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RESUMEN

El objetivo fundamental en los estudios macroecoldgicos es entender las causas de la
variacion espacial de la diversidad de especies y esto se relaciona directamente con entender
la relacion que existe entre la diversidad y la distribucion de las especies y los patrones que
emergen a partir de esta relacion como lo son la co-distribucion y la co-diversidad.

Los modelos nulos son una de las herramientas utilizadas para realizar estos estudios, en su
desarrollo han surgido propuestas dinamicas, 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 dindmica propuesta por la teoria neutral es un modelo mecanicista que genera patrones
espaciales y temporales de distribucion de especies, con ello permite integrar los procesos
demograficos al analisis de las areas de distribucion y la riqueza de especies y facilita el
estudio de factores demograficos e histéricos, como la migracion y la especiacion. Los
resultados generados por el modelo sirven como una hipotesis nula para analizar la
distribucion de un grupo bioldgico particular. El objetivo principal de este trabajo fue analizar
la estructura geografica de las especies en modelos neutrales, especificamente los patrones de
co-distribucion y co-diversidad.

El primer capitulo consiste en el analisis de los patrones de distribucion de las especies en un
modelo neutral y se compararon los resultados con los patrones observados de los mamiferos
voladores y no voladores de México. El segundo capitulo es una revision sobre los modelos
comunitarios neutrales, su origen y desarrollo, profundizando en la teoria neutral de la
biodiversidad y su utilizacidn en trabajos recientes. El tercer capitulo es una revision que
aborda el origen, evolucion y distribucion de la familia de murciélagos Phyllostomidae. En el

ultimo capitulo se presenta la aplicacion de modelo neutral como hipo6tesis nula a un grupo



bioldgico de estudio, la familia Phyllostomidae, analizando los patrones de co-distribucion y

co-diversidad.



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.



INTRODUCCION

Entender las causas de la variacion espacial la diversidad de especies es el objetivo
fundamental de los estudios macroecoldgicos.

La macroecologia se ha descrito como una forma de estudiar las relaciones entre los
organismos y su ambiente, lo que involucra caracterizar y explicar patrones estadisticos de
abundancia, distribucion y diversidad, siendo asi un campo donde convergen la ecologia, la
biogeografia, la paleontologia y la macroevolucion (Brown, 1995), y al mismo tiempo
contribuye a estos permitiendo estudiar cuestionamientos de diversa indole (Blackburn and
Gaston, 2006). La macroecologia ha sido vista también como una busqueda de principios
generales e invariantes que subyacen la diversidad y la variabilidad de los sistemas ecoldgicos
(Marquet, 2002).

El estudio de los patrones espaciales y temporales de la distribucion de las especies nos
permite entender por qué la distribucion 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 propodsito de muchos trabajos macroecologicos se dificulta la
experimentacion directa, por ello se han implementado los modelos nulos como una
herramienta utilizada para el estudio de la distribucion de las especies. Estos modelos
generan patrones aleatorizando datos ecoldgicos y se disefian de acuerdo a algiin proceso
ecoldgico o evolutivo en particular, por lo que la aleatorizacion produce un patron en ausencia
del mecanismo ecoldgico o evolutivo y permite compararlo con el patron empirico (Gotelli
and McGill, 2006). Una critica comUn a estos modelos es que no proponen ningiin mecanismo
particular para la generacion del patrén bajo estudio por lo que son modelos que han sido
utiles en la caracterizacion del patron, pero sigue sin resolverse cuales son los mecanismos

responsables.



Recientemente, se han desarrollado modelos dinamicos los cuales establecen un mecanismo
generador de patrones incorporando el modelaje de procesos de especiacion, extincion y
dispersion (Gotelli et al. 2009). Estos modelos dindmicos en muchos casos estan basados en
agentes, es decir agentes que funcionan como individuos, y a estos pueden ajustarse
parametros como la taza de mortandad, nacimiento, migracidn, especiacion y extincion
ademas de incorporar la identidad especifica de cada individuo, los pardmetros pueden
ajustarse de acuerdo a datos observados o no, lo que permite tener datos sobre la dindmica de
poblaciones y de comunidades y compararlos con los datos reales. De esta forma estos
modelos son una alternativa para el estudio de la distribucion y el mantenimiento de las
especies. Los resultados que se generan con modelos mecanicistas pueden interpretarse desde
dos puntos de vista distintos; la interpretacion débil, donde los resultados del modelo se
toman como una hipotesis nula, es decir los resultados son comparables con los datos
empiricos pero el mecanismo no se toma forzosamente como el responsable del patron
observado y la interpretacion “fuerte”, donde se considera que el mecanismo planteado en el
modelo es aquel que subyace al patron observado y esto permite realizar predicciones sobre el
comportamiento del sistema de estudio (Bell, 2001).

Un modelo mecanicista usado en ecologia de comunidades es el modelo neutral. Los modelos
neutrales en ecologia de comunidades tienen sus origenes en el modelo neutral de genética de
poblaciones de Kimura (1971), donde propone que todos los genotipos tienen la misma
adecuacion, las Unicas causas de los cambios en las frecuencias alélicas son las mutaciones,
la migracién y la estocasticidad demografica.

El modelo neutral como lo propone Hubbell (2001) en la Teoria neutral de la biodiversidad y
biogeografia, ademas de las ideas de Kimura integra las ideas del modelo de biogeografia 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 migracion



(McGill et al. 2006), 1a migracion es dependiente de la distancia a la que se encuentran unas
de otras y la dindmica del modelo consiste en que todos individuos tienen idénticas
propiedades demograficas (Bell, 2001; Chave, 2004), es decir las probabilidades de
nacimiento, muerte, inmigracion y especiacion 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, reproduccion,
migracion y especiacion estocastica que siguen las mismas reglas para todos los individuos
sin importar a que especie pertenezcan es llamado deriva ecoldgica (Hubbell, 2001). Este
proceso genera patrones espaciales y temporales de la distribucion de especies (Bell, 2001),
con lo cual el modelo neutral permite integrar los procesos demograficos al analisis de las
areas de distribucion y la riqueza de especies, facilita el estudio de factores demograficos e
histdricos, como la migracion y la especiacion en el estudio de la conformacion de estos
patrones de distribucion.

En los estudios de ecologia de comunidades la estructuracion por competencia fue la teoria
explicativa predominante, en esta teoria las interacciones biologicas son el elemento que
determina la estructuracion 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 demograficas independientemente de la
especie a la que pertenezcan. En otras palabras el modelo neutral asume una equivalencia
ecologica de las especies, bajo este supuesto se estudian los patrones en la composicion de
especies.

El proposito de esto es simplificar el andlisis de la dindmica compleja de las comunidades,
determinar la importancia de las interacciones en su estructuracion y explicar el mecanismo

por el cual se conforman, es un enfoque diferente a la estructuracion por competencia.



El modelo neutral sirve para estudiar los mecanismos de estructuracion comunitaria,
mantenimiento y control de la biodiversidad, permite hacer predicciones sobre la abundancia
de las especies, la distribucion 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 bioldgicas que puedan predecir la distribucion de las areas de
distribucion.

Una forma usual de analizar los patrones de diversidad y distribucion 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 area de distribucion 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 area de
distribucion de las especies (Gotelli, 2000). Ambas son matematicamente equivalentes, es
decir se calculan de la misma forma, como la suma de unos en la matriz y estan relacionadas
por propiedades estadisticas en la matrices de presencia/ausencia (Arita et al, 2012). Con
estos datos pueden compararse los datos empiricos con los generados por modelos nulos o
neutrales.

Dos elementos explorables por medio de esta relacion entre la diversidad y la distribucion de
las especies es el patron de co-distribucion entre especies y la co-diversidad de los sitios. La
co-distribucion o co-ocurrencia, se entiende como la correlacion espacial en la distribucion de
las especies medida como el traslape de las areas de distribucion (Bell, 2003 y 2005). La co-
diversidad de los sitios se define como la correlacion entre sitios en términos de las especies
que comparten. La matriz de presencia ausencia nos permite analizar la co-distribucion de las
especies y la co-diversidad de los sitios y la interrelacion entre ellos. Recientemente se han

implementado herramientas para el andlisis de la co-diversidad y la co-distribucion (Arita et



al, 2008 y Arita et al, 2012) que enriquecen la interpretacion de la relacion estadistica entre
estos patrones. Estas herramientas se basan en los estudios d Graves y Rhabek (2005) sobre
los patrones de distribucion de las aves de Sudamérica, donde analizan el traslape de las areas
de distribucion bajo el concepto de campo de dispersion, 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 aqui se presenta se disefio un programa que simula la dindmica del
modelo neutral y que permite determinar los parametros de simulacion (individuos, celdas,
ubicacion de las celdas y tasas de nacimiento, muerte, especiacion y dispersion). Los
resultados generados por la dindmica estocdastica sirvieron como una hipdtesis nula, analiza
los patrones de co-distribucion y co-diversidad en el modelo y se comparan con el patron de
distribucion de un grupo bioldgico particular.

El primer capitulo consiste en el andlisis de los patrones de distribucion de las especies en un
modelo neutral, en el cual varia los parametros de especiacion y dispersion, se analizan los
patrones de co-distribucion y co-diversidad, y se comparan con los datos de los mamiferos
mexicanos voladores y no voladores.

El segundo capitulo es una revision sobre los modelos comunitarios neutrales, su origen y
desarrollo, profundizando en la teoria neutral de la biodiversidad y su utilizacion en trabajos
recientes.

El tercer capitulo es una revision que aborda el origen, evolucién y distribucion de la familia
Phyllostomidae, una familia de murciélagos de hoja nasal del continente americano. La
finalidad de la revision fue sintetizar las hipotesis biogeograficas y ecoldgicas sobre la
diversificacion y distribucion geografica de este grupo, para tener un mejor panorama de los
procesos responsables de su distribucion.

En el ultimo capitulo se presenta la aplicacion de modelo neutral como hipdtesis nula a un

grupo biolédgico de estudio, la familia Phyllostomidae, analizando los patrones de co-



distribucion y co-diversidad. Comparando la distribucion observada de las especies de la

familia Phyllostomidae con la distribucidon generada por medio de modelos neutrales.
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The Co-Occurrence of Species and the Co-Diversity of
Sites in Neutral Models of Biodiversity
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Abstract

Patterns of co-occurrence of species are widely used to assess the fit of ecological neutral models to empirical patterns. The
mathematically equivalent patterns of co-diversity of sites, in contrast, have been considered only indirectly and analyses
normally are focused on the spatial distribution of species richiness, rather than on the patterns of species sharing. Here we
use two analytical tools (mnge-diversity plots and mnk plots) to assess the predictions of simple neutral models in relation
to patterns of co-occurrence and co-diversity. Whereas a fully stochastic null model predicts zero average among species
and among sites, neutral models genermte systems with low levels of covariance among species and high levels of positive
covariance among sites. These patterns vary with different combinations of dispersal and speciation rates, but are always
linked to the shape, symmetry, and spread of the range-size and species-richness frequency distributions. Non-
homogeneous patterns of diversity and distribution arise in neutral models because of the spatial arrangement of sites and
their concomitant similarity, which is reflected also in the spread of the range-size frequency distribution. The nearty null
covariance among species, in contrast, implies low variance in species richness of sites and very slim frequency distributions.
In real world assemblages of Mexican volant and non-volant mammals, patterns of range-size and species-richness
frequency distibution are similar to those generated by neutral models. However, when the comparison includes the
covariance both for species (co-occurrence) and for sites (co-diversity), empirical patterns differ significantly from the
predicions of neutral models. Because of the mathematical links between the covariance in the distribution of species and
the variance of species-richness values and between the covariance in species sharing among sites and the varance of
range-size values, a full understanding of pattems of diversity calls for the simultaneous analysis of co-occurrence and co-
diversity.
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Introduction

Heterogeneity in the distribution of species and their diversity s
one of the most obvious patterns in macroecology. Becanse the size
and location of geographical ranges varies much among species,
different taxa are found in different places, and patterns of species
richness arise as a consequence. By studying spatial and temporal
patterns in the distribution of species, biologists try to understand
the mechanisms that generate and mamtain biological diversity at
different spatial and temporal scales [1]. Intuitively, intrinsic
differences among species should contribute 1o higher levels of
diversity. If species have different demographic traits, dispersal
capahilities, and habitat requirements, those differences inevitably
lead to variation in the size and structure of their ranges, and to a
concomitant heterogeneity in the distribution of diversity. An
important body of research o ecology 15 aimed at examining
differences among species to understand  patterns of co-occur-
rence, and thus, patterns in the distribution of diversity [2,3].

Ecological and evolutionary models have been proposed to test
hypotheses regarding the digribution and diversity of species, Null
models were concetved to simulate assemblages in which species
distribute randomly, but retaming some of the hasic differences

PLOS OME | wwwoplosone.ong

among them (eg., the size of their ranges). The objective of null
models 15 to test for ecological processes, such as species
interactions, by generating statistical dstributions in the ahsence
of the process of interest and by comparing empirical patterns to
that distribution [4]. Other model have examined the dynamics
of diversification through stochastic birth and death processes in
which no difference s considered among pecies [5]. In yet
another type of stochastic models, researchers conceived processes
hased on the non-ntuitive assumption of no differences in
hiological traits among mdividuals of different species [6,7,8].
Thess models were hased on Kimura's newtral models of genetic
evolution [9], so they became to be known a5 ecological neutral
models, Newtral models are based on stochastic processes that
sinmulate the origin, dispersal, and death of individuals of different
species, with all individuak having exactly the same hiological
traits regardless of their species. Species assemblages produced by
neutral models, inois origmal form oor o modem, mors
sophisticated versions, are surprisingly similar to real life ecological
communities at ditferent spatial scales [B,10,11,12,15], a fact that
prompted the proposition of Hubbell's Newwral Theory of
Biodiversity and Biogrography to explain real hife patterns of
diversity and distribution as the result of purely stochastic

Movember 2013 | Volume 8 | lsue 11 | 79918

13



peeme [l Tods alier  Tede moee chen 3 drcade e the
[k cation aof Fokbell's momcguph, the waioe ps af e ki
Frowcvins i skaprg e rorrmimdeey e r‘mﬂ i.urﬂ-.l-‘”
il i @ luly dBeowod (B By] sl ke PRI L e Jud
meddl o st el wodld popems B oell che sl of
Imenese st [17, 10,1990

Ciitijat oot ofF predicime of wewr! medes wet paal e
warrinliges of sperics e horn Based psosly o Boicney
slmalaiay ol A imbamr & ey sy, | E e eeaie
1o 3t coship, de qaial diaciburion of epeees Aebnes, shd dee
mutal o of peades [151415.31,37) Lew “egueniy,
pab s bmard i 4 e rroner e ceeecnErree e ol L e
liase lomin i ol i bl gEnlites o ewtial sles
paricialy a o wooremlagicd, sale [1L2M] O
¥y o i ol ool gl o e s el 00 geegy eter
b sy ekl BFE ol cesnmirar san b s
i od b o e by e derree of pocchallen r
wEEgElon im i spetad Sidrhating o g [T U] A e
el e s o ol i L R L USRS T i ol
ek lm ot of die ombe o s o which e FeTh RS
aveelap (2000 05 A powitive coaraee indesbe ganedse
It meen il wiowes oy ow e w sl e EIE P jijrsin
il egragarkn. The merall pocrem ol co-comi e bl e
apan el by ey all parwse s values seros all
srwshen i b marablagr | 0E], reraeriug el il s e
D i il I.l:lJ.IHJ.H.IJII.l.I.r.r. J-.J..II-'!H Wi |-"-¢J-:i.|'-" [ P

17 parters of cvasianes quocify the co-conmanes o e,
e, = vy Jhe wnne way | CmsraneT pmemg aops o hies
s il e il o weoas s ey disw can e oeml
sy what b been called che ooy of dhes (23] Jum a5
U gpeatrorne of Dode B doommined by loans o
e ol e ¢ arga el s m T ooy ool s 1rgrank o
e dogiee ol iilw = - Gl sneeg b 1o nees
&l s camocat: [T A4 pEs i g e s
s meimass o ibey skos car cein s “apruie] e
ehemrr whirrs o e meriees b eddoser of o e
P = e e gk chm roeeowd by chamer A
=il e, armaiaae B woes cay b serpagmd ssnea dll sl e
prodies an ol masne o7 oo Ao, by e whi che o
PR -rl'l"q"rrﬂ_ thar enedier=wmy o glies b el Been -HH-H:I
ambiplel s s vtmoainy pacaneie: bowull aol e el ks
[1], Inmeud, adboerity & sominshe esumined sdil 15 gpatlal
pettern of s delmes bob paameters sich s the qecics
iy s i cimg e ool w Rl FUW a vl e on b il sl 50
hane bees basdcalbe ignored a5 =ring varlshles,

1= smid be armued 12ar the oysh 'c'p.ﬂtmr ol g otfioe
L s T e o T T T e e
windd Lo wrniaad i .l"'-;].'l'nu'...lr ol el el ".;, i
vy it of “rroal modd:, & Sodlaes o gros
pwcwrd thgh medos proeses. ow ceps deald b
i il o b owiley Uossogmes o ile cupein) sviagr
oo s bepepe e awrid he orm, "H-h s 1
rl'\"r"r'! o T M bl T cowissl B .nli.-n-ﬂ g
ity g i = el e b o ulm lowi g e 7 i T
berewm aces cammor e iy devived from e aswmpoors of
sl capliedt pou—al models. This b horsuse the prebabiey of
e Wil g b wwealders ol roe g worw e w0 loim b ol
alis LRI LR T L R iln]q,n:-.l:ﬂ. aml EL ETERETIE T TR
Tt et b boomd po B e P e, s, fl-r:,l .ﬁq
1% ps s o Fovnrisier hath 5o e cies and e i &, el
valy griiaie 4 o aper el o beels b o sl He gesalis ol
1'% nndes sl real warld poiens,

Li Ul japsi, s c2mmurs it e s ool sasni st sime il i
by under Sderen condivoss for dmple nanrs, modds, We

FLEE Ol | e sl oo

'

L e ool Vel Niodes,

Ak = emmphs o omissral weew e of sl peea o
inmpars b predoiocs o e mdeh whs el wndld poiems
W rrenm ke cobpal o e pe sl ek s el 15 eemimenl
alaia o bty sr b sm o pangeslieney phds (20 0] aml ank
phots s powefil visual and snskaled ool i oo ifyine porems
arl divr=aiy nnd disteSaskivas 1 e FH[ AT we T I'rlul'.ﬂlr
opkoanl guede s pomia e e sl il sveoegge
onwainnes b, fo0 apeces and for e bt ve sgpesed San
iyl mwdls o] Eerale secen T evacianecs for s,
el e s mar e ol sl e sl o dle dmekds, Dol e
for speris

Mt honds

hevtrz] rae del

Wi i 2 medel bk puE: o ey S
Ersf ew T b’ s rusl ilbeomy A voddcnier (37 Dl sl
vomem ol ol i spaiall copled ele i ooy ekl e o
b opmene pace ool Sowed s o e ol Spedkes o il s
iqﬂ'ﬁdhign!-ﬂdpl#wt’“-nﬂu e dhamering
mr Les i mmkevabnom | 1L laer commlimin eeve o] Ly
allnworng ench individual = the mmeom ke m be bom, d@e,
migraze. and apecinbr wilh cwaesly e sime jeokabilite as oy
arthier ool il vrga slbew 0 s e e iy e nslelal s
wig 4 gquare grd o 350 pdle pech one faturdng a- lean one
indiridua] o @ Hme.

Ak the wart o crch sy, 351 instradnsls wrre mocdnmly
hnso] mu il gl sl ssigeed @ ogaebon o we o0 142 s,
These imiic] poccivinne gha rervsml & pdlenn e polnk o
'I_"h'\-'HJ'-Ei'I l"l'_l'ﬂi'l"' = walfpde v gho Al e cden rr""-n'tl.:rﬂ'ir
s o wem o aers aw llallly deil el lleer sammlinis
a= soingially e sooghis il weve @ an cweme ©L msde]
i whick e opdcind cover oo, beck o pevies ed o oy,
vl Mhees iler reammdic ol b el ooemibeers
ryp== 2 poor of mempahen By sceprcg ke ool -
ik oo of the cimmsk tioes

Ae kb By e meresl wery dyeeeersy o Bl T
klbrmo] vor smngis vdm Ly ocmb alnsdeib onle ooy
nedbriduall podd die weto o Beed penboblliy o 0 =1 Dend
tncteicnal wore sepleeod catmmis ik wlil st ber ndicidos]
ul e e ie o ula alillzimn, s, o om g s Lo oy Jic s
preikbdiy of heing chosen, 6o & 2 hest doatbed a8 0 deash-bie
prramcter Tho desitehin [ wasbipdatied 45 mmmser o0
tindienbush ounstad Lomigli e siimilalinie, Dis v wel
the gmomon eamgpalon of dasle nensi modes [TEL &
divreal pumoter m 0 &5 1) ddfmed dhe pobebifity of =
wim brewboosll omrcngg s s oo oell oie sl o e mlea e
g with -i'ﬂn-l:ﬂ:ﬂl-hhflu-rtrﬁem:n-ul
follring 2 (e fnction W S, Fllly, & pomeer o
et etz yeonsiee ® 0L L1 8] S ithe pralwcaliy
i s meleadl lasgnd o spmes e e filos S -
aviwy”) iy oo rime g, Rack dedaes omesed o 2000
ryples sl 5w punrr s Fow phe o Sopr = oo litem we ori0d
the speraren ponbobiliee (=00, 1079, [0-F 15, 157 gy

RTETIN P d

wirH B} sl 40 chapri! nesmeler (s@ 00 6020 pe oo
s, e berosgy Uer drailedl cils ooslabaliy vuie sl (@ =0
peE umir e

Frp riral ~ones

We czmmuml palin.s oo ikusb g il coabvealy R
ton eemblops af menmelon secle o diSsrer scale o
enntrant b ol the e erll el | il eslaentld cases The
i secmlilagr =xe s ol al | somam o Meunan e deb -

s coer oogudd of M2 LS wilS dagree quadras (apormimardy

Vo 107 | Velleime B | moc 17 | s70B

14



2R km” ache i of Meon) The seoond ser acuded he
mm e mammls of o grd of A bl degeee quodtns
Inrubed in Tirvdral Rbewien, in the lims ol dbhe nearchic and
et sl Legpougragds, vegrans, Do Loy cmes, sl sne ey
the diswilhutimm of [pecies was garhessd bon mussem spedmens
wiml b e e iy Lessal e FEY 0,

Fiese me-alse we maliczs and raooe-dversty plos

Chapor fromm rach comdlet-am md Frun che cmpdceal reees wae
bacemiml b e sm 0o pmessdmeise nadRes, Lee
dirizorm ol speries in.Y oo can be soomasiaed oo § 2 N
mrTr wh clemirak -1-||'_|'|.'r | £ |.|-\|rrirl| ¥ il.]—."rﬂ HUCIS i ol |
|il!|f]'\-"|.l plheiwer. 'We sl i B saol an cdoimins (] e
earactinfmmadon o e dimriborion ofaperes and e divewsing
of sites through eoew and columm mime ol =5 mats ceperhely.
T angr sier ull cols e celiys, defind e a0 e e ol
pels inwhich tun dpeies a0 oo, aquals the sum of demeres o e
-t almmipdhe smee eoenee et g b vk ypeeies (TE-anaheg To
U s canner, S apmis ki ol @ gas ande 5 san e
raleoleeed ant e sen &7 clemems o P e l'ﬁ'_! =Hr el
correpesidog b thal e Dl s By cuncimeng Beoagd L
anabses, addidcnal prramees can be oompuned: the moge-
richmem o2 spemes 8y i che sz numbes oF speries conrmne
It wnen were apenry 08 e sl ofe peraad - an e o .H:.!
is the nvemze omaber o sites necpied Ty the soroes pecimsing o
LS e

Lig pbastlung Ay om0V il e wier l spoe gy qaulie il
the brta! noraber o aors] ve Bos mF TS b rrrl.ru'rrl'mll e rire

wmirs i wheli ge e -

relirs o amgnrsy decrlmda Al
diversing can he vivaabsed o s singe plo in which exch pace
pecceses oosperes Eqursdemly wilh a plm oof &0 maglll
:l.'l-'_.l'l.lll.;JHI.l] e el o Ay 4 -'-'::_'.'.l'i' l._.uu-\.l. soical [EE
i range sne) pammenss of diversity and disrounon mm be
eyl s dlagmmsly by oaoee, JTems bea lypes s wages
diversin, phos RO plma are peeesmey mo hae o comiplere
drpiction of @ sysme as they srnmarge the mmoics many b
unlepeilnl sl e el elicesioamml aled e lad oon Dey e exoaall
by sives [ 37 36]

Pan ge-dwerroty pdots 2 parhenoarly unled e acalyes ol oo
[T e -ll-ll.lﬂlhi]| Lomanse ol Jie sl mina .-'lll.ll.lhlli.l.l
b conamiimer and che paeme wers ol divessire ol disito
Fm mwed =y sne plees oo anebesds by qpecics, it con e sheea
Lluad & b = P.'l:?l L L U T SR =R, T TR =T T |
mpeciss | with ol species and &= 3 10 averope propooiensl speris
el g gl svee o RS i s bepnnonng & @ o lodm ol Ay
spacian wrh e same svetage cmoriance amangs dimp hyperbalic
raee Sollwing ths equanon, and speoss with ovwemge omam
nr emnehs g | e u-
ans wih e wveapr powsatoned g sndues ol dl s
[22.26] Paires o ahe dgie of chis veocal line meeeoomd oo

T-rirl\. o Ity WTTAR [OHTAT T :ru.'\rr.l" Pm.il".r U

ERT rema o DT I'I_."l'lw' k] l'I'I;l wrrrirs

[IETTTERETTE | p-|.-. pa ok il kL el spaoane walll e eemiEps
povuranecs [maral scerczation).

lorametiv lor canar  mllicnne wdl way,  momeslveealy sty Dy
siles showe the weemp coveumes Swough e selmoonship
I - i:__'|'||'-.'_ - -'l:l-:l. T e LE "-. = il AVELd [ETAPTR T I
nf :'r_l"wil-"\- Al wmes, 2l e dhr ArTARs ]'h-nF-rrrﬁn-.-l FATT e
il mll v, LinJie pbud Ly s, ceomnl e el o aovmr el e
polncidoyg with A+ coomepond co osipes with pegaites mEmpe
viwd s e i e e omte o Aol sk e e e ool
siiez wirth emape pogites oracianee Similond A imponase
peoperty of prerwceabsmes data b chas o oame ot he
mvrTages peoreeannal tangr vze ol Al ey eepals the e

L s

LS U | e pRasrnes G

Corananc: in Eoclzcial kel Miecss

pmmoona sperec ricwess ol 2l sitw [thw =, pomFaj
Mopereer. Siese cocooninnal wrrapes ars dbo equl woaie
ool Sl e Fre nasdoe, thad is, the sombes o7 ceormenees

(LT TR T TYL R TR SR I R TR R ST RNT N b1 [T

-| [T T |
i = . P
Jamiema=, ﬁ{l:f_ll'\-'\fﬂr the wum r g dres winer

marris e o cwssgene o T egamline, e posicen of 10e
woriisl lne of rero omarmianes ® the wme in LD phots Soth for
wprary A mb o spex omie s ey

125 371

roasanre wl b e vl ol I"-

dank o stk ats o and rank dvesty old:

The AT - ﬁ-rrlu.r nev T T .:l:l EFTR s Ernrra":l'
deac ol wang hakgans [R1R] Hoc we sl hal e
dremrive @i desibuton pocy seqeenoes of specis oolerad
T e cnns widerseard s the mane eeroind and ahimwing cher
mmimenal sanpe e 8] dincday e sl o daossdraess
sl st wmoalds i s g HETIERET ETRT TP Er ) [ L TR
iFig. I Fis 1te orea under the oures sguods the sonmason o
¥ propeerbonal pengee, B dhal sem slsn cqusle the auemgr
sprmars ki sy akex L], Saanel, Ue acs valka de Lo
drEned by 17 Seerage pomoneonal ronee (] dso ek thas
nmmmticn (herans: it = e average muliplicd By the tamber o
s} n | Al slars Ml g v loees ol ates D T e ares
il e wlp e ksl ool b N el e f e spe e Jemoagg
e g by i tat the Soundaris e e gl are 8 minte
aoscivgan o | oin b ardinades, ao b areais deady agal o 8
Arather wap o0 wemg o by ieagmr 0 mperem o wbors all
wpries mra il sie o e weee, e i o wndd be
anrzoniml ke wlyeg whe oo of e plme o mp e = ] S0 all species,
i rhe ara mnder 4% cerer wmnld e Bhm & 'F-“ll:l' A arrm
woared e lvouglal ne caaiao] by O ol e canrs moa
mezre of umeemaes of the R3FL o synem wria maommm
cemmes ownihl Rave Bl oo emaing sty s and
asihl yrowme pans phes il oo opelios ara B o,
hecrze 15 apess of the Hue pouangle squak 8, deiding 102
vl area By e Wt ez @ oagovalend o oompuing 10
s e akwrhee devs e oF ermgr e e loes oo che acemgr
w1 thar alalaid g r-.“"'lll."\. E—I I.H"a - H+| U T TRy o
unEverness in the range sz egeney dissrbucca, and mcl
distribrion prls peoside acesual reporsensation of mch varssc
A :II il vamsiET I.'".“' LlL o

With exacily 1he same reasmning. zank divessoy plois o be
dizwn by depeding the specis o Bagquesey divcotio
SAFTY aea sopuwar ol woes arsangd by thes aperic & picfne s
b, ofy Decause 20w e 00, e ool s ume ol Ui caraes
2t o he the smne = covespading =ml: daribinon wd sk
dive rety plecs, Bt dhr snrmese can o inde pesdent®y T sitee
il L[rri.'l Tn  this  par

ST v nrammred B

S

"Il’:l'lll'.-l'-,-lh.l" =Eu| il apa I yrlluse aieg 1

kg 1k eeladree on e Beor srem, s v

reprewntahnn o

le van calde sed il Lle wdpanos e s rcloess,

sngle-parareter masuees of ce-dsirkab o and co-
diver i 1y

Wi 1ibed Schiciers varonee rvin 1o, Voo [33] In quamdily in o
?ill'l:" e LU R o lHj\:F.l E L5 | Bl - { EUSAM  EE GT l'.- \_."'\..Hﬁ-
Tre= e m basedl om whe fao chas the: varamee in gpacies rictnes
ooy siee gl dee sum ol the variateosf povaiamoe maaree o
peries, 30 P war's)" 1 e dfl, whers varjs) b She wrane
sparvars B Dy anmmy sies ol T: b ') i b gm0 e
wriance withdn che Tayges of speriss, b g mesure o cmaranee
anmny specks 23] I the averogs meriane: onume species
crpmly dhe avrragr varmcwT wrhm g, then |'_.|.= | ]'# |

Merwember QUG | Wakiwa W[ ledes B0 | e SR0H

15



16



17



18



19



20



21



22



23



avrrape rovasinnce beween pairs of soes has co e nul. Eimary,
Fewranas the Adabrbavtien ol rach l.._h'I'ill i rr||r||r]1rr|.rirr|l' nf whp
fapoe i wally wihie: s, aoecks ae vkl o oqae
aurizzcally independem unirs

Tha l==ation ol poinks in ronge diverssy plob peveals all Sece
retmrems [P, Y oand 4, sen e pansls] Pranks e specws oo bee,
canrorsba =l el e il e _.4u| l:]'u- R . I.H.I.B.H'IJ\.:-h
ol aranped almg the venical line (v overoge mmwnianne,
mEamTg e e iRind T lrsrrgnhnﬂ"' The framber oF shTE
sommane e smne o all scodawssns, bue o e cae e
oarmespanding point are abo neaved in 10 doeer pan of e
oo and along 1 wweotical [me, indicocing cdls wes ne speries
artmew Apd il avnranes bebaren caeh mdfer The S
[RHEE - 118 FEERE I|||-|.l||i||I:| i ithe B |.1||H:..|||r|| | FEORe (S FRRETY 8
curves (Fym 5 and 6, wop lef panes) shine -he Jee waranes m
mngr tiT Amwng speees And ol speees Tictme Bl wn

Sculalnne wils ||.'.'::ll'.ll.l shorml e apmanm! clled ol
specunien and dspersml an parems of disilnneen and richies,
Snipciation alvers patem o diversTy By ben merhimioms. Besides
= e wele o halare gy ocarmireem cno mamnes lnkagesl
iempaly by prnecloeg wew g [5], ecidem aba los an
affacr an the panerns o mnpe s2e b Snerog peres weh sall
THRETE, '|'|1'-|.]-rn'||.rin5:-\.-:\.'rlrrr-rl'rir.-|'| IE5FTe, ax evdeord by che
BT RC T VOt TR THRCTT TERE IR | P T T BB TR T E T o i
ated B, In rme of e mindel wrh v b smmenon of specles was
Senquent, aries oot wis e Tahle 1), and 15 BEFD semded
ro b temeand, hang bew e e wociespoead snecwes andl
slamciag b shoeise Py 4 aced B beimcedals oede ol
speec niom proctared BEFDs with [noger tadlks pmesods larger
'nm.g'rl.

Diw el grvan o al aneleix ol i heraly, slmg el hasd e oo elim
of inresing 1t rangs o specis and the indiren 2Sa0 of
drninithing differsnces = mmpeErzcn omong oies [35] We
et Fhs cHeet mod 50 hogher B8 aabnes aved chos ol 34 vl w0
wgie s lmech o depeisal. T mml s be ssen o BL plats wrli
the venczl kne bcaned naoee co the Ak (higher J = vidos) o
amilabemm wen hishrf T L] n"r:l.F-rrl.nI :Fi; Toand & Tn
radie e o cery lagly bvekoo ispevead ago Iesil o g e
which eoery goedes porrs in £ oee in which case all speriss
nrnnes vobirs aad all moge des o eocthy eqal Soch pose
sl grnerraie RO pliote worh sl pndnds cecerapeeed o S5 ootreme
iy wnglet pran bl Ll ey, sl cank gk wor s llee coaive alooy lee
_rp ].'u.ITi.I

The comkined e=eels of sheciabion: and digrerssl delemmeze e

i we bevngs o soemery el lweees gl 40 shagae ol Qe
E=FI In general, hogher races o soecimion and Inwer maces off
dupera! peerreal ssteme wrh Sopter speres rehmes md
TEAFT thal were meer podtive 'y skeweed doo i with s higher
condme ul pembeoed canged lad e cunilbinsal dle
mvident an e mmedize volues of speciaion and dispesal. Beronse
of the masnemeies. rlafionship botsoon paramee s o divceily
Al bl alasiem, A4 sols smpbmel e oo il s ealeae gl
chepersal can b seenoin e SRFDR (P, o and 6], Aquin higher
specation and Iners dipersal tend In prEmesce ERFLs S are
ringr Sarwrd bak che r=ed o ba noeireal e e e che REFTR

= lRuT

TartErs of co-adcl e are ane co-divers n

O mimiases geneuled dstrivrciomna]l mnges that wese
molrrenderd wl cach ndher me midicaned e che Fap vabers Beng
s s 1L .u.ll]. L e Ue varlac e g dawes el
a] mnses heing «20000 A shown by the BRI} nlne, sechoeric
drviations form chis pattemn dpend o larg oxtent om che

candmy o spee e mml an e dliaper wl L cngesos sl aon e

mchmese Bequency disriburioms (Fig. 3, In ol cuces, poimsz

FL0E OHE | wwenphs oo

s ands in boobmcal Meubd Modeds

rrasgred abng 1t venscal line deeminad by s =, indicaring
thaai rhr BTTRES I LT -rrru'rl-'El.' |.|1|rri:l\. wrh e pew ar the
cocp ity wew sl casee alise o UL The vaomamre ) e
dizribucion of =ach soecies b decemained By 7= mmge e, and 57
presenee-ohornce data = & in fart equal nohe Bonminl v oee
ety wi |l —my e ) 80 s Flherops e smeor necupying all abe s,
-I:I ;.I' el II.I] Elll ..ILFLII?'“ILH-'I' Iqﬂ }\.;.I.".L I-r IJIL‘.F AT
posithee nd the mean of T amanoeomarimor nears s close oo
wrro, then ab leae o of A% cmaraser wnliey hawr o b
i L s oo BAF s
not hing excznly pnothe werocal line o 2ero oovarianes, b
remEining wery Cose o

IJI..F - Im. ;Ill_.*i.l..l rod IIII.I". .r...l LA .I._.I L'“ wene ..Ir }\.L'\." H.I.I.Ij
vatinnes is that even if che mnges af qracies o independen of
rach ceher, e -peniral pacrme of oo v u'r:rr a7y b g‘l"h"l‘kl’l.

gy aiee, Lhae levasus cae e

ur Aune e ey .....lh-l...]u slelle oo sonral iz
[25.5]. Echoenees bersren the pesubs af e o] medels ond
the inflzl canditines point = the sffert o finchasd: foooeses e
nppeatc o s e Tanabommrabane e gEperatmg tem v
pallsun = TR T ECSSE T e :I-'l.u:.. n:-r.:lH.i.hld. The
relarinnsten hevwern varimee md omaranes by peses and by
wiles cam b woem Prariyin che patberm ol oned e ity in BT o
g & e dsprizal o mo apeels wam g e dslaers,
cites wepe it sncbmcally indes pecder of each oches e me doges
calls wroe e liley 1o imerchange soecies than nvare diskunt
celle In ammlabcew wath —rrmedhabe o hgh deperss mdes snd
ebrrn calieie = i.ililll_:a.illn- l]r.i-l:r vt e il (ETRE [Loatle
vertical fine indeaning zrro covedianee (P 1) and 1w sarem
shmard werp hign 19, s and bre disperinn in the specirs
erdurms ey abadel gy sk vy e saok curees
Fig. 6.

Simulabioms with high Sepeersal rales md indermedale specia
hnen wabrs shma meaes cleasdy 4 5 mdersdon bebwre s patiers nb
l.'.l..;.ﬂ]u."‘-' AV e .'l' HWTTIR w‘"’l -.H] }\.;ln. .'lll:. | dEj "-u.:-' ﬂ.lﬂl
Famt O che puedel grocwted & REFT? qprce sinwilar oo the
lagldy sheveml vusves Heal s lsim s el @ wenallaggs, whnl
have pEingy soecies widh imad ranges ond & Sow soecie with ey
licrgr amgpes [21,52]. The high varane = ol s Hnd of dis-ritutinn
1 re-orbed A ar vemsnercoeara nee mas by ooy, berae the
e uC eemnente ul Doy noia eogudy e carieen o samye see ol
e [B5,57] The ofts on thes = o very Sgh oMape oo
wvaianee, dhad = a P rn-ril\.'r-r':r A% emn e wen in the
[E T ERRR N [ o SR TP W F- TTRE TS Ry FERRST I - P AP | F R R ETEST I 1T
wid in the areaal nemge coaramoe bevaeen 0.5 and ] Fig. 4]
In the soonsite dirscting, the me wrianes a%owm in the SRFID
derrmvmes & e Iewcl ol wnamer-rwdmaner o oone wimer s ob
i‘nq I"HJLE.I.‘ ad JHI;IIA. .ril‘ i.l.l..r'] -IIH‘ e \."'II-;.I_‘.. ];Ir
muoking on moenee @oro povationes (Fig 5).

l"ﬂ—lphriw nFrul'kr-l.nFn'\.-rrnrrn-nrr il rﬁ-l‘il.f'!i"‘:."i’l'\-ﬂ*'
sun i veveals o g oeaneaey an Jes imelpu o eeulead ekl
Merml modsk gererscr symem o which avwmp omwriooe
unnme speces = ahmoes mll, bat avemge covarim e among stes i
# e mnarnr | bt w smeews o mckpenddend o ench nther i
em yomgragdas alesilbutun lad sl sliee vaing ok of
positee il

LR TR T RTHTETINE e e B TR | Y TE T T ] T
pemer. In chese models, avens mhmp placs o each sie woald he
indrpemedesy of actier sibes, and e assigpmend of mdivedads o
e won Lo depend nn dhere phylogeniese chseness i cfoe caar
Lkl T Jlﬂlll" |1 .'ﬂII.IL.I 1.". I:'H’. LF azpis .I..A.I "I".ﬁl.;.l T
ominng eme wedd be poative. Form o matemaseal nond
point, thess now knd nf noobal] mecels wmibd be ddenbical mn
vryular il
Ererace e reeuhs of simshased mcdeh sinply by Tunsposing

warvrmslaerd mmnkels il

k= e aine

Hovaosr 3013 | woluma 2 | v 11 | asweRe

24



ilr g orewarsal e ue  oallis ook leeds o pasrk de
iy ekl bewe o ces and e ime i ke
el o e b cdee e cveoes) oy
il gt o derbery oo kg ok poadosl o
o LA R

Corpal ng w sl and resl veor d pamearm

Erapirlesl summles = P, ] and B thre don sennl mindeb
PR EETIEEEE pA=iFRE Fha- -‘HI'I:.' e cww ol sl weeld
wiar alabagee L8 kil vishis mimals = il sprmal il geecisinngar
me=lt ] = RMHEC sm oeoere che nmpe s Sequency
dpbeekon fr Medean bob [Py T4 ngle panl and dhe
e i vtiPea e e b @lslalsi oo o0 s’y wlopeoies
Bulis e Mg, M kgt pamiel], Howmsor, che SR FD for bans s the
BETD o meampesb e sien Sy From e predicsinns oF the
wearirel kel | e e crigfie s caampled st che e
amy ol wine -J'.Iilq alillia i, allwaas T l.l.ull'.u_i.ug eyl
el sglih sl (M senmin g,

The h""l[ll'rl' AL ] —“ﬂl-[-ﬂn— .l|'-|-|'|.l|r|'|--|. ror= manr cleer
wleny wan il .qp—ut-du.ﬂ'i.uu- l.r.l-u.u.-hu. il
AT ‘ﬂ'II-'nJ'r-i"r i i ncml-qr m
rrrrrrar ) @ dherett by fhe peerain Py 84 senging domg
e s 5 a sntvms viiear b wnl by o acllac sy b l',_
vl How=n ihe copeconding BRIV pim by == Fy 0E
dlrws lgher sl of swarano <o o poonia] by o
wenibial paoirl b o oo ol Bee e wits hy T lwals pedicoes
ol rearamr b oeds e ' des b e news SqpEae
il & pwal aald Toow eomp= dmeacis b
[y B | T W = Al e ey e
-lnlllt -l-lull_lil'l ai “--‘_Lr,u:h-._rr_--:-l.ll-. i-\..l'_l-.
hHlt‘lll ¢ whl pa =l rermnk o

R R e h-rrn—r-n.—-l.'--ﬁ-'lt
wpr e b w g el ea b el m s ol e de e dm
[1 5% .Ill-ll--lﬂl."ﬂ- l'l..‘_.lu.ﬂ aniac o] ahegg U v oaa
g mciinee e (M B b comrrse, model wih menmed e
iﬂllh:\-llhri"“ - LT Trrm-{nhl.i'-.lﬁrmrrr
ELET AR R He Ligivmsi (5 LI T TTT SRR TN
g om0 s WA, and o oo cise orvaracees mege Som

Faferuncas

L Nearevaip ML 1100 A a dnadety 0o spioe and ce, Cambangs, Uk
Vomlablgr Fiwsdh ¢ I

' :m:z'l'mmﬂlﬂﬂﬂ_ﬂ- of e pe-aneararos panees, Kool gy

g 'y

el o) Meoe T VAT A cm e meees 4 mesarnbeie nd ] W
Lty s by r iy el Beclagr BB Wi

A el MR R Nl e o o] makei el e B e
Eagnpwon Ml

e PE ELERR W e e e S ek o A e oo o8 Eoale

P gt o sal Rpuwmasies W 1§

Ll WA Lsrsans fSees - Reeen moled sadecs (oakger]

Bimpuain i 13-4

L Fapila] 8 8T & awled Sy of bagepapty o s e
ﬁ:- & sl el ro = e el L B

- Fmma 8P e R s e o i T o ey
Pracanim P w L - =per By

R T T Teewsrr sgees of Sy oy P

o TR TEEE S B

e e 7 Haies B A e lame b e i 2

W = e, Bl Lroen I PR

Bl Gl e e e S P30 - MER

Foome LL Lo w3100 D c o linindrs oo cacny nesa

il Wl P I e

‘;;ﬂ‘u Wy b P ey o e T eeingy Frabgg e T

Vg FFL S0 B o of ey ot b e it el ol B i p
Baing 8 B hami

PLOS ONE | wonplow g

o i i B ogical Rl Toodbul,

S w0 Fag & e goilnesiug jull= s beow s somd s
i wvs e cporaie of porpetiag bk pasm B
compaincs of wte) el =R vl =k =enbhe
[ll--ii B L T T e B
ren b ol i parere bicoem oo psenble the poedioies of
el pecisls

Wl ca g sl sl e Wi oy ki grues aml o o s
el lT e beomabonl Hlﬂlr-ﬁ-n BER QS L S AR |
s vl sy Lk e sl - I-ipu-uh-l-..ln:- . IR
e show o geem deul o v elon dependbyg on che wn pedies
disierr ammng dien (20 08, Thie, devieion of patic-ms of
eeachnce v oo wndl by eeee Sam expiecianon of nerml
meal s gre pesiemen ol balnglenl faeloos thal mod=y the patermo
o mnnmbion dugregeeea mmong spocien el ol omdanbe
vy airor g omg sl D Jie e o” Bescan lais, by maongde,
the pumales gl negstes palr wae coyclanees o peaemead In
Faare sl by e wli o e Il"LIllrl.l.J.J-'I‘!lq. memlly ax il
nenprt e meghon, o o the vl sooe bepoeen e smmzon:
This bl o petrerm, precheed bry Selcidend or eealngies fuiors
il I-I'-I"[I-l-]rlll'll il i i bl amnkdh The coaimpes
den o L plevs o s o m-dommimnee o seces amd
nrpaly Wl wim w leweloe o el o
predeom of srars modeis

A oo besd grwen i

Voo ol mmall Tl ™ Mo jr.-*qlllﬂ Tawr s Bk e - Tapw wmr
Faaw-. Villa. bo- ba Al b com - -vorms moom om oy s am-
o e . Facle Mew Ml pomoond b Tool gl B
o ey B sl p ot ool il deosmnl dearsom of CTE
rn sk P om Gk Bislap owef e Fin w0 e Tes
Unilmn "Rl s P ITANGES,

Author Coniributions

Comesird Lol dimlgnat 00 exprmeis FT B BT Poolemed =0
cxpremabn FT L salbasd the il o FT 00T Qo Swod ety
i it sl meley BT W o Lo pagee PR ETAL

g Al

. Mrgmded | bl b, Riwrss Wk 0B T dmdes ol theerd 3

Bebalrrsiiy pud Mapgm sl al e 1em lieesla by Roshgg A Frodalom 27,

Tl

Werswkaa Fl, Wedndd! |, BEaw W 00 The revesd aidks dbam &
pRlampiTiu prmmecrhs dn Shskimeics A1 11T

Lo Norae 1 pear U, Mok | A0 T = el ol el bery. [aend

b Fonllgg b Pl jbss ¥ a"1-4 3

dbark | Q0 e palrarsw ool o =i dbe Lnlier hsorl Thaan, o

Baerwany. | unde ol bisi gy ame Lasd e 0 0EOAT

Box el |, [ uthed| B0, % %, s wmn ], oo B3 1) T o 5

wlggn newrsl Daa e, | wae i Lo ard Borafoe 3 BH-RIL

Failck BE. bosses B @02 Bl cmdeine a el B maei

e W6 T SRR e 1 R,

!l_rl._-::. A ool o e S sy Rrwe

MR B hisesr BA Yehe W G Berooll soaloetor o seems

sy, Endaes I 11N 1L

B - (0 T s s of i it e = e ety o

o s, ey B e xR

Bl W O o s seams s il s il i | W

D B G 8, e B R AR

Powoam o=

< .

A drws WL Uk 4. Baeas | dewma || L0 N ——
daiida e b smmardmis cstben wdbemied B mdm e
wiragesl A eN ST Rl ST

Aia L, Tlwee A abgims [ dein | O The soeec—ewr
was v oolualnl e ogw el Bempet e iegesl e el TR
Bty noddl Biogeagrmgls, § 1 Bld- B L

oL e L Lrae & Caesem bR B BB L oo deesl emidsoiy e b opetm
oy Be Mlagooaes B0 4h TR, plloma Mdigod ey ok s
ke ) e e bl L Laeari e g e

rimemow 3010 | Yo B | leue 10 | TR EE

25



B A7 W e [P e [T BBl e T Vit v e . I
s e ey peseay of Sworrr SeskaT Lo (0 87 fa

Ph A W7, g T Fract s, Balsgoe I, il Piaa & AET
Lmrapoasd raers owe sed ot catwsviesl 0 leRiar e
Canmrzrion alan, 10 8204

Fi s B Bdngas P 2OR Leomaghe fani. Slimess §00 69 0 maing
T A ) S e B |

al. Erriw JiH, Swnems CAL, Raifmran W (PR Ilr.!'-riil'-“}l'

e

[T Toi =
semer lomulpnm, sl el dewliie Lokl

Paadlagp wal
vy iy Wi M) REL

o Clamar 1CECH Sirasws ard o ol e giidbl fisgss Dyl G
darerary b

FLOG ORE | wvewr b mn e

=

Taonil g oo 6 gl bepallaadl odsh

Sctrr 13 A S s [ B e e TS, T
romuir o Py, E1 A

M lm | ke S G0 i Aaprmesty 0 e s ww el upeead s o e

prrrd meery. MLaSdikEr sl

T R e R L R e L R L o ]
e ma of weoes eokica @ frelind e dalea mel e meencra by
Fahwy Lot 2 b1 Bk

fied 1031 The mierretson ol balavm s ones g o e Hoad
Sorhr, of Laaden forka B Bak gicid Qosisae 000 L8 |-3743,

Pichan FIT VAP A Chachgring ol b mollgp Jaosld of Thaariad
[T e TR 1

Plovs ben 3000 | Wolmva 0 | meew 11 | &5912

26



CAPITULO 11

27



Modelos neutrales en ecologia de comunidades: una revision

P. Trejo-Barocio y H.T. Arita

P. Trejo-Barocio (paulina.trejo@gmail.com), Posgrado en Ciencias Biologicas, Universidad
Nacional Auténoma de México, Morelia, Michoacan 58090, México— H. T. Arita
(arita@oikos.unam.mx), Centro de Investigaciones en Ecosistemas, Universidad Nacional
Autonoma de México, Apartado Postal 27-3, CP 58090, Morelia, Michoacan, México.

RESUMEN

Los modelos neutrales en ecologia de comunidades se han empleado en el estudio de cuestionamientos
fundamentales sobre los mecanismos de estructuracion, mantenimiento y control de la biodiversidad.
Los modelos neutrales comunitarios estan basados en procesos demograficos estocasticos
considerando dos procesos fundamentales de la dinamica comunitaria; la migracién y la especiacion.
Estos modelos pueden hacer predicciones acerca de la diversidad de especies, su abundancia y sirven
en el estudio de patrones ecoldgicos en un marco biogeografico, 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 analitica y empirica por diversos autores. A pesar de las limitaciones que se han encontrado
para probar con datos empiricos los resultados generados con modelos neutrales, es evidente su
contribucion en los estudios ecoldgicos. Permiten incorporar un mayor realismo biologico a estudios
ecologicos teodricos y con ellos se puede lograr una sintesis entre las teorias sobre la estructuracion
comunitaria, la macroevolucion y la macroecologia.

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 tém sido usados no estudo de questdes
fundamentais sobre os mecanismos de manuten¢do, estruturacdo e monitoramento da
biodiversidade.

Modelos comunitarios neutros sao baseados em estocasticos processos demograficos,
considere dois processos fundamentais da dinamica da comunidade, migragdao e especiagao.
Estes modelos podem fazer previsdes sobre a abundancia das espécies, diversidade e sao
usados no estudo de padrdes ecoldgicos em um contexto biogeografico, para analisar os
processos e seus efeitos em diferentes escalas espaciais e  temporais.
Os conceitos, hipoteses, previsdes e implicagdes de modelos neutros sdo exploradas
analiticamente e empiricamente por varios autores. Apesar das limitacdes que tém sido
encontrados para provar com resultados empiricos gerados com os modelos neutros, a sua
contribuicdo ¢ evidente em estudos ecologicos. Pode incorporar mais realistas teoricos
estudos bioldgicos e ecologicos que podem alcangar uma sintese entre as teorias de
macroevolucao comunidade, estrutura e macroecologia.

palabras clave: neutralidad, deriva ecolégica, metacomunidad, patrones ecol6gicos.
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Modelos neutrales

El propdsito de los modelos neutrales en la ecologia de comunidades es explorar y explicar el
mecanismo por el cual se conforman las comunidades bioloégicas. Estos modelos permiten simplificar
el analisis de la dindmica comunitaria y determinar la importancia de las interacciones bioldgicas en la
estructuracion de la comunidad.

En los estudios ecoldgicos sobre comunidades la teoria explicativa predominante ha sido Ia
estructuracion por competencia, por lo que interacciones biologicas de indole negativo son las que
determinan la composicion 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 revision.

Estos modelos tienen una dinamica demografica estocastica, 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 ecologia de comunidades es neutral respecto a las interacciones entre las especies.
En un inicio la neutralidad sirvié para investigar de manera teoérica los mecanismos por los cuales se
mantiene la biodiversidad, siendo el interés principal describir la distribucion de las abundancias de las
especies (Kendall, 1948; May, 1975). Sin duda uno de los trabajos pioneros y de gran relevancia en
esta area 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, composicion y diversidad en comunidades naturales, encontrando que los
modelos muestran patrones que en principio s6lo se esperaban en la presencia de interacciones entre
las especies, este interesante resultado promueve la consecuente exploracion de estos modelos.

Los modelos neutrales se han desarrollado con diferentes metodologias y han sido empleados en el
estudio de diversos patrones ecologicos. Uno de los modelos mas recientes y controversiales fue
propuesto por Hubbell (2001), y que denominé como Teoria neutral de la biodiversidad. Esta se

formul6 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 Teoria neutral de la evolucion (Kimura, 1971); es una propuesta
ambiciosa que pretende unificar la ecologia, la biogeografia y la evolucion.

La teoria propone un mecanismo para explicar el origen, mantenimiento y pérdida de la biodiversidad
en un contexto biogeografico (Hubbell, 2001), permitiendo hacer predicciones sobre los patrones
basicos de biodiversidad (Chave, 2004), como la distribucion de la abundancia relativa de las especies,
la relacion entre la diversidad y el area, el recambio espacial (Ricklefs, 2006) y temporal de la
composicion de la comunidad de especies (Holt, 2006); y otras relacionadas con modos de
especiacion, los patrones filogenéticos y filogeograficos. Es una teoria 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 ecologia de comunidades donde la diversidad de la comunidad local se
explica por las interacciones ecologicas entre las especies y por otro lado la controversia se refiera a
las predicciones de la teoria que no en todos los casos han sido comprobadas empiricamente, pero a su
vez esta teoria es uno de los trabajos mas recientes y ambiciosos sobre la estructuracion comunitaria y
el mantenimiento de la biodiversidad, que ha sido fundamental en el desarrollo de modelos neutrales
para el estudio de las comunidades ecoldgicas.

La neutralidad

Hubbell (2001) define neutral como la suposicion de una equivalencia ecoldgica per capita de todos
los individuos de todas las especies en una comunidad trofica definida, esto supone que todos los
individuos de todas las especies son iguales en sus probabilidades demograficas de nacimiento,
muerte, migracion y especiacion.

En los primeros modelos la neutralidad se considerd 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 dispersion y extincion local de las
especies son los dos procesos importantes de la dinamica y ambos son estocasticos, 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
demograficas (Borda-de-agua et al., 2007).

El supuesto de que todos los individuos tengan las mismas probabilidades demograficas o neutralidad,
se considera poco realista en los sistemas ecoldgicos, ain asi se ha demostrado que puede ser una
propiedad emergente; las especies que no son inicialmente equivalentes pueden evolucionar hacia una
equivalencia ecologica, esto se observa en comunidades ricas en especies, denso dependientes y con
inmigracion (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 ecoldgica 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 dispersion limitada persiste en el tiempo evolutivo (Hubbell, 2006),
cuando las especies no son objeto de la exclusion 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 exclusion competitiva.

Dinamica

La dinamica de comunidades establecida en modelos neutrales ha variado a lo largo de los distintos
estudios. Por ejemplo, en un principio las interacciones bioldgicas no son tomadas en cuenta, el
sistema se conforma por poblaciones que colonizan una comunidad, de forma estocastica, las
poblaciones persisten temporalmente y eventualmente se extinguen (Caswell, 1976).

De forma muy similar la dinamica planteada esencialmente por la teoria neutral de la biodiversidad
(Hubbell, 2001) es un proceso demografico estocastico 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 sélo cambia por deriva
ecologica, analogamente a la deriva genética (Kimura, 1971). En otras palabras esto significa
considerar una comunidad con un nimero fijo de individuos donde se producen cambios debido a la
migracion o inmigracion de individuos entre las celadas o comunidades y la suma de esos cambios en

cada paso temporal siempre es cero, es decir el nimero de individuos se mantiene constante (Hubbell,
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2001), como resultado de esta dindmica se pueden observar patrones espaciales y temporales de la
composicion de especies (Bell, 2001).

Metacomunidad

Al conjunto de comunidades ligadas por la dispersion de multiples especies se le define como
metacomunidad (Gilpin y Hanski, 1991; Wilson, 1992). Leibold et al. (2004) hacen una amplia
revision sobre el concepto de metacomunidad identificando cuatro diferentes enfoques a lo largo de la
historia de la ecologia: la dinamica de parches, la seleccion 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 hipotesis 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 dindmica es unicamente comunitaria. Hubbell (2001), utiliza el
concepto de metacomunidad para referirse a individuos y especies troficamente similares en un
conjunto regional de comunidades locales, es una unidad biogeografica evolutiva en la cual la mayoria
de los miembros se origina, vive y se extingue; un ejemplo puede ser la region en la que la mayoria 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 ecolégicamente similares, y no se
aplica a comunidades complejas troficamente que contengan depredadores, presas, parasitos,
mutualistas, o en las cuales hay interacciones positivas.

Es un concepto que relaciona diferentes escalas espacio-temporales, considera comunidades locales
que estdn embebidas en la metacomunidad, lo cual facilita el estudio de la retroalimentacion entre
escalas, la dinamica espacial se da por la interacciébn y demografia de las comunidades locales
(Leibold et al., 2006), las comunidades son un sistema abierto donde las especies son libres de
dispersarse, hay una relacion entre ellas debido a que no son independientes (Maurer y McGill, 2004).
El modelaje de la metacomunidad es de dos tipos; espacialmente explicita o espacialmente implicita.
En el primer caso se considera un numero de comunidades locales con una referencia espacial
determinada, las cuales estan relacionadas entre ellas por migracion, 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 distribucion de las especies en un contexto espacial, como la relacion especies-area, la
diversidad y la uniformidad de las especies (Bell, 2001 y 2003).

En el caso del modelo de una metacomunidad espacialmente implicita, se trabaja con una comunidad
local y una metacomunidad, la metacomunidad es practicamente independiente de la comunidad local,
se asume tan grande que los cambios ocurren muy lentamente por lo que practicamente no cambia,
pero lo suficientemente pequeia para que todos sus individuos tengan las mismas probabilidades
demograficas, 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
metodologia al modelar la dindmica neutral, se han utilizado modelos de loteria (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 dinamica de las
especies por difusion (Diserud y Engen, 2000) y en otros casos por percolacion (He y Hubbell, 2003).
El modelado de la dinamica se ha trabajado de dos formas; una es la solucion analitica y la otra las
simulaciones Monte Carlo, es decir la generacion de nimeros aleatorios de forma computacional para
determinar la dindmica de los individuos dentro de la simulacion, esto requiere gran capacidad y
tiempo computacional. Las simulaciones se llevan a cabo durante las iteraciones necesarias para llegar
a un equilibrio dindmico, donde la dinamica dependiendo de los valores de los parametros
demograficos no cambia significativamente o esta fluctuando alrededor de valores promedio.
Dispersion y especiacién en modelos neutrales

Los modelos neutrales pueden incluir en su dinamica diferentes procesos como la dispersion y la
especiacion, estos procesos tienen un efecto en la distribucion y el mantenimiento de las especies en la
metacomunidad. La dispersion es un proceso demografico que influye en la distribucion y la
abundancia de los organismos (Johnson y Gaines, 1990), los modelos de poblaciones y de
comunidades han demostrado que las distancias de dispersion determinan a diferentes escalas la tasa
de expansion de las areas de distribucion de las especies, la dinamica metapoblacional, la estructura
genética y la diversidad de especies (Hubbell, 2001, 2003; Levin et al., 2003; McGill ef al., 2006).

El modelaje de la dispersion se ha propuesto de diversas formas por distintos autores, cada una genera
diferentes patrones espaciales de la distribucion de las especies (Tabla II).
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En los modelos neutrales se predice que la composicion de especies varia espacialmente a lo largo de
las comunidades a causa de la dispersion limitada (Hubbell, 2001), la diferencia en la composicion de
especies entre dos comunidades incrementa con la distancia entre ellos (Maurer y McGill, 2004; Bell
et al., 2006), en consecuencia la dispersion es responsable, en parte, de la estructuracion comunitaria
(Vandvik y Goldberg, 2006).

La especiacion es otro proceso fundamental en los modelos neutrales, es la aparicion de nuevas
especies en la metacomunidad. Sin especiacion 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 tamafio
de la metacomunidad (Etienne et al., 2007). La forma de modelar la especiacion influye en el patron
de la abundancia de las especies y la relacion especies-area (Borda de Agua et al., 2007).

Hubbell (2001) propone la especiacion como un proceso metacomunitario, la tasa de especiacion o el
niamero de especies nuevas que aparecen por unidad de tiempo, es en funcion del nimero total de
individuos en la metacomunidad, no del numero de especies preexistentes, por consiguiente depende
de las abundancias relativas de las especies. Propone dos formas diferentes de especiacion, los
mecanismos mas simples desde su punto de vista, la especiacion por mutacion puntual y por fision.

La mutacioén puntual consiste en la aparicion de nuevas especies como raras mutaciones puntuales,
pueden extenderse y llegar a ser mas abundantes o desaparecer rapidamente. Es un caso extremo de
especiacion 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 dificil
mantener a las especies raras en la metacomunidad (Ricklefs, 2003).

El otro tipo de especiacion propuesto por Hubbell (2001), la especiacion por fision, de acuerdo a la
idea de la especiacion por vicarianza alopatrica, es una subdivision de las especies ancestrales, las
especies escogidas al azar dan origen a dos especies hermanas (Hubbell, 2001). La probabilidad de
que una poblacion particular experimente fision depende del tamafio poblacional y la tasa de
especiacion (Ricklefs, 2006). El nimero de especies incrementa proporcionalmente con el tamafio de
la metacomunidad (Ricklefs, 2003), por ello el tiempo en el que se extinguen las especies puede ser

mayor que por mutacion puntual y por otro lado afecta la abundancia relativa de las especies y su
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riqueza, al igual que la especiacion por mutacion puntual, es un caso extremo de especiacion (Hubbell,
2003).

Hubbell y Lake (2003) hacen una propuesta intermedia de especiacion, 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, pequefias subpoblaciones se
aislan de la metapoblacién y especian, las especies tienen diferentes tamafios poblacionales y
diferentes tiempos de vida, una poblacion es el nimero de individuos de una misma especie

Mouillot y Gaston (2007) proponen dos modos de especiacion, uno consiste en la especiacion de la
poblacion local, una poblacion son los individuos que pertenecen a la misma especie, todas las
poblaciones tienen la misma probabilidad de especiar independiente del tamafio poblacional; en el otro
la probabilidad de especiacion depende del tamafio de la poblacion local y el tiempo de aislamiento, es
decir el tiempo que esa poblacion ha permanecido sin inmigracion de individuos de especies diferentes
a las de la poblacion local.

La diferencia basica en los modos de especiacion es como se considera el tamafio poblacional de las
especies en cada uno de los casos (Magurran, 2005), en la propuesta de Hubbell (2001) la tasa de
especiacion dentro de la metacomunidad, medida del incremento de las especies en el tiempo, esta
directamente relacionada con la abundancia de la especie en la metacomunidad, con un aumento en el
numero de especies disminuye el tamafio poblacional en promedio y en consecuencia la tasa de
especiacion, asi se controla la riqueza de especies y su abundancia relativa.

Adler (2004) pone a prueba la prediccion de los modelos neutrales con datos empiricos, reporta que no
se ajustan simultaneamente para la relacién especies-tiempo y la relacion especies-area observadas,
expone la necesidad de mas estudios que ahonden al respecto considerando datos espaciales y
temporales, dejando claro que es necesario confrontar las predicciones con datos empiricos. Otros
trabajos exploran la filogenia y el modo de especiacion (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 como Allen y Savage (2007) ponen a prueba

el modelo con datos empiricos y encuentran dificultad para ajustar los datos del modelo a los datos
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observados en datos fosiles de foraminiferos y sugieren que estas dificultades podrian resolverse
incorporando la estocasticidad ambiental.

Aplicacién de los modelos neutrales

Los modelos neutrales se construyeron con el proposito particular de encontrar una explicacion a la
gran diversidad de especies que pueden coexistir en un area, uno de los cuestionamientos
fundamentales en la ecologia 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 distribucion de abundancias (Hubbell, 2001; Chave et al., 2002; Chave,
2004; McGill, 2003; McGill et al., 2006), la relacion especies-area (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 distribucion de las especies (Pelletier, 1999).

Abundancia relativa de las especies

Uno de los datos mas analizados por diferentes investigadorees en los modelos neutrales es la
abundancia relativa de las especies, es la relacion entre el nimero de especies y el numero de
individuos de cada especie en una muestra. Fisher et al. (1943) es uno de lo primeros en dar una
descripcion matematica de la distribucion estadistica de esta relacion, encuentran que la abundancia se
distribuye geométricamente. Preston (1948) trabajando con los datos empiricos de la distribucion de
abundancias de una comunidad, encuentra una categoria mas numerosa de abundancias intermedias y
propone la distribucion lognormal.

La teoria neutral de la biodiversidad predice una distribucion suma-cero multinomial para la
distribucion de abundancia de las especies (Hubbell, 1997; McGill et al., 2006), esta distribucion es
discreta, asimétrica, tiene una larga y atenuada cola de especies raras, su forma depende de la tasa de
inmigracion; con esto Hubbell establece que las distribuciones de Fisher y Preston son casos
especiales de una distribucion suma cero multinomial (Bell, 2001). Hubbell explica que los resultados
de Preston se deben a la inmigracion limitada que es resultado de una muestra de la comunidad local y
la distribucion de Fisher es una muestra de la metacomunidad (Hubbell, 2001).
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El patron observado de la distribucion geografica de las abundancias de las especies en modelos
comunitarios neutrales es encontrar un gran ntimero de especies raras y un nimero pequefio de
especies abundantes, por lo general la mayor abundancia de individuos se encuentra en el centro del
area de distribucion de la especie y va decreciendo hacia los limites de la distribucion (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 distribucion geografica no es igual debido a la
influencia espacial y temporal de la variacion ambiental sobre la dinamica poblacional (Bell, 2001).

El analisis tedrico de la distribucion de abundancias en los modelos neutrales se ha desarrollado en
cierta medida por matematicos y fisicos que han trabajado con ello de forma analitica, ignorando la
parte espacial.

McKane et al. (2000) y (2004) utilizan la descripcion Markoviana de los estados y transiciones en la
comunidad local en modelos neutrales para obtener una solucion analitica. Ellos analizan la
distribucion estacionaria (suma cero multinomial) y dependiente del tiempo, la cual se obtiene de una
expansion de la ecuacion maestra (Etienne y Alonso, 2006). El trabajo de Vallade y Houchmandzadeh
(2003) presenta una solucion analitica de la distribucion en equilibrio en la metacomunidad y la
comunidad local, en funcion de la tasa de especiacion, el tamafio poblacional y la tasa de migracion.
Volkov et al. (2003) utilizan los resultados del trabajo de McKane et al. (2000) y presenta un
algoritmo simple para la distribucion de la abundancia de especies en una muestra, que se ajusta mejor
que la lognormal. Etienne y OIff (2004) utilizan un método analitico basado en la genealogia de los
individuos de la comunidad local empleando estadistica Bayesiana.

La formula de Ewens (1972) es un algoritmo para simular la distribuciéon de abundancias de las
especies de la comunidad local con dispersion limitada, Etienne (2005) presenta una expresion
simplificada que puede ser considerada como un version mejorada de la formula de Ewens (1972), que
consiste en una funcion de probabilidad para la distribucion suma cero multinomial, la distribucion
predicha en la Teoria Neutral para la abundancia de especies, Ewens hace una estimacion rapida de
los parametros de los modelos con los datos que ya se tienen, se puede estimar el nimero fundamental
de la biodiversidad (6) y la dispersion (m) de una distribucion observada y permite hacer
comparaciones entre modelos. Vallade y Houchmandzadeh (2006) presentan féormulas explicitas para
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los estados estables de dos comunidades interconectadas, las cuales tienen tamafios arbitrarios, con el
proposito de hacer un estudio del comportamiento temporal.

Son pocos los grupos de trabajo que han profundizado en las soluciones analiticas de la distribucion de
abundancias relativas de las especies, Etienne y Alonso (2006) hacen una revision de los trabajos que
desarrollan la solucion analitica de los modelos neutrales y Leigh (2007) hace revision historica de
estos trabajos y de la teoria neutral en general.

Existen aproximaciones analiticas, que no se han enfocado particularmente en la distribucién de
abundancias de las especies, por ejemplo, Babak (2006) utilizo modelos Kolmogorov-Fokker-Planck
para la dindmica suma cero de Hubbell (2001) de las especies en una comunidad local, con el objetivo
de definir la probabilidad de extincion y persistencia de las especies de acuerdo a su abundancia; y hay
otros trabajos analiticos enfocados en la agregacion (Houchmandzadeh y Vallade, 2003; He y Hubbell,
2003)

La relevancia de todos estos trabajos sobresale por la dificultad de encontrar soluciones analiticas a los
modelos ecoldgicos espaciales, que usualmente presentan Unicamente resultados obtenidos con
simulaciones y por presentar resultados analiticos relacionados con los cambios en la diversidad bajo
neutralidad y en una dimension espacial.

En particular la distribucion de abundancias de las especies es de lo mas explorado en los modelos
neutrales, se han realizado una serie de trabajos que se enfocan en probar las predicciones con datos
empiricos, analizan principalmente el ajuste de la distribucion de abundancias predicha por el modelo
neutral (suma cero multinomial), el modelo utilizado varia de acuerdo los datos empiricos y los
parametros que hayan utilizado.

El trabajo de McGill et al. (2006) hace una revision de las pruebas empiricas que se han realizado con
los diez modelos neutrales basicos y muestra una tabla con 25 trabajos con datos empiricos poniendo a
prueba las diferentes predicciones de los modelos neutrales (la curva de distribucion de adundancias
de las especies y el cambio espacial en la composicion de espacies), los trabajos emplean diferentes
metodologias, la mayoria son con comunidades sésiles, plantas o corales, principalmente con arboles
tropicales, pocos trabajos con datos de mamiferos, aves, peces, fitoplancton, zooplancton, parasitos e
insectos (ej. Poulin, 2004; He, 2005; McGill, 2005; Walker, 2007). Los resultados que se obtuvieron
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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, ef al. 2006).
La mayoria de los trabajos se han realizado a una escala espacial pequefia, menos de cien hectéreas, y
la escala temporal que utilizan la mayoria de los trabajos es un punto en el tiempo, la razén 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 ez 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 teoria.

Hay trabajos que utilizan la abundancia para determinar los pardmetros de la comunidad, como
mortandad y dispersion, 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
arboles en el polen fosil 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 metodologia del estudio de Clark y McLachlan (2003), argumentan un mal
entendimiento de la teoria neutral, ya que el modelo no considera la posibilidad de extincidn, ignora la
dispersion y la dinamica entre comunidades locales y la metacomunidad, por lo tanto no puede
probarse como tal la teoria neutral, en efecto Clark y MacLahan (2004) aceptan que el modelo no es
estrictamente neutral. Pese a las criticas este trabajo es de los pocos que analiza el cambio de las
abundancias en el tiempo en un lapso de cien afios con datos empiricos. El trabajo de Olszewski y
Erwin (2004) utiliza la teoria neutral para determinar la respuesta de las comunidades ecologicas a los

cambios ambientales, trabajan con datos de la distribucion de abundancias de braquidpodos en el
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registro fosil a lo largo de diez millones de afios y obtienen el valor de los pardmetros del modelo
neutral que se ajusta a esos datos de abundancias.

Son pocos los trabajos con datos del registro fosil debido a la dificultad de contar con datos de este
tipo, actualmente es una limitante metodoldgica para realizar pruebas empiricas de la teoria en escalas
temporales grandes.

Patrones geograficos

El estudio de la distribucion espacial de las especies lleva mas de cincuenta afios siendo analizada por
los estudios ecoldgicos, se han utilizado diversos datos y diversos tipos de simulaciones para analizar
patrones de distribucion de las especies, como: la distribucion de la abundancia, la relacion entre la
abundancia y el area de distribucion, la variacion de diversidad entre los sitios y el incremento de la
diversidad con el area (Bell, 2001; Maurer y McGill, 2004). Se ha observado que todas las especies
estan restringidas en su habilidad de ocupar el espacio, se han identificado al clima y la perturbacion
como factores explicativos de la distribucion espacial y temporal (Milne, 1992); los modelos neutrales
pueden generar patrones de distribucion de las especies similares a los observados en la naturaleza
(Bell, 2001; Nee y Stone, 2003).

Un elemento clave que influye en la distribucion espacial de los individuos y por lo tanto de las
especies es la dispersion (Hubbell, 2005). A una mayor tasa de dispersion es menor la probabilidad de
encontrar juntos dos individuos de la misma especie, es decir que a una mayor dispersion hay un
menor grado de agregacion, entendiendo ésto como la formacién de conjuntos de individuos de la
misma especie. He y Hubbell (2003) hacen un analisis de percolacion, donde investigan la relacion
entre el perimetro, la abundancia y el nimero de conjuntos agregados, grupo de celdas ocupadas
conectadas lado con lado, con un modelo que genera estos modelos, el cual modifica de forma
estocastica la ocupacion de las celdas, este modelo les permite tener una medida de la distribucion
(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 propdsito de entender como influye el mecanismo de dispersion en
la biodiversidad desde escalas locales hasta biogeograficas trabajan con diferentes modelos de
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dispersion, incluyendo los vuelos de Lévy, utilizan métodos multifractales para el andlisis de la
distribucion de la abundancia y la agregacion de las especies a diferentes escalas de andlisis, es una
propuesta para trabajar con datos de una manera mas realista y novedosa.

Ulrich y Zalewski (2007) presentan un trabajo que utiliza un modelo neutral, espacialmente explicito y
un modelo aleatorio para reproducir la relacion que existe entre el nimero de especies y el area del
espacio estudiado (relacion especies area), la distribucion de abundancias de las especies, los patrones
de co-ocurrencia, anidamiento y la relacion abundancia-ocupancia de datos empiricos. 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 teoria neutral de la biodiversidad predice el recambio espacio temporal de las especies asumiendo
la deriva ecolégica 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 dispersion limitada y la deriva ecoldgica, 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 integracion de las teorias neutrales y
no neutrales para el estudio de las consecuencias de las fluctuaciones ambientales en los sistemas
ecologicos y la diversidad biologica. 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 explicitamente espacial, lo utiliza para hacer una
exploracion de estos con un enfoque biogeografico, describe la distribucion de los tamafios de area de
distribucion de la especies generados con diferentes valores de migracion en las simulaciones y
analiz6 los patrones espaciales de la abundancia y la riqueza de especies, reportando que replican los
patrones reportados por otros autores.

Las areas de distribucion se consideran como el numero de sitios ocupados por las especies en una
region, su distribucion estadistica en un modelo comunitario neutral depende de la tasa de dispersion,
con un alto nivel de migracion la distribucion es geométrica (Bell, 2001). Cuando la dispersion es baja
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la distribucion espacial es lognormal sesgada a la derecha y tiene forma de curva hueca en escala
aritmética (Bell, 2001). Si la tasa de dispersidon aumenta, incrementa la varianza del tamafio de las
areas de distribucion, unas pueden tener tamafios mayores y otros mas pequefios, esto hace que la
moda se desplace hacia la izquierda.

El area de distribucion como se relaciona directamente con la abundancia de las especies, si cada sitio
es un individuo el area de distribucion de una especie medida como sitios ocupados es exactamente
igual a la abundancia de esa especie, entonces se espera que la relacion del area de distribucion con la
abundancia muestre una correlacion (Bell, 2001), la cual se ha observado anteriormente (Brown, 1984;
Gaston, 1996). Los mecanismos ecologicos responsables de esta relacion no quedan claros. Se cree
que puede deberse al artefacto de muestreo, la no independencia filogenética, la posicion de la
distribucion geografica, la abundancia del recurso, la disponibilidad del recurso, la seleccion de habitat
o la dinamica metapoblacional (Gaston et al., 1997).

La relacion especies area es otro patron ampliamente descrito, este patron describe el cambio del
numero de especies que se encuentran en un area cuando aumenta o disminuye el tamafio del area, y
esta directamente relacionado con la distribucion de las especies y su abundancia. El trabajo de Durrett
y Levin (1994) y (1996) presenta un modelo dinamico donde explora la generacion y el
mantenimiento de patrones espaciales en modelos neutrales y la relacion especies area.

La teoria neutral es un modelo dinamico con el cual se ha descrito la relacion especies area, la forma
de la curva depende de la distribucion de abundancia de las especies (Bell, 2001), la curva presenta un
cambio que depende de la escala espacial, la teoria neutral unificada de la biodiversidad y biogeografia
atribuye este cambio al efecto de la dispersion limitada en la tasa de acumulacion de especies, cambia
de negativa a positiva al incrementar la escala (Hubbell, 2001), la dispersion limitada tiene un efecto
negativo en la tasa de acumulacion de especies en las escalas espaciales pequefias. Para escalas
espaciales muy grandes la teoria predice que la ley de potencia de Arrhenius se rompe y la relacion
especies area muestra un punto superior de inflexion. Esta inflexion define la correlacion entre los
procesos de especiacion, dispersion y extincion en la metacomunidad, refleja el tamafio de la escala
natural de la dinamica biogeografica. De acuerdo a Hubbell (2001) el tamafio del area geografica

donde aparece el punto de inflexion es en funcion del nimero fundamental de la biodiversidad 6
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(0=2vJ, v es la tasa de especiacion y J el numero de individuos de la comunidad) y la tasa de
dispersion m, el tamaio de las metacomunidades es pequefio para grandes 6 y pequeiia m y de tamafio
grande para una pequefia 0 y grande m (Hubbell y Lake, 2003), con ello la teoria neutral hace una
prediccion del tamafio actual de las unidades biogeograficas evolutivas, donde la mayoria de las
especies pasan la mayor parte de su tiempo evolutivo (Hubbell y Lake, 2003).

La pendiente de la curva especies-area varia segln el analisis y el tipo de area incluida (Rosenzweig,
1995), S= cA” donde S es el namero de especies, ¢ es una constante de proporcionalidad, 4 es el area
y z representa la pendiente, en la mayoria de los casos se han obtenido valores para z entre 0.1 y 0.4
(Bell, 2001). La pendiente de la curva esta relacionada con el nimero de especies que se introducen al
sistema (Durret y Levin, 1996). Los modelos neutrales presentan una relacion positiva entre la riqueza
de especies y el area generalmente como una ley de potencia. A bajas tasas de dispersion hay pocas
especies por sitio, y la correlacion entre los sitios vecinos es baja, si la tasa de especiacion incrementa,
también el nimero de especies por sitio, pero la tasa de nuevas especies adicionadas con el incremento
del area es cada vez menor (Bell, 2001).

Son pocos los trabajos que utilizan datos empiricos para probar la relacion especies—area de modelos
neutrales. Por ejemplo, Adler (2004) trabaj6é con datos de 35 afios de pastos en Kansas, y trat6 de
reproducir la relacion especies-area y especies-tiempo observadas con modelos neutrales. En su
estudio pudo obtener relaciones que se ajustan a los datos pero no simultineamente, incorpord datos
mas realistas para ver el efecto de relajar la neutralidad, incorporando caracteristicas funcionales de las
especies, y observo que las diferencias funcionales entre las especies tienen un papel importante en los
patrones.

Otro elemento que la teoria neutral predice es la tasa de decaimiento de la diversidad de especies, la
que se puede estimar con la tasa de migracion y predice la divergencia de la composicioén 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 composicion de especies; otros la
definen como una medida de la diferencia en la composicion de especies entre comunidades, sitios o
unidad de muestreo (Vallend, 2001; Magurran, 2004).
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Son pocos trabajos con modelos neutrales enfocados especificamente en este componente de la
diversidad. El recambio de especies se da cuando al cambiar de sitio cambia la composicion 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 explicitos pueden predecir los
patrones de recambio comunitario en escalas espaciales de tamafio limitado, presenta un trabajo sobre
la diversidad beta estudiada como el cambio de la composicion de especies con la distancia. En éste
trabajo presentan estimadores comparativos de la diversidad beta en los bosques tropicales de Panama,
Ecuador y Perti, 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 dispersion 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 teéricamente simplificadas para
tener conclusiones a cerca de como la variacion de habitat 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 ultimo una de las aplicaciones mas recientes del modelo neutral es el estudio de patrones
macroecoldgicos como; el efecto de dominio medio, donde el arreglo al azar de las distribuciones
geograficas de las especies en un mapa delimitado, libre de gradientes ambientales, produce un pico en
la riqueza de las especies cerca del centro, la teoria neutral provee al estudio del efecto de dominio
medio de un mecanismo poblacional explicito (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 migracion,
la deriva ecologica genera diferencias en las abundancias de las especies, sus areas de distribucion y su
persistencia. El patron espacial de la riqueza de especies estda influenciado por la distancia de

migracion, cuando la distancia de migracion es pequefia 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).

Conclusioén

Los modelos neutrales al asumir una equivalencia ecoldgica pareciera que se contraponen a la teoria
clasica de competencia, pero la teoria neutral no niega la existencia de la diferenciacion de nicho, sélo
da menos importancia al nicho en la regulacion de la diversidad y la abundancia relativa de las
especies en la comunidad.

Varios articulos resaltan la imposibilidad de la teoria para capturar la complejidad de las comunidades
ecologicas, muestran que no hay consistencia entre sus resultados y las predicciones de la teoria, ante
esto se sugieren hipotesis alternativas sobre la naturaleza o modo de operacion de las propiedades de
un sistema no neutral. En muchos otros casos las teorias no neutrales han sido capaces de ajustarse a
los datos igual que los modelos neutrales, ambas teorias son capaces de producir patrones similares,
ambos enfoques no son mutuamente excluyentes, son teorias complementarias.

Para un mejor entendimiento de la dindmica de la biodiversidad debe haber una sintesis de las teorias
de comunidades nicho y neutral incorporando la estocasticidad demografica y ambiental. La
neutralidad sirve como hipotesis nula en el analisis de los estudios sobre la estructura y construccion
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 teorias que
involucran supuestos mas complejos. Tiene el potencial de contribuir al entendimiento de la dinamica
macroevolutiva y su influencia en la biodiversidad. En la ecologia teorica de comunidades se esta
explorando el papel potencial de los procesos evolutivos en un marco de nuevos conceptos y teorias.
También pueden utilizarse como un modelo nulo biogeografico mas especifico, puede incorporar la
heterogeneidad ambiental y asimetrias competitivas entre las especies para introducir un mayor
realismo biologico. Los estudios empiricos sobre escalas biogeograficas son practicamente

inexistentes, quedando asi retos para la teoria neutral en un contexto macroecoldgico, 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 todavia inexplorado.

Es una herramienta que permite contestar otras preguntas de la ecologia de comunidades como los
efectos de la fragmentacion, 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 Ecologia. Modificado de

Leibold et al (2004).
Dinamica Descripcion Procesos importantes
Parches Parches idénticos con poblaciones donde la  Extincion y colonizacion

Seleccion de especies

Efecto de masa

Neutral

diversidad de especies esta limitada por la
dispersion

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

Poblaciones locales donde la migracion e
inmigracion tiene un efecto directo sobre la
densidad de la poblacion local.

Comunidades con una dinamica estocastica,
donde la dispersion y la especiacion modifican la
diversidad de las especies que son similares en su
habilidad competitiva, adecuacion y movimiento.

Tabla II. Tipos de dispersion propuestos por diferentes autores.

Dispersion

Autores Descripcion

Calidad de parche y
dispersion

Migracion e inmigracion

Procesos demogréaficos

estocasticos, dispersion
y especiacion

Dispersion Gaussiana

Centro de dispersion

Vuelos de Lévy

Gause GF, 1934

La similitud de los sitos decrece de forma lineal

con la distancia en una escala logaritmica.

Chave J, Leigh Jr EG,
2002

Las semillas se dispersan de manera simétrica en
un determinado radio a su origen, utiliza formula

de Malécot (1948) dispersion denso dependiente.

Borda-de-Agua L,
Hubbell SP, He F, 2007

Considera eventos de dispersion con una mayor
frecuencia de corta distancia y ocasionales de

larga distancia, propuesta mas realista, observado
en las comunidades de arboles tropicales.

Un
Un
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Resumen

Este articulo tiene el propdsito de hacer una revision de los trabajos que se han realizado sobre el
origen, evolucion y distribucion de la familia Phyllostomidae con la finalidad de sintetizar las
hipdtesis biogeograficas y ecoldgicas sobre la diversificacion y distribucioén geografica del grupo, para
tener un mejor panorama de los procesos responsables de la distribucion 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, evolucido e
distribuicdo da familia Phyllostomidae, a fim de sintetizar as hipoteses biogeograficas e
ecologicas especificas sobre a diversificacdo e istribuicao geografica do grupo, a ter uma

melhor visdo dos processos responsaveis pela atual distribuigdo dessa familia.

Palabras clave

Murciélagos, distribucion geografica, riqueza de especies, Phyllostomidae, evolucion.
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Introduccion

Los murciélagos son un grupo ecoldgico y morfolégicamente muy diverso, adaptado a la mayoria de
los ambientes terrestres del planeta. Son un componente fundamental de las comunidades biolégicas,
alcanzando su mayor riqueza especifica en la zona ecuatorial, diversidad que disminuye hacia latitudes
elevadas (Proches, 2005).

Una de las familias de murcié¢lagos con mayor nimero de especies es la familia Phyllostomidae, la
cual tiene su origen en la region 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 mas de 150 especies (Wetterer et
al, 2000, Simmons 2006), las cuales muestran una amplia diversidad morfoldgica, mayor que
cualquier otra familia de mamiferos (Baker et al, 2003). Esta diversidad morfoldgica refleja a su vez
una alta variabilidad de dietas (insectivora, frugivora, carnivora, nectarivora, polinivora, sanguinivora
y las combinaciones entre ellas) (Wilson, 1975; Arita, 1993).

Los neotropicos son un area compleja donde una serie de factores han contribuido a la
conformacion de una alta diversidad de especies de invertebrados, plantas y vertebrados (Gaston,
2000). Ejemplos de estos factores son los procesos geofisicos, como el cambio climatico, la deriva
continental y otros factores relacionados con la respuesta de las especies, como la variacion genética y
el reparto de recursos (Velazco y Patterson, 2008).

La familia Phyllostomidae es un componente esencial en las comunidades neotropicales, la mayoria de
las especies de esta familia presentan una amplia distribucion geografica en ocasiones asociada a la
distribucion del habitat o a su capacidad de dispersion. Las correlaciones entre la distribucion de las
especies y las variables ambientales se han utilizado para entender los factores limitantes de dicha
distribucion, pero no explican directamente los procesos responsables de ésta. No se ha establecido de
manera definitiva qué procesos y patrones encontrados a escala geografica influyen en la coexistencia
de las especies en un misma region (Allen y Starr, 1982).

Para el orden Chiroptera ademas del trabajo taxondémico durante los siglos XVIII y XIX para
estabilizar la clasificacion, se trabajoé de manera intensa para conocer de manera precisa las relaciones
filogenéticas de este grupo (Baker ef al, 1989; Wetterer et al, 2000; Carstens et al, 2002). A pesar de
todo el trabajo realizado sobre la morfologia, la taxonomia y la filogenia, actualmente se mantiene la
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controversia sobre la resolucion 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 caracteristicas no se ha podido
determinar si aparecieron so6lo una vez en el grupo o mas, lo que ha impedido determinar la monofilia
de algunos géneros. El avance en este campo es fundamental para poder generar hipotesis
biogeograficas sobre la distribucion de las especies y para entender el tiempo y modo de evolucion

(Baker et al., 1991).

Distribucién geogréfica

Los murciélagos son los vertebrados mas 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 tropicos el grupo presenta
altos niveles de diversidad alfa, beta y gama, en los subtropicos niveles intermedios y bajos en la zona
templada (Stevens, 2004, Stevens y Willig, 2002; Koleff ef al, 2003). Este patrén también se observa a
nivel de género donde existe un alto nimero de ellos con distribucion restringida a los Neotropicos
(Freeman, 2000).

Los murciélagos presentan muchas especies con areas de distribucion de tamafio pequefio y un
numero menor de escpeies ampliamente distribuidas, este patron se reporta para diferentes grupos de
mamiferos (Willig et al, 2003b). En el caso particular de este grupo se encuentran areas de distribucion
mayores a las presentadas por mamiferos del mismo tamafio, esto se debe a su capacidad de vuelo, la
cual les permite dispersarse y sobrevolar obstaculos como lo son las barreras geograficas, pueden
explorar areas muy extensas para encontrar recursos, por lo mismo la escala a la que la heterogeneidad
ambiental influye en su distribucion es diferente a comparacion de otros grupos (Schulze et al, 2000;
Stevens, 2004).

Se ha determinado que las barreras mas importantes para estos organismos son los océanos, las
montafias de elevacion considerable y las bajas temperaturas (Koopman, 1976). Esto podria explicar la
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amplia distribucion (e.g. Munguia et al, 2008) que presentan en comparacion con otros mamiferos
terrestres del mismo tamafio y la relevancia de los eventos de dispersion y vicarianza para su
distribucion actual (Eick et al, 2005).

La distribucién de estos organismos se relaciona también con variables ambientales. Por
ejemplo, Patten (2004) encontrd que la precipitacion, la topografia y la temperatura son las variables
que mejor predicen la riqueza de especies, en tanto que la elevacion 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),
caracteristicas que estan relacionadas con la latitud (Badgley y Fox, 2000). La riqueza de especies
disminuye con el aumento de la elevacion, esto debido a la disminucion de la temperatura (Kalko,
1977), estos murciélagos presentan restricciones fisiologicas 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 distribucion es la temperatura, los murciélagos
nectarivoros, frugivoros y carnivoros son termorreguladores, los sanguinivoros presentan una
regulacion marginal de la temperatura y los insectivoros son capaces de entrar en torpor. La conducta
de torpor evoluciond en las especies en respuesta a los altos costos de la termorregulacion para los
organismos de talla pequefia (McNab, 1969). Al presentar tasas metabolicas basales mayores que las
esperadas por el peso, que conlleva un alto gasto energético, la termorregulacion 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 evolucién de una termorregulacion
mayor o temperaturas globales mas célidas.

Todo indica que la expansion de la distribucion de estos murciélagos esta relacionada con la
expansion 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 distribucion de los
filostdbmidos nectarivoros y frugivoros, 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 evolucion

El registro fosil de murciélagos es muy escaso (Hand, 1984) y atin més en los neotropicos, a
pesar de que en esta zona actualmente existe una gran diversidad de murci¢lagos (Czaplewski et al,
2003a). Los primeros registros de murciélagos encontrados son de un ancestro insectivoro (Gunnell y
Simmons, 2005). A partir de los primeros descubrimientos se ha incrementado en forma paulatina el
tamafio del registro fosil. El trabajo de Novacek (1985) reporta el primer microquirdptero
(Icaronycteris), el cual fue encontrado en Norteamérica y datado dentro del Eoceno temprano, hace
aproximadamente 50 millones de afios (Novacek, 1985; Simmons et al, 2008).

El orden estd constituido por dos subordenes Microchiroptera y Megachiroptera, para los
cuales se ha sugerido un origen Unico (monofilético) posiblemente desde el Paleoceno (Simmons y
Geisler, 1998), hipotesis que ha estado fuertemente respaldada por diversos trabajos (Gunnell y
Simmons, 2005).

En general se cree que la innovacion del vuelo permitié a los murciélagos diversificarse
(Smith, 1976; Helgen, 2003). Teeling et a/ (2005) presentan resultados que apoyan la idea de que los
microquirdpteros 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 murcié¢lagos se
desempefian como agentes polinizadores y dispersores cuando aparecen las plantas con flores
(Sussman y Raven, 1978), lo que pudo promover su diversificacion durante el Eoceno y esta
respaldada por una serie de fosiles 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 especimenes fosiles
asignados a la subfamilia Phyllostominae provenientes de depositos del Mioceno medio (hace 23
millones de afios). Hoffmann ef a/ (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 rapida diversificacion. Aun cuando el registro fosil es muy pobre, se han encontrado en
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Norteamérica fosiles del Mioceno de cuatro géneros distintos, uno de los cuales pertenece a la familia
Phyllostomidae (Gunnell y Simmons, 2005).

La evidencia de esta diversificacion en el Mioceno dentro de la familia es variada. Por ejemplo, los
primeros registros fosiles de Glossophaginae son del Mioceno (12-13 Ma.) encontrados en La Venta,
Colombia, sitio en el que se han encontrado ademas fosiles de otros filostdmidos (Savage 1951;
Czaplewski 1997; Czaplewski, et al, 2003b). Cabe recalcar que la mayoria de los fosiles que se han
encontrado y fechado en el Plioceno ya representan géneros modernos (Teeling ef al, 2005).

De acuerdo a la evidencia paleontologica, un segundo evento de radiacion importante tuvo lugar en el
Pleistoceno. En depositos de Bahia en Brasil, se encontraron fosiles del Plioceno (3 Ma.) de al menos
23 especies de filostomidos y de otras familias de murcié¢lagos, un alto nimero de estos fosiles
pertenecen a especies actuales (Czaplewski y Cartelle, 1998). En la peninsula de Yucatan hay
depositos del Holoceno (0.011Ma.) con esqueletos de al menos seis especies de filostomidos
(Czaplewski, et al, 2003a), con lo que queda en evidencia la gran complejidad y diversidad faunistica
encontrada en esos tiempos.

La diversificacion de géneros de las subfamilias Glossophaginae y Stenodermatinae se
atribuye a eventos de colonizacion en islas, lo cual es ejemplificado por la alta diversidad de especies
confinadas a las Antillas. Asi, la distribucion de la subfamilia Stenodermatinae se puede explicar por
la colonizacion ancestral de Sudamérica a las Antillas (Déavalos, 2004), al igual que para otros grupos
de mamiferos. En Cuba se encontraron fosiles de finales del Pleistoceno y principios del Holoceno,
que reflejan una gran especializacidon para nichos particulares, estas colonizaciones insulares se deben
a los cambios ecoldgicos, como el cambio de temperatura a climas calidos y la expansioén de bosques
tropicales, lo que proporcioné nuevos habitats favorables, por lo que aparecen oportunidades
ecoldgicas durante la colonizacion a islas como Cuba, la cual fue un centro de radiacién durante el

Cuaternario (Suarez y Diaz-Franco, 2003).

Hipdtesis sobre la diversificacion
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Se han propuesto hipdtesis que sugieren que el incremento en la diversificacion de los murciélagos se
correlaciona con la diversificacion de las plantas con flor y frutos, y quizds con los insectos
polinizadores.

Para la familia Phyllostomidae especificamente se plantea la hipoétesis de que las diferentes
morfologias presentadas en el clado son resultado de la adaptacion a diferentes dietas (Jones, 2005,
Monteiro y Noriega, 2011). Los cambios en los habitos alimenticios y la busqueda de refugio pudieron
haber dado como resultado un incremento de las oportunidades ecoldgicas; por ejemplo algunas
especies cambairon su dieta de acuerdo a los recursos disponibles, con ello se vieron favorecidas,
promoviendo la especiacion (Lewis, 1995, Wetterer et al, 2000). La diversificacion alimenticia parece
estar correlacionada con el patron de riqueza en este grupo, los bosques neotropicales presentan una
alta riqueza de especies de murciélagos no insectivoras (Freeman, 2000), ademas de observarse un
incremento en el nimero de grupos funcionales hacia los tropicos (Stevens et al, 2003).

El estudio de la especializacion ecologica observada en la diera se ha servido de estudios sobre
los caracteres morfoldgicos y componentes moleculares para obtener de alguna manera informacion
sobre el proceso de diversificacion, esto ha sido necesario para obtener informacion que complemente
el pobre registro fosil existente para el grupo. Se han realizado estudios que consideran las
caracteristicas ecomorfologicas y la filogenia con el objetivo de entender la evolucion y radiacion
adaptativa de los quiropteros. En particular, Freeman (2000) recupera el significado funcional y
ecologico de caracteristicas craneodentales e incorpora una filogenia cladista, identificando al ancestro
del grupo como un organismo insectivoro, caracteristica que se mantiene en el grupo. Asi mismo,
propone que posteriormente se desarrolla la habilidad de alimentarse de frutos, apoyado por la
considerable evidencia de una diversificacion de las especializaciones alimenticias.

En la familia Phyllostomidae cada clado presenta especializaciones morfoldgicas asociadas a
la dieta, de manera muy notoria en el craneo y la dentadura (Dumont et a/, 2012). Por ejemplo, los
miembros de la subfamilia Glossophaginae son nectarivoros, los de la subfamilia Stenodermatinae son
frugivoros y los de la subfamilia Desmodontinae son sanguinivoros. Pero los estudios sobre las
relaciones filogenéticas y la especializacion ecologica todavia no se han aclarado del todo, como en el
caso de la subfamilia Desmodontinae que no se encuentra bien representada en el registro fosil y
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todavia es una incognita la relacion 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 morfologia y
periodos con grandes cambios morfolégicos en los linajes, la diversidad ecologica estd 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 relacion fija entre el tiempo y el

cambio morfologico.

Avances filogenéticos

El estado sistematico de los quiropteros ha tenido un gran avance en las ultimas décadas, ain asi 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 hipotesis filogenética que
sirva para futuros estudios comparativos, analisis filogenéticos y datos moleculares.

Para que sea posible estimar los tiempos de divergencia se requieren filogenias resueltas hasta
el nivel de especie. Jones et a/ (2002) presentan un super arbol para el orden Chiroptera basado en las
filogenias y clasificaciones publicadas en los ultimos afos de la década de los noventa, congruente con
la clasificacion de Simmons y Geisler (1998) la cual estd basada primordialmente en caracteres
morfologicos. Dicho trabajo apoya la hipdtesis de que los suboérdenes Microchiroptera y
Megachiroptera son monofiléticos; al suborden microchiroptera lo divide en dos infraérdenes
Yinochiroptera y Yangochiroptera. Especificamente para la familia Phyllostomidae la topologia del
arbol estd 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
namero 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 mas 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
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Baker, 2001; Jones et al, 2002; Carstens et al; 2002; Baker et al, 2003, Davalos, 2004; Eick et al,
2005; Jones, 2005; Teeling et al, 2005; Dévalos, 2007; Larsen et al, 2007; Hoffmann et al, 2008;
Monteiro y Nogueira, 2011; Rojas ef al, 2011), atin asi el nimero de subfamilias en la que se agrupan
los diversos componentes en la familia Phyllostomidae es objeto de fuertes debates, dado que existen
diferentes hipotesis evolutivas para las diferentes dietas que el clado presenta y no han podido
esclarecerse.

Por otro lado la diversificacion de los filostdmidos se analizdo en distintos trabajos filogenéticos
realizados para el grupo. Jones (2005) realizé pruebas basadas en arboles de verosimilitud sobre las
tasas relativas de diversificacion y sugiere que los clados de la familia Phyllostomidae presentan
cambios en la tasa de diversificacion, la mayoria de ellos se dan hace 30-50 millones de afos
(Oligoceno), los cuales se traslapan con los grandes cambios en la tasa de diversificacion de las
plantas con flores. Aunque el estudio no puede asegurar el mecanismo causal de la diversificacion de
los murciélagos, es clara la correlacion entre la aparicion y diversificacion de plantas con flores con la
diversificacion de los murciélagos polinizadores y frugivoros, una relacion directa que se ha sugerido
como la posible explicacion de la variacion. Por otro lado, el mismo trabajo sugiere que algunas
caracteristicas en ciertos géneros de murciélagos se han mantenido por mas tiempo y hay transiciones
en los habitos que han sido muy exitosas, esto puede medirse a partir del nimero de especies dentro de
cada uno de los géneros. Esta diversidad se refleja en cambios muy marcados en la tasa de
diversificacion en las especies de filostomidos. Un ejemplo de estos cambios se observa entre
Desmodontinae y el resto de los filostobmidos y dentro del género Artibeus; entre Artibeus hartii y el
resto de las especies del género.

En el reciente trabajo de Rojas ef al (2012) se explora la hipdtesis de que la frugivoria jugd un
papel muy importante en la diversificacion de los géneros de la superfamilia Noctilionoideala (que
incluye a los filostdomidos), este trabajo y el de Dumont et a/ (2012) afirman que este habito facilito el
aprovechamiento de nuevas fuentes de recursos disponibles promoviendo asi la diversificacion.

Es necesario establecer las relaciones filogenéticas entre las especies y el proceso por el cual
se diversifico el grupo; para ello es necesario estudiar con mayor profundidad los posibles mecanismos
por los cuales se dan los cambios en la tasa de diversificacion (Jones, 2005). Sin embargo, aun hacen
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falta trabajos sobre las fluctuaciones en la tasa de diversificacion, sobre la incertidumbre filogenética y

poner a prueba modelos nulos sobre el crecimiento del clado.

Filogeografia

Para entender la distribucion geografica de esta diversificacién es importante la elaboracion de
estudios que complementen la informacion geografica de la distribucion de estos organismos con la
informacion filogenética, es decir las relaciones evolutivas entre las especies, y llevar un seguimiento
temporal de esta relacion (Avise, 2000).

En las ultimas décadas se han estado desarrollando trabajos bajo este enfoque filogeografico,
por ejemplo para el género Glossophaga, Hoffmann y Baker (2001) realizaron una revision
sistematica de cinco especies del género e investigaron la variacion interespecifica y geografica de G.
Soricina, para la cual encontraron una variacion genética considerable y concluyen que es una especie
que esta representada por dos linajes uno Sudaméricano y otro del Centro y Norte de América.

Por otro lado Larsen et a/ (2007), con el objetivo de esclarecer la filogenia y la filogeografia
de Artibeus jamaicensis, analizaron datos moleculares de 13 subespecies, el trabajo sugiere una
revision de los datos, complementando datos genéticos y morfologicos para determinar con mayor
claridad los limites geograficos de las subespecies.

Dévalos (2007) utiliza secuencias moleculares de genes mitocondriales para comprobar el
origen y la diversificacion 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 colonizé el continente dando lugar a los géneros que se distribuyen desde
Meéxico hasta el centro de América del sur. Proponen ademas un escenario biogeografico para la
diversificacion de este grupo en el Caribe que esta apoyado por la evidencia fosil.

El trabajo de Velazco y Paterson (2008) realiza un estudio filogeografico con el género
Platyrrhinus, con el objetivo de establecer las relaciones a nivel de especie y los posibles eventos de
migracion a partir del origen. Su analisis establece un origen en Brasil, radiaciones de los linajes en la

cuenca del Amazonas y los Andes y posteriores eventos de migracion 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
climaticos en los Andes durante las glaciaciones del Pleistoceno.

No son muchos los trabajos de este filogeograficos, en parte porque el crecimiento de esta area

ha sido muy reciente y requiere de la integracion de informacion biologica, filogenética,
paleontologica, geoldgica y biogeografica. De hecho todo intento para dilucidar los procesos
responsables de la distribucion actual de las especies requiere de la integracion de dichas areas.
Como se menciond 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
mas ampliamente estudiados, para el cual no hay una explicacion aceptada de manera general, durante
mucho tiempo se han propuesto diferentes hipdtesis ecologicas (Willig er al, 2003a) y diversas
hipotesis evolutivas e historicas que se centran en el tiempo que llevan los ambientes tropicales en la
tierra.

Se ha propuesto que los ambientes tropicales llevan mas tiempo que los climas templados por
ello han tenido mas tiempo para diversificarse y acumular especies (Stephens y Wiens, 2003, Ricklefs,
2005). Muchos clados se han originado en los tropicos y pocos han presentado una transicion hacia
zonas templadas, lo cual va de acuerdo con la hipotesis de una conservadurismo tropical (Wiens y
Donoghue, 2004; Wiens et al, 2006), lo que implica mantener caracteristicas ecofisiologicas afines a
las zonas tropicales, para algunos grupos se identifica que hay barreras ambientales que limitan su
distribucion.

Una manera de obtener evidencia sobre la expansion de un centro de origen tropical hacia
zonas templadas es determinando la distribucion de la edad de las especies. Si los tropicos tienen
mayores tasas de especiacion y una historia evolutiva mas antigua, deben de presentar una mayor
variacion en la edad de las especies a comparacion de las zonas templadas (Mittelbach et al, 2007).

El trabajo de Stevens (2006) explora la relacion filogenética de la familia Phyllostomidae y su
distribucion geografica, el objetivo del trabajo fue poner a prueba la hipétesis del centro de origen y el
tiempo de divergencia, la cual predice que las especies mas 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 observé una relacion diferente en la riqueza de especies, en promedio las especies presentan una
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alta tasa de divergencia hacia los limites de la distribucion latitudinal, la edad de los taxa decrece
cuando incrementa la latitud, esto quiere decir que los taxa mas recientes se encuentran en los limites.
Un gradiente latitudinal tan marcado en esta caracteristica filogenética sugiere conservadurismo de
nicho, el cual apunta a que los clados mas 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 historicos.

Stevens (2006) expone resultados muy importantes: la familia Phyllostomidae sigue

expandiendo su distribucion geografica y ain esta por alcanzar un equilibrio, la alta diversidad tropical
del taxon es resultado de su posible origen tropical, en el cual las especies han tenido mas tiempo para
acumularse (Stephens y Wiens, 2003) y sugiere un posible efecto de la baja extincion de especies en
los tropicos. 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 simultineamente al patréon
de distribucion de las especies (Stevens, 2011).
Para entender las causas ecologicas y evolutivas de la diversificacion (Kozak y Wiens, 2006), es
necesario reconstruir el contexto ecoldgico y geografico de la especiacion de alguna manera
(Barraclough y Vogler, 2000; Losos y Glor 2003; Graham et al, 2004; Fitzpatrik y Turelli, 2006), esto
permitiria estudiar la relacion entre la distancia filogenética y la distancia geografica, la relacion entre
la ecologia y el aislamiento geografico, identificar el papel que juega la expansion de las areas de
distribucion de las especies, la especiacion y la extincion (Mittelbach et al, 2007).

Los acercamientos filogeograficos (e.g. Davalos, 2007; Larsen et al, 2007; Velazco y
Paterson, 2008) y la creacion de modelos estadisticos (Barraclough y Vogler, 2000, Arita y Vazquez-
Dominguez, 2008) son trabajos que ayudan a incorporar la informaciéon geogréafica junto con la
filogenia para elaborar modelos historicos que pueda ayudar a entender la formacion de los patrones
de diversidad y el proceso de diversificacion geografica y evolutiva de los taxa. Estos trabajos resaltan
la importancia de investigar los procesos histdricos y ecoldgicos y como éstos determinan los patrones

de diversidad (Stevens, 2006).
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Conclusion

La familia neotropical Phyllostomidae es una de las mas numerosas dentro del Orden Chiroptera,
presenta un gradiente latitudinal de la riqueza de especies muy marcado, incluso en comparaciéon con
los mamiferos terrestres. De hecho los murciélagos en Norte América contribuyen de tal manera en el
incremento en el numero de especies de mamiferos en los trépicos 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 distribucion y diversificacion de este grupo puede ayudar al
entendimiento de los patrones geograficos de diversidad.

Su distribucién se correlaciona con la temperatura y la precipitacion anual, variables
ambientales que estan asociadas a la latitud y la altitud, debido a la restriccion fisiologica que
presentan estos organismos para resistir bajas temperaturas.

El origen de la familia data del Mioceno, la evidencia encontrada en el registro fosil es escasa
pero parece indicar que hubo dos eventos importantes de diversificacion para la familia, uno en el
Mioceno y otro en el Pleistoceno. La hipdtesis principal supone que partir del origen de las plantas los
bosques tropicales y subtropicales ofrecen recursos como flores y frutos que han determinado la
distribucion y la diversificacion de este grupo, por la especializacion morfologica de los murciélagos a
partir de un ancestro insectivoro a diferentes dietas.

Para entender la evolucion de la diversificacion de este grupo es necesario el avance en
estudios filogenéticos, ecomorfoldgicos y filogeograficos. Los datos de las filogenias indican que las
especies mas recientes se encuentran en los extremos latitudinales de la distribucion 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 tropico, lo que resalta la trascendencia de los eventos historicos como la
vicarianza y eventos de dispersion para la conformacion de la distribucion actual.

Los estudios filogeograficos han permitido utilizar las filogenias para identificar eventos
biogeograficos que influyen en la distribucion y origen de las especies (Barraclough y Vogler, 2000).
En los estudios ecologicos y biogeograficos la utilizacion 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 ubicacion en el espacio y en el tiempo; para este grupo los estudios
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de este tipo son pocos y todavia no esclarecen los procesos responsables de la diversificacion y la
distribucion actual de las especies. Esto resalta la relevancia de integrar estudios en diferentes campos
y lograr interpretar la informacién que nos permita entender la relacion entre la distribucion y la

relacion filogenética del grupo.
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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 relacion entre las areas de distribucion y la riqueza de especies se refleja en los patrones de
co-distribucion y co-diversidad. Estos patrones pueden observarse con ayuda de herramientas
como las graficas de distribucion-diversidad y la distribucioén ordenada “rank™ para las
especies y para los sitios, con las cuales se visualiza simultdneamente la relacion entre la
distribucion y la riqueza.

Este trabajo utiliza el modelo neutral como una hipétesis nula para comparar estos patrones de
distribucion de las especies a grandes escalas espaciales. Se analizan especificamente los
patrones de co-distribucion y co-diversidad en los modelos neutrales, donde se incorporan los
procesos de dispersion y especiacion de las especies, los resultados se comparan con la
distribucion de un grupo bioldgico particular, la familia Phyllostomidae. Los modelos generan
patrones de co-distribucion y co-diversidad distintos a los esperados de forma aleatoria pero
todavia distintos a los datos empiricos.

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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Introduccion

El estudio de los patrones de distribucion y diversidad ha sido durante décadas el objetivo
principal de los estudios macroecologicos. Desde los trabajos de Diamond (1975) en ecologia
de comunidades los modelos nulos son un instrumento estadistico utilizado para el anélisis de
estos patrones (Gotelli, 2000). Una propuesta mas reciente para el analisis de patrones
macroecoldgicos es el modelaje mecanicista, en el cual se disefian modelos dinamicos que
permiten incorporar procesos que se plantean como los responsables de dichos patrones de
diversidad y distribucion.

El modelo neutral (Hubbell, 2001) es un modelo de este tipo, especifica el proceso
demografico responsable de los cambios en la distribucion y abundancia de las especies (Bell,
2001), incorporando los procesos de especiacion, extincion y dispersion. Es una herramienta
utilizada para abordar preguntas fundamentales sobre los mecanismos para la estructuracion,
mantenimiento y control de la biodiversidad. Desde el trabajo de Bell (2001) se sugiere
explicitamente el uso de modelos neutrales para el andlisis de los patrones macroecologicos,
ya que es capaz de generar patrones cercanos a los patrones observados en la naturaleza.

La implementacion de estos modelos a escalas macroecoldgicas considera elementos
como el espacio geografico y la complejidad de los procesos presentes en estas escalas, como
la dispersion y la especiacion, procesos que se sabe son fundamentales para el mantenimiento
y la distribucion de la diversidad.

La co-distribucion de las especies se refiere al grado de asociacion espacial de las
especies. Se define como la correlacion espacial de la distribucion de las especies medida
como el traslape de las areas de distribucion. La co-diversidad de los sitios es el grado de
similitud que presentan los mismos y se define como la correlacion entre los sitios en

términos de las especies que comparten.
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Este trabajo utiliza el modelo neutral como una hipoétesis nula para patrones de distribucion de
las especies a grandes escalas espaciales. Se analizan especificamente los patrones de co-
distribucion y co-diversidad en los modelos neutrales y se comparan con la distribucion de un
grupo biolégico 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 caracteristicas morfologicas. El grupo presenta una gran vagilidad que les permite moverse
a grandes distancias aunque estan restringidos al continente americano.

Método

Se implementd un modelo neutral basado en la dindmica neutral de Hubbell (2001), es un
modelo de agentes los cuales no muestran interacciones bidticas y tienen las mismas
probabilidades demograficas no importando a que especie pertenezcan. El sistema se modelo
de forma espacialmente explicita, es decir, como una metacomunidad de 6670 cuadrantes,
donde cada uno tiene coordenadas geograficas especificas que corresponden a la distribucion
geografica del grupo de filostobmidos. 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 especifica. El modelo sigue unas cuantas
reglas muy sencillas, cada agente migra con una probabilidad m (0< m <I), la migracién
consiste en que el agente se mueve a la celda mas 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 ultimo hay una probabilidad de especiar s (0<s
<1), en este proceso el agente cambia la especie a la que pertenece. Para las simulacion se
consideraron diferentes combinaciones de valores para los parametros, para las condiciones
iniciales d=0,5=0, m=0, en otra simulacion varia el parametro de nacimiento-muerte

d=0.1,s=0, m=0, en otra el parametro de dispersion d=0.1,s=0, m=1, en otra la especiacion
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d=0.1,5=0.00025, m=0 Yy por Gltimo para ver la interaccién de ambos parametros se
consideraron la especiacion y dispersion simultaneamente d=0.01,s=0.000001, m=0.06.

El modelo se programo6 en NetLogo, un ambiente de programacion para modelos
basados en agentes el cual corre en una plataforma Java, cada simulacion se iter6é 2000 ciclos,
el tiempo de simulacion depende de los parametros iniciales, se realizandose en 700 horas
CPU A 3.5 Ghz.

Los resultados de la simulacion 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 0 (7, j), donde 1 corresponde a la presencia de la especie i
en el sitio j y 0 la ausencia, en ella se resume la informacion de distribucion y la riqueza de
especies.

La matriz de presencia-ausencia permite calcular diferentes parametros, para las

especies; las areas de distribucion de las especies (#;) y la riqueza de especies del area de
distribucion de la especie i (s, ), que es el promedio del nimero de especies en los sitios
donde la especie i se encuentra. También pueden calcularse los parametros por sitio; la
diversidad de los sitios (s;) y el area de distribucion por sitio (rTj ), que es el promedio de las

areas de distribucion de las especies que se encuentran en el sitio j.
Las graficas de distribucion-diversidad por especies y por sitios (Fig.1 primera y segunda
columna), permiten visualizar los pardmetros de distribucion y diversidad simultaineamente,

en el caso de la grafica por especies graficando el 4rea de distribucion de las especies

proporcional al nimero total de celdas ni* =n,/ N contra la riqueza de especies proporcional
de los sitios donde la especie i se encuentra s,*=s; /S (Fig. 1, primera columna). En la
grafica por sitios se puede visualizar la riqueza proporcional s j* =s,/ S contra el area de

distribucion proporcional por sition;*=n; /N .
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Para complementar la informacion se emplearon las graficas de la distribucion
ordenada “rank” para las especies y para los sitios (Fig. 1 tercera y cuarta columna). Es un
instrumento para visualizar la distribucion de frecuencias de las areas de distribucion de las
especies y la distribucion de la riqueza de especies de los sitios. En ellas se ordenan de mayor
a menor los datos proporcionales, el rea bajo la curva equivale a la suma de los valores.

Para cuantificar los datos de forma resumida se emple6 la prueba de la razén de varianzas

(ratio variance test) para las especies (Schluter, 1984) V= var(s)/ ZVSP (i) , donde var (s) es

la varianza de la riqueza de especies entre los sitios yZvSp (i) es la suma de la varianza de la

riqueza de especies dentro de las 4reas de distribucion de las especies, Vsp > [ indica una
covarianza promedio o co-distribucion positiva y cuando Vsp < I la co-distribucion es

negativa. De forma similar se calculd la prueba de la razon de varianza para los sitios,

V., =varn)/ ijl v..(j), es la varianza en el area de distribucion entre la suma de la varianza

en la riqueza de especies, esto es una medida de la co-diversidad de los sitios.

Las graficas de distribucion-diversidad para las especies y para los sitios junto con las
pruebas de la razon de varianza (V,, y Vi) permiten interpretar los patrones de co-distribucion
y co-diversidad. La co-distribucion o la covarianza de las especies dependen del nimero de
especies con que cada especie comparte su distribucion. A su vez la co-diversidad o
covarianza de los sitios esta determinada por el nimero de sitios con que cada sitio comparte
especies (Arita et al, 2008). La ubicacion de los puntos en las graficas (Fig 1, primera y
segunda columna) se compara con la covarianza promedio, para ambas graficas la linea
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 area de distribucion promedio proporcional
y la riqueza de especies promedio proporcional, f*=n*=s*_ El indice de diversidad beta de

Whittaker es igual al inverso del valor del campo f=1 /f*, o puede interpretarse como =S
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/s , el total de especies entre la riqueza promedio de los sitios (Whittaker, 1960) o el area

total entre el promedio de las 4reas de distribucion de las especies /=N /n (Routledge, 1977;

Arita et al, 2008). Cuando los datos se encuentran del lado derecho de la linea de cero
covarianza presentan una correlacion positiva, si se encuentran del lado izquierdo de la
grafica es negativa.

Resultados y discusion

Condiciones iniciales

En todos los modelos antes de iniciar la simulacién los individuos se encuentran distribuidos
en el espacio de forma aleatoria, con una distribucion Poisson. En esta distribucion las

especies tienen areas de distribucion pequefias (1 =1436.615) y no muestran gran variacion

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 graficas de distribucion-
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 distribucion aleatoria.

Los datos del tamafio del area de distribucion y la riqueza de especies se encuentran
sobre la linea 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 correlacion positiva entre la distribucion de las
especies ni en la similitud entre los sitios. En el mapa (Fig. 1, primera fila) se observa la
distribucion aleatoria de la riqueza de especies proporcional, no se distingue ningun patron de

agregacion como lo indican los indices de varianza.
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Efecto de la variacion de parametros
En los modelos neutrales pueden variar los diferentes pardmetros considerados en la
dindmica, cada parametro tiene un efecto en la distribucion de las especies y la riqueza de los
sitios.

Nosotros consideramos un modelo en el que solo 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 £ =0.007, lo que indica una alta diversidad beta,

p=1/{'=142.85, en este caso se observa una reduccion de las 4reas de distribucion de las

especies (n =47.59) y de la riqueza de especies en los sitios (s =1.005), las graficas

ordenadas para especies y para sitios muestran esto claramente (Fig. 1 segunda fila, tercera y
cuarta columna), esta disminucion en el area de distribucion y la riqueza promueve que los
sitios sean mas 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 distribucion de las especies por ello los valores de la prueba de la
razon 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 parametro de dispersion m esta presente junto con el de nacimiento
d, se observa un resultado claramente distinto, en la simulacién con valores de m=1y d=0.1,
el valor de campo proporcional es f'=0.871, esto significa que en comparacion a las
condiciones iniciales y al modelo que s6lo considera el pardmetro de nacimiento-muerte
disminuye la diversidad beta # =1/ /= 1/0.871=1.148. Esto se debe a que la dispersién
promueve que las especies tengan mayores tamafios de area de distribucion (Fig. 1tercera

fila, tercera columna) aumentando el traslape entre ellas y a que disminuya la diferencia entre
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los sitios, el area de distribucion 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 area

de distribucion de las especies se facilita que sus areas se traslapen mas con las de las demaés
especies, con ello aumenta su co-distribucion, esto se refleja en la prueba de la razon de
varianzas para las especies, V,=1.365, los valores mayores a uno indican que la distribucion
de las especies se encuentra traslapada en mayor medida y en el caso de la co-diversidad, el
valor de la prueba de la razon de varianzas para los sitios, V5 =5128.125, es muy alto, la
amplitud del area de distribucién también promueve que mas sitios compartan las mismas
especies y por lo tanto sean mas similares en esos términos.

En este caso es muy claro el efecto que tiene el parametro de dispersion en la
expansion de las areas de distribucion y como 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 parametro de especiacion, s=0.00025, se observa
una muy clara diferencia en los resultados (Fig. 1 cuarta fila), este parametro tiene un efecto

muy particular, gracias a él aumenta la riqueza de especies s =20.3. Estas especies tienen un
area de distribucion pequefia, n =28.34 (Figl, cuarta fila tercera y cuarta columna), en

conjuncion con el pardmetro de nacimiento-muerte del cual ya discutimos su efecto el
resultado es un valor de campo /= 0.004, con un valor de diversidad beta =1 /=250
incluso mayor que en presentado en las condiciones iniciales y las condiciones que solo
consideran el pardmetro de nacimiento-muerte. Debido a que las especies presentan areas de
distribucion pequefias la co-distribucion presenta una prueba de razon de varianzas Vg, =

0.366, que es mucho menor que la esperada aleatoriamente, la co-diversidad, Vsi =3.154,

90



presenta un valor distinto de uno indicando una correlacion positiva lo cual es efecto de la
aparicion nuevas especies.

En el modelo la especiacion de forma aleatoria esto se refleja en el mapa (Fig.
1 cuarta fila) el cual no muestra ninglin patrén de la riqueza de especies.
Cuando se encuentran ambos procesos, especiacion y dispersion, s=0.000001 y m=0.06,
puede observarse un resultado muy distinto a los anteriores. El valor de campo = 0.138, con
un valor de de diversidad beta # =1 /f'=4.219 bajo. La co-distribucién, Vsp =1.933, indica que
el traslape de las areas de distribucion es mayor al esperado en una distribucion 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 expansion de sus areas de distribucion n =938.7 (Fig 1 quinta fila,

tercera columna) promueve la dispersion de los individuos y la aparicion de nuevas especies
gracias a la especiacion, s =30.088, ambos efectos puede observarse en la variacion presente

para las areas de distribucion que se observa en la distribucion de frecuencias del tamafio de
las areas de distribucion y la riqueza de especies (Fig 1, quinta fila). En estos resultados puede
observarse la relevancia de ambos procesos para la distribucidn de las especies, la
especiacion es un proceso fundamental para el mantenimiento de la diversidad y la migracion
para la expansion de las areas de distribucion.
En el mapa (Fig.1 quinta fila) se observa una concentracion de riqueza en el area de
Suramérica, efecto del traslape de las areas de distribucion 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 margenes del espacio de simulacion se pierde un mayor nimero de especies que en
las zonas centrales.

Para la distribucion de los murciélagos filostomidos se observa, una gran variacion en

el tamafio de las areas de distribucion, n = 1613.392 (Fig. 1, sexta fila, primera columna), la

capacidad de los murciélagos para dispersarse a promovido que algunas especies tengan
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amplias areas de distribucion. Esto se refleja también en la prueba de la razoén de varianzas
para las especies V, = 26.99 lo que representa un alto valor de traslape de las areas de
distribucion, la prueba de la razon de varianzas para los sitios, V,;=2470.401, muestra una
alta correlacion positiva entre la diversidad de los sitios. El grupo muestra una gran variacion

en tamafos de area de distribucion 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 f =4.219. Los valores altos de co-diversidad y co-distribucion reflejan que las
areas de distribucion 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
exclusion competitiva se esperaria que la co-diversidad y la co-distribucion fueran menores.
El modelo neutral permite excluir las interacciones biologicas entre las especies y analizar la
coexistencia a grandes escalas espaciales siendo capaz de generar patrones de co-distribucion
y co-diversidad, diferentes de los esperados en una distribucion aleatoria. Los resultados
difieren en gran medida de la distribucion observada ya que la distribucion de este grupo esta
relacionada con su centro de origen (que se encuentra en Sudamérica) y el patron de
diversificacion a partir de €1, el grupo se ha ido expandiendo latitudinalmente, encontrandose
los taxones mas recientes en los extremos de la distribucién, mecanismo que no se incorporo
en el modelo, dado el patron de dispersion se puede observar una gradiente en la
concentracion de especies, pero considerar el centro de origen en el modelo podria mostrar
datos que se ajusten mejor a los datos empiricos. Es evidente la necesidad de seguir
enriqueciendo los modelos con los diversos elementos explicativos del patron de distribucion
observado, los cuales dependen de las caracteristicas particulares del grupo bajo estudio de su

origen y evolucion.
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Leyendas de Tablas y Figuras

Tabla. I.

Numero de especies, V, y Vj; resultantes para cada simulacion.

Figura 1

En la primera y segunda columna se encuentran las graficas distribucion-diversidad para
especies y para sitios; en la tercera y cuarta columna las graficas de la distribucion ordenada
para las especies (area de distribucion) y de los sitios (riqueza), son los datos proporcionales
ordenados de mayor a menor los datos proporcionales, el area bajo la curva equivale a la suma
de los valores; en la tltima columna los mapas de la riqueza proporcional de especies. Las
filas corresponden a las simulaciones con distintas combinaciones de parametros, 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 parametro de nacimiento-muerte (d=0.1,s=0, m=0), la
tercera fila el parametro de dispersion (d=0.1,s=0, m=1), la cuarta fila especiacion
(d=0.1,5s=0.00025, m=0) , la quinta fila Especiacion y dispersion (d=0.01,5s=0.000001,

m=0.06) y ultima fila corresponde a los datos de los filostomidos.
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Tabla |

Condiciones = Nacimiento- Dispersion Especiacion Especiacion y
iniciales muerte dispersion
d=0,s=0, d=0.1,s=0, d=0.1,s=0 d=0.1,5s=0.0 d=0.01,5s=0.000001,
m=0 m=0 , m=1 0025, m=0 m=0.06

Vs | 0.982 0.005 1.365 0.366 1.933

Vs | 1.079 0.99 5128.12 3.154 590.74
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Fig. 1
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DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

En macroecologia siguen desarrolldndose métodos analiticos y herramientas que permitan
responder a distintas preguntas sobre los patrones de riqueza y distribucion de las especies,
muchas enfocadas a encontrar los mecanismos y procesos responsables de estos patrones.

En principio este trabajo es una contribucion a los nuevos trabajos macroecoldogicos que
implementan la modelacion mecanicista con este proposito. La modelacion 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 patrén determinado. Se sabe que son diferentes factores los que influyen en los
patrones de distribucion y diversidad de las especies, la relevancia de estos factores varia 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 bioticas y las perturbaciones y a escala regional la dispersion, la extincion y la
especiacion, ninguno de estos factores en ambas escalas es independiente de los otros.

Cuando se disefia un modelo de simulacion, se considera la relevancia de todos los
factores posibles y se determina cudles se incorporaran como los responsables de los patrones
observados, para poner a prueba su contribucion al patron bajo estudio. Este trabajo se limitd
a la incorporacion y andlisis de ciertos factores que se consideran relevantes a grandes escalas
biogeograficas o macroecologicas para estudiar su contribucion a los patrones de distribucion,
no por ello se consideran irrelevantes otros factores.

La implementacion de herramientas que ayuden en la exploracion de los procesos
responsables de los patrones de distribucion de las especies que se observan actualmente
sigue siendo un reto. Aun asi en el primer y cuarto capitulo de este trabajo se utiliza un
modelo mecanicista, que plantea una dindmica particular de la cual se obtienen resultados que

sirven como hipdtesis nula para contrastar los datos de un grupo bioldgico particular. Esto
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permiti6 observar la relevancia de factores historicos como lo son la dispersion y la
especiacion en los patrones de distribucion y riqueza de las especies.

El modelo utilizado es un modelo neutral, es muy amplio el uso y desarrollo de los
modelos neutrales en ecologia de comunidades, por ello se realiz6 una revision, la cual se
presenta en el segundo capitulo, en ella se muestra claramente la diversidad de conceptos y
trabajos realizados con los modelos neutrales en ecologia de comunidades y el aporte de la
teoria neutral de la biodiversidad de Hubbell (2001) a esta area. Esta teoria permite probar sus
predicciones con grupos especificos de estudio y su aplicacion en otras areas de estudio,
recientemente una revision del tema (Rosindell, et al. 2011) sugiere su aplicacion en estudios
filogenéticos, de dindmica de poblaciones, biogeografia de islas, paleobiologia y
conservacion, areas en las cuales se han realizado muy pocos trabajos hasta el momento, este
trabajo pretende ser una contribucion en este sentido, utilizando el modelo para el analisis de
la distribucion de los murciélagos filostomidos.

Como otra contribucion, este trabajo profundiza en el analisis de los patrones de co-
distribucion y co-diversidad, los cuales reflejan la interaccion entre dos de los patrones mas
estudiados en macroecologia, la distribucion y riqueza de las especies. La relacion que existe
entre estos patrones es inseparable, como lo han resaltado Arita et al. (2012) el area de
distribucion y la riqueza de especies son caras de una misma moneda.

En este sentido, hay recientes herramientas de visualizacion y andlisis estadistico que se
implementan en el primer y cuarto capitulo de este trabajo, mostrando la profunda relacion y
las posibles interpretaciones de estos patrones, importantes para el analisis de distribucion y la
diversidad de las especies (Arita, et al. 2012). Es importante resaltar que la co-diversidad no
habia sido descrita en modelos neutrales anteriormente, representa una medida de la similitud

que presentan los sitios en cuanto a las especies que comparten, esta 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 especiacion y la dispersion, en el
primer y cuarto capitulo se expone claramente el efecto de dichos procesos en la distribucion
y la diversidad de las especies y su relacion con la co-diversidad de los sitios y la co-
distribucion de las especies. Los procesos de dispersion influyen en el tamafio del area de
distribucion, con una mayor tasa de dispersion las areas de distribucion incrementan su
tamafo con lo cual aumenta la similitud entre los sitios en cuanto a las especies que
comparten. La especiacion 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 mas cercanos a los observados en la realidad. Esto
resalta la importancia del estudio de procesos historicos en el estudio de los procesos
responsables de la riqueza y la distribucion de las especies (Gotelli, et al. 2009).

La estructuracion de las comunidades se ha explicado durante décadas con base en las
interacciones entre las especies, principalmente la competencia, la teoria 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 patron observado se da en ausencia de interacciones, lo cual permite
analizar los patrones espaciales producidos analizando factores como la dispersion y la
especiacion. La simplicidad que se asume en los modelos deja un gran margen de
exploracion para diferentes elementos, pueden construirse modelos incrementen su
complejidad y con ello incorporen un mayor nimero de factores relevantes para la

conformacion de los patrones de distribucion de las especies.
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Por ejemplo en la distribucion de los murciélagos (Capitulo IV) y por lo tanto en los
patrones observados de co-diversidad y co-distribucién 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 méas
importantes para ellas son los océanos, las montafias de elevacion considerable y las bajas
temperaturas (Koopman, 1976), las variables ambientales que tienen un mayor efecto en su
distribucion son la precipitacion, la topografia y la temperatura (Patten, 2004).

Como se vio en el tercer capitulo otro elemento de gran relevancia para este grupo es
el centro de origen, las especies mas recientes se encuentran en los extremos latitudinales de
la distribucion 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 tropico.

La distribucion 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 dimension de los procesos responsables de los patrones
observados.

Los modelos de simulacion son un amplio campo de exploracion, la diversidad de
factores y elementos que pueden incorporase como explicativos de un patrén observado deja
un gran campo de trabajo, por exponer algunos ejemplos, es posible incorporar elementos
relacionados con la heterogeneidad geografica (margenes geograficos, barreras geograficas y
fragmentacion), heterogeneidad ambiental e interacciones biologicas, todo esto permite
explorar determinadas hipotesis para grupos biologicos.

En las tltimas 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 interpretacion, los

modelos pueden llegar a complejizarse casi tanto como la realidad al incorporar las mas
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variables posibles o simplificar al grado de ser lo més lejano a la realidad, actualmente la
modelacion se enfrenta a esta disyuntiva enfrentandose a las limitaciones u oportunidades que
cada enfoque aporta al area de investigacion.

Esta area de estudio sigue acercandose a determinar los procesos 0 mecanismos
responsables de la estructura y dinamica de los sistemas macroecoldgicos, para entender las
diferencias entre grupos, ambientes y regiones geograficas y tener un panorama mas claro
sobre la diversidad biolédgica. El estudio sobre los elementos estructurales de los sistemas
macroecoldgicos, su interrelacion y dinamica, es un intento por ir mas alla de la descripcion y
lograr desarrollar y poner a prueba hipotesis mecanicistas. Brown (1999) habla del afan por
encontrar principios y leyes, objetivo que todavia no se alcanza y quizas no se alcance en los
siguientes afios, pero ha servido de impulso para el desarrollo de un gran nimero de trabajos

que han contribuido al crecimiento de esta area de investigacion.
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