenstein, 1985; Garland et al., 1992; Garland e Ives,
2000).

Originalmente, los CI presuponen la existencia del Modelo Browniano (BM) como
modelo evolutivo para los caracteres de interés. Bajo este modelo los cambios siguen un
proceso azaroso con media de cambio esperada O y el largo de la rama como varianza. Este
modelo simula a la evolucion de los caracteres en ausencia de seleccion semejando casos de

deriva génica. Se utilizaron varias formas de estandarizacion de los datos: se consider6 que
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en todas las ramas las filogenias en estudio son iguales (largo = 1) (Constante), Métodos de
Grafen (Grafen, 1989), Pagel (Pagel, 1992) y Grafen rho (Grafen, 1989).

4.2.4 Evaluacién de las caracteristicas medidas de las especies con métodos
comparados. — Se utilizo el analisis de contrastes independientes (Cl) para analizar la
relacion entre tamafio corporal (LHC), area de distribucion, abundancia relativa (rara = 1,
comun = 2 y abundante = 3) y amplitud de habitat (nimero de tipos de vegetacion donde es
encontrada la especie) de lagartijas del género Sceloporus, Phrynosoma y Urosaurus. Se
busco analizar la existencia de correlaciones evolutivas entre variables, las cuales fueron
transformadas previamente con logaritmo base 10. Los CI originalmente se aplican a
variables continuas aunque con modificaciones sus resultados pueden aproximarse a los

obtenidos con variables discretas.

Se utilizo el programa de computo Mezquite como interfase para correr el programa
PDA para el calculo de los Cl. Las filogenias utilizadas para evaluar las caracteristicas de
las especies a través de métodos comparativos fueron la de Sceloporus (Flores-Villela et
al., 2000) (Figura 1), la de Phrynosoma (Hodges y Zamudio, 2004) (Figura 2) y la de
Urosaurus (Wiens, 1993) (Figura 3).

4.3 RESULTADOS

Se encontré una relacion positiva entre la distancia filogenética y distancia
geografica entre las especies de Urosaurus (Cuadro 1), lo cual nos indica que las especies
morfolégicamente similares pueden coexistir, y por lo tanto se excluye el hecho de que
especies morfolégicamente similares no pueden coexistir, porque las interacciones
competitivas son mas intensas. Otro aspecto importante encontrado fue el hecho de que
para las especies de Sceloporus y Phrynosoma, no se encontrd relacion entre las variables
analizadas (Cuadro 1), lo cual puede explicarse porque posiblemente las especies estan
ensambladas por procesos aleatorios.
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Se encontrd0 que las especies similares pueden coexistir, ademas que las
comunidades son estructuradas por procesos aleatorios independientes de las similitudes

morfoldgicas y filogenéticas.

Cuadro 1. La prueba de Mantel para cuantificar la relacion entre matrices que
representan la distancia morfoldgica, filogenética y coexistencia geogréafica de
las especies.

r P

Sceloporus
Distancia Filogenética-Distancia geografica  0.008 0.463
Similitud Morfolégica-Distancia geografica  0.127 0.063

Urosaurus
Distancia Filogenética-Distancia geografica  0.473  0.044*

Phrynosoma
Distancia Filogenética-Distancia geografica  0.032 0.363
Similitud Morfol6gica-Distancia geografica  -0.17 0.08

El andlisis dio como resultado 20 arboles parsimoniosos, con 27 pasos y con un
indice de retencion de 75 y un indice de consistencia de 44. Los arboles podian ser
colapsados en un &rbol de consenso a través de diferentes metodologias, pero esto llevaria a
perdida de informacion (Ribichich, 2005). Por esto se presenta s6lo un arbol y a través de él

se explican los posibles escenarios que se generarian a través de su analisis (Figura 4).

El indice de retencion de Farris (1989), mide el porcentaje de semejanzas novedosas
que pueden ser atribuibles a un inmediato origen comudn (Ribichich, 2005). Por estos
paralelismos y reversiones se pueden generar valores bajos en el indice de retencion. En
ecologia de comunidades este indice de retencion podria ser utilizado como medida para
establecer qué tipo de proceso tuvo efecto en la organizacion de la comunidad. Y un indice
de retencién bajo indicaria que procesos aleatorios influyen en la organizacion del
ensamble (Ribichich, 2005).

La figura 4, ilustra la interpretacion de uno de los arboles méas parsimoniosos y de

cémo la composicion de las especies cambia a través de su ensamble y los mecanismos que
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pudieron dar origen a esa composicion. En el primer caso vemos como el pool de especies
del Valle de Tehuacan-Cuicatlan se reduce excluyendo a la especie S. jalapae por ser
encontrada en todas los ensambles analizados. Una sinapomorfia de presencia se observa
para el nodo 11, el cual puede ser explicado por el hecho de que esas especies que estan en
ese cuadro, tienen requerimientos especificos de habitat y se mantiene en la comunidad por
procesos de fuente-sumidero. Dentro de este nodo se presenta en la especie P. bordai, con
una autopomorfia de ausencia, lo cual es interpretado como que esta especie tiene
limitaciones a la dispersion o el hecho de no encontrarla en el nodo 11, se deba a la
exclusion por competencia. Esta interpretacion se hizo con base en lo propuesto por
Ribichich (2005).
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Figura 4. La topologia de uno de los arboles mas parsimonioso en el cual se explica la

relaciones de ensamble de las especies del Valle de Tehuacan-Cuicatlan.

Para el caso del nodo 7 en el que se encuentra la localidad de Zapotitlan de las
Salinas, vemos que la sinapomorfia de ausencia (Figura 4). La interpretacion de la ausencia
de estas especies en este cuadro se debe a que existe una barrera geografica que limita el
flujo de especies de otros cuadros con mayor riqueza de especies como es el caso de
Tehuacan; una restriccion ambiental que impide fisiolégicamente que estas especies puedan

establecerse con éxito en esta region o el deterioro ambiental que posiblemente haya
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Ilevado a la perdida de estas especies de la zona y por ultimo el escenario de exclusion por
competencia que se nombra, pero que no tiene cabida por los analisis previos que se han

desarrollado durante este estudio.

La evaluacion de la adecuada trasformacion de las longitudes de las ramas para cada
una de las variables analizadas mostr6 que los valores de la estandarizacién cambiaron con
los métodos de trasformacion utilizados y la especie analizada (cuadro 2). Para las especies
de Urosaurus la estandarizacion de la longitud de la rama constante fue la que dio mejores
resultados. Cuando se estandarizo con el método de Grafen rho (Grafen, 1989) y con el
método de Pagel (Pagel, 1992), sélo fueron significativos para las variables area de
distribucion y amplitud del habitat, lo cual refleja que las estandarizaciones no ajustaron
todas las variables (cuadro 2). Los analisis se realizaron con las variables y métodos que

fueron adecuadamente estandarizadas.

Para las especies de Sceloporus la mejor estandarizacion fue dada con el método de
Grafen rho. Para la variable abundancia relativa ésta no pudo ser estandarizada con los
métodos de Grafen rho, Pagel y longitud de las ramas constante (Cuadro 3). En el caso de
la variable tamafio corporal tampoco pudo se pudo estandarizar con los métodos de Grafen

rho y Pagel.
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Cuadro 2. La significancia de las estandarizaciones de la longitud de las ramas con los distintos
métodos para los datos de Urosaurus.

Método largo de rama  Variable r? F P
Constante Area de distribucion 0.12 2.33 0.07
Tamafo corporal (LHC) 0.02 0.39 0.26
Abundancia relativa 0.01 0.227 0.31
Amplitud de hébitat 0.004 0.08 0.38
Grafen (1989) rho Area de distribucion 0.33 8.45 0.004
Tamario corporal (LHC) 0.06 1.23 0.14
Abundancia relativa 0.19 4.01 0.03
Amplitud de hébitat 0.19 4.02 0.03
Pagel (1992) Area de distribucion 0.25 5.79 0.01
Tamafo corporal (LHC) 0.018 0.32 0.28
Abundancia relativa 0.12 2.51 0.06
Amplitud de hébitat 0.11 2.14 0.08

Cuadro 3. La significancia de las estandarizaciones de la longitud de las ramas con los distintos
métodos para los datos de Sceloporus.

Método largo de rama Variable r? F P
Constante Area de distribucion 0.09 1.03 0.16
Tamarno corporal (LHC) 0.04 0.43 0.26
Abundancia relativa 0.29 4.18 0.03
Amplitud de habitat 0.01 0.1 0.37
Grafen (1989) Area de distribucion 0.17 2.17 0.08
Tamario corporal (LHC) 0.32 4.71 0.02
Abundancia relativa 0.35 551 0.02
Amplitud de hébitat 0.07 0.79 0.19
Pagel (1992) Area distribucion 0.17 2.13 0.08
Tamario corporal (LHC) 0.29 411 0.03
Abundancia relativa 0.33 4.94 0.02
Amplitud de hébitat 0.02 0.24 0.31
Grafen (1989) rho Area de distribucion 0.03 0.4 0.26
Tamario corporal (LHC) 0.03 0.33 0.28
Abundancia relativa 0.19 2.48 0.07

Amplitud de habitat 0.01 0.18 0.33




Para las especies de Phrynosoma no hubo un Unico método que estandarizara
adecuadamente las longitudes de las ramas (Cuadro 4). Con el método de longitud de ramas
constante y el método de Pagel, se presentaron valores significativos de estandarizacion
para la amplitud de habitat y el area de distribucién respectivamente. EI método de Grafen

fue significativo para el &rea de distribucion y amplitud de habitat.

Cuadro 4. La significancia de las estandarizaciones de la longitud de las ramas con los distintos métodos
para los datos de Phrynosoma.

Método largo de rama Variable r? F P
Constante Area de distribucion 0.24 1.27 0.16
Tamario corporal (LHC) 0.004 0.004 0.47
Abundancia relativa 0.006 0.027 0.43
Amplitud de héabitat 0.67 8.38 0.02
Grafen (1989) Area de distribucion 0.65 7.51 0.02
Tamafio corporal (LHC) 0.1 0.48 0.26
Abundancia relativa 0.05 0.21 0.33
Amplitud de hébitat 0.66 8.1 0.02
Pagel (1992) Avrea de distribucion 0.73 10.84 0.01
Tamario corporal (LHC) 0.05 0.23 0.32
Abundancia relativa 0.002 0.01 0.46
Amplitud de hébitat 0.46 3.46 0.06

Los contrastes independientes revelaron algunos patrones cuando se evaluaron
variables ecoldgicas a través de la filogenia. Para el caso de Phrynosoma se observd una
correlacion negativa y significativa entre el tamafio corporal y la abundancia (Cuadro 5).
Para el caso de Sceloporus se tuvo una correlacion positiva y significativa entre el area de
distribucion y la amplitud de hébitat. Respecto a las otras variables ninguna tuvo relevancia
en los andlisis de contrastes independientes.
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Cuadro 5. Relaciones entre los contrastes independientes estandarizados de las variables
ecoldgicas para cada uno de los géneros.

VARIABLE r P g.l
Phrynosoma
Tamario corporal (LHC)-Area de distribucion -0.28  0.34 12
Tamario corporal (LHC)-Abundancia relativa -0.69  0.01* 12
Tamafio corporal (LHC)-Amplitud de hébitat -0.34  0.25 12
Abundancia relativa-Area de distribucion 0.47 0.11 12
Abundancia relativa-Amplitud de habitat 0.14 0.87 12
Area de distribucion-Amplitud de habitat 0.24 0.43 12
Sceloporus
Tamario corporal (LHC)-Area de distribucion 0.3 0.21 19
Tamario corporal (LHC)-Abundancia relativa 0.1 0.65 19
Tamafio corporal (LHC)-Amplitud de habitat 0.23  0.33 19
Abundancia relativa-Area de distribucion 0.21 0.37 19
Abundancia relativa-Amplitud de habitat 0.13 0.56 19
Area de distribucion-Amplitud de habitat 0.67 0.001** 19
Urosaurus

Tamario corporal (LHC)-Area de distribucion  0.14  0.76 6

Tamario corporal (LHC)-Abundancia relativa -0.1 0.8 6

Tamario corporal (LHC)-Amplitud de hébitat -0.46  0.35 6

Abundancia relativa-Area de distribucion -0.31  0.52 6

Abundancia relativa-Amplitud de habitat 0.22 0.65 6

Area de distribucion-Amplitud de habitat 0.13 0.46 6
4.4 DISCUSION

Lo planteado en este estudio fue evaluar si las interacciones de las especies, y mas
precisamente la competencia, llevaban a patrones complementarios en las distribuciones de
las especies de lagartijas de zonas aridas y semiaridas de México. Winston (1995), evalué a
través de modelos nulos, si las especies morfoldgicamente y filogenéticamente similares de
un ensamble de peces podria coexistir mas de lo que se obtendria por azar. El encontr6 una
asociacion negativa entre estas variables. Peres-Neto (2004), plantea que el hecho de que
Winston (1995), no hubiera encontrado asociacion, se debio a que el area muestreada era
demasiado grande y con alta variabilidad topografica, lo cual aument6 los valores de beta
diversidad y esto afecto los resultados de los modelos nulos utilizados.
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Taylor (1997), evaluando también ensambles de peces, encontré que la competencia
a nivel local no era la responsable de la composicion a nivel regional y por lo tanto la
distribucion de las especies no era complementaria. A esta misma conclusién llegé Peres-
Neto (2004), al evaluar un ensamble de peces en Brasil encontrando que las interacciones
no juegan un papel en determinar la composicion de peces a nivel regional. El enfatizo
sobre la necesidad de realizar estudios a diferentes escalas a fin de determinar cuéles son
los mecanismos que estan determinando la composicion de especies a nivel regional. Estos
resultados confirman lo encontrado en este trabajo al evaluar si las especies de lagartijas de
zonas aridas y semiaridas de Mexico, tienen patrones complementarios en la distribucion,
debida a factores histdricos o ecoldgicos donde las interacciones interespecificas no juegan

un papel importante en determinar la composicion de especies a nivel regional.

Los resultados presentados en este estudio a través de analisis de parsimonia
constituyen una metodologia alternativa para poder entender los patrones observados en la
distribucion de las especies en el Valle de Tehuacan-Cuicatlan. Las exploraciones del
ensamble de comunidades a través de analisis de parsimonia constituyen una herramienta
muy valiosa con la que cuentan los ecdlogos de comunidades (Ribichich, 2005). La
objetividad de la metodoldgica asi como los criterios sélidos que tiene esta metodologia, la

hace todavia mas interesante para la evaluacion de comunidades.

La metodologia cladistica de la organizacion de unidades a través de un origen y
caracterizados por atributos comparables; asi como su vision filosofica de que toda
similitud de sus unidades se debe a un ancestro comun o monofilia, hacen de ésta una
forma valiosa en el anélisis de comunidades. Muy pocos son los estudios que han utilizado
esta metodologia como la explicacion mas parsimoniosa del ensamble de sus comunidades
(Ribichich, 2005).

Brown (1995), encontré una negativa relacion entre el tamafio corporal y la

abundancia local. El planteo que las especies de tamafios corporales pequefios siempre son

especialistas de habitat y tienden a explotar eficientemente los ambientes; por lo cual tienen
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altas abundancias. Se ha observado que cuando existe la combinacion de caracteristicas
como tamafio corporal grande e area de distribucién pequefio estas especies son
caracterizadas por ser especies vulnerables y buenas candidatas para ser extintas
localmente, debido a que necesitan dmbitos domésticos amplios para poder mantener
poblaciones viables.(Brown y Maurer, 1987). En este estudio, para lagartijas de zonas

aridas y semiaridas no se encontrd relacion entre estas dos variables.

Una serie de problemas pueden surgir cuando se analizan variables como rango de
distribucion y tamafio corporal con diferentes metodologias. Gaston (1996), plantea que la
escala de resolucion para el célculo de las areas de distribucion en muchos trabajos tiene
problemas. En el presente estudio se utilizo cuadriculas de 0.5 x 0.5 grados para calcular
las areas de distribucién de las especies y posiblemente la falta de datos pudo llevar a que
se subestimara el area de distribucion de las especies analizadas. Un segundo problema
puede surgir con los datos de abundancia local y amplitud de habitat, los cuales pueden
tener baja resolucion. Nuevamente los submuestreos pueden llevar a errores respecto a la
amplitud de habitat y como se esta midiendo la abundancia relativa de las especies. Ademas
esta Ultima caracteristica puede cambiar a lo largo del area de distribucion de la especie.
Adicionalmente, muchos de los datos suministrados por CONABIO tienen un sesgo y es el
hecho de que las bases de datos construidas de datos de museo tienen un sesgo a ser

especimenes recolectados a lo largo de las carreteras.

A pesar de que los resultados pueden ser vistos con precaucion, se considera que los
analisis realizados son importantes para poder establecer cuales variables ecoldgicas son
importantes para las lagartijas de zonas aridas y semiéridas de México, ya que no existen
trabajos que intenten explicar los patrones de estructuracién de estas especies en estos

ambientes.

Los resultados encontrados a través de métodos filogenéticos son consistentes con la
evaluacién de variables ecoldgicas para otros grupos. Murray et al. (1998) encontraron en
anuros de Australia una relacion entre la abundancia y el area de distribucion. Ellos

sugieren que las especies ocupan mas habitat cuando sus abundancias son altas, y por lo
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tanto la abundancia tiene un fuerte efecto sobre el area de distribucion. Ademas sugieren
que las especies abundantes tienen una gran amplitud de nicho por lo tanto pueden usar los

recursos abundantes a lo largo de su area de distribucion.

4.5 CONCLUSIONES

Al evaluar si las interacciones ecoldgicas llevaban a patrones complementarios en
las distribuciones de las especies de lagartijas de zonas aridas y semiaridas se encontrd que
especies morfolégicamente similares coexisten y que la conformacion de las comunidades

se debia posiblemente a procesos aleatorios o historicos.

A través de métodos comparativos se encontré una relacion negativa entre el
tamafio corporal y abundancia en Phrynosoma y para Sceloporus una correlacion positiva

entre area de distribucion y la amplitud de habitat.

Un analisis de parsimonia aplicado para evaluar los mecanismos que pudieron
influir en la estructuracion de las comunidades de lagartijas del Valle de Tehuacéan-
Cuicatlan mostroé que limitaciones a la dispersion o deterioro ambiental son posiblemente

los factores que estan determinando la composicién de lagartijas del valle
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CAPITULO V
DISCUSION GENERAL

Modelos como los propuestos por Tilman (1994), sobre la disyuntiva entre
colonizacion-habilidad competitiva o lo propuesto por Hubbell (2001) en sus modelos
neutrales, son posiblemente las explicaciones mas solidas que se estan teniendo en cuenta
para explicar la coexistencia de las especies en las comunidades en los ultimos afios, pero
estos analisis son dificiles de aplicar en lagartijas debido a la dificultad de medir tasas de
colonizacion y habilidad competitiva en el primer modelo y porque el segundo modelo

asume que la estructuracién es por azar y las especies tienen igual adecuacion.

Los resultados de coexistencia de especies muestran que diferentes procesos estan
estructurando la comunidad de lagartijas en Zapotitlan y del Valle de Tehuacan-Cuicatlan.
Los resultados excluyen a la competencia como el factor mas importante en la
estructuracion de la comunidad en estudio. Esto fue encontrado al evaluar los tamafios
corporales y patrones de coexistencia, donde el tamafio corporal no es una limitante para la
coexistencia de las especies; ya que especies similares podrian coexistir con mayor
frecuencia de lo que se podria esperar por azar. Este mismo patrén fue encontrado a través
de los anélisis filogenéticos con las pruebas de Mantel. Una explicacion méas plausible
puede ser que la dispersion o limitaciones a la dispersion (ej. barreras geograficas o factores
fisicos debidos a alteraciones antrépicas) estén jugando un papel muy importante en la

estructuracion de la comunidad de lagartijas en estas zonas.

Los subconjuntos anidados son Utiles en los analisis de patrones regionales de
composicion de comunidades (Patterson y Atmar, 1986). A través de ellos se pueden
identificar especies sensibles a pérdida de habitat y por lo tanto en peligro a desaparecer de
la comunidad de analisis. Ademas se pueden identificar especies cuya coocurrencia esta
fuertemente relacionada con la presencia de otras especies. También se puede utilizar para
identificar especies “idiosincrasicas” cuya distribucion Unica puede ser debida a factores

biogeograficos que limitan su distribucion.
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Las especies idiosincrasicas y anidadas tienden a diferir en sus caracteristicas
ecologicas porque generalmente las especies idiosincrasicas poseen tolerancia ambiental
amplia y buena capacidad de dispersion. Mientras las especies anidadas son todo lo
contrario; malas dispersoras y con baja tolerancia ambiental. Al parecer, las especies
idiosincrasicas se distribuyen aleatoriamente a través del paisaje y probablemente puedan
colonizar otros ambientes de forma oportunistica. Posiblemente entre estas especies se esté
presentando un balance entre habilidad competitiva y capacidad de dispersion que hace que

estas especies estén presentes en las comunidades del valle de Tehuacan-Cuicatlan.

La relacion entre las caracteristicas medidas de las especies de lagartijas de zonas
aridas y semiaridas de México con metodologias tradicionales de regresiones de minimos
cuadrados, mostré que algunos patrones emergieron en estos analisis. La relacion positiva
entre la abundancia y el area de distribucion fue encontrada entre las especies, patrones
similares fueron encontrados por Gaston et al. (1997) y por Murray et al. (1998). Se
esperaria que especies con estas caracteristicas pudieran estar con mayor frecuencia en las
comunidades, para el caso de las zonas aridas y semiaridas analizadas se observa que las
areas de distribucién de las especies son pequefias y por ese motivo el alto recambio de

especies entre las regiones.

Los métodos filogenéticos a través de contrastes independientes también revelaron
algunos patrones cuando se evaluaron diferentes variables a través de la filogenia. Para el
caso de Phrynosoma se observd una correlacion negativa y significativa entre el tamafio
corporal y la abundancia, estas caracteristicas hacen que muchas de estas especies sean
vulnerables en muchas de las comunidades. Mientras para el caso de Sceloporus se tuvo
una correlacion positiva y significativa entre el area de distribucion y la amplitud de
habitat.

Modelos espaciales como los presentados aqui pueden ser usados para investigar
hipotesis de relaciones entre variables climéticas y geogréaficas y variables respuesta como
la riqueza de especies. La hipotesis de productividad es la que mejor explica la relacion

entre alfa diversidad y recambio de especies a traves de los modelos de minimos cuadrados,

106



autoregresivo condicional y autoregresivo simultaneo principalmente; porque se observa a
variables como temperatura, precipitacién y Promedio anual actual de evapotranspiracion.
gue tienen un impacto considerable en la riqueza y recambio de especies en las zonas aridas
y semiaridas analizadas. Hay que recordar que la disponibilidad de energia estd muy ligada
a la hipdtesis de productividad, ya que se ha observado una relacion directa entre la
disponibilidad de energia y productividad primaria. Estos mismos resultados fueron
encontrados por Tognelli y Kelt (2004) al evaluar estos tres modelos con la riqueza de

especies de mamiferos en Sudamérica.

También se ha visto que la humedad y la temperatura regulan los patrones de
actividad de muchas especies de lagartijas (Nicholson et al., 2005) y las condiciones de
microclima de muchos nidos (Bustard, 1969). Ademas la productividad esta asociada con
cobertura vegetal (Churkina y Running, 1998.) y a su vez con la produccion de recursos

como artropodos para las lagartijas, lo cual favorece la alta diversidad de especies.

El papel de los procesos locales y regionales cambia entre regiones y comunidades
(Huston, 1999). Entender los mecanismos que llevan a los patrones regionales y locales en
la distribucion y abundancia en las especies es dificil debido a que son muchos los factores
que pueden estar actuando para la obtencion de este patron, como la historia de los sitios,
las perturbaciones, la dominancia y la dispersion; las cuales pueden estar actuando en
multiples y diferentes escalas en espacio y tiempo (Loreau y Mouquet, 1999).

Los resultados de la relacion local-regional para las zonas aridas y semiaridas
analizadas sugieren que los procesos regionales tienen un fuerte efecto sobre el nimero de
especies que ocurren localmente, como ha sido propuesto por una gran cantidad de
estudios. A pesar de las criticas surgidas a esta metodologia de que se podia inferir
cualquier tipo de respuesta acerca de control de la diversidad regional sobre la local
(Hillebrand, 2005).

La interpretacion filogenética de uno de los arboles mas parsimoniosos y de como la

composicion de las especies cambia a través de su ensamble y los mecanismos que
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pudieron dar origen a esa composicion, nos muestra que limitaciones a la dispersion,
deterioro ambiental o procesos fuente-sumidero son las explicaciones mas parsimoniosas a
la estructuracion del ensamble de lagartijas en Zapotitlan de las Salinas. Posiblemente esta

sea la conclusion mas importante de analisis a nivel local-regional.

La combinacion de diferentes metodologias desde modelos nulos, regresiones con
métodos autorregresivos como las CAR y SAR, asi como metodologias que incorporen
informacion filogenética de los grupos disponibles, igualmente la evaluacion a diferentes
escalas de andlisis, puede dar mejor claridad de cuales procesos estan actuando en la

estructuracion de ensambles analizados.
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Anexo 1. Listado de especies y tamarfio corporal de las lagartijas del Valle de Tehuacan-Cuicatlan obtenido de

diferentes fuentes bibliograficas. Los valores dentro de las columnas se refieren a tamafio corporal promedio

de las especies (SVL en milimetros) en cada uno de los sitios. La ubicacion de los sitios puede verse en la

figura 1 del capitulo 2. Esta informacion fue usada para evaluar si habia variacion de los tamafios corporales

de las especies en el valle a través de modelos nulos.

Sitio Sitio Sitio Sitio Sitio Sitio Sitio  Sitio
Especie 3 5 6 7 8 10 11 12
Abronia graminea 90
Anolis quercorum 38 38 38 38 38
Basiliscus vittatus 172
Aspidoscelis communis 120
Aspidoscelis deppii 90
Aspidoscelis guttatus 90
Aspidoscelis parvisocia 51 51 51 51
Aspidoscelis sacki 100 100 100 100 100 100 100
Ctenosaura pectinata 353 353 353
Plestiodon brevirostris 50
Gerrhonotus liocephalus 112
Hemidactylus frenatus 46
Iguana iguana 400
Phrynosoma braconnieri 63 63 63 63
Phrynosoma orbiculare 97
Phrynosoma taurus 71 71 71 71 71 71
Phyllodactylus bordai 58 58 58 58 58
Sceloporus formosus 80
Sceloporus gadoviae 55 55 55 55 55 55
Sceloporus grammicus 49 49
Sceloporus horridus 103 103 103 103 103 103 103 103
Sceloporus jalapae 50 50 50 50 50 50
Sceloporus megalepidurus 50
Sceloporus mucronatus 101
Sceloporus spinosus 105
Scincella silvicola 41 41
Urosaurus bicarinatus 45 45 45
Xenosaurus rectocollaris 100 100

110



Anexo 2. Listado de especies del Valle de Tehuacan-Cuicatlan y su distribucién en cada uno de los sitios. La

ubicacién de los sitios puede verse en la figura 1 del capitulo 2. Este listado fue utilizado para evaluar los

patrones de coexistencia de las especies del valle a través de modelos nulos.

Especie

3

5

6

7

8

Sitio Sitio Sitio Sitio Sitio Sitio Sitio Sitio

10 11 12

Abronia graminea
Anolis quercorum
Basiliscus vittatus
Aspidoscelis communis
Aspidoscelis deppii
Aspidoscelis guttatus
Aspidoscelis parvisocia
Aspidoscelis sacki
Ctenosaura pectinata
Plestiodon brevirostris
Gerrhonotus liocephalus
Hemidactylus frenatus
Iguana iguana
Phrynosoma braconnieri
Phrynosoma orbiculare
Phrynosoma taurus
Phyllodactylus bordai
Sceloporus formosus
Sceloporus gadoviae
Sceloporus grammicus
Sceloporus horridus
Sceloporus jalapae
Sceloporus megalepidurus
Sceloporus mucronatus
Sceloporus spinosus
Scincella silvicola
Urosaurus bicarinatus
Xenosaurus rectocollaris
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Anexo 3.Lista de claves de proyectos y responsables que proveyeron informacion en esta

consulta de lagartijas de zonas aridas y semiaridas de México

Responsable del proyecto CONABIO: A 14
Formacion de una base de datos y elaboracion de un atlas de la
México
herpetofauna de México
181
NUmero de registros aportados por el proyecto: 6000
Dr. Oscar Flores Villela
Curador de la coleccién de anfibios y reptiles
Museo de Zoologia "Alfonso L Herrera"
Departamento de Biologia
Facultad de Ciencias
Universidad Nacional Auténoma de México
Apartado Postal 70-399, Coyoacéan
Meéxico, DF, 04510, México
Tel: 5622 4945 Fax: 5622 4828
91(8)376 2813
e-mail: ofv@hp.fciencias.unam.mx

Afio: 1998
Responsable del proyecto CONABIO: A 27
Herpetofauna del Estado de Veracruz
NUmero de registros aportados por el proyecto: 16
Xenosaurus (Squamata:
Dr. Oscar Flores Villela
Curador de la coleccion de anfibios y reptiles
Departamento de Biologia
Facultad de Ciencias
Universidad Nacional Auténoma de México
Apartado Postal 70-399, Coyoacéan
México, DF, 04510, México
Tel: 5622 4945 Fax: 5622 4828
e-mail: ofv@hp.fciencias.unam.mx

Afio: 1998
Responsable del proyecto CONABIO: B 99

Anfibios y reptiles del estado de Nuevo Le6n
NUmero de registros aportados por el proyecto: 221
Bidl. David Lazcano Villarreal
Jefe del Laboratorio de Herpetologia
105
Laboratorio de Herpetologia
Departamento de Zoologia de Vertebrados
Facultad de Ciencias Bioldgicas
Universidad Auténoma de Nuevo Le6n
Pedro de Alba y Manuel L Barragan Ciudad
Universitaria,
San Nicolés de los Garza, NL, 66450, México
Tel: 91(8)352 3906, 91(8)376 4025 Tel/Fax: 91(8)376 2813
Fax: 91(8)352 4245
e-mail: dlazcano@ccr.dsi.uanl.mx

Afio: 1997
de Tehuacéan-Cuicatlan
Responsable del proyecto CONABIO: G 15
65
Limites de especies dentro del género Gerrhonotus (Sauria: Anguidae)
NUmero de registros aportados por el proyecto: 20
M en C. Fernando Mendoza Quijano
Museo de Zoologia "Alfonso L Herrera"
Departamento de Biologia
Blvd
Facultad de Ciencias
Universidad Nacional Auténoma de México
Apartado Postal 70-399, Coyoacan
México, DF, 04510, México
(789) 6 0648

Responsable del proyecto CONABIO: H 104
Anfibios y reptiles del estado de Tamaulipas,

Numero de registros aportados por el proyecto:

Bi6l. David Lazcano Villarreal

Jefe del Laboratorio de Herpetologia
Laboratorio de Herpetologia

Departamento de Zoologia de Vertebrados
Facultad de Ciencias Bioldgicas

Universidad Auténoma de Nuevo Leo6n

Pedro de Alba y Manuel L Barragan Ciudad
Universitaria,

San Nicolds de los Garza, NL, 66450, México
Tel: 91(8)352 3906, 91(8)376 4025 Tel/Fax:

Fax: 91(8)352 4245
e-mail: dlazcano@ccr.dsi.uanl.mx
Afio: 1999
Responsable del proyecto CONABIO: H 245
Sistematica y biogeografia del género

xenosauridae)
Numero de registros aportados por el proyecto: 7
Dr. Adrian Nieto Montes de Oca
Museo de Zoologia "Alfonso L Herrera"
Departamento de Biologia
Facultad de Ciencias
Universidad Nacional Auténoma de México
Apartado Postal 70-399, Coyoacan
México, DF, 04510, México
Tel: 622 4825, 622 4832 Fax: 622 4828
e-mail: anmo@hp.fciencias.unam.mx

Afio: 1999

Afio:
Responsable del proyecto CONABIO: H 250
Anfibios y reptiles del estado de Querétaro
Numero de registros aportados por el proyecto:

Dr. Adrian Nieto Montes de Oca
Departamento de Biologia
Facultad de Ciencias
Universidad Nacional Auténoma de México
Apartado Postal 70-399, Coyoacan
Meéxico, DF, 04510, México
Tel: 622 4825, 622 4832 Fax: 622 4828
e-mail: anmo@hp.fciencias.unam.mx

Afio: 1999
Responsable del proyecto CONABIO: H 330
Inventario herpetofaunistico del valle semiérido

NUmero de registros aportados por el proyecto:

M en C. Maria Guadalupe Gutiérrez Mayén
Laboratorio de Herpetologia

Escuela de Biologia

Benemérita Universidad Auténoma de Puebla
Edif 76, Cd. Universitaria, Av San Claudio y

Valsequillo, San Manuel

Puebla, Pue, 72570, México

Tel/Fax: 01(222)229 5500 ext 7070

e-mail: mggitier@siu.buap.mx
Afio: 1999
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e-mail: mendozag@correoweb.com
Afio: 1998
Responsable del proyecto CONABIO: L 103
Anfibios y reptiles de los médanos de Samalayuca, Chihuahua
NUmero de registros aportados por el proyecto: 718
Dr. Julio Alberto Lemos Espinal
Unidad de Biotecnologia y Prototipos
Facultad de Estudios Superiores-Iztacala
Universidad Nacional Autdnoma de México
Av de los Barrios s/n, Los Reyes lztacala
Tlalnepantla, Mex, 54090, México
Tel: 5623 1114 Fax: 623 1193
e-mail: lemos@servidor.unam.mx
Afio: 2000
Responsable del proyecto CONABIO: L 3
Inventario herpetofaunistico de la reserva de la biosfera La Sepultura,
Chiapas, México
NUmero de registros aportados por el proyecto: 2
Bi6l. Horacio Nufiez Orantes
curador de la coleccion herpetolégica
Instituto de Historia Natural del Estado de Chiapas
Apartado Postal 6,
Tuxtla Gutiérrez, Chis, 29000, México
Calzada Cerro Hueco s/n, El Zapotal
Tuxtla Gutiérrez, Chis, 29000, México
Tel: 01(961)2 3754 Fax: 01(961)2 9943
Afio: 2000
Responsable del proyecto CONABIO: R 232
Demografia e historia de vida de la lagartija Xenosaurus newmanorum en
Xilitla, San Luis Potosf
NUmero de registros aportados por el proyecto: 15
Dr. Julio Alberto Lemos Espinal
Unidad de Biotecnologia y Prototipos
Facultad de Estudios Superiores-Iztacala
Universidad Nacional Autdnoma de México
Av de los Barrios s/n, Los Reyes lztacala
Tlalnepantla, Mex, 54090, México
Tel: 5623 1114 Fax: 623 1193
e-mail: lemos@servidor.unam.mx
Afio: 2001
Responsable del proyecto CONABIO: R 45
Herpetofauna de la region El Huizache, San Luis Potosi
NUmero de registros aportados por el proyecto: 131
Dr. Aurelio Ramirez Bautista
Facultad de Estudios Superiores-Iztacala
Universidad Nacional Auténoma de México
Av de los Barrios s/n, Los Reyes lztacala
Tlalnepantla, Mex, 54090, México
Tel: 623 1228 Fax: 390 5900
e-mail: aurelior@uaeh.reduaeh.mx, raurelio@servidor.unam.mx
Afio: 2001
Responsable del proyecto CONABIO: R 67
Inventario herpetofaunistico del valle semiérido de Tehuacan-Cuicatlan
(continuacion)
Numero de registros aportados por el proyecto: 56
M en C. Maria Guadalupe Gutiérrez Mayén
Laboratorio de Herpetologia
Escuela de Biologia
Benemérita Universidad Auténoma de Puebla
Edif 76, Cd. Universitaria, Av San Claudio y Blvd
Valsequillo, San Manuel
Puebla, Pue, 72570, México
Tel/Fax: 01(222)229 5500 ext 7070
e-mail: mggitier@siu.buap.mx
Afio: 2001

Cita del mapa: INEGI, (edicion original 1980). “Carta de Uso del Suelo y Vegetacion,

seriel”. Escala 1:1000 000. México.
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