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RESUMEN 

El objetivo fundamental en los estudios macroecológicos es entender las causas de la 

variación espacial de la diversidad de especies y esto se relaciona directamente con entender 

la relación que existe entre la diversidad y la distribución de las especies y los patrones que 

emergen a partir de esta relación como lo son la co-distribución y la co-diversidad.  

Los modelos nulos son una de las herramientas utilizadas para realizar estos estudios, en su 

desarrollo han surgido propuestas dinámicas, en las cuales se proponen mecanismos 

generadores de patrones para estudiar el origen y mantenimiento de las especies a diferentes 

escalas espaciales y temporales.  

La dinámica propuesta por la teoría neutral es un modelo mecanicista que genera patrones 

espaciales y temporales de distribución de especies, con ello permite integrar los procesos 

demográficos al análisis de las áreas de distribución y la riqueza de especies y facilita el 

estudio de factores demográficos e históricos, como la migración y la especiación.  Los 

resultados generados por el modelo sirven como una hipótesis nula para analizar la 

distribución de un grupo biológico particular. El objetivo principal de este trabajo fue analizar 

la estructura geográfica de las especies en modelos neutrales, específicamente los patrones de 

co-distribución y co-diversidad. 

El primer capítulo consiste en el análisis de los patrones de distribución de las especies en un 

modelo neutral y se compararon los resultados con los patrones observados de los mamíferos 

voladores y no voladores de México. El segundo capítulo es una revisión sobre los modelos 

comunitarios neutrales, su origen y desarrollo, profundizando en  la teoría neutral de la 

biodiversidad y su utilización en trabajos recientes. El tercer capítulo es una revisión que 

aborda el origen, evolución y distribución de la familia de murciélagos Phyllostomidae. En el 

último capítulo se presenta la aplicación de modelo neutral como hipótesis nula a un grupo 
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biológico de estudio, la familia Phyllostomidae, analizando los patrones de co-distribución y 

co-diversidad.  
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    ABSTRACT 

In macroecological studies the main objective is to understand the causes of spatial variation 

in species diversity and this is directly related to understanding the relationship between 

diversity and distribution of species and the patterns that emerge from this relationship as are 

the co-distribution and co-diversity. 

Null models are one of the resources used for these studies, since their development proposals 

have emerged that consider dynamic models, which are mechanisms pattern generators for the 

study of the origin and maintenance of species at different spatial and temporal scales. 

The dynamics given by the neutral theory is a mechanistic model used to generate spatial and 

temporal patterns of species distribution, thereby integrating demographic processes allows 

the analysis of the areas of distribution and species richness and facilitates the study of 

demographic and historical processes such as migration and speciation. The results generated 

by the model serve as a null hypothesis to analyze the distribution of a particular biological 

group. The main objective of this work was to analyze the geographical structure of the 

species in neutral models specifically patterns of co-distribution and co-diversity in the 

model. 

The first chapter is the analysis of the distribution patterns of species in a neutral model. The 

second chapter is a review of neutral community models, its origin and development, delving 

into the neutral theory of biodiversity and its use in recent work. 

The third chapter is a review that focuses on the origin, evolution and distribution of the 

family of bats, Phyllostomidae. The final chapter presents the application of neutral model as 

null hypothesis of a biological group study, the family Phyllostomidae, analyzing the patterns 

of co-distribution and co-diversity. 
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INTRODUCCIÓN 

Entender las causas de la variación espacial la diversidad de especies es el objetivo 

fundamental de los estudios macroecológicos.  

La macroecología se ha descrito como una forma de estudiar las relaciones entre los 

organismos y su ambiente, lo que involucra caracterizar y explicar patrones estadísticos de 

abundancia, distribución y diversidad, siendo así un campo donde convergen la ecología, la 

biogeografía, la paleontología y la macroevolución (Brown, 1995), y al mismo tiempo 

contribuye a estos permitiendo estudiar cuestionamientos de diversa índole (Blackburn and 

Gaston, 2006). La macroecología ha sido vista también como una búsqueda de principios 

generales e invariantes que subyacen la diversidad y la variabilidad de los sistemas ecológicos 

(Marquet, 2002). 

El estudio de los patrones espaciales y temporales de la distribución de las especies nos 

permite entender por qué la distribución de las especies en el planeta no es homogénea y 

estudiar los mecanismos de origen y mantenimiento de las especies a diferentes escalas 

espaciales y temporales.  

Dada la escala y el propósito de muchos trabajos macroecológicos se dificulta la 

experimentación directa, por ello se han implementado los modelos nulos como una 

herramienta utilizada para el estudio de la distribución de las especies.  Estos modelos 

generan patrones aleatorizando datos ecológicos y se diseñan de acuerdo a algún proceso 

ecológico o evolutivo en particular, por lo que la aleatorización produce un patrón en ausencia 

del mecanismo ecológico o evolutivo y permite compararlo con el patrón empírico (Gotelli 

and McGill, 2006). Una crítica común a estos modelos es que no proponen ningún mecanismo 

particular para la generación del patrón bajo estudio por lo que son modelos que han sido 

útiles en la caracterización del patrón, pero sigue sin resolverse cuáles son los mecanismos 

responsables.  
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Recientemente, se han desarrollado modelos dinámicos los cuales establecen un mecanismo 

generador de patrones incorporando  el modelaje de procesos de especiación, extinción y 

dispersión (Gotelli et al. 2009). Estos modelos dinámicos en muchos casos están basados en 

agentes, es decir agentes que funcionan como individuos, y a estos pueden ajustarse 

parámetros como la taza de mortandad, nacimiento, migración, especiación y extinción 

además de incorporar la identidad específica de cada individuo, los parámetros pueden 

ajustarse de acuerdo a datos observados o no, lo que  permite tener datos sobre la dinámica de 

poblaciones y de comunidades y compararlos con los datos reales. De esta forma estos 

modelos son una alternativa para el estudio de la distribución y el mantenimiento de las 

especies. Los resultados que se generan con modelos mecanicistas pueden interpretarse desde 

dos puntos de vista distintos; la interpretación débil, donde los resultados del modelo se 

toman como una hipótesis nula, es decir los resultados son comparables con los datos 

empíricos pero el mecanismo no se toma forzosamente como el responsable del patrón 

observado y la interpretación “fuerte”, donde se considera que el mecanismo planteado en el 

modelo es aquel que subyace al patrón observado y esto permite realizar predicciones sobre el 

comportamiento del sistema de estudio (Bell, 2001). 

Un modelo mecanicista usado en ecología de comunidades es el modelo neutral. Los modelos 

neutrales en ecología de comunidades tienen sus orígenes en el modelo neutral de genética de 

poblaciones de Kimura (1971), donde propone que todos los genotipos tienen la misma 

adecuación, las únicas causas de los  cambios en las frecuencias alélicas son las mutaciones, 

la migración y la estocasticidad demográfica. 

El modelo neutral como lo propone Hubbell (2001) en la Teoría neutral de la biodiversidad y 

biogeografía, además de las ideas de Kimura integra las ideas del modelo de biogeografía de 

islas de Wilson y MacArthur (1967). El modelo que Hubbell propone se compone de una 

metacomunidad, un conjunto de comunidades locales relacionadas entre ellas por migración 
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(McGill et al. 2006), la migración es dependiente de la distancia a la que se encuentran unas 

de otras y la dinámica del modelo consiste en que todos individuos tienen idénticas 

propiedades demográficas (Bell, 2001; Chave, 2004), es decir las probabilidades de 

nacimiento, muerte, inmigración y especiación son las mismas para todos los individuos, esto 

es lo que Hubbell (2001) define como neutral. 

El cambio en la abundancia de especies causado por la eventos de muerte, reproducción, 

migración y especiación estocástica que siguen las mismas reglas para todos los individuos 

sin importar a que especie pertenezcan es llamado deriva ecológica (Hubbell, 2001). Este 

proceso genera patrones espaciales y temporales de la distribución de especies (Bell, 2001), 

con lo cual el modelo neutral permite integrar los procesos demográficos al análisis de las 

áreas de distribución y la riqueza de especies, facilita el estudio de factores demográficos e 

históricos, como la migración y la especiación en el estudio de la conformación de estos 

patrones de distribución. 

En los estudios de ecología de comunidades la estructuración por competencia fue la teoría 

explicativa predominante, en esta teoría las interacciones biológicas son el elemento que 

determina la estructuración de la comunidad (Gause, 1934; Hardin, 1960; Hutchinson, 1957). 

Los modelos neutrales plantean un enfoque diferente, no utilizan a las interacciones como el 

factor explicativo de la coexistencia de especies en una comunidad, al considerar que todos 

los individuos tienen las mismas probabilidades demográficas independientemente de la 

especie a la que pertenezcan. En otras palabras el modelo neutral asume una equivalencia 

ecológica de las especies, bajo este supuesto se estudian los patrones en la composición de 

especies. 

El propósito de esto es simplificar el análisis de la dinámica compleja de las comunidades, 

determinar la importancia de las interacciones en su estructuración y explicar el mecanismo 

por el cual se conforman, es un enfoque diferente a la estructuración por competencia.  
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El modelo neutral sirve para estudiar los mecanismos de estructuración comunitaria, 

mantenimiento y control de la biodiversidad, permite hacer predicciones sobre la abundancia 

de las especies, la distribución de la diversidad de especies y sus cambios a escalas espaciales 

y temporales. Es parte de los esfuerzos que se han realizado por desarrollar modelos 

mecanicistas con bases biológicas que puedan predecir la distribución de las áreas de 

distribución. 

Una forma usual de analizar los patrones de diversidad y distribución de las especies es 

utilizando matrices de presencia/ausencia, la presencia se registra con unos y la ausencia con 

ceros, en la matriz las filas corresponden a los datos para especies, la suma de los elementos 

de las filas corresponde al área de distribución de las especies y las columnas contienen los 

datos para los sitios, la suma de los elementos en una columna corresponde a la riqueza de 

especies para ese sitio, de esta manera la matriz resume los datos de riqueza y área de 

distribución de las especies (Gotelli, 2000).  Ambas son matemáticamente equivalentes, es 

decir se calculan de la misma forma, como la suma de unos en la matríz y están relacionadas 

por propiedades estadísticas en la matrices de presencia/ausencia (Arita et al, 2012). Con 

estos datos pueden compararse los datos empíricos con los generados por modelos nulos o 

neutrales. 

Dos elementos explorables por medio de esta relación entre la diversidad y la distribución de 

las especies es el patrón de co-distribución entre especies y la co-diversidad de los sitios. La 

co-distribución o co-ocurrencia, se entiende como la correlación espacial en la distribución de 

las especies medida como el traslape de las áreas de distribución (Bell, 2003 y 2005). La co-

diversidad de los sitios se define como la correlación entre sitios en términos de las especies 

que comparten. La matriz de presencia ausencia nos permite analizar la co-distribución de las 

especies y la co-diversidad de los sitios y la interrelación entre ellos. Recientemente se han 

implementado herramientas para el análisis de la co-diversidad y la co-distribución (Arita et 
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al, 2008 y Arita et al, 2012) que enriquecen la interpretación de la relación estadística entre 

estos patrones. Estas herramientas se basan en los estudios d Graves y Rhabek (2005) sobre 

los patrones de distribución de las aves de Sudamérica, donde analizan el traslape de las áreas 

de distribución bajo el concepto de campo de dispersión, a partir de ese trabajo Arita et al 

(2008 y 2012) desarrollaron las herramientas que utilizamos en el presente estudio. 

Para realizar el trabajo que aquí se presenta se diseñó un programa que simula la dinámica del 

modelo neutral y que permite determinar los parámetros de simulación (individuos, celdas, 

ubicación de las celdas y tasas de nacimiento, muerte, especiación y dispersión). Los 

resultados generados por la dinámica estocástica sirvieron como una hipótesis nula, analiza 

los patrones de co-distribución y co-diversidad en el modelo y se comparan con el patrón de 

distribución de un grupo biológico particular.  

El primer capítulo consiste en el análisis de los patrones de distribución de las especies en un 

modelo neutral, en el cual varía los parámetros de especiación y dispersión, se analizan los 

patrones de co-distribución y co-diversidad, y se comparan con los datos de los mamíferos 

mexicanos voladores y no voladores.  

El segundo capítulo es una revisión sobre los modelos comunitarios neutrales, su origen y 

desarrollo, profundizando en  la teoría neutral de la biodiversidad y su utilización en trabajos 

recientes. 

El tercer capítulo es una revisión que aborda el origen, evolución y distribución de la familia 

Phyllostomidae, una familia de murciélagos de hoja nasal del continente americano.  La 

finalidad de la revisión fue sintetizar las hipótesis biogeográficas y ecológicas sobre la 

diversificación y distribución geográfica de este grupo, para tener un mejor panorama de los 

procesos responsables de su distribución. 

En el último capítulo se presenta la aplicación de modelo neutral como hipótesis nula a un 

grupo biológico de estudio, la familia Phyllostomidae, analizando los patrones de co-
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distribución y co-diversidad. Comparando la distribución observada de las especies de la 

familia Phyllostomidae con la distribución generada por medio de modelos neutrales.  
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RESUMEN 

Los modelos neutrales en ecología de comunidades se han empleado en el estudio de cuestionamientos 

fundamentales sobre los mecanismos de estructuración, mantenimiento y control de la biodiversidad.  

Los modelos neutrales comunitarios están basados en procesos demográficos estocásticos 

considerando dos procesos fundamentales de la dinámica comunitaria; la migración y la especiación. 

Estos modelos pueden hacer predicciones acerca de la diversidad de especies, su abundancia y sirven 

en el estudio de patrones ecológicos en un marco biogeográfico, permitiendo analizar los procesos y 

sus efectos a diferentes escalas espacio-temporales. 

Los conceptos, supuestos, predicciones e implicaciones de los modelos neutrales se han explorado de 

manera analítica y empírica por diversos autores. A pesar de las limitaciones que se han encontrado 

para probar con datos empíricos los resultados generados con modelos neutrales, es evidente su 

contribución en los estudios ecológicos. Permiten incorporar un mayor realismo biológico a estudios 

ecológicos teóricos y con ellos se puede lograr una síntesis entre las teorías sobre la estructuración 

comunitaria, la macroevolución y la macroecología. 

SUMMARY 

Neutral models in community ecology have been used in the study of fundamental questions 

about the mechanisms of structuring, maintenance and monitoring of biodiversity. 

Neutral community models are based on stochastic demographic processes, consider two 

fundamental processes of community dynamics, migration and speciation. These models can 

make predictions about species diversity, abundance and are used in the study of ecological 

patterns in a biogeographical context, to analyze processes and their effects at different spatial 

and temporal scales. 
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The concepts, assumptions, predictions and implications of neutral models are explored 

analytically and empirically by several authors. Despite the limitations that have been found 

to prove with empirical results generated with neutral models, their contribution is evident in 

ecological studies. Can incorporate more realistic theoretical biological and ecological studies 

they can achieve a synthesis between the theories of community structure, macroevolution 

and macroecology. 

RESUMO 

Modelos neutros em ecologia de comunidades têm sido usados no estudo de questões 

fundamentais sobre os mecanismos de manutenção, estruturação e monitoramento da 

biodiversidade. 

Modelos comunitários neutros são baseados em estocásticos processos demográficos, 

considere dois processos fundamentais da dinâmica da comunidade, migração e especiação. 

Estes modelos podem fazer previsões sobre a abundância das espécies, diversidade e são 

usados no estudo de padrões ecológicos em um contexto biogeográfico, para analisar os 

processos e seus efeitos em diferentes escalas espaciais e temporais. 

Os conceitos, hipóteses, previsões e implicações de modelos neutros são exploradas 

analiticamente e empiricamente por vários autores. Apesar das limitações que têm sido 

encontrados para provar com resultados empíricos gerados com os modelos neutros, a sua 

contribuição é evidente em estudos ecológicos. Pode incorporar mais realistas teóricos 

estudos biológicos e ecológicos que podem alcançar uma síntese entre as teorias de 

macroevolução comunidade, estrutura e macroecologia. 

palabras clave: neutralidad, deriva ecológica, metacomunidad, patrones ecológicos. 
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Modelos neutrales                      

El propósito de los modelos neutrales en la ecología de comunidades es explorar y explicar el 

mecanismo por el cual se conforman las comunidades biológicas. Estos modelos permiten simplificar 

el análisis de la dinámica comunitaria y determinar la importancia de las interacciones biológicas en la 

estructuración de la comunidad.  

En los estudios ecológicos sobre comunidades la teoría explicativa predominante ha sido la 

estructuración por competencia, por lo que interacciones biológicas de índole negativo son las que 

determinan la composición y abundancia de especies de la comunidad (Gause, 1934; Hardin, 1960; 

Hutchinson, 1957; Lewin, 1983). En cambio, los modelos neutrales, al no utilizar a las interacciones 

como factor explicativo de la coexistencia de especies asumen una serie de condiciones que son la 

base de la presente revisión. 

Estos modelos tienen una dinámica demográfica estocástica, la cual se establece con base en los 

procesos que generan los patrones bajo estudio. El modelo se considera neutral porque es neutral 

respecto a cualquier otro factor que no esté considerado (Caswell, 1976), en el caso particular de un 

modelo neutral en ecología de comunidades es neutral respecto a  las interacciones entre las especies. 

En un inicio la neutralidad sirvió para investigar de manera teórica los mecanismos por los cuales se 

mantiene la biodiversidad, siendo el interés principal describir la distribución de las abundancias de las 

especies (Kendall, 1948; May, 1975).  Sin duda uno de los trabajos pioneros y de gran relevancia en 

esta área de estudio lo constituye el trabajo de Caswell (1976), quien utiliza un modelo donde asume la 

ausencia de interacciones entre las especies y compara los resultados del modelo con los patrones 

observados de abundancia, composición y diversidad en comunidades naturales, encontrando que los 

modelos muestran patrones que en principio sólo se esperaban en la presencia de interacciones entre 

las especies, este interesante resultado promueve la consecuente exploración de estos modelos. 

Los modelos neutrales se han desarrollado con diferentes metodologías y han sido empleados en el 

estudio de diversos patrones ecológicos. Uno de los modelos más recientes y controversiales fue 

propuesto por Hubbell (2001), y que denominó como Teoría neutral de la biodiversidad. Esta se 

formuló fusionando dos ideas fundamentales; el modelo neutral del equilibrio insular de MacArthur y 
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Wilson (1967) y la deriva génica de la Teoría neutral de la evolución (Kimura, 1971); es una propuesta 

ambiciosa que pretende unificar la ecología, la biogeografía y la evolución. 

La teoría propone un mecanismo para explicar el origen, mantenimiento y pérdida de la biodiversidad 

en un contexto biogeográfico (Hubbell, 2001), permitiendo hacer predicciones sobre los patrones 

básicos de biodiversidad (Chave, 2004), como la distribución de la abundancia relativa de las especies, 

la relación entre la diversidad y el área, el recambio espacial (Ricklefs, 2006) y temporal de la 

composición de la comunidad de especies (Holt, 2006); y otras relacionadas con modos de 

especiación, los patrones filogenéticos y filogeográficos. Es una teoría mecanicista que ha sido parte 

de una gran controversia, que en principio se centra en el supuesto de neutralidad que se contrapone a 

la idea predominante en ecología de comunidades donde la diversidad de la comunidad local se 

explica por las interacciones ecológicas entre las especies y por otro lado la controversia se refiera a 

las predicciones de la teoría que no en todos los casos han sido comprobadas empíricamente, pero a su 

vez esta teoría es uno de los trabajos más recientes y ambiciosos sobre la estructuración comunitaria y 

el mantenimiento de la biodiversidad, que ha sido fundamental en el desarrollo de modelos neutrales 

para el estudio de las comunidades ecológicas. 

La neutralidad 

Hubbell (2001) define neutral como la suposición de una equivalencia ecológica per capita de todos 

los individuos de todas las especies en una comunidad trófica definida, esto supone que todos los 

individuos de todas las especies son iguales en sus probabilidades demográficas de nacimiento, 

muerte, migración y especiación.  

En los primeros modelos la neutralidad se consideró a nivel de especie el modelo de MacArthur y 

Wilson (1967) considera las comunidades como un sistema abierto donde las especies pueden migrar 

de manera constante fuera y dentro de la comunidad, asumiendo que fuera de la comunidad hay una 

poza regional de donde migran las especies, en la comunidad la dispersión y extinción local de las 

especies son los dos procesos importantes de la dinámica y ambos son estocásticos, de ellos depende 

la diversidad de especies y su equilibrio; el supuesto principal del modelo es  que todas las especies 

tienen las misma probabilidad de migrar por ello se considera un modelo neutral. En trabajos 
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posteriores la neutralidad se da a nivel de individuos, donde todos tienen las mismas probabilidades 

demográficas (Borda-de-agua et al., 2007).  

El supuesto de que todos los individuos tengan las mismas probabilidades demográficas o neutralidad, 

se considera poco realista en los sistemas ecológicos, aún así se ha demostrado que puede ser una 

propiedad emergente; las especies que no son inicialmente equivalentes pueden evolucionar hacia una 

equivalencia ecológica, esto se observa en comunidades ricas en especies, denso dependientes y con 

inmigración (Gravel et al, 2006; Holt, 2006; Hubbell, 2005, 2006; Leibold y McPeek, 2006; Scheffer 

y van Nes, 2006). 

La neutralidad del sistema se observa cuando se presenta una equivalencia ecológica o funcional, lo 

cual indica que las diferencias entre los individuos que pertenecen a diferentes especies en una 

comunidad no se reflejan en las probabilidades de pertenecer o persistir en ella (Adler et al., 2007) y 

puede desarrollarse cuando la dispersión limitada persiste en el tiempo evolutivo (Hubbell, 2006), 

cuando las especies no son objeto de la exclusión competitiva y coexisten por un largo periodo de 

tiempo, es decir que se desarrollan en el mismo régimen selectivo y para ello se requiere de factores 

que previenen la exclusión competitiva.  

Dinámica 

La dinámica de comunidades establecida en modelos neutrales ha variado a lo largo de los distintos 

estudios. Por ejemplo, en un principio las interacciones biológicas no son tomadas en cuenta, el 

sistema se conforma por poblaciones que colonizan una comunidad, de forma estocástica, las 

poblaciones persisten temporalmente y eventualmente se extinguen (Caswell, 1976).  

De forma muy similar la dinámica planteada esencialmente por la teoría neutral de la biodiversidad 

(Hubbell, 2001) es un proceso demográfico estocástico basado en individuos, en un espacio 

representado con una serie de celdas que forman una gradilla. Cada celda puede presentar un estado 

del sistema o una infinidad de ellos, la idea supone que una comunidad sólo cambia por deriva 

ecológica, análogamente a la deriva genética (Kimura, 1971). En otras palabras esto significa 

considerar una comunidad con un número fijo de individuos donde se producen cambios debido a la 

migración o inmigración de individuos entre las celadas o comunidades y la suma de esos cambios en 

cada paso temporal siempre es cero, es decir el número de individuos se mantiene constante (Hubbell, 
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2001), como resultado de esta dinámica se pueden observar patrones espaciales y temporales de la 

composición de especies (Bell, 2001). 

Metacomunidad 

Al conjunto de comunidades ligadas por la dispersión de múltiples especies se le define como 

metacomunidad (Gilpin y Hanski, 1991; Wilson, 1992). Leibold et al. (2004) hacen una amplia 

revisión sobre el concepto de metacomunidad identificando cuatro diferentes enfoques a lo largo de la 

historia de la ecología: la dinámica de parches, la selección de especies, el efecto de masa y el neutral.  

Estos enfoques difieren en la importancia que le dan a los diferentes procesos en la metacomunidad 

(Tabla I), el enfoque neutral puede ser visto como la hipótesis nula de los otros tres (Bell, 2001). 

En los primeros modelos neutrales (Caswell, 1976; Hubbell, 1979; Hubbell y Foster 1986) no se hace 

referencia a la metacomunidad, la dinámica es únicamente comunitaria. Hubbell (2001), utiliza el 

concepto de metacomunidad para referirse a individuos y especies tróficamente similares en un 

conjunto regional de comunidades locales, es una unidad biogeográfica evolutiva en la cual la mayoría 

de los miembros se origina, vive y se extingue; un ejemplo puede ser la región en la que la mayoría de 

las especies pasan su tiempo de vida evolutiva (Hubbell y Lake, 2003). Bell (2003) aclara que el 

término de metacomunidad se refiere a comunidades de especies ecológicamente similares, y no se 

aplica a comunidades complejas tróficamente que contengan depredadores, presas, parásitos, 

mutualistas, o en las cuales hay interacciones positivas.  

Es un concepto que relaciona diferentes escalas espacio-temporales, considera comunidades locales 

que están embebidas en la metacomunidad, lo cual facilita el estudio de la retroalimentación entre 

escalas, la dinámica espacial se da por la interacción y demografía de las comunidades locales 

(Leibold et al., 2006), las comunidades son un sistema abierto donde las especies son libres de 

dispersarse, hay una relación entre ellas  debido a que no son independientes (Maurer y McGill, 2004).  

El modelaje de la metacomunidad es de dos tipos; espacialmente explícita o espacialmente implícita. 

En el primer caso se considera un número de comunidades locales con una referencia espacial 

determinada, las cuales están relacionadas entre ellas por migración, la metacomunidad es la suma de 

las comunidades locales (McGill et al., 2006). Con este enfoque es posible hacer predicciones 
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referentes a la distribución de las especies en un contexto espacial, como la relación especies-área, la 

diversidad y la uniformidad de las especies (Bell, 2001 y 2003). 

En el caso del modelo de una metacomunidad espacialmente implícita, se trabaja con una comunidad 

local y una metacomunidad, la metacomunidad es prácticamente independiente de la comunidad local, 

se asume tan grande que los cambios ocurren muy lentamente por lo que  prácticamente no cambia, 

pero lo suficientemente pequeña para que todos sus individuos tengan las mismas probabilidades 

demográficas, este tipo de modelaje es poco realista, (McGill et al., 2006).  

Desde los primeros trabajos y el trabajo de Caswell (1976), se han implementado diferencias en la 

metodología al modelar la dinámica neutral, se han utilizado modelos de lotería (Chesson y Warner, 

1981) donde las especies son colocadas al azar en el espacio, otros donde se enfatiza el espacio finito 

del modelo (Durrett y Levin, 1994; Hubbell, 1995; Hubbell y Foster, 1986), o la dinámica de las 

especies por difusión (Diserud y Engen, 2000) y en otros casos por percolación (He y Hubbell, 2003). 

El modelado de la dinámica se ha trabajado de dos formas; una es la solución analítica y la otra las 

simulaciones Monte Carlo, es decir la generación de números aleatorios de forma computacional para 

determinar la dinámica de los individuos dentro de la simulación, esto requiere gran capacidad y 

tiempo computacional. Las simulaciones se llevan a cabo durante las iteraciones necesarias para llegar 

a un equilibrio dinámico, donde la dinámica dependiendo de los valores de los parámetros 

demográficos no cambia significativamente o está fluctuando alrededor de valores promedio. 

Dispersión y especiación en modelos neutrales  

Los modelos neutrales pueden incluir en su dinámica diferentes procesos como la dispersión y la 

especiación, estos procesos tienen un efecto en la distribución y el mantenimiento de las especies en la 

metacomunidad. La dispersión es un proceso demográfico que influye en la distribución y la 

abundancia de los organismos (Johnson y Gaines, 1990), los modelos de poblaciones y de 

comunidades han demostrado que las distancias de dispersión determinan a diferentes escalas la tasa 

de expansión de las áreas de distribución de las especies, la dinámica metapoblacional, la estructura 

genética y la diversidad de especies (Hubbell, 2001, 2003; Levin et al., 2003; McGill et al., 2006).  

El modelaje de la dispersión se ha propuesto de diversas formas por distintos autores, cada una genera 

diferentes patrones espaciales de la distribución de las especies (Tabla II).  
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En los modelos neutrales se predice que la composición de especies varía espacialmente a lo largo de 

las comunidades a causa de la dispersión limitada (Hubbell, 2001), la diferencia en la composición de 

especies entre dos comunidades incrementa con la distancia entre ellos (Maurer y McGill, 2004; Bell 

et al., 2006), en consecuencia la dispersión es responsable, en parte, de la estructuración comunitaria 

(Vandvik y Goldberg, 2006).  

La especiación es otro proceso fundamental en los modelos neutrales, es la aparición de nuevas 

especies en la metacomunidad. Sin especiación la metacomunidad llega a un estado de equilibrio, 

donde una especie domina y el resto se extingue, el tiempo para que esto suceda depende del tamaño 

de la metacomunidad (Etienne et al., 2007). La forma de modelar la especiación influye en el patrón 

de la abundancia de las especies y la relación especies-área (Borda de Água et al., 2007). 

Hubbell (2001) propone la especiación como un proceso metacomunitario, la tasa de especiación o el 

número de especies nuevas que aparecen por unidad de tiempo, es en función del número total de 

individuos en la metacomunidad, no del número de especies preexistentes, por consiguiente depende 

de las abundancias relativas de las especies. Propone dos formas diferentes de especiación, los 

mecanismos más simples desde su punto de vista, la especiación por mutación puntual y por fisión. 

La mutación puntual consiste en la aparición de nuevas especies como raras mutaciones puntuales, 

pueden extenderse y llegar a ser más abundantes o desaparecer rápidamente. Es un caso extremo de 

especiación donde las nuevas especies con poblaciones de un individuo especian intensamente y se 

extinguen en una o pocas generaciones a una tasa muy alta (Hubbell, 2003; Ricklefs, 2003), es difícil 

mantener a las especies raras en la metacomunidad (Ricklefs, 2003). 

El otro tipo de especiación propuesto por Hubbell (2001), la especiación por fisión, de acuerdo a  la 

idea de la especiación por vicarianza alopátrica, es una subdivisión de las especies ancestrales, las 

especies escogidas al azar dan origen a dos especies hermanas (Hubbell, 2001). La probabilidad de 

que una población particular experimente fisión depende del tamaño poblacional y la tasa de 

especiación (Ricklefs, 2006). El número de especies incrementa proporcionalmente con el tamaño de 

la metacomunidad (Ricklefs, 2003), por ello el tiempo en el que se extinguen las especies puede ser 

mayor que por mutación puntual y por otro lado afecta la abundancia relativa de las especies y su 
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riqueza, al igual que la especiación por mutación puntual, es un caso extremo de especiación (Hubbell, 

2003).  

Hubbell y Lake (2003) hacen una propuesta intermedia de especiación, el aislamiento periférico, en 

este caso se escoge un individuo al azar de la metacomunidad y de acuerdo a la abundancia de la 

especie del individuo seleccionado es que se determina si especia o no, pequeñas subpoblaciones se 

aíslan de la metapoblación y especian, las especies tienen diferentes tamaños poblacionales y 

diferentes tiempos de vida, una población es el número de individuos de una misma especie 

Mouillot y Gaston (2007) proponen dos modos de especiación, uno consiste en la especiación de la 

población local, una población son los individuos que pertenecen a la misma especie, todas las 

poblaciones tienen la misma probabilidad de especiar independiente del tamaño poblacional; en el otro 

la probabilidad de especiación depende del tamaño de la población local y el tiempo de aislamiento, es 

decir el tiempo que esa población ha permanecido sin inmigración de individuos de especies diferentes 

a las de la población local.  

La diferencia básica en los modos de especiación es cómo se considera el tamaño poblacional de las 

especies en cada uno de los casos (Magurran, 2005), en la propuesta de  Hubbell (2001) la tasa de 

especiación dentro de la metacomunidad, medida del incremento de las especies en el tiempo, está 

directamente relacionada con la abundancia de la especie en la metacomunidad, con un aumento en el 

número de especies disminuye el tamaño poblacional en promedio y en consecuencia la tasa de 

especiación, así se controla la riqueza de especies y su abundancia relativa.  

Adler (2004) pone a prueba la predicción de los modelos neutrales con datos empíricos, reporta que no 

se ajustan simultáneamente para la relación especies-tiempo y la relación especies-área observadas, 

expone la necesidad de más estudios que ahonden al respecto considerando datos espaciales y 

temporales, dejando claro que es necesario confrontar las predicciones con datos empíricos. Otros 

trabajos exploran la filogenia y el modo de especiación (Ver Raup et al., 1973; Levinton, 1979; 

Hubbell, 2001; Ricklefs, 2003, 2006; Allen y Savage, 2007; Mouillot y Gaston, 2007), algunos de 

estos trabajos abordan detalles técnicos del modelo, otros cómo Allen y Savage (2007) ponen a prueba 

el modelo con datos empíricos y encuentran dificultad para ajustar los datos del modelo a los datos 
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observados en datos fósiles de foraminíferos y sugieren que estas dificultades podrían resolverse 

incorporando la estocasticidad ambiental.  

Aplicación de los modelos neutrales 

Los modelos neutrales se construyeron con el propósito particular de encontrar una explicación a la 

gran diversidad de especies que pueden coexistir en un área, uno de los cuestionamientos 

fundamentales en la ecología de comunidades (Hutchinson, 1961, Nee y Stone, 2003) a partir del cual 

se han desarrollado muchos trabajos. 

Por otro lado de los modelos neutrales resultan datos que pueden compararse con los observados en la 

naturaleza, por ejemplo, la distribución de abundancias (Hubbell, 2001; Chave et al., 2002; Chave, 

2004; McGill, 2003; McGill et al., 2006), la relación especies-área (Durrett y Levin, 1996; Chave et 

al., 2002; Adler, 2004), el recambio de la diversidad (Hubbell 1979, Condit et al., 2002; 

Duivenvoorden et al., 2002; Ruokolainen, et al. 2002; Marani et al., 2006; Ricklefs, 2006) y los 

patrones de autosemejanza en la distribución de las especies (Pelletier, 1999).   

Abundancia relativa de las especies 

Uno de los datos más analizados por diferentes investigadorees en los modelos neutrales es la 

abundancia relativa de las especies, es la relación entre el número de especies y el número de 

individuos de cada especie en una muestra. Fisher et al. (1943) es uno de lo primeros en dar una 

descripción matemática de la distribución estadística de esta relación, encuentran que la abundancia se 

distribuye geométricamente. Preston (1948) trabajando con los datos empíricos de la distribución de 

abundancias de una comunidad,  encuentra una categoría más numerosa de abundancias intermedias y 

propone la distribución lognormal.  

La teoría neutral de la biodiversidad predice una distribución suma-cero multinomial para la 

distribución de abundancia de las especies (Hubbell, 1997; McGill et al., 2006), esta distribución es 

discreta, asimétrica, tiene una larga y atenuada cola de especies raras, su forma depende de la tasa de 

inmigración; con esto Hubbell establece que las distribuciones de Fisher y Preston son casos 

especiales de una distribución suma cero multinomial (Bell, 2001). Hubbell explica que los resultados 

de Preston se deben a la inmigración limitada que es resultado de una muestra de la comunidad local y 

la distribución de Fisher es una muestra de la metacomunidad (Hubbell, 2001).  
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El patrón observado de la distribución geográfica de las abundancias de las especies en modelos 

comunitarios neutrales es encontrar un gran número de especies raras y un número pequeño de 

especies abundantes, por lo general la mayor abundancia de individuos se encuentra en el centro del 

área de distribución de la especie y va decreciendo hacia los limites de la distribución (Bell, 2001). La 

abundancia tiende a ser similar entre sitios cercanos, a lo largo de un cierto intervalo generacional 

mantiene valores muy similares, y entre las especies la distribución geográfica no es igual debido a la 

influencia espacial y temporal de la variación ambiental sobre la dinámica poblacional (Bell, 2001). 

El análisis teórico de la distribución de abundancias en los modelos neutrales se ha desarrollado en 

cierta medida por matemáticos y físicos que han trabajado con ello de forma analítica, ignorando la 

parte espacial. 

McKane  et al. (2000) y (2004) utilizan la descripción Markoviana de los estados y transiciones en la 

comunidad local en modelos neutrales para obtener una solución analítica. Ellos analizan la 

distribución estacionaria (suma cero multinomial) y dependiente del tiempo, la cual se obtiene de una 

expansión de la ecuación maestra (Etienne y Alonso, 2006). El trabajo de Vallade y Houchmandzadeh 

(2003) presenta una solución analítica de la distribución en equilibrio en la metacomunidad y la 

comunidad local, en función de la tasa de especiación, el tamaño poblacional y la tasa de migración. 

Volkov et al. (2003) utilizan los resultados del trabajo de McKane et al. (2000) y presenta un 

algoritmo simple para la distribución de la abundancia de especies en una muestra, que se ajusta mejor 

que la lognormal. Etienne y Olff (2004) utilizan un método analítico basado en la genealogía de los 

individuos de la comunidad local empleando estadística Bayesiana.   

La fórmula de Ewens (1972) es un algoritmo para simular la distribución de abundancias de las 

especies de la comunidad local con dispersión limitada, Etienne (2005) presenta una expresión 

simplificada que puede ser considerada como un versión mejorada de la formula de Ewens (1972), que 

consiste en una función de probabilidad para la distribución suma cero multinomial, la distribución 

predicha en la Teoría Neutral para la abundancia de especies,  Ewens  hace una estimación rápida de 

los parámetros de los modelos con los datos que ya se tienen, se puede estimar el número fundamental 

de la biodiversidad (θ) y la dispersión (m) de una distribución observada y permite hacer 

comparaciones entre modelos. Vallade y Houchmandzadeh (2006) presentan fórmulas explícitas para 
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los estados estables de dos comunidades interconectadas, las cuales tienen tamaños arbitrarios, con el 

propósito de hacer un estudio del comportamiento temporal. 

Son pocos los grupos de trabajo que han profundizado en las soluciones analíticas de la distribución de 

abundancias relativas de las especies, Etienne y Alonso (2006) hacen una revisión de los trabajos que 

desarrollan la solución analítica de los modelos neutrales y Leigh (2007) hace revisión histórica de 

estos trabajos y de la teoría neutral en general. 

Existen aproximaciones analíticas, que no se han enfocado particularmente en la distribución de 

abundancias de las especies, por ejemplo, Babak (2006) utilizó modelos Kolmogorov-Fokker-Planck 

para la dinámica suma cero de Hubbell (2001) de las especies en una comunidad local, con el objetivo 

de definir la probabilidad de extinción y persistencia de las especies de acuerdo a su abundancia; y hay 

otros trabajos analíticos enfocados en la agregación (Houchmandzadeh y Vallade, 2003; He y Hubbell, 

2003) 

La relevancia de todos estos trabajos sobresale por la dificultad de encontrar soluciones analíticas a los 

modelos ecológicos espaciales, que usualmente presentan únicamente resultados obtenidos con 

simulaciones y por presentar resultados analíticos relacionados con los cambios en la diversidad bajo 

neutralidad y en una dimensión espacial. 

En particular la distribución de abundancias de las especies es de lo más explorado en los modelos 

neutrales, se han realizado una serie de trabajos que se enfocan en probar las predicciones con datos 

empíricos, analizan principalmente el ajuste de la distribución de abundancias predicha por el modelo 

neutral (suma cero multinomial), el modelo utilizado varía de acuerdo los datos empíricos y los 

parámetros que hayan utilizado.  

El trabajo de McGill et al. (2006) hace una revisión de las pruebas empíricas que se han realizado con 

los diez modelos neutrales básicos y muestra una tabla con 25 trabajos con datos empíricos poniendo a 

prueba las diferentes predicciones de los modelos neutrales (la curva de distribución de adundancias 

de las especies y el cambio espacial en la composición de espacies), los trabajos emplean diferentes 

metodologías, la mayoría son con comunidades sésiles, plantas o corales, principalmente con árboles 

tropicales, pocos trabajos con datos de mamíferos, aves, peces, fitoplancton, zooplancton, parásitos e 

insectos (ej. Poulin, 2004; He, 2005; McGill, 2005; Walker, 2007). Los resultados que se obtuvieron 



40 
 

son contradictorios debido principalmente a la naturaleza de los datos, la cual puede ser neutral o no 

neutral y en consecuencia se han ajustado o no a las predicciones de los modelos (McGill, et al. 2006). 

La mayoría de los trabajos se han realizado a una escala espacial pequeña, menos de cien hectáreas, y 

la escala temporal que utilizan la mayoría de los trabajos es un punto en el tiempo, la razón de las 

restricciones de escala se deben a la dificultad para obtener datos de abundancias de los diferentes 

grupos para mayores escalas. 

Hasta ahora no se ha podido determinar significativamente cual de las distribuciones que se han 

propuesto es mejor (McGill et al. 2006), existen diferentes  distribuciones que se ajustan a los datos de 

los modelos, parten de diferentes supuestos y pueden ser descriptores de los mismos datos (Magurran, 

2004), esto da lugar a diferentes conclusiones a cerca del modelo, por ello el tipo de ajuste no 

constituye una herramienta adecuada para apoyar o refutar la teoría.  

Hay trabajos que utilizan la abundancia para determinar los parámetros de la comunidad, cómo 

mortandad y dispersión, y observan el cambio de las comunidades en el tiempo o en el espacio para 

tomarlo como un indicador del comportamiento comunitario (Ej. Clark y McLachlan, 2003; Olszewski 

y Edwin, 2004;  Allen y Savage, 2007). 

Clark y McLachlan (2003) quieren probar si la varianza en la abundancia de cada especie en las 

comunidades locales incrementa de forma lineal con el tiempo. Usan las abundancias de especies de 

árboles en el polen fósil de sedimento lacustre del Holoceno en el noreste de América y encuentran, 

contrario al modelo de Hubbell (2001), que la varianza en la abundancia entre sitios no aumenta, sino 

que se mantiene relativamente constante a lo largo de 50-70 generaciones. En su trabajo Volkov et al. 

(2004) critican la metodología del estudio de Clark y McLachlan (2003), argumentan un mal 

entendimiento de la teoría neutral, ya que el modelo no considera la posibilidad de extinción, ignora la 

dispersión y la dinámica entre comunidades locales y la metacomunidad, por lo tanto no puede 

probarse como tal la teoría neutral, en efecto Clark y MacLahan (2004) aceptan que el modelo no es 

estrictamente neutral. Pese a  las críticas este trabajo es de los pocos que analiza el cambio de las 

abundancias en el tiempo en un lapso de cien años con datos empíricos. El trabajo de Olszewski y 

Erwin (2004) utiliza la teoría neutral para determinar la respuesta de las comunidades ecológicas a los 

cambios ambientales, trabajan con datos de la distribución de abundancias de braquiópodos en el 
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registro fósil a lo largo de diez millones de años y obtienen el valor de los parámetros del modelo 

neutral que se ajusta  a esos datos de abundancias.  

Son pocos los trabajos con datos del registro fósil debido a la dificultad de contar con datos de este 

tipo, actualmente es una limitante metodológica para realizar pruebas empíricas de la teoría en escalas 

temporales grandes. 

Patrones geográficos 

El estudio de la distribución espacial de las especies lleva más de cincuenta años siendo analizada por 

los estudios ecológicos, se han utilizado diversos datos y diversos tipos de simulaciones para analizar 

patrones de distribución de las especies, como: la distribución de la abundancia, la relación entre la 

abundancia y el área de distribución, la variación de diversidad entre los sitios y el incremento de la 

diversidad con el área (Bell, 2001; Maurer y McGill, 2004). Se ha observado que todas las especies 

están restringidas en su habilidad de ocupar el espacio, se han identificado al clima y la perturbación 

como factores explicativos de la distribución espacial y temporal (Milne, 1992); los modelos neutrales 

pueden generar patrones de distribución de las especies similares a los observados en la naturaleza 

(Bell, 2001; Nee y Stone, 2003).  

Un elemento clave que influye en la distribución espacial de los individuos y por lo tanto de las 

especies es la dispersión (Hubbell, 2005).  A una mayor tasa de dispersión es menor la probabilidad de 

encontrar juntos dos individuos de la misma especie, es decir que a una mayor dispersión hay un 

menor grado de agregación, entendiendo ésto como la formación de conjuntos de individuos de la 

misma especie. He y Hubbell (2003) hacen un análisis de  percolación, donde investigan la relación 

entre el perímetro, la abundancia y el número de conjuntos agregados, grupo de celdas ocupadas 

conectadas lado con lado, con un modelo que genera estos modelos, el cual modifica de forma 

estocástica la ocupación de las celdas, este modelo les permite tener una medida de la distribución 

(ocupancia). Se han comparado patrones generados con los modelos neutrales con modelos nulos, 

queriendo probar que patrones no azarosos como la co-ocurrencia de las especies puede presentarse en 

este tipo de modelos (Bell, 2001, 2005; Ulrich, 2004).  

Bodra-de-Agua et al. (2007) con el propósito de entender como influye el mecanismo de dispersión en 

la biodiversidad desde escalas locales hasta biogeográficas trabajan con diferentes modelos de 



42 
 

dispersión, incluyendo los vuelos de Lévy, utilizan métodos multifractales para el análisis de la 

distribución de la abundancia y la agregación de las especies a diferentes escalas de análisis, es una 

propuesta para trabajar con datos de una manera más realista y novedosa.  

Ulrich y Zalewski (2007) presentan un trabajo que utiliza un modelo neutral, espacialmente explícito y 

un modelo aleatorio para reproducir la relación que existe entre el número de especies y el área del 

espacio estudiado (relación especies área), la distribución de abundancias de las especies, los patrones 

de co-ocurrencia, anidamiento y la relación abundancia-ocupancia de datos empíricos. Encuentran que 

los modelos neutrales son capaces de reproducir los patrones de diversidad, ocupancia y abundancia, 

pero ninguno de los modelos fue capaz de producir los patrones de co-ocurrencia y anidamiento 

observados. 

La teoría neutral de la biodiversidad predice el recambio espacio temporal de las especies asumiendo 

la deriva ecológica como el mecanismo subyacente a estos patrones, se producen patrones 

autocorrelacionados de la abundancia de especies en el espacio y en el tiempo como consecuencia de 

la dispersión limitada y la deriva ecológica, pero estos patrones autocorrelacionados también son 

patrones que pueden esperarse en ambientes por perturbaciones ambientales a los cuales el sistema 

responde con criticalidad autoorganizada, es decir recuperando condiciones anteriores al disturbio 

(Benedetti-Cecchi, 2007). Benedetti-Cecchi (2007) proponen la integración de las teorías neutrales y 

no neutrales para el estudio de las consecuencias de las fluctuaciones ambientales en los sistemas 

ecológicos y la diversidad biológica. Alonso et al. (2007) a pesar de no estar del todo de acuerdo con 

esta idea enfatiza la necesidad de incorporar en los modelos la heterogeneidad ambiental. 

Bell (2001) a pesar de no utilizar un modelo neutral explícitamente espacial, lo utiliza para hacer una 

exploración de estos con un enfoque biogeográfico, describe la distribución de los tamaños de área de 

distribución de la especies generados con diferentes valores de migración en las simulaciones y 

analizó los patrones espaciales de la abundancia y la riqueza de especies, reportando que replican los 

patrones reportados por otros autores. 

Las áreas de distribución se consideran como el número de sitios ocupados por las especies en una 

región, su distribución estadística en un modelo comunitario neutral depende de la tasa de dispersión, 

con un alto nivel de migración la distribución es geométrica (Bell, 2001). Cuando la dispersión es baja 
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la distribución espacial es lognormal sesgada a la derecha y tiene forma de curva hueca en escala 

aritmética (Bell, 2001). Si la tasa de dispersión aumenta, incrementa la varianza del tamaño de las 

áreas de distribución, unas pueden tener tamaños mayores y otros más pequeños, esto hace que la 

moda se desplace hacia la izquierda. 

El área de distribución como se relaciona directamente con la abundancia de las especies, si cada sitio 

es un individuo el área de distribución de una especie medida como sitios ocupados es exactamente 

igual a la abundancia de esa especie, entonces se espera que la relación del área de distribución con la 

abundancia muestre una correlación (Bell, 2001), la cual se ha observado anteriormente (Brown, 1984; 

Gaston, 1996). Los mecanismos ecológicos responsables de esta relación no quedan claros. Se cree 

que puede deberse al artefacto de muestreo, la no independencia filogenética, la posición de la 

distribución geográfica, la abundancia del recurso, la disponibilidad del recurso, la selección de hábitat 

o la dinámica metapoblacional (Gaston et al., 1997).  

La relación especies área es otro patrón ampliamente descrito, este patrón describe el cambio del 

número de especies que se encuentran en un área cuando aumenta o disminuye el tamaño del área, y 

está directamente relacionado con la distribución de las especies y su abundancia. El trabajo de Durrett 

y Levin (1994) y (1996) presenta un modelo dinámico donde explora la generación y el 

mantenimiento de patrones espaciales en modelos neutrales y la relación especies área. 

La teoría neutral es un modelo dinámico con el cual se ha descrito la relación especies área, la forma 

de la curva depende de la distribución de abundancia de las especies (Bell, 2001), la curva presenta un 

cambio que depende de la escala espacial, la teoría neutral unificada de la biodiversidad y biogeografía 

atribuye este cambio al efecto de la dispersión limitada en la tasa de acumulación de especies, cambia 

de negativa a positiva al incrementar la escala (Hubbell, 2001), la dispersión limitada tiene un efecto 

negativo en la tasa de acumulación de especies en las escalas espaciales pequeñas. Para escalas 

espaciales muy grandes la teoría predice que la ley de potencia de Arrhenius se rompe y la relación 

especies área muestra un punto superior de inflexión. Esta inflexión define la correlación entre los 

procesos de especiación, dispersión y extinción en la metacomunidad, refleja el tamaño de la escala 

natural de la dinámica biogeográfica. De acuerdo a Hubbell (2001) el tamaño del área geográfica 

donde aparece el punto de inflexión es en función del número fundamental de la biodiversidad θ 
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(θ=2vJ, v es la tasa de especiación y J el número de individuos de la comunidad) y la tasa de 

dispersión m, el tamaño de las metacomunidades es pequeño para grandes θ y pequeña m y de tamaño 

grande para una pequeña θ y grande m (Hubbell y Lake, 2003), con ello la teoría neutral hace una 

predicción del tamaño actual de las unidades biogeográficas evolutivas, donde la mayoría de las 

especies pasan la mayor parte de su tiempo evolutivo (Hubbell y Lake, 2003). 

La pendiente de la curva especies-área varía según el análisis y el tipo de área incluida (Rosenzweig, 

1995), S= cAz  donde S es el número de especies, c es una constante de proporcionalidad, A es el área 

y z representa la pendiente, en la mayoría de los casos se han obtenido valores para z entre 0.1 y 0.4 

(Bell, 2001). La pendiente de la curva está relacionada con el número de especies que se introducen al 

sistema (Durret y Levin, 1996). Los modelos neutrales presentan una relación positiva entre la riqueza 

de especies y el área generalmente como una ley de potencia. A bajas tasas de dispersión hay pocas 

especies por sitio, y la correlación entre los sitios vecinos es baja, si la tasa de especiación  incrementa, 

también el número de especies por sitio, pero la tasa de nuevas especies adicionadas con el incremento 

del área es cada vez menor (Bell, 2001).  

Son pocos los trabajos que utilizan datos empíricos para probar la relación especies–área de modelos 

neutrales. Por ejemplo, Adler (2004) trabajó con datos de 35 años de pastos en Kansas, y trató de 

reproducir la relación especies-área y especies-tiempo observadas con modelos neutrales. En su 

estudio pudo obtener relaciones que se ajustan a los datos pero no simultáneamente, incorporó datos 

más realistas para ver el efecto de relajar la neutralidad, incorporando características funcionales de las 

especies, y observó que las diferencias funcionales entre las especies tienen un papel importante en los 

patrones. 

Otro elemento que la teoría neutral predice es la tasa de decaimiento de la diversidad de especies, la 

que se puede estimar con la tasa de migración y predice la divergencia de la composición de especies 

entre las comunidades locales en el espacio y en el tiempo (Maurer y McGill, 2004).  

La tasa de el recambio de especies en un gradiente ambiental de acuerdo a Whittaker (1960, 1972) se 

refiere a la diversidad beta, haciendo referencia a los cambios en la composición de especies; otros la 

definen como una medida de la diferencia en la composición de especies entre comunidades, sitios o 

unidad de muestreo (Vallend, 2001; Magurran, 2004).  
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Son pocos trabajos con modelos neutrales enfocados específicamente en este componente de la 

diversidad. El recambio de especies se da cuando al cambiar de sitio cambia la composición de 

especies, debido a que al aumentar la distancia entre dos sitios disminuye la probabilidad de que la 

misma especie se encuentre en los dos sitios (Bell, 2001). 

Condit et al. (2002) enfatiza que los modelos neutrales espacialmente explícitos pueden predecir los 

patrones de recambio comunitario en escalas espaciales de tamaño limitado, presenta un trabajo sobre 

la diversidad beta estudiada como el cambio de la composición de especies con la distancia.  En éste 

trabajo presentan estimadores comparativos de la diversidad beta en los bosques tropicales de Panamá, 

Ecuador y Perú, compara sus observaciones con las predicciones del modelo neutral y los resultados 

no son consistentes con el modelo, excepto en una escala intermedia (0.2 a 50 Km.) el factor 

explicativo para el ajuste a esta escala es la dispersión limitada, a otras escalas se sugiere que son otros 

los factores los importantes, como la heterogeneidad ambiental o las especies que se distribuyen 

ampliamente. Se necesita entender la diversidad beta en comunidades teóricamente simplificadas para 

tener conclusiones a cerca de cómo la variación de hábitat u otros factores pueden afectar el recambio 

de especies (Duivenvoorden et al., 2002; Ruokolainen, et al. 2002).  

Hay datos cualitativos para la diversidad beta en bosques tropicales utilizando otros modelos (Zillio et 

al., 2005) y se han realizado comparaciones entre la diversidad beta predicha por el modelo neutral en 

comunidades vegetales y modelos no neutrales (Marani et al., 2006). 

Por último una de las aplicaciones más recientes del modelo neutral es el estudio de patrones 

macroecológicos como; el efecto de dominio medio, donde el arreglo al azar de las distribuciones 

geográficas de las especies en un mapa delimitado, libre de gradientes ambientales, produce un pico en 

la riqueza de las especies cerca del centro, la teoría neutral provee al estudio del efecto de dominio 

medio de un mecanismo poblacional explícito (Rangel y Diniz-Filho, 2005). De acuerdo al trabajo de 

Rangel y Diniz-Filho (2005) cuando se establecen los limites geométricos del dominio y la migración, 

la deriva ecológica genera diferencias en las abundancias de las especies, sus áreas de distribución y su 

persistencia. El patrón espacial de la riqueza de especies está influenciado por la distancia de 

migración, cuando la distancia de migración es pequeña hay una mayor pérdida de especies en la 
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periferia que en el centro, lo cual se debe a que las comunidades de los bordes tienen una menor 

vecindad que pueda recolonizarlas (Rangel y Diniz- Filho, 2005).  

 

Conclusión 

Los modelos neutrales al asumir una equivalencia ecológica pareciera que se contraponen a la teoría 

clásica de competencia, pero la teoría neutral no niega la existencia de la diferenciación de nicho, sólo 

da menos importancia al nicho en la regulación de la diversidad y la abundancia relativa de las 

especies en la comunidad. 

Varios artículos resaltan la imposibilidad de la teoría para capturar la complejidad de las comunidades 

ecológicas, muestran que no hay consistencia entre sus resultados y las predicciones de la teoría, ante 

esto se sugieren hipótesis alternativas sobre la naturaleza o modo de operación de las propiedades de 

un sistema no neutral. En muchos otros casos las teorías no neutrales han sido capaces de ajustarse a 

los datos igual que los modelos neutrales, ambas teorías son capaces de producir patrones similares, 

ambos enfoques  no son mutuamente excluyentes, son teorías complementarias. 

Para un mejor entendimiento de la dinámica de la biodiversidad debe haber una síntesis de las teorías 

de comunidades nicho y neutral incorporando la estocasticidad demográfica y ambiental. La 

neutralidad sirve como hipótesis nula en el análisis de los estudios sobre la estructura y construcción 

comunitaria, siendo capaz de reproducir patrones de diversidad, sirve para percibir las diferencias en 

nicho y competitividad a partir de las desviaciones respecto al modelo y permite distinguir los efectos 

producidos por las interacciones entre las especies. 

El enfoque neutral es un acercamiento a la realidad y tiene elementos para explorar teorías que 

involucran supuestos más complejos. Tiene el potencial de contribuir al entendimiento de la dinámica 

macroevolutiva y su influencia en la biodiversidad. En la ecología teórica de comunidades se está 

explorando el papel potencial de los procesos evolutivos en un marco de nuevos conceptos y teorías. 

También pueden utilizarse como un modelo nulo biogeográfico más específico, puede incorporar la 

heterogeneidad ambiental y asimetrías competitivas entre las especies para introducir un mayor 

realismo biológico. Los estudios empíricos sobre escalas biogeográficas son prácticamente 

inexistentes, quedando así retos para la teoría neutral en un contexto macroecológico, la capacidad de 
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los modelos neutrales para simular complejos patrones continentales de la diversidad de especies en 

ambientes heterogéneos sigue siendo todavía inexplorado. 

Es una herramienta que permite contestar otras preguntas de la ecología de comunidades como los 

efectos de la fragmentación, de los cambios ambientales, de las especies invasoras y de las especies en 

el funcionamiento del ecosistema. 
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Tabla I  

Conceptos de metacomunidad,  identificados a lo largo de la historia de la Ecología. Modificado de 

Leibold et al (2004). 

 

Dinámica  Descripción  Procesos importantes  

Parches  Parches idénticos con poblaciones donde la 
diversidad de especies está limitada por la 
dispersión  

Extinción y colonización  

Selección de especies  Parches con gradiente de recursos, esto determina 
diferencias demográficas locales de las especies, 
hay interacciones locales.  

Calidad de parche y 
dispersión  

Efecto de masa  Poblaciones locales donde la migración e 
inmigración tiene un efecto directo sobre la 
densidad de la población local.  

Migración e inmigración  

Neutral  Comunidades con una dinámica estocástica, 
donde  la dispersión y la especiación modifican la 
diversidad de las especies que son similares en su 
habilidad competitiva, adecuación y movimiento.  

Procesos demográficos 
estocásticos, dispersión 
y especiación  

 

 

 

 

Tabla II. Tipos de dispersión propuestos por diferentes autores. 

Dispersión Autores Descripción  

Dispersión Gaussiana Gause GF, 1934 La similitud de los sitos decrece de forma lineal 
con la distancia en una escala logarítmica. 

Centro de dispersión Chave J, Leigh Jr EG, 
2002 

Las semillas se dispersan de manera simétrica en 
un determinado radio a su origen, utiliza fórmula 
de Malécot (1948) dispersión denso dependiente. 

Vuelos de Lévy Borda-de-Água L, 
Hubbell SP, He F, 2007 

Considera eventos de dispersión con una mayor 
frecuencia de corta distancia y ocasionales de 
larga distancia, propuesta más realista, observado 
en las comunidades de árboles tropicales. 
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Resumen 

Este artículo tiene el propósito de hacer una revisión de los trabajos que se han realizado sobre el 

origen, evolución y distribución de la familia Phyllostomidae con la finalidad de sintetizar las 

hipótesis biogeográficas y ecológicas sobre la diversificación y distribución geográfica del grupo, para 

tener un mejor panorama de los procesos responsables de la distribución actual de esta familia. 

Summary 

This article has the objective to review the work that has been done on the origin, evolution and 

distribution of the family Phyllostomidae, in order to synthesize particular biogeographical and 

ecological hypotheses about geographical distribution and diversification of the group, to have a better 

picture of the processes responsible for the current distribution of this family. 

Resumo 

Este artigo destina-se a rever o trabalho que tem sido feito sobre a origem, evolução e 

distribuição da família Phyllostomidae, a fim de sintetizar as hipóteses biogeográficas e 

ecológicas específicas sobre a diversificação e istribuição geográfica do grupo, a ter uma 

melhor visão dos processos responsáveis pela atual distribuição dessa família. 

 

Palabras clave 

Murciélagos, distribución geográfica, riqueza de especies, Phyllostomidae, evolución. 
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Introducción 

Los murciélagos son un grupo ecológico y morfológicamente muy diverso, adaptado a la mayoría de 

los ambientes terrestres del planeta. Son un componente fundamental de las comunidades biológicas, 

alcanzando su mayor riqueza específica en la zona ecuatorial, diversidad que disminuye hacia latitudes 

elevadas (Proches, 2005).  

Una de las familias de murciélagos con mayor número de especies es la familia Phyllostomidae, la 

cual tiene su origen en la región Neotropical (Koopman, 1993; Weterer et al, 2000; Eick et al, 2005; 

Jones et al, 2002; 2005; Teeling et al, 2005). Consta de 53 géneros y más de 150 especies (Wetterer et 

al, 2000, Simmons 2006),  las cuales muestran una amplia diversidad morfológica, mayor que 

cualquier otra familia de mamíferos (Baker et al, 2003). Esta diversidad morfológica refleja a su vez 

una alta variabilidad de dietas (insectívora, frugívora, carnívora, nectarívora, polinívora, sanguinívora 

y las combinaciones entre ellas) (Wilson, 1975; Arita, 1993).  

Los neotrópicos son un área compleja donde una serie de factores han contribuido a la 

conformación de una alta diversidad de especies de invertebrados, plantas y vertebrados (Gaston, 

2000).  Ejemplos de estos factores son los procesos geofísicos, como el cambio climático, la deriva 

continental y otros factores relacionados con la respuesta de las especies, como la variación genética y 

el reparto de recursos (Velazco y Patterson, 2008).  

La familia Phyllostomidae es un componente esencial en las comunidades neotropicales, la mayoría de 

las especies de esta familia presentan una amplia distribución geográfica en ocasiones asociada a la 

distribución del hábitat o a su capacidad de dispersión. Las correlaciones entre la distribución de las 

especies y las variables ambientales se han utilizado para entender los factores limitantes de dicha 

distribución, pero no explican directamente los procesos responsables de ésta. No se ha establecido de 

manera definitiva qué procesos y patrones encontrados a escala geográfica influyen en la coexistencia 

de las especies en un misma región (Allen y Starr, 1982).  

Para el orden Chiróptera además del trabajo taxonómico durante los siglos XVIII y XIX para 

estabilizar la clasificación, se trabajó de manera intensa para conocer de manera precisa las relaciones 

filogenéticas de este grupo (Baker et al, 1989; Wetterer et al, 2000; Carstens et al, 2002). A pesar de 

todo el trabajo realizado sobre la morfología, la taxonomía y la filogenia, actualmente se mantiene la 

http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib60#bib60
http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib60#bib60
http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib2#bib2
http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib65#bib65
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controversia sobre la resolución de la filogenia de esta familia de murciélagos, se han utilizado 

muchos datos para determinar el camino evolutivo que ha seguido el grupo, algunos géneros siguen 

presentando problemas para ser ubicados en la filogenia, algunas características no se ha podido 

determinar si aparecieron sólo una vez en el grupo o más, lo que ha impedido determinar la monofilia 

de algunos géneros. El avance en este campo es fundamental para poder generar hipótesis 

biogeográficas sobre la distribución de las especies y para entender el tiempo y modo de evolución 

(Baker et al., 1991). 

 

Distribución geográfica 

Los murciélagos son los vertebrados más abundantes a nivel de comunidad local, a escala regional 

presentan un gradiente latitudinal en la riqueza de especies (Willig y Selcer, 1989; Willig y Sandlin, 

1991; Kaufman y Willig, 1998). La familia Phyllostomidae presenta este gradiente latitudinal de 

riqueza de especies de manera muy marcada (Stevens, 2006) (Figura 1), la mayor riqueza de especies 

se encuentra substancialmente en Centroamérica (Simpson, 1964). En los trópicos el grupo presenta 

altos niveles de diversidad alfa, beta y gama, en los subtrópicos niveles intermedios y bajos en la zona 

templada (Stevens, 2004, Stevens y Willig, 2002; Koleff et al, 2003). Este patrón también se observa a 

nivel de género donde existe un alto número de ellos con distribución restringida a los Neotrópicos 

(Freeman, 2000).  

Los murciélagos presentan muchas especies con áreas de distribución de tamaño pequeño y un 

número menor de escpeies ampliamente distribuidas, este patrón se reporta para diferentes grupos de 

mamíferos (Willig et al, 2003b). En el caso particular de este grupo se encuentran áreas de distribución 

mayores a las presentadas por mamíferos del mismo tamaño, esto se debe a su capacidad de vuelo, la 

cual les permite dispersarse y sobrevolar obstáculos como lo son las barreras geográficas, pueden 

explorar áreas muy extensas para encontrar recursos, por lo mismo la escala a la que la heterogeneidad 

ambiental influye en su distribución es diferente a comparación de otros grupos (Schulze et al, 2000; 

Stevens, 2004). 

Se ha determinado que las barreras más importantes para estos organismos son los océanos, las 

montañas de elevación considerable y las bajas temperaturas (Koopman, 1976). Esto podría explicar la 

http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib56#bib56
http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib33#bib33
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amplia distribución (e.g. Munguía et al, 2008) que presentan en comparación con otros mamíferos 

terrestres del mismo tamaño y la relevancia de los eventos de dispersión y vicarianza para su 

distribución actual (Eick et al, 2005).  

La distribución de estos organismos se relaciona también con variables ambientales. Por 

ejemplo,  Patten (2004) encontró que la precipitación, la topografía y la temperatura son las variables 

que mejor predicen la riqueza de especies, en tanto que la elevación influye de manera moderada pero 

significativamente. La alta riqueza de especies de estos murciélagos se asocia particularmente con 

lluvia anual abundante y bajas fluctuaciones en las temperaturas estacionales (Patten, 2004), 

características que están relacionadas con la latitud (Badgley y Fox, 2000). La riqueza de especies 

disminuye con el aumento de la elevación, esto debido a la disminución de la temperatura (Kalko, 

1977), estos murciélagos presentan restricciones fisiológicas que no les permiten encontrarse en 

temperaturas muy bajas. Por estas razones el grupo no se encuentra en regiones de mayor latitud 

(hacia los polos), donde los factores ambientales no son favorables para ellos. 

Un factor ambiental limitante de su distribución es la temperatura, los murciélagos 

nectarívoros, frugívoros y carnívoros son termorreguladores, los sanguinívoros presentan una 

regulación marginal de la temperatura y los insectívoros son capaces de entrar en torpor. La conducta 

de torpor evolucionó en las especies en respuesta a los altos costos de la termorregulación para los 

organismos de talla pequeña (McNab, 1969). Al presentar tasas metabólicas basales mayores que las 

esperadas por el peso, que conlleva un alto gasto energético, la termorregulación depende de la 

estabilidad estacional y de los recursos alimenticios disponibles en el ambiente. La capacidad para 

colonizar las zonas templadas muy probablemente dependa de la evolución de una termorregulación 

mayor o temperaturas globales más cálidas. 

Todo indica que la expansión de la distribución de estos murciélagos está relacionada con la 

expansión de los bosques tropicales (Patten, 2004). La presencia de flores y frutos que se encuentran 

en los bosques tropicales y subtropicales, es un elemento que influye en la distribución de los 

filostómidos nectarívoros y frugívoros, y algunas familias de plantas con flores de las que los 

murciélagos se alimentan no se encuentran en las zonas templadas (Ricklefs y Renner, 1994). 
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Origen y evolución 

El registro fósil de murciélagos es muy escaso (Hand, 1984) y aún más en los neotrópicos, a 

pesar de que en esta zona actualmente existe una gran diversidad de murciélagos (Czaplewski et al, 

2003a). Los primeros registros de murciélagos encontrados son de un ancestro insectívoro (Gunnell y 

Simmons, 2005). A partir de los primeros descubrimientos se ha incrementado en forma paulatina el 

tamaño del registro fósil. El trabajo de Novacek (1985) reporta el primer microquiróptero 

(Icaronycteris), el cual fue encontrado en Norteamérica y datado dentro del Eoceno temprano, hace 

aproximadamente 50 millones de años (Novacek, 1985;  Simmons et al, 2008). 

El orden está constituido por dos subórdenes Microchiroptera y Megachiroptera, para los 

cuales se ha sugerido un origen único (monofilético) posiblemente desde el Paleoceno (Simmons y 

Geisler, 1998), hipótesis que ha estado fuertemente respaldada por diversos trabajos (Gunnell y 

Simmons, 2005).  

En general se cree que la innovación del vuelo permitió a los murciélagos diversificarse 

(Smith, 1976; Helgen, 2003). Teeling et al (2005) presentan resultados que apoyan la idea de que los 

microquirópteros se originaron en el Eoceno temprano, coincidiendo con un aumento en la 

temperatura y el incremento en la diversidad y la abundancia de plantas. Los murciélagos se 

desempeñan como agentes polinizadores y dispersores cuando aparecen las plantas con flores 

(Sussman y Raven, 1978), lo que pudo promover su diversificación durante el Eoceno y está 

respaldada por una serie de fósiles de las familias modernas de murciélagos (Gunnell y Simmons, 

2005).  

En el caso particular de la familia Phyllostomidae, se estima que el origen evolutivo de esta familia fue 

en el Mioceno, en Sudamérica (Koopman, 1976). En Colombia se encontraron especímenes fósiles 

asignados a la subfamilia Phyllostominae provenientes de depósitos del Mioceno medio (hace 23 

millones de años). Hoffmann et al (2008) fechan las divergencias entre las tribus de la subfamilia 

Phyllostominae en el Mioceno temprano y las divergencias entre géneros en el Mioceno medio, lo cual 

sugiere una rápida diversificación. Aún cuando el registro fósil es muy pobre, se han encontrado en 
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Norteamérica fósiles del Mioceno de cuatro géneros distintos, uno de los cuales pertenece a la familia 

Phyllostomidae (Gunnell y Simmons, 2005).  

La evidencia de esta diversificación en el Mioceno dentro de la familia es variada. Por ejemplo, los 

primeros registros fósiles de Glossophaginae son del Mioceno (12-13 Ma.) encontrados en La Venta, 

Colombia, sitio en el que se han encontrado además fósiles de otros filostómidos (Savage 1951; 

Czaplewski 1997; Czaplewski, et al, 2003b). Cabe recalcar que la mayoría de los fósiles que se han 

encontrado y fechado en el Plioceno ya representan géneros modernos (Teeling et al, 2005).  

De acuerdo a la evidencia paleontológica, un segundo evento de radiación importante tuvo lugar en el 

Pleistoceno. En depósitos de Bahía en Brasil, se encontraron fósiles del Plioceno (3 Ma.) de al menos 

23 especies de filostómidos y de otras familias de murciélagos, un alto número de estos fósiles 

pertenecen a especies actuales (Czaplewski y Cartelle, 1998). En la península de Yucatán hay 

depósitos del Holoceno (0.011Ma.) con esqueletos de al menos seis especies de filostómidos 

(Czaplewski, et al, 2003a), con lo que queda en evidencia la gran complejidad y diversidad faunística 

encontrada en esos tiempos. 

La diversificación de géneros de las subfamilias Glossophaginae y Stenodermatinae se 

atribuye a eventos de colonización en islas, lo cual es ejemplificado por la alta diversidad de especies 

confinadas a las Antillas. Así, la distribución de la subfamilia Stenodermatinae se puede explicar por 

la colonización ancestral de Sudamérica a las Antillas (Dávalos, 2004), al igual que para otros grupos 

de mamíferos. En Cuba se encontraron fósiles de finales del Pleistoceno y principios del Holoceno, 

que reflejan una gran especialización para nichos particulares, estas colonizaciones insulares se deben 

a los cambios ecológicos, como el cambio de temperatura a climas cálidos y la expansión de bosques 

tropicales, lo que proporcionó nuevos hábitats favorables, por lo que aparecen oportunidades 

ecológicas durante la colonización a islas como Cuba, la cual fue un centro de radiación durante el 

Cuaternario (Suárez y Díaz-Franco, 2003). 

 

Hipótesis sobre la diversificación 

http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib49#bib49
http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib13#bib13
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Se han propuesto hipótesis que sugieren que el incremento en la diversificación de los murciélagos se 

correlaciona con la diversificación de las plantas con flor y frutos, y quizás con los insectos 

polinizadores.  

Para la familia Phyllostomidae específicamente se plantea la hipótesis de que las diferentes 

morfologías presentadas en el clado son resultado de la adaptación a diferentes dietas (Jones, 2005, 

Monteiro y Noriega, 2011). Los cambios en los hábitos alimenticios y la búsqueda de refugio pudieron 

haber dado como resultado un incremento de las oportunidades ecológicas; por ejemplo algunas 

especies cambairon su dieta de acuerdo a los recursos disponibles, con ello se vieron favorecidas, 

promoviendo la especiación (Lewis, 1995, Wetterer et al, 2000). La diversificación alimenticia parece 

estar correlacionada con el patrón de riqueza en este grupo, los bosques neotropicales presentan una 

alta riqueza de especies de murciélagos no insectívoras (Freeman, 2000), además de observarse un 

incremento en el número de grupos funcionales hacia los trópicos (Stevens et al, 2003). 

El estudio de la especialización ecológica observada en la diera se ha servido de estudios sobre 

los caracteres morfológicos y componentes moleculares para obtener de alguna manera información 

sobre el proceso de diversificación, esto ha sido necesario para obtener información que complemente 

el pobre registro fósil existente para el grupo. Se han realizado estudios que consideran las 

características ecomorfológicas y la filogenia con el objetivo de entender la evolución y radiación 

adaptativa de los quirópteros. En particular, Freeman (2000) recupera el significado funcional y 

ecológico de características craneodentales e incorpora una filogenia cladista, identificando al ancestro 

del grupo como un organismo insectívoro, característica que se mantiene en el grupo. Así mismo, 

propone que posteriormente se desarrolla la habilidad de alimentarse de frutos, apoyado por la 

considerable evidencia de una diversificación de las especializaciones alimenticias.  

En la familia Phyllostomidae cada clado presenta especializaciones morfológicas asociadas a 

la dieta, de manera muy notoria en el cráneo y la dentadura (Dumont et al, 2012). Por ejemplo, los 

miembros de la subfamilia Glossophaginae son nectarívoros, los de la subfamilia Stenodermatinae son 

frugívoros y los de la subfamilia Desmodontinae son sanguinívoros. Pero los estudios sobre las 

relaciones filogenéticas y la especialización ecológica todavía no se han aclarado del todo, como en el 

caso de la subfamilia Desmodontinae que no se encuentra bien representada en el registro fósil y 
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todavía es una incógnita la relación de esta subfamilia con el ancestro y con el resto de las subfamilias 

(Freeman, 2000).  

En la familia se observan periodos en los cuales no se observan cambios en la morfología y 

periodos con grandes cambios morfológicos en los linajes, la diversidad ecológica está distribuida de 

una manera no uniforme en los clados (Simmons y Conway 2003), esto tiene como consecuencia tasas 

evolutivas muy variables, por lo que no ha sido posible establecer una relación fija entre el tiempo y el 

cambio morfológico. 

 

Avances filogenéticos 

El estado sistemático de los quirópteros ha tenido un gran avance en las últimas décadas, aún así las 

relaciones filogenéticas de muchas especies no han sido formalmente investigadas y hay diversos 

desacuerdos al respecto (Jones et al, 2002; Gunnell y Simmons, 2005).  La idea general de los avances 

filogenéticos como lo expone el trabajo de Jones (2005), es proponer una hipótesis filogenética que 

sirva para futuros estudios comparativos, análisis filogenéticos y datos moleculares.  

Para que sea posible estimar los tiempos de divergencia se requieren filogenias resueltas hasta 

el nivel de especie. Jones et al (2002) presentan un super árbol para el orden Chiroptera basado en las 

filogenias y clasificaciones publicadas en los últimos años de la década de los noventa, congruente con 

la clasificación de Simmons y Geisler (1998) la cual está basada primordialmente en caracteres 

morfológicos. Dicho trabajo apoya la hipótesis de que los subórdenes Microchiroptera y 

Megachiroptera son monofiléticos; al suborden microchiroptera lo divide en dos infraórdenes 

Yinochiroptera y Yangochiroptera. Específicamente para la familia Phyllostomidae la topología del 

árbol está bien resuelta, se reconocen ocho subfamilias (Desmodontinae, Phyllostominae, 

Glossopaginae, Lonchophyllinae, Carollinae y Stenodermatinae). Sin embargo, existen trabajos que 

contradicen los resultados que Jones et al (2002) proponen, lo que remarca la necesidad de un mayor 

número de trabajos para aclarar las relaciones filogenéticas entre y dentro de las familias (Freeman, 

2000; Jones et al, 2002).  

La familia Phyllostomidae es una de las más estudiadas desde el punto de vista filogenético 

(e.g. Baker et al,1989; Baker et al, 1991; Simonns y Geisler, 1998; Wetterer et al, 2000; Hoffmann y 

http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib52#bib52
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Baker, 2001; Jones et al, 2002; Carstens et al;  2002; Baker  et al, 2003; Dávalos, 2004; Eick et al, 

2005; Jones, 2005; Teeling et al, 2005; Dávalos, 2007; Larsen et al, 2007; Hoffmann et al, 2008;  

Monteiro y Nogueira, 2011; Rojas et al, 2011), aún así el número de subfamilias en la que se agrupan 

los diversos componentes en la familia Phyllostomidae es objeto de fuertes debates, dado que existen 

diferentes hipótesis evolutivas para las diferentes dietas que el clado presenta y no han podido 

esclarecerse.  

Por otro lado la diversificación de los filostómidos se analizó en distintos trabajos filogenéticos 

realizados para el grupo. Jones (2005) realizó pruebas basadas en árboles de verosimilitud sobre las 

tasas relativas de diversificación y sugiere que los clados de la familia Phyllostomidae presentan 

cambios en la tasa de diversificación, la mayoría de ellos se dan hace 30-50 millones de años 

(Oligoceno), los cuales se traslapan con los grandes cambios en la tasa de diversificación de las 

plantas con flores. Aunque el estudio no puede asegurar el mecanismo causal de la diversificación de 

los murciélagos, es clara la correlación entre la aparición y diversificación de plantas con flores con la 

diversificación de  los murciélagos polinizadores y frugívoros, una relación directa que se ha sugerido 

como la posible explicación de la variación. Por otro lado, el mismo trabajo sugiere que algunas 

características en ciertos géneros de murciélagos se han mantenido por más tiempo y hay transiciones 

en los hábitos que han sido muy exitosas, esto puede medirse a partir del número de especies dentro de 

cada uno de los géneros. Esta diversidad se refleja en cambios muy marcados en la tasa de 

diversificación en las especies de filostómidos. Un ejemplo de estos cambios se observa entre 

Desmodontinae y el resto de los filostómidos y dentro del género Artibeus; entre Artibeus hartii y el 

resto de las especies del género.  

En el reciente trabajo de Rojas et al (2012) se explora la hipótesis de que la frugivoría jugó un 

papel muy importante en la diversificación de los géneros de la superfamilia Noctilionoideala (que 

incluye a los filostómidos), este trabajo y el de Dumont et al (2012) afirman que este hábito facilitó el 

aprovechamiento de nuevas fuentes de recursos disponibles promoviendo así la diversificación. 

Es necesario establecer las relaciones filogenéticas entre las especies y el proceso por el cual 

se diversificó el grupo; para ello es necesario estudiar con mayor profundidad los posibles mecanismos 

por los cuales se dan los cambios en la tasa de diversificación (Jones, 2005). Sin embargo, aún hacen 
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falta trabajos sobre las fluctuaciones en la tasa de diversificación, sobre la incertidumbre filogenética y 

poner a prueba modelos nulos sobre el crecimiento del clado. 

 

Filogeografía 

Para entender la distribución geográfica de esta diversificación es importante la elaboración de 

estudios que complementen la información geográfica de la distribución de estos organismos con la 

información filogenética, es decir las relaciones evolutivas entre las especies, y llevar un seguimiento 

temporal de esta relación (Avise, 2000). 

En las últimas décadas se han estado desarrollando trabajos bajo este enfoque filogeográfico, 

por ejemplo para el género Glossophaga, Hoffmann y Baker (2001) realizaron una revisión 

sistemática de cinco especies del género e investigaron la variación interespecífica y geográfica de G. 

Soricina, para la cual encontraron una variación genética considerable y concluyen que es una especie 

que está representada por dos linajes uno Sudaméricano y otro del Centro y Norte de América. 

Por otro lado Larsen et al (2007), con el objetivo de esclarecer la filogenia y la filogeografía 

de Artibeus jamaicensis, analizaron datos moleculares de 13 subespecies, el trabajo sugiere una 

revisión de los datos, complementando datos genéticos y morfológicos para determinar con mayor 

claridad los límites geográficos de las subespecies. 

Dávalos (2007) utiliza secuencias moleculares de genes mitocondriales para comprobar el 

origen y la diversificación en el Caribe de la subtribu Stenodermatina, sugiriendo que estos 

murciélagos provienen de un ancestro continental, que se diferenciaron en el Caribe en dos linajes 

diferentes, uno de los cuales colonizó el continente dando lugar a los géneros que se distribuyen desde 

México hasta el centro de América del sur. Proponen además un escenario biogeográfico para la 

diversificación de este grupo en el Caribe que está apoyado por la evidencia fósil.  

El trabajo de Velazco y Paterson (2008) realiza un estudio filogeográfico con el género 

Platyrrhinus, con el objetivo de establecer las relaciones a nivel de especie y los posibles eventos de 

migración a partir del origen. Su análisis establece un origen en Brasil, radiaciones de los linajes en la 

cuenca del Amazonas y los Andes y posteriores eventos de migración hacia Centroamérica. Con este 
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trabajo se resalta la importancia de los eventos orogénicos, la vicarianza y el efecto de los cambios 

climáticos en los Andes durante las glaciaciones del Pleistoceno.  

No son muchos los trabajos de este filogeográficos, en parte porque el crecimiento de esta área 

ha sido muy reciente y requiere de la integración de información biológica, filogenética, 

paleontológica, geológica y biogeográfica. De hecho todo intento para dilucidar los procesos 

responsables de la distribución actual de las especies requiere de la integración de dichas áreas. 

Como se mencionó anteriormente esta familia es de un origen tropical y presenta un gradiente 

latitudinal de diversidad muy marcado. El gradiente latitudinal de diversidad es uno de los patrones 

más ampliamente estudiados, para el cual no hay una explicación aceptada de manera general, durante 

mucho tiempo se han propuesto diferentes hipótesis ecológicas (Willig et al, 2003a) y diversas 

hipótesis evolutivas e históricas que se centran en el tiempo que llevan los ambientes tropicales en la 

tierra. 

Se ha propuesto que los ambientes tropicales llevan más tiempo que los climas templados por 

ello han tenido más tiempo para diversificarse y acumular especies (Stephens y Wiens, 2003, Ricklefs, 

2005). Muchos clados se han originado en los trópicos y pocos han presentado una transición hacia 

zonas templadas, lo cual va de acuerdo con la hipótesis de una conservadurismo tropical (Wiens y 

Donoghue, 2004; Wiens et al, 2006), lo que implica mantener características ecofisiológicas afines a 

las zonas tropicales, para algunos grupos se identifica que hay barreras ambientales que limitan su 

distribución.  

Una manera de obtener evidencia sobre la expansión de un centro de origen tropical hacia 

zonas templadas es  determinando la distribución de la edad de las especies.  Si los trópicos tienen 

mayores tasas de especiación y una historia evolutiva más antigua, deben de presentar una mayor 

variación en la edad de las especies a comparación de las zonas templadas (Mittelbach et al, 2007).  

El trabajo de Stevens (2006) explora la relación filogenética de la familia Phyllostomidae y su 

distribución geográfica, el objetivo del trabajo fue poner a prueba la hipótesis del centro de origen y el 

tiempo de divergencia, la cual predice que las especies más recientes se encuentran a mayor distancia 

del centro de origen. En los resultados reporta un gradiente latitudinal de la tasa de divergencia (Figura 

2) y observó una relación diferente en la riqueza de especies, en promedio las especies presentan una 
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alta tasa de divergencia hacia los límites de la distribución latitudinal, la edad de los taxa decrece 

cuando incrementa la latitud, esto quiere decir que los taxa más recientes se encuentran en los límites. 

Un gradiente latitudinal tan marcado en esta característica filogenética sugiere conservadurismo de 

nicho, el cual apunta a que los clados más derivados se encuentran lejos del centro de origen (Weins y 

Donoghue, 2004; Weins y Graham, 2005). Resultados que indican un efecto significativo de los 

procesos históricos.  

Stevens (2006) expone resultados muy importantes: la familia Phyllostomidae sigue 

expandiendo su distribución geográfica y aún está por alcanzar un equilibrio, la alta diversidad tropical 

del taxón es resultado de su posible origen tropical, en el cual las especies han tenido más tiempo para 

acumularse (Stephens y Wiens, 2003) y sugiere un posible efecto de la baja extinción de especies en 

los trópicos. Estos datos son muy similares a los reportados para otros grupos que presentan un origen 

tropical y un gradiente latitudinal de la riqueza de especies (e.g. Wiens et al, 2009). El tiempo para 

especiar y el conservadurismo de nicho son mecanismos que contribuyen simultáneamente al patrón 

de distribución de las especies (Stevens, 2011). 

Para entender las causas ecológicas y evolutivas de la diversificación (Kozak y Wiens, 2006), es 

necesario reconstruir el contexto ecológico y geográfico de la especiación de alguna manera 

(Barraclough y Vogler, 2000; Losos y Glor 2003; Graham et al, 2004; Fitzpatrik y Turelli, 2006), esto 

permitiría estudiar la relación entre la distancia filogenética y la distancia geográfica, la relación entre 

la ecología y el aislamiento geográfico, identificar el papel que juega la expansión de las áreas de 

distribución de las especies, la especiación y la extinción (Mittelbach et al, 2007). 

Los acercamientos filogeográficos (e.g. Dávalos, 2007; Larsen et al, 2007; Velazco y 

Paterson, 2008) y la creación de modelos estadísticos (Barraclough y Vogler, 2000, Arita y Vazquez-

Dominguez, 2008) son trabajos que ayudan a incorporar la información geográfica junto con la 

filogenia para elaborar modelos históricos que pueda ayudar a entender la formación de los patrones 

de diversidad y el proceso de diversificación geográfica y evolutiva de los taxa. Estos trabajos resaltan 

la importancia de investigar los procesos históricos y ecológicos y cómo éstos determinan los patrones 

de diversidad (Stevens, 2006). 

 

http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib58#bib58
http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib58#bib58
http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?artid=1636076#bib59#bib59
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Conclusión 

La familia neotropical Phyllostomidae es una de las más numerosas dentro del Orden Chiroptera, 

presenta un gradiente latitudinal de la riqueza de especies muy marcado, incluso en comparación con  

los mamíferos terrestres. De hecho los murciélagos en Norte América contribuyen de tal manera en el 

incremento en el número de especies de mamíferos en los trópicos que son de alguna manera los 

responsables de que este gradiente esté tan marcado para este grupo (Ruggiero, 1994). Entender los 

procesos que contribuyeron a la distribución y diversificación de este grupo puede ayudar al 

entendimiento de los patrones geográficos de diversidad. 

Su distribución se correlaciona con la temperatura y la precipitación anual, variables 

ambientales que están asociadas a la latitud y la altitud, debido a la restricción fisiológica que 

presentan estos organismos para resistir bajas temperaturas. 

El origen de la familia data del Mioceno, la evidencia encontrada en el registro fósil es escasa 

pero parece indicar que hubo dos eventos importantes de diversificación para la familia, uno en el 

Mioceno y otro en el Pleistoceno. La hipótesis principal supone que partir del origen de las plantas los 

bosques tropicales y subtropicales ofrecen recursos como flores y frutos que han determinado la 

distribución y la diversificación de este grupo, por la especialización morfológica de los murciélagos a 

partir de un ancestro insectívoro a diferentes dietas.  

Para entender la evolución de la diversificación de este grupo es necesario el avance en 

estudios filogenéticos, ecomorfológicos y filogeográficos. Los datos de las filogenias indican que las 

especies más recientes se encuentran en los extremos latitudinales de la distribución del grupo, lo cual 

indica que las especies se han dispersado y diversificado a partir de un centro de origen que en este 

caso se encuentra en el trópico, lo que resalta la trascendencia de los eventos históricos como la 

vicarianza y eventos de dispersión para la conformación de la distribución actual. 

Los estudios filogeográficos han permitido utilizar las filogenias para identificar eventos 

biogeográficos que influyen en la distribución y origen de las especies (Barraclough y Vogler, 2000). 

En los estudios ecológicos y biogeográficos la utilización de filogenias ha permitido un gran avance en 

el entendimiento de procesos conformadores de patrones, ha sido una manera de vincular las 

relaciones entre las especies con su ubicación en el espacio y en el tiempo; para este grupo los estudios 
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de este tipo son pocos y todavía no esclarecen los procesos responsables de la diversificación y la 

distribución actual de las especies. Esto resalta la relevancia de integrar estudios en diferentes campos 

y lograr interpretar la información que nos permita entender la relación entre la distribución y la 

relación filogenética del grupo.  
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Leyenda de las figuras 

 

Figura 1. Mapa de la riqueza de especies de la familia Phyllostomidae. 
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Figura 2. Gradiente latitudinal del promedio de edades relativas de los taxa, modificada de Stevens, 

(2006). 
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Resumen 

La relación entre las áreas de distribución y la riqueza de especies se refleja en los patrones de 

co-distribución y co-diversidad. Estos patrones pueden observarse con ayuda de herramientas 

como las gráficas de distribución-diversidad y la distribución ordenada “rank” para las 

especies y para los sitios, con las cuales se visualiza simultáneamente la relación entre la 

distribución  y la riqueza. 

Este trabajo utiliza el modelo neutral como una hipótesis nula para comparar estos patrones de 

distribución de las especies a grandes escalas espaciales. Se analizan específicamente los 

patrones de co-distribución y co-diversidad en los modelos neutrales, donde se incorporan los 

procesos de dispersión y especiación de las especies, los resultados se comparan con la 

distribución de un grupo biológico particular, la familia Phyllostomidae. Los modelos generan 

patrones de co-distribución y co-diversidad distintos a los esperados de forma aleatoria pero 

todavía distintos a los datos empíricos. 

Abstract 

The relationship between the areas of distribution and species richness is reflected in patterns 

of co-distribution and co-diversity. These patterns can be observed using tools like 

distribution-diversity plots  and the ranks for species and for sites with which simultaneously 

displays the relationship between the distribution and richness. 

This paper uses the neutral model as a null hypothesis to compare the patterns of distribution 

of species over large spatial scales. Specifically discusses the distribution patterns and co-

diversity in neutral models, which incorporate dispersion processes and speciation of species, 

the results are compared with the distribution of a particular biological group, Phyllostomidae 

family. The models produce patterns of co-distribution and co-diversity to differ randomly but 

still different from the empirical data. 
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Introducción 

El estudio de los patrones de distribución y diversidad ha sido durante décadas el objetivo 

principal de los estudios macroecológicos. Desde los trabajos de Diamond (1975) en ecología 

de comunidades los modelos nulos son un instrumento estadístico utilizado para el análisis de 

estos patrones (Gotelli, 2000). Una propuesta más reciente para el análisis de patrones 

macroecológicos es el modelaje mecanicista, en el cual se diseñan modelos dinámicos que 

permiten incorporar procesos que se plantean como los responsables de dichos patrones de 

diversidad y distribución. 

El modelo neutral (Hubbell, 2001) es un modelo de este tipo, especifica el proceso 

demográfico responsable de los cambios en la distribución y abundancia de las especies (Bell, 

2001), incorporando los procesos de especiación, extinción y dispersión. Es una herramienta 

utilizada para abordar preguntas fundamentales sobre los mecanismos para la estructuración, 

mantenimiento y control de la biodiversidad. Desde el trabajo de Bell (2001) se sugiere 

explícitamente el uso de modelos neutrales para el análisis de los patrones macroecológicos, 

ya que es capaz de generar patrones cercanos a los patrones observados en la naturaleza. 

La implementación de estos modelos a escalas macroecológicas considera elementos 

como el espacio geográfico y la complejidad de los procesos presentes en estas escalas, como 

la dispersión y la especiación, procesos que se sabe son fundamentales para el mantenimiento 

y la distribución de la diversidad. 

La co-distribución de las especies se refiere al grado de asociación espacial de las 

especies. Se define como la correlación espacial de la distribución de las especies medida 

como el traslape de las áreas de distribución. La co-diversidad de los sitios es el grado de 

similitud que presentan los mismos y se define como la correlación entre los sitios en 

términos de las especies que comparten.   
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Este trabajo utiliza el modelo neutral como una hipótesis nula para patrones de distribución de 

las especies a grandes escalas espaciales. Se analizan específicamente los patrones de co-

distribución y co-diversidad en los modelos neutrales y se comparan con la distribución de un 

grupo biológico particular, la familia Phyllostomidae,  una familia de murciélagos de hoja 

nasal del continente americano que consta de 53 géneros y con aproximadamente 160 

especies. De estas, 143 son especies continentales presentando una alta diversidad en dietas y 

en características morfológicas. El grupo presenta una gran vagilidad que les permite moverse 

a grandes distancias aunque están restringidos al continente americano. 

Método 

Se implementó un modelo neutral basado en la dinámica neutral de Hubbell (2001), es un 

modelo de agentes los cuales no muestran interacciones bióticas y tienen las mismas 

probabilidades demográficas no importando a que especie pertenezcan. El sistema se modeló 

de forma espacialmente explícita, es decir, como  una metacomunidad de 6670 cuadrantes, 

donde cada uno tiene coordenadas geográficas específicas que corresponden a la distribución 

geográfica del grupo de filostómidos. En el modelo inicialmente se colocaron 230715 

individuos pertenecientes a 143 especies. Cada agente migra, especia, nace y muere con las 

mismas probabilidades no importando la identidad específica. El modelo sigue unas cuantas 

reglas muy sencillas, cada agente migra con una probabilidad m (0≤ m ≤1), la migración 

consiste en que el agente se mueve a la celda más cercana, hay una probabilidad de muerte y 

nacimiento d (0≤ d ≤1), si un agente muere es remplazado inmediatamente por otro, que 

puede ser de la misma especie u otra  y por último hay una probabilidad de especiar  s (0≤ s 

≤1), en este proceso el agente cambia la especie a la que pertenece. Para las simulación se 

consideraron diferentes combinaciones de valores para los parámetros, para las condiciones 

iniciales  d=0,s=0, m=0, en otra simulación varia el parámetro de nacimiento-muerte 

d=0.1,s=0, m=0, en otra el parámetro de dispersión d=0.1,s=0, m=1, en otra la especiación 
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d=0.1,s=0.00025, m=0  y por último para ver la interacción de ambos parámetros se 

consideraron la especiación y dispersión simultáneamente d=0.01,s=0.000001, m=0.06.  

El  modelo se programó en  NetLogo, un ambiente de programación para modelos 

basados en agentes el cual corre en una plataforma Java, cada simulación se iteró 2000 ciclos, 

el tiempo de simulación depende de los parámetros iniciales, se realizándose en 700 horas 

CPU A 3.5 Ghz. 

Los resultados de la simulación fueron resumidos en una matriz presencia-ausencia 

que simplifica los datos del modelo para las especies S y los sitios N, la matriz es de 

dimensiones S x N, con elementos δ (i, j), donde 1 corresponde a la presencia de la especie i 

en el sitio j y 0 la ausencia, en ella se resume la información de distribución y la riqueza de 

especies. 

La matriz de presencia-ausencia permite calcular diferentes parámetros, para las 

especies; las áreas de distribución de las especies (ni) y la riqueza de especies del área de 

distribución de la especie i ( is ), que es el promedio del número de especies en los sitios 

donde la especie i se encuentra. También pueden calcularse los parámetros por sitio; la 

diversidad de los sitios (sj) y el área de distribución por sitio ( jn ), que es el promedio de las 

áreas de distribución de las especies que se encuentran en el sitio j. 

Las gráficas de distribución-diversidad por especies y por sitios (Fig.1 primera y segunda 

columna), permiten visualizar los parámetros de distribución y diversidad simultáneamente, 

en el caso de la gráfica por especies graficando el área de distribución de las especies 

proporcional al número total de celdas Nn=n ii /*  contra la riqueza de especies proporcional 

de los sitios donde la especie i se encuentra Sss ii /* (Fig. 1, primera columna). En la 

gráfica por sitios se puede visualizar la riqueza proporcional Ss=s jj /* contra el área de 

distribución proporcional por sitio Nnn jj /* . 
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Para complementar la información se emplearon las gráficas de la distribución 

ordenada “rank” para las especies y para los sitios (Fig. 1 tercera y cuarta columna). Es un 

instrumento para visualizar la distribución de frecuencias de las áreas de distribución de las 

especies y la distribución de la riqueza de especies de los sitios. En ellas se ordenan de mayor 

a menor los datos proporcionales, el área bajo la curva equivale a la suma de los valores.   

Para cuantificar los datos de forma resumida se empleó la prueba de la razón de varianzas 

(ratio variance test) para las especies (Schluter, 1984) (i)vvar(s)=V spsp / , donde var (s) es 

la varianza de la riqueza de especies entre los sitios y (i)vsp  es la suma de la varianza de la 

riqueza de especies dentro de las áreas de distribución de las especies, Vsp > 1 indica una 

covarianza promedio o co-distribución positiva y cuando Vsp < 1 la co-distribución es 

negativa. De forma similar se calculó la prueba de la razón de varianza para los sitios, 

(j)vvar(n)=V N

j sisi  1
/ , es la varianza en el área de distribución entre la suma de la varianza 

en la riqueza de especies, esto es una medida de la co-diversidad de los sitios. 

Las gráficas de distribución-diversidad para las especies y para los sitios  junto con las 

pruebas de la razón de varianza (Vsp y Vsi) permiten interpretar los patrones de co-distribución 

y co-diversidad.  La co-distribución o la covarianza de las especies dependen del número de 

especies con que cada especie comparte su distribución. A su vez la co-diversidad o 

covarianza de los sitios está determinada por el número de sitios con que cada sitio comparte 

especies (Arita et al, 2008). La ubicación de los puntos en las gráficas (Fig 1, primera y 

segunda columna) se compara con la covarianza promedio, para ambas gráficas la línea 

vertical punteada indica el valor de las medias donde la covarianza es cero y corresponde al 

valor proporcional de campo f*el cual es igual a el área de distribución promedio proporcional 

y la riqueza de especies promedio proporcional, *** snf  . El índice de diversidad beta de 

Whittaker es igual al inverso del valor del campo β=1 /f*, o puede interpretarse como β=S 
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/ s , el total de especies entre la riqueza promedio de los sitios (Whittaker, 1960) o el área 

total entre el promedio de las áreas de distribución de las especies β=N / n (Routledge, 1977; 

Arita et al, 2008). Cuando los datos se encuentran del lado derecho de la línea de cero 

covarianza presentan una correlación positiva, si se encuentran del lado izquierdo de la 

gráfica es negativa.  

Resultados y discusión 

Condiciones iniciales  

En todos los modelos antes de iniciar la simulación los individuos se encuentran distribuidos 

en el espacio de forma aleatoria, con una distribución Poisson. En esta distribución las 

especies tienen áreas de distribución pequeñas ( n  =1436.615) y no muestran gran variación 

entre ellas (Fig.1 primera fila, tercera columna), lo que promueve un alto valor de diversidad 

beta, es decir, los sitios son muy diferentes en cuanto a las especies que se encuentran en 

ellos, que puede entenderse como el inverso del valor de campo proporcional (proportional 

fill)  f*=0.212, beta=  1/0.212=4.716 . Se puede observar en las gráficas de distribución-

diversidad por sitios (Fig. 1 primera fila, segunda columna) y las graficas de los sitios 

ordenados (Fig. 1 primera fila, cuarta columna) que la riqueza de especies promedio es muy 

baja ( s =30.34), esto se debe a la distribución aleatoria. 

 Los datos del tamaño del área de distribución y la riqueza de especies se encuentran 

sobre la línea de cero covarianza (Fig. 1 primera fila, primera y segunda columna),  los 

valores de la prueba de varianza  para especies Vsp= 0.982 y para los sitios Vsi= 1.079,  son 

cercanos a uno y esto indica que no hay una correlación positiva entre la distribución de las 

especies ni en la similitud entre los sitios. En  el mapa (Fig. 1, primera fila) se observa la 

distribución aleatoria de la riqueza de especies proporcional, no se distingue  ningún patrón de 

agregación como lo indican los índices de varianza. 
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Efecto de la variación de parámetros 

En los modelos neutrales pueden variar los diferentes parámetros considerados en la 

dinámica, cada parámetro tiene un efecto en la distribución de las especies y la riqueza de los 

sitios. 

 Nosotros consideramos un modelo en el que sólo estaba presente el efecto del 

proceso aleatorio de nacimiento y muerte (d=0.1), (Fig. 1 segunda fila). Como resultado se 

observa un bajo valor de campo proporcional f*=0.007, lo que indica una alta diversidad beta, 

β=1 /f*=142.85, en este caso se observa  una reducción de las áreas de distribución de las 

especies ( n =47.59) y de la riqueza de especies en los sitios ( s =1.005),  las gráficas 

ordenadas para especies y para sitios muestran esto claramente (Fig. 1 segunda fila, tercera y 

cuarta columna), esta disminución en el área de distribución y la riqueza promueve que los 

sitios sean más distintos entre ellos, es decir alta diversidad beta. Los individuos que nacen se 

localizan en celdas cercanas al individuo original del cual nacieron y no hay un proceso que 

genere un crecimiento de la distribución de las especies por ello los valores de la prueba de la 

razón de varianzas son incluso menores a los que se presentan en las condiciones iniciales 

Vsp=0.005 y Vsi=0.99, esto indica que las especies disminuyen su traslape entre ellas y los 

sitios su similitud en términos de riqueza. 

 Cuando el parámetro de dispersión m está presente junto con el de nacimiento 

d, se observa un resultado claramente distinto, en la simulación con valores de m=1 y d=0.1, 

el valor de campo proporcional es f*=0.871, esto significa que en comparación a las 

condiciones iniciales y al modelo que sólo considera el parámetro de nacimiento-muerte 

disminuye la diversidad beta β = 1/ f*= 1/0.871=1.148.  Esto se debe a que la dispersión 

promueve que  las especies tengan mayores tamaños de área de distribución (Fig. 1tercera 

fila, tercera columna) aumentando el traslape entre ellas y a que disminuya la diferencia entre 
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los sitios, el área de distribución promedio es claramente mayor ( n =5902) y esto promueve a 

su vez que los sitios presenten en promedio una mayor riqueza s =767.  Al aumentar el área 

de distribución de las especies se facilita que sus áreas se traslapen más con las de las demás 

especies, con ello aumenta su co-distribución, esto se refleja en la prueba de la razón de 

varianzas para las especies, Vsp=1.365, los valores mayores a uno indican que la distribución 

de las especies se encuentra traslapada en mayor medida y en el caso de la co-diversidad, el 

valor de la prueba de la razón de varianzas para los sitios, Vsi =5128.125, es  muy alto, la 

amplitud del área de distribución también promueve que más sitios compartan las mismas 

especies y por lo tanto sean más similares en esos términos. 

 En este caso es muy claro el efecto que tiene el parámetro de dispersión en la 

expansión de las áreas de distribución y cómo esto repercute directamente en el aumento de la 

riqueza de los sitios. En el mapa de la riqueza proporcional de especies (Fig 1, tercera fila) se  

puede observar que todos los sitios tienen valores de riqueza altos, s =767.27. 

 En el modelo en que se incorpora el parámetro de especiación, s=0.00025, se observa 

una muy clara diferencia en los resultados (Fig. 1 cuarta fila), este parámetro tiene un efecto 

muy particular, gracias a él aumenta la riqueza de especies s =20.3. Estas especies tienen un 

área de distribución pequeña, n =28.34 (Fig1, cuarta fila tercera y cuarta columna), en 

conjunción con el parámetro de nacimiento-muerte del cual ya discutimos su efecto el 

resultado es un valor de campo f*= 0.004, con un valor de diversidad beta  β =1 /f*=250 

incluso mayor que en presentado en las condiciones iniciales y las condiciones que sólo 

consideran el parámetro de nacimiento-muerte. Debido a que las especies presentan áreas de 

distribución pequeñas la co-distribución presenta una prueba de razón de varianzas Vsp = 

0.366, que es mucho menor que la esperada aleatoriamente, la co-diversidad, Vsi =3.154, 
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presenta un valor distinto de uno indicando una correlación positiva lo cual es efecto de la 

aparición nuevas especies. 

 En el modelo la especiación de forma aleatoria esto se refleja en el mapa (Fig. 

1 cuarta fila) el cual no muestra ningún patrón de la riqueza de especies. 

Cuando se encuentran ambos procesos, especiación y dispersión, s=0.000001 y m=0.06,  

puede observarse un resultado muy distinto a los anteriores.  El valor de campo f*= 0.138, con 

un valor de de diversidad beta β =1 /f*=4.219 bajo. La co-distribución, Vsp =1.933, indica que 

el traslape de las áreas de distribución es mayor al esperado en una distribución aleatoria y 

que la co-diversidad, Vsi=590.749, es decir la similitud entre los sitios presenta valores muy 

altos, esto se debe a la expansión de sus áreas de distribución n =938.7 (Fig 1 quinta fila, 

tercera columna) promueve la dispersión de los individuos y la aparición de nuevas especies 

gracias a la especiación, s =30.088, ambos efectos puede observarse en la variación presente 

para las áreas de distribución que se observa en la distribución de frecuencias del tamaño de 

las áreas de distribución y la riqueza de especies (Fig 1, quinta fila). En estos resultados puede 

observarse  la  relevancia de ambos procesos para la distribución de las especies, la 

especiación es un proceso fundamental para el mantenimiento de la diversidad  y la migración 

para la expansión de las áreas de distribución.  

En el mapa  (Fig.1 quinta fila) se observa una concentración de riqueza en el área de 

Suramérica, efecto del traslape de las áreas de distribución de las especies en esa zona. Este 

resultado del modelo es muy similar al reportado por Rangel y Diniz (2005), donde observan 

que en los márgenes del espacio de simulación se pierde un mayor número de especies que en 

las zonas centrales.  

Para la distribución de los murciélagos filostómidos se observa, una gran variación en 

el tamaño de las áreas de distribución, n = 1613.392 (Fig. 1, sexta fila, primera columna), la 

capacidad de los murciélagos para dispersarse a promovido que algunas especies tengan 



92 
 

amplias áreas de distribución. Esto se refleja también en la prueba de la razón de varianzas 

para las especies Vsp = 26.99 lo que representa un alto valor de traslape de las áreas de 

distribución, la prueba de la razón de varianzas para los sitios,  Vsi =2470.401, muestra una 

alta correlación positiva entre la diversidad de los sitios. El grupo muestra una gran variación 

en tamaños de área de distribución y riqueza de especies de los sitios (Fig. 1, sexta fila, 

tercera y cuarta columna), esto se refleja en el valor de campo f*= 0.237, lo que indica alta 

diversidad beta β =4.219. Los valores altos de co-diversidad y co-distribución reflejan que las 

áreas de distribución del grupo se encuentran traslapadas en gran medida y que los sitios son 

muy similares en cuanto a las especies que comparten. Si el grupo presentara un alto grado de 

exclusión competitiva se esperaría que la co-diversidad y la co-distribución fueran menores.  

El modelo neutral permite excluir las interacciones biológicas entre las especies y analizar la 

coexistencia a grandes escalas espaciales siendo capaz de generar patrones de co-distribución 

y co-diversidad, diferentes de los esperados en una distribución aleatoria.  Los resultados 

difieren en gran medida de la distribución observada ya que la distribución de este grupo está 

relacionada con su centro de origen (que se encuentra en Sudamérica) y el patrón de 

diversificación a partir de él, el grupo se ha ido expandiendo latitudinalmente, encontrándose 

los taxones más recientes en los extremos de la distribución, mecanismo que no se incorporó 

en el modelo, dado el patrón de dispersión se puede observar una gradiente en la 

concentración de especies, pero considerar el centro de origen en el modelo podría mostrar 

datos que se ajusten mejor a los datos empíricos. Es evidente la necesidad de seguir 

enriqueciendo los modelos con los diversos elementos explicativos del patrón de distribución 

observado, los cuales dependen de las características particulares del grupo bajo estudio de su 

origen y evolución. 
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Leyendas de Tablas y Figuras  

Tabla. I. 

Número de especies, Vsp y Vsi resultantes para cada simulación. 

Figura 1 

En la primera y segunda columna se encuentran las gráficas distribución-diversidad para 

especies y para sitios; en la tercera y cuarta columna las gráficas de la distribución ordenada 

para las especies (área de distribución) y de los sitios (riqueza), son los datos proporcionales 

ordenados de mayor a menor los datos proporcionales, el área bajo la curva equivale a la suma 

de los valores; en la última columna los mapas de la riqueza proporcional de especies. Las 

filas corresponden a las  simulaciones con distintas combinaciones de parámetros, primera fila 

corresponde a los datos para las condiciones iniciales ( d=0,s=0, m=0), la segunda fila 

corresponde a los datos donde varia el parámetro de nacimiento-muerte (d=0.1,s=0, m=0), la 

tercera fila el parámetro de dispersión (d=0.1,s=0, m=1), la cuarta fila especiación 

(d=0.1,s=0.00025, m=0) , la quinta fila Especiación y dispersión (d=0.01,s=0.000001, 

m=0.06) y última fila corresponde a los datos de los filostómidos. 
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Tabla I 
 
 
 
 Condiciones 

iniciales 
d=0,s=0, 
m=0 

Nacimiento-
muerte 
d=0.1,s=0, 
m=0 

Dispersión 
 
d=0.1,s=0
, m=1 

Especiación 
 
d=0.1,s=0.0
0025, m=0 

Especiación y 
dispersión 
d=0.01,s=0.000001, 
m=0.06 

Vsp 
Vsi 

0.982 
1.079 

0.005 
0.99 

1.365 
5128.12 

0.366 
3.154 

1.933 
590.74 
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Fig. 1 
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DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

En macroecología siguen desarrollándose métodos analíticos y herramientas que permitan 

responder a distintas preguntas sobre los patrones de riqueza y distribución de las especies, 

muchas enfocadas a encontrar los mecanismos y procesos responsables de estos patrones. 

En principio este trabajo es una contribución a los nuevos trabajos macroecológicos que 

implementan la modelación mecanicista con este propósito. La modelación mecanicista 

incorpora los procesos que se cree son los responsables de los patrones observados, para ello 

es fundamental tener claras las implicaciones y supuestos al proponer posibles procesos que 

subyacen a un patrón determinado. Se sabe que son diferentes factores los que influyen en los 

patrones de distribución y diversidad de las especies, la relevancia de estos factores varía en 

tiempo y espacio, es decir, son dependientes de la escala.  Existe una diferencia muy marcada 

entre la escala local y la regional. Por ejemplo,  a escala local se han considerado las 

interacciones bióticas y las perturbaciones y a escala regional la dispersión, la extinción y la 

especiación, ninguno de estos factores  en ambas escalas es independiente de los otros. 

Cuando se diseña un modelo de simulación, se considera la relevancia de todos los 

factores posibles y se determina cuáles se incorporaran como los responsables de los patrones 

observados, para poner a prueba su contribución al patrón bajo estudio. Este trabajo se limitó 

a la incorporación y análisis de ciertos factores que se consideran relevantes a grandes escalas 

biogeográficas o macroecológicas para estudiar su contribución a los patrones de distribución, 

no por ello se consideran irrelevantes otros factores. 

La implementación de herramientas que ayuden en la exploración de los procesos 

responsables de los patrones de distribución de las especies que se observan actualmente 

sigue siendo un reto. Aún así en el primer y cuarto capítulo de este trabajo se utiliza un 

modelo mecanicista, que plantea una dinámica particular de la cual se obtienen resultados que 

sirven como hipótesis nula para contrastar los datos de un grupo biológico particular. Esto 
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permitió observar la relevancia de factores históricos como lo son la dispersión y la 

especiación en los patrones de distribución y riqueza de las especies. 

El modelo utilizado es un modelo neutral, es muy amplio el uso y desarrollo de los 

modelos neutrales en ecología de comunidades, por ello se realizó una revisión, la cual se 

presenta en el segundo capítulo, en ella se muestra claramente la diversidad de conceptos y 

trabajos realizados con los modelos neutrales en ecología de comunidades y el aporte de la 

teoría neutral de la biodiversidad de Hubbell (2001) a esta área. Esta teoría permite probar sus 

predicciones con grupos específicos de estudio y su aplicación en otras áreas de estudio, 

recientemente una revisión del tema (Rosindell, et al. 2011) sugiere su aplicación en estudios 

filogenéticos, de dinámica de poblaciones, biogeografía de islas, paleobiología y 

conservación, áreas en las cuales se han realizado muy pocos trabajos hasta el momento, este 

trabajo pretende ser una contribución en este sentido, utilizando el modelo para el análisis de 

la distribución de los murciélagos filostómidos. 

 Como otra contribución, este trabajo profundiza en el análisis de los patrones de co-

distribución y co-diversidad, los cuales reflejan la interacción entre dos de los patrones más 

estudiados en macroecología, la distribución y riqueza de las especies. La relación que existe 

entre estos patrones es inseparable, como lo han resaltado Arita et al. (2012) el área de 

distribución y la riqueza de especies son caras de una misma moneda. 

En este sentido, hay recientes herramientas de visualización y análisis estadístico que se 

implementan en el primer y cuarto capítulo de este trabajo, mostrando la profunda relación y 

las posibles interpretaciones de estos patrones, importantes para el análisis de distribución y la 

diversidad de las especies (Arita, et al. 2012). Es importante resaltar que la co-diversidad no 

había sido descrita en modelos neutrales anteriormente, representa una medida de la similitud 

que presentan los sitios en cuanto a las especies que comparten, está relacionada con la 
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diversidad beta la cual se ha analizado con modelos neutrales generalmente a nivel 

comunitario (Rosindell, et al. 2011). 

Estos patrones se ven afectados por factores como la especiación y la dispersión, en el 

primer y cuarto capítulo se expone claramente el efecto de dichos procesos en la distribución 

y la diversidad de las especies y su relación con la co-diversidad de los sitios y la co-

distribución de las especies. Los procesos de dispersión influyen en el tamaño del área de 

distribución, con una mayor tasa de dispersión las áreas de distribución incrementan su 

tamaño con lo cual aumenta la similitud entre los sitios en cuanto a las especies que 

comparten. La especiación es fundamental en el mantenimiento de la diversidad y el 

incremento local de las especies. Cuando ambos procesos se encuentran presentes en los 

modelos se observan patrones mucho más cercanos a los observados en la realidad. Esto 

resalta la importancia del estudio de procesos históricos en el estudio de los procesos 

responsables de la riqueza y la distribución de las especies (Gotelli, et al. 2009). 

La estructuración de las comunidades se ha explicado durante décadas con base en las 

interacciones entre las especies, principalmente la competencia, la teoría neutral propone un 

enfoque distinto que se retoma en este trabajo, el modelo neutral con el que se trabaja no 

considera la interacciones entre las especies, ya sea competencia o interacciones mutualistas. 

En otras palabras, todo patrón observado se da en ausencia de interacciones, lo cual permite 

analizar los patrones espaciales producidos  analizando factores como la dispersión y la 

especiación.  La simplicidad que se asume en los modelos deja un gran margen de 

exploración para diferentes elementos, pueden construirse modelos incrementen su 

complejidad y con ello incorporen un mayor número de factores relevantes para la 

conformación de los patrones de distribución de las especies. 
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Por ejemplo en la distribución de los murciélagos (Capítulo IV) y por lo tanto  en los 

patrones observados de co-diversidad y co-distribución influyen otros factores que no se 

consideraron en el modelo propuesto por este trabajo.  

Las especies de este grupo tienen una gran capacidad de vuelo, las barreras más 

importantes para ellas son los océanos, las montañas de elevación considerable y las bajas 

temperaturas (Koopman, 1976), las variables ambientales que tienen un mayor efecto en su 

distribución son la precipitación, la topografía y la temperatura (Patten, 2004). 

Como se vio en el tercer capítulo otro elemento de gran relevancia para este grupo es 

el centro de origen, las especies más recientes se encuentran en los extremos latitudinales de 

la distribución del grupo, lo cual indica un posible conservadurismo de nicho, y por lo tanto, 

que las especies se han dispersado y diversificado a partir de un centro de origen que en este 

caso se encuentra en el trópico. 

La distribución del grupo se ve influida por todos estos factores, y cada uno de ellos 

puede ser considerado como parte del modelo. Esto incrementa el grado de complejidad pero 

nos da un mejor acercamiento a la dimensión de los procesos responsables de los patrones 

observados. 

Los modelos de simulación son un amplio campo de exploración, la diversidad de 

factores y elementos que pueden incorporase como explicativos de un patrón observado deja 

un gran campo de trabajo, por exponer algunos ejemplos, es posible incorporar elementos 

relacionados con la heterogeneidad geográfica (márgenes geográficos, barreras geográficas y 

fragmentación),  heterogeneidad ambiental e interacciones biológicas, todo esto permite 

explorar determinadas hipótesis para grupos biológicos.  

En las últimas décadas se ha dado un gran avance en este sentido, es amplio el margen 

de trabajo entre la simplicidad y la complejidad de los modelos y su interpretación, los 

modelos pueden llegar a complejizarse casi tanto como la realidad al incorporar las más 



102 
 

variables posibles o simplificar al grado de ser lo más lejano a la realidad, actualmente la 

modelación se enfrenta a esta disyuntiva enfrentándose a las limitaciones u oportunidades que 

cada enfoque aporta al área de investigación. 

Esta área de estudio sigue acercándose a determinar los procesos o mecanismos 

responsables  de la estructura y dinámica de los sistemas macroecológicos, para entender las 

diferencias entre grupos, ambientes y regiones geográficas y tener un panorama más claro 

sobre la diversidad biológica. El estudio sobre los elementos estructurales de los sistemas 

macroecológicos, su interrelación y dinámica, es un intento por ir más allá de la descripción y 

lograr desarrollar y poner a prueba hipótesis mecanicistas. Brown (1999) habla del afán por 

encontrar principios y leyes, objetivo que todavía no se alcanza y quizás no se alcance en los 

siguientes años, pero ha servido de impulso para el desarrollo de un gran número de trabajos 

que han contribuido al crecimiento de esta área de investigación. 
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