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ii. RESUMEN

México es considerado uno de los paises megadiversos a nivel mundial por
su inusual riqueza de especies y la alta concentracion de formas endémicas. El
objetivo central de este trabajo fue constatar si la megadiversidad de México se
refleja en la riqueza de taxones superiores de mamiferos. En este estudio se
comparo la riqueza de especies y de taxones superiores de mamiferos entre todos
los paises del mundo utilizando una combinacion de métodos tradicionales
(relacion especies-area e indices de diversidad taxonomica) y nuevas
aproximaciones de analisis (relaciones taxon-especies y escalamiento y particion
de la riqueza de taxones superiores).

Se encontré que existen tres factores principales que determinan el numero
de especies y de categorias supra-especificas en cada unidad politica: tamafio del
pais, el continente en que se encuentra y su posicion latitudinal. En general,
contribucion relativa de estos factores es diferente para murciélagos (orden
Chiroptera) y para mamiferos no voladores. Ambos grupos muestran mayor
rigueza de especies en paises que se encuentran total o parcialmente dentro de la
zona intertropical, pero la riqueza de mamiferos no voladores depende en mayor
medida del tamafo del pais en comparacién con la riqueza de quirépteros. Para
los mamiferos no voladores, el numero de géneros es el principal componente de
la riqueza entre los paises del Nuevo Mundo, mientras que para paises del Viejo
Mundo (especialmente el continente africano) lo es el numero de érdenes. Las
faunas de murciélagos del Viejo Mundo contienen un alto numero de especies por

género, mientras que la riqueza de paises neotropicales esta determinada por un
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numero alto de géneros por familia. En general, los paises del Viejo Mundo tienen
una diversidad taxondmica superior que sus contrapartes en el Nuevo Mundo.
Estas disimilitudes sugieren historias de diversificacion diferentes para los
mamiferos no voladores y para murciélagos en el Viejo Mundo y en paises
americanos.

Para el caso especifico de México, se corrobord que la riqueza de especies
de mamiferos es muy alta, colocando al pais en los lugares cuarto y sexto en
numero de mamiferos no voladores y murciélagos, respectivamente. Sin embargo,
para el primer grupo no se ve reflejada en el nivel de géneros, familias u 6rdenes,
categorias en las que México muestra una diversidad moderadamente alta. En
cambio, la notable diversidad de murciélagos de México se refleja en el numero de
géneros, aunque no en el de familias.

La estructura taxonémica de las faunas de mamiferos no voladores y de
murciélagos sugiere historias de diversificacion diferentes, aunque en ambos casos
determinadas, en buena medida, por el Gran Intercambio Biético Americano. Estas
diferencias en la estructura taxonémica y en las trayectorias de diversificacion,
sugieren la necesidad de aproximaciones distintas para las estrategias de
conservacion de mamiferos no voladores y de quirdpteros en diferentes

continentes.
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ili. ABSTRACT

Mexico is in the short list of the so-called megadiverse countries that
concentrate a high proportion of the biological diversity of the planet. Here | test the
idea that such megadiversity is mirrored in the richness of higher taxa of mammals.
In this study, | present comparisons of mammal species richness and of richness of
higher taxa among the countries of the world. To conduct such comparisons, we
used a combination of traditional methods (e.g., species-area relationships, indices
of taxonomic diversity) and new approaches (e.g., taxon-species relationships and
scaling and partitioning of higher-taxon richness).

| found that three main factors interplay to determine the number of species
and of supra-specific categories of each political unit: Size of the country, the
continent in which it is located, and the latitudinal position. The relative contribution
of each of these factors is different for bats (order Chiroptera) and non-volant
mammals. Both groups show higher species richness in countries with total or
partial location in the intertropical zone, but richness of non-volant mammals is
much more dependent on the size of the country than chiropteran richness. For
non-volant mammals, the number of genera is the main contributor to overall
richness among New World countries, whereas for Old World countries (especially
African), the number of orders is the chief component. Old World bat faunas contain
high numbers of species per genus, whereas the richness of neotropical countries
is determined by higher numbers of genera per family. In general, Old World

countries have higher taxonomic diversity than their New World counterparts do.

12



These dissimilarities suggest different diversification histories for bats and non-
volant mammals in the New World and the American countries.

| substantiated the mammalian species richness of Mexico as one of the
highest in the world, with the country ranking fourth and sixth in the number of non-
volant and volant mammals, respectively. The number of Mexican genera, families,
and orders of non-volant mammals is only moderately high, but the extraordinary
diversity of Mexicans bats is shown in unusually high numbers of both species and
genera, although not of families.

The differences in the taxonomic structure of the faunas of non-volant and
volant mammals suggest different evolutionary paths for the two groups, although
the Great American Biotic Interchange (GABI) seems to have played a significant
role in both cases. These differences also call for different conservation strategies
aimed at the protection of key taxonomic levels of non-volant mammals and bats in

different continents.
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1. INTRODUCCION Y ANTECEDENTES

Uno de los patrones biogeograficos mas conspicuos es la distribucion
heterogénea de la diversidad bioldgica entre sitios a diferentes escalas espaciales.
Por ser muy intuitiva y relativamente facil de cuantificar, la riqueza de especies,
definida como el numero de especies que se encuentran en determinado sitio, es
una de las medidas de diversidad mas utilizadas y ha sido examinada en estudios
comparativos que abarcan escalas desde comunidades locales hasta ensamblajes
regionales, continentales y globales (Pimm et al., 2014; Rosenzweig, 1995). A
pesar de décadas de investigacidn exhaustiva, en las cuales se han propuesto
docenas de hipdtesis ecoldgicas, geograficas y evolutivas para explicar los
patrones de diversidad, aun no existe consenso sobre los factores definitivos que
determinan la variacion espacial de la riqueza de especies, y sigue siendo un tema
altamente debatido (Mittelbach et al., 2007; Gotelli et al., 2009; Willig y Bloch,
2006).

Una extension del estudio de la rigueza de especies es el analisis de
patrones de riqueza de taxones supraespecificos, es decir, el numero de géneros,
familias, 6rdenes o clases que se encuentran en una localidad. En muchos casos
obtener inventarios completos de una biota a nivel de especie no es posible, por lo
que la rigueza de taxones superiores se ha usado como medida sustituta
(“subrogada”) de la riqueza de especies (Gaston y Williams, 1993; Heino y
Soininen, 2007; Rodrigues y Brooks, 2007; Villasefor et al., 2005; Williams y

Gaston, 1994). Este enfoque se basa en la premisa, confirmada para varios grupos
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taxonomicos y a diferentes escalas, de que la riqueza de especies y la riqueza
supraespecifica estan fuertemente relacionadas, por lo que se pueden establecer
relaciones predictivas entre ambas variables (Amori y Gippoliti, 2003; Enquist ef al.,
2002; Heino y Soininen, 2007; Mandelik et al., 2007; Vieira et al., 2012; Villasefor
et al., 2005). La riqueza de taxones superiores también ha sido examinada como
parte de modelos de escalamiento de riqueza de especies de plantas (Enquist et
al., 2002), diversificacidon de moluscos (Krug et al., 2008; Roy et al., 1996), en
estudios orientados a la conservacion de la biodiversidad (Rodrigues y Brooks,
2007; Williams y Gaston, 1994), o como una via para reconstruir la historia
evolutiva de los sitios (Arita et al., 2014; Davies y Buckley, 2011; Hawkins et al.,
2012).

Los patrones de riqueza supraespecifica se han examinado desde una
perspectiva evolutiva, bajo el supuesto de que la actual riqueza de estos taxones
es el resultado de procesos previos de diversificacion ocurridos a diferentes
escalas de tiempo (Arita et al., 2014; Davies y Buckley, 2011; Hawkins et al., 2012;
Krug et al., 2008). Esta aproximacion esta cercanamente relacionada con los
avances metodologicos en la cuantificacion de la diversidad taxonomica y
filogenética. (Cavender et al., 2009; Vellend et al., 2011). En general, al comparar
regiones con riquezas de especies similares, las areas de mayor diversidad
filogenética tienden a contener un mayor numero de taxones superiores en
proporcion a su riqueza de especies. La composicion de biotas de estas areas con
alta diversidad filogenética esta definida por la supervivencia de clados antiguos
que muestran una baja diversificacién en tiempos recientes. En contraste, areas de

diversificacidn reciente tienden a mostrar biotas con mayor riqueza de especies y
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un menor numero de taxones superiores (Arita et al., 2014; Davies y Buckley,
2011; Hawkins et al., 2012; Krug et al., 2008).

La cuantificacion de la riqueza de especies y de taxones superiores se
relaciona cercanamente con las medidas de diversidad taxondmica y filogenética, o
indices de distintividad , que han sido propuestos para establecer prioridades de
conservacion (Clarke y Warwick, 1998; Vane-Rright et al., 1991; Vellend et al.,
2011). El prop6sito de estos indices es medir el grado de diferencia o “distintividad”
entre las especies, de manera que entre mas lejanas estén en promedio las
especies a lo largo de una filogenia o en una estructura taxondmica, mayor es la
diversidad. Para un valor de riqueza de especies dado, entre mayor es el numero
de taxones en cada una de las categorias supraespecificas, mayor es la diversidad
porque eso implica la existencia de especies mas alejadas filogenéticamente entre
si. Por lo tanto, valores altos en estos indices de diversidad taxonomica implican
que existe un mayor numero de taxones “Unicos” o “distintivos”, esto es,
representados por pocas especies. Los esfuerzos de conservacion en estos casos
deberan enfocarse en proteger estos taxones unicos y las areas donde ocurren. El
analisis de estos patrones globales de diversidad taxondmica, enfocados en estas
especies unicas, asi como en taxones endémicos, ha llevado a la identificacién de
los llamados paises megadiversos, que contienen una alta proporcién de la
diversidad biologica del mundo (Mittermeier et al., 1997). La comparacién de
riqueza y diversidad taxonomica y filogenética entre paises es necesaria dado que
la mayor parte de los esfuerzos de conservacion tienen un componente politico
importante, y se necesita informacion particular sobre los paises para la toma de

decisiones. Estas comparaciones de diversidad taxonomica entre paises (Amori et
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al., 2011; Arita 1997) son por lo tanto una herramienta fundamental en la biologia
de la conservacion.

México es considerado uno de los 12 paises megadiversos, ya que en él se
concentra un porcentaje importante (mas del 10%) de la diversidad biolégica del
planeta (Mittermeier, 1988; Mittermeier et al., 1997). Un componente de gran
importancia de la biodiversidad de México es su fauna de mamiferos, que en
numeros absolutos lo coloca entre los cuatro paises mas ricos en especies
(Ceballos y Navarro, 1991; Fa y Morales, 1993; Llorente-Bousquets y Ocegueda,
2008). Entre los factores que explican la notable diversidad de México se
encuentran el area del pais (México es el pais numero 13 en superficie total a nivel
mundial), la localizacion de una buena parte del territorio dentro de la zona
intertropical, la localizacion en el limite entre dos regiones biogeograficas, la
historia geoldgica y la gran heterogeneidad fisiografica y climatica (Ceballos y
Navarro, 1991).

Analisis de los datos disponibles a principios de los afios noventa mostraron
patrones diferentes para la diversidad de mamiferos no voladores y para
murciélagos en México. Comparado con otros paises de América, el pais mostro
un numero mas alto de especies de mamiferos no voladores que el esperado para
su tamafo, pero un numero de especies de murciélagos no significativamente
diferente de lo esperado (Arita, 1993; 1997). Estos resultados indicaban que el
area per se podia explicar gran parte de la variacién en riqueza de quirdpteros,
pero que la riqueza de mamiferos no voladores dependia de otros factores,

notablemente la heterogeneidad ambiental, que genera un alto valor de la
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diversidad beta o de recambio de especies entre los mamiferos mexicanos
(Rodriguez et al., 2003).

En el presente estudio, se examina la diversidad de mamiferos de México a
diferentes niveles taxondmicos utilizando analisis tradicionales (relacidon especies-
area e indices de diversidad taxondémica) como medida comparativa con otros
paises. Asimismo, se exploraran las relaciones matematicas y aplicacion de otros
aproximamientos, como los analisis taxon-area y taxon-taxon. Adicionalmente, se
emplearon avances metodoldgicos recientes para analizar el escalamiento de la
riqueza a diferentes niveles taxondmicos, y se presentan nuevos enfoques
analiticos para la particion de diversidad de especies en sus diferentes
componentes taxonémicos.

El interés central de este estudio es examinar si la megadiversidad de
México, que se refleja en su riqueza de especies de mamiferos, aparece también
al nivel de otras categorias taxonomicas. El analisis se aborda desde el enfoque
macroecoldgico, por lo que no se usa el método tradicional hipotético deductivo; en
cambio, se utilizan los modelos nulos, los cuales estan basados en
aleatorizaciones de parametros de interés, y generan distribuciones estadisticas
hipotéticas con las que se comparan los datos empiricos (Gotelli y Graves, 1996).
La comparacion entre estos modelos y nuestros datos, permite, ademas, plantear
algunas hipdtesis respecto a los posibles procesos evolutivos que han generado

los patrones de diversidad que se observan en la actualidad.

18



2. OBJETIVOS

Los objetivos definidos para el presente estudio son los siguientes:
1. Comparar la diversidad bioldgica de los paises del mundo usando
como medida la riqueza de especies y de taxones superiores.
2. Describir y analizar los patrones geograficos de riqueza de mamiferos
a diferentes niveles taxondmicos.
3. Determinar con datos actualizados si México es realmente un pais
megadiverso a nivel de especies.

4. Definir si dicha megadiversidad se refleja en los taxones superiores.
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3. METODOS

3.1 Base de datos

La fuente primaria de informacion taxondémica y de distribucion de los
mamiferos del mundo fue la base de datos de la Unidén Internacional para la
Conservacion de la Naturaleza (UICN), derivada de su reporte de 2008 (Schipper
et al., 2008). Para asegurar que las comparaciones entre México y otros paises
fuesen consistentes, se retuvieron tanto las listas por paises como el arreglo
taxonomico, el cual se basa en Wilson y Reeder (1993, 2005) con algunas
excepciones definidas por cada grupo especialista, tal y como estaban disponibles
en la pagina web de la UICN en noviembre de 2013 (IUCN, 2013).

De la lista completa de naciones del mundo (223 paises) se excluyeron los
paises constituidos totalmente por una o mas islas oceanicas con faunas
depauperadas (que tipicamente contienen menos de 5 especies), al igual que
paises localizados en continentes, pero con area menor de 10,000 km? (e.g.
Vaticano, Ménaco, San Marino), esto debido a que las listas de especies de dichos
paises estan basadas en el area de distribucion geografica de las especies de
paises circundantes, y no necesariamente presentan todas las especies en su
territorio. Sin embargo, se conservaron unidades politicas insulares de gran
tamafo, tales como Australia, Madagascar, Papua-Nueva Guinea y Nueva
Zelanda, asi como naciones-archipiélago como Filipinas e Indonesia. En particular,
dados los objetivos con enfoque en México del presente estudio, se mantuvieron
en la base de datos los paises localizados en las Antillas mayores, como la

Republica Dominicana, Haiti, Puerto Rico, Jamaica y Cuba.
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De esta base de datos se genero para cada pais del mundo una lista de las
especies de mamiferos terrestres. Los mamiferos marinos no incluidos en este
estudio fueron 11 familias del orden Cetartiodactyla, el orden Sirenia, tres familias
del orden Carnivora (Odobenidae, Otariidae y Phocidae), asi como la nutria marina
(Enhydra lutris) y el oso polar (Ursus maritimus).

La base de datos final incluye la siguiente informacion de 159 paises: a)
Nombre del pais, b) Cddigo ISO de tres digitos, c) Numero de ordenes, familias,
géneros y especies, d) Area (km?), e) Continente, f) Regién Zoogeografica (Holt et
al., 2013) y g) Pais continental (0) o Pais Insular (1). Las bases de datos completas
se encuentran en el Apéndice | para no voladores y el Apéndice Il para

murciélagos.

3.2 Mamiferos no voladores y voladores

Se ha demostrado en estudios anteriores que existen diferencias
importantes en los patrones biogeograficos y macroecolégicos de los mamiferos no
voladores en comparacion con los del orden Chiroptera (Arita et al., 1997; Hawkins
et al., 2012). En consecuencia, se realizé el analisis por separado para los
mamiferos no voladores (especies pertenecientes a los demas 25 Ordenes,
excluyendo los taxones marinos definidos arriba) y para los murciélagos (orden
Chiroptera), con el fin de analizar especificamente como se comporta cada uno de

los grupos en sus categorias supraespecificas.
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3.3 Riqueza de especies y de taxones superiores

Se computd para cada pais la riqueza de especies y de taxones superiores,
definida simplemente como el numero de especies y de categorias
supraespecificas representadas en cada pais (orden, familia y género). Se
comparo la estructura taxondmica de la fauna de mamiferos entre México y a nivel
mundial, usando el procedimiento basado en el modelo lineal de escalamiento de
taxones de Mora et al. (2011). Las categorias se codificaron con numeros
naturales del cero al cuatro (0O para clase, 1 para orden, 2 para familia, 3 para
género y 4 para especie). El modelo es una regresion lineal del logaritmo de la
rigueza de cada categoria con su respectivo codigo, que genera una relacion de la
forma N(k) = """, en donde N(k) es el numero de taxones de la categoria k, b es
la base del logaritmo y ; y f son la pendiente y la ordenada al origen del modelo
lineal, respectivamente. En este estudio se usaron logaritmos de base 10, de
manera que b = 10.

Si la estructura taxondmica de una fauna sigue el modelo lineal, eso implica

que el cociente entre el numero de taxones en categorias adyacentes es constante
e igual a b” . En otras palabras, si S, G, F, Oy C son los niUmeros de especies,

géneros, familias, 6rdenes y clases, entonces S/G = G/F = F/O = O/C = p” .

3.4 Particion de la riqueza de especies

Los cocientes anteriores se pueden emplear en una particion de la riqueza

de especies en componentes determinados por la contribucion de la riqueza de
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taxones superiores. Esto se logra si se expresa la riqueza de especies como una

serie de productos de estos cocientes:

S = C (1)

Q[m
“fJ[Q
Q|
NS

en donde S, G, ', O, y C son los numeros de especies, géneros, familias,
ordenes y clases, respectivamente, que se encuentran en determinado lugar.
Aplicando logaritmos, se obtiene una particién aditiva:

log(S) =log(S/G)+log(G/ F)+log(F / O)+1log(O/C) (2)
S G F
log S =log— +log— +log—+1log O
g gG gF gO g

Dado que todos los mamiferos pertenecen a una sola clase (Mammalia), el término
log(C) = log(1) = 0 ya no aparece en la fébrmula 2. Si la estructura taxondmica se

ajusta al modelo de Mora et al. (2011), entonces los términos de las férmulas (1) y

(2) son iguales (porque todos los cocientes son iguales a »”) y se puede decir que
cada nivel taxonémico contribuye igualmente a la riqueza total de especies. Por el
contrario, si alguno de los componentes presenta un valor mas alto que los otros,
se puede decir que el nivel taxonomico correspondiente contribuye en mayor

medida a la riqueza total.

3.5 Mapas de riqueza de mamiferos

Para cada nivel taxondmico considerado en el estudio se generaron mapas
mundiales con la informacion de riqueza de taxones por pais; en dichos mapas se
representa la rigueza de mamiferos que posee cada pais dividida en cinco

categorias taxonomicas. Los mapas se realizaron mediante el programa ArcMap,
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obteniendo cuatro mapas para la categoria de no voladores y tres mapas para el
orden Chiroptera. Los patrones observados en los mapas se pueden examinar
cuantitativamente con las herramientas de particion taxonémica empleadas, con
relaciones especies-area, y su extension, relaciones taxon-area, con relaciones
taxdn superior-especie, y con analisis utilizando los indices de distintividad

taxondmica.

3.6 Relaciones taxdon-area y taxén superior-taxén
Para examinar el efecto del area de cada pais sobre la riqueza de especies

y de taxones superiores, se ajustaron los datos a funciones potencia de la forma

N(k)=c, A", donde ¢, y z son constantes correspondientes a cada nivel

. e - G=c,A* F=c,A"
taxondmico k; extendiéndose su uso de la manera siguiente: & I,

O=c A~ — , ,
o”" . Se ajusto el modelo en cada caso usando regresiones lineales sobre

y
los datos de riqueza y de area transformados usando logaritmos de base 10.

Para el analisis a nivel de México, al ser el interés principal compararlo con
el resto de los paises, se computaron nuevamente los modelos lineales, esta vez
excluyendo los datos de México para crear regresiones de referencia. Se considero
que México contenia un numero de taxones mayor al esperado si el valor
observado se encontraba fuera del intervalo de confianza para la prediccion de
nuevos valores con el modelo lineal generado. Esta desviacion se consider6 como
estadisticamente significativa si el pais salia del intervalo de confianza del 90% (es

decir, correspondiente a una a = 0.05 en una prueba de una cola). También se

consideré como biologicamente notable si el pais salia del intervalo del 80% (es
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decir, si la probabilidad de encontrar un pais igual o mas rico que el valor
observado era menor de 0.1 en una prueba de una cola).

Ademas, se ajusto el numero de ordenes, familias y géneros en funcion de
la riqueza de especies. Si las funciones potencia se ajustan a la relacion taxon-
area en diferentes niveles taxondmicos, es facil demostrar que el numero de

. .y .y . z,/z
taxones superiores también debe ser una funcién potencia de la G=kgS( )

_ (zf/z) (z,/2)
rigueza de especies de tal manera que F=kS Y O=k,S , donde & y S son

constantes y los parametros de z son los exponentes de las diferentes relaciones
taxon-area.

Todos los analisis cuantitativos descritos en esta seccion se corrieron en R
(R Development Core Team, 2014) utilizando scripts originales creados

especificamente para cada analisis.

3.7 Diversidad taxonémica

Se hicieron comparaciones de la diversidad taxondmica de la fauna de
mamiferos de México con la de otras faunas de paises del mundo. Para ello se
utilizo el indice A" de Clarke y Warwick (1998), que mide qué tan distintas son las
especies en cuanto a sus relaciones taxondmicas. El indice se define como:

A =233 @, [S(S-1)]

donde S es el numero de especies, las sumatorias son para todos los posibles
pares de especies y w; es la distancia taxondmica entre las especies i y j;

finalmente A™ es el valor promedio de w para todos los posibles pares de especies.
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El indice A" es el promedio de estas distancias entre todos los posibles pares de
especies.

Dos conjuntos con el mismo numero de especies pueden tener distintos
valores de A’ si difieren en nimero de taxones superiores. Para cada par de
especies i y j se calcul6 la distancia taxondmica, que es el numero de pasos que
se tienen que dar a través de la estructura taxonémica de la fauna para unir las dos
especies. Por ejemplo, la distancia entre dos especies del mismo género es de

w, =1, la de dos especies de géneros diferentes pero en la misma familia es de

g

w,; =2y la dos especies de diferentes géneros y diferentes familias pero en el

mismo orden es de @, =3, y asi sucesivamente (Clarke y Warwick, 1998).

Para una fauna comprendida dentro de una sola clase, como es el caso de
los mamiferos, D* puede tener valores entre 1.0 y 4.0. En el primer caso (1.0),
todas las especies estarian incluidas dentro de un solo género y por lo tanto dentro
de una sola familia y un solo orden. En el segundo caso (4.0), cada especie seria
la unica representante de su género, su familia y su orden, es decir, habria el
mismo numero de especies que de cada uno de los taxones superiores. En el
mundo real, las faunas tienen valores de A" entre estos dos extremos. En el caso
de los murciélagos, que estan comprendidos dentro de un solo orden, la diversidad
taxonomica puede tener valores entre 1.0 y 3.0. En general, las faunas con mayor
numero de categorias taxonomicas superiores en relacion al numero de especies,

es decir, faunas con mayor diversidad taxonémica, tienen valores mas altos de A™.
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4. RESULTADOS

4.1 Riqueza de mamiferos

La fauna de mamiferos terrestres del mundo incluyé en la base de datos de
la UICN 5286 especies clasificadas en 1160 géneros, 135 familias y 26 6rdenes.
De estos taxones, 482 especies, 161 géneros, 35 familias y 11 dérdenes estan
representados en territorio mexicano, lo que representa el 9.12 % de las especies
del mundo, el 13.88 % de los géneros, el 25.93 % de las familias y el 42.31 % de
los 6rdenes. En numero absoluto de especies, México ocupa el cuarto lugar entre
los siete paises mas importantes del mundo, por debajo de Indonesia (650
especies), Brasil (604) y China (523) y superando a Peru (429 especies), la
Republica Democratica del Congo (412) y Colombia (410). En numero absoluto de
taxones superiores, México ocupa el lugar 11 por géneros, el 42 por familias y el
33 por ordenes.

La base de datos de mamiferos no voladores a nivel mundial incluyé 4146
especies clasificadas en 959 géneros, 117 familias y 25 ordenes en la clase
Mammalia, de los cuales México incluye en su territorio 343 especies, lo que lo
coloca en el cuarto lugar de paises mas ricos, atras de Brasil (447 especies),
Indonesia (431), China (415) y por delante de los Estados Unidos de América (304
especies). En numero de taxones superiores, México ocupa el lugar 24 en numero
de géneros, con 96 de ellos, el lugar 42 en numero de familias (27) y el 33 en
numero de ordenes (10).

En el caso del orden Chiroptera, incluyé 1140 especies clasificadas en 201

géneros y 18 familias. México ocupa el sexto lugar, empatado con Ecuador, en la
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lista de paises con mayor riqueza de especies, con 139. Encabezan la lista
Indonesia (219), Colombia (175), Brasil (157), Venezuela (153) y Peru (149). En
numero de géneros de murciélagos, México es el segundo pais mas rico, con 65,
ubicandose abajo s6lo de Colombia (66). Las 8 familias representadas en México

ubican al pais en el lugar 32, empatado con otros 24 paises.

Tabla 1. Riqueza de especies y de taxones superiores de mamiferos terrestres del mundo y de México. Se
muestra el conteo de cada categoria y el lugar que ocupa México en las listas de paises con mayor numero de
representantes en cada categoria taxonomica.

Mamiferos terrestres Riqueza en el mundo Riqueza en México Lugar de México
TOTALES
Ordenes 26 11 33*
Familias 135 35 42%
Géneros 1160 161 11
Especies 5286 482 4
NO VOLADORES
Ordenes 25 10 33%
Familias 117 27 42*
Géneros 959 96 24%*
Especies 4146 343 4
MURCIELAGOS
Familias 18 8 32%
Géneros 201 65 2
Especies 1140 139 6*

*En estas categorias, México estd empatado con uno o mas paises.

4.2 Estructura taxonémica y particion de la diversidad
Mundial

La estructura taxondmica de la riqueza mundial de mamiferos no voladores

_ nhk-hy
se ajustd al modelo N(k)=b

. Usando logaritmos base 10 (b = 10), el modelo
generé una pendiente 1 = 0.88 (regresién por minimos cuadrados, »* = 0.98,
P <0.01, Fig. 1A). El valor de 8y = 10® implica que, con un ajuste perfecto,

existirian 7.62 especies por género, 7.62 géneros por familia y 7.62 familias por
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orden. La figura también sugiere un valor cercano a 7.62 para el numero total de
ordenes. Los valores observados fueron S/G = 4.32, G/F = 8.20, F/O = 4.68, y
hubo 25 6rdenes.

La diferencia entre los valores esperados y los observados se puede ver en
la Figura 2, la cual muestra la particion de especies entre sus componentes
taxondémicos y la contribucion de éstos al total. La grafica muestra, en escala
logaritmica, las relaciones entre S/G, G/F, F/O, asi como el numero de ordenes. La
suma de estos valores logaritmicos es igual al logaritmo de 4146, el total del
numero de especies. Si la regresion entre la riqueza de taxones y las categorias
taxondmicas fuera perfecta, los cuatro componentes tendrian exactamente el
mismo valor y las areas que ocupan serian equitativas. Como se observa en la
Figura 2A, los mamiferos no voladores estan sobrerrepresentados en los 6rdenes y
géneros, y subrepresentados en familias y especies cuando se comparan con lo
esperado por el modelo.

La estructura taxondmica del orden Chiroptera se ajustd al modelo

_ KBk-B
N(EK)=b"" con gy = 1.02 (* = 0.98, P<0.01, Fig. 1A). El nimero esperado de

especies por género y de géneros por familia fue de 10"

= 10.52, asi como el
numero esperado de familias. Los valores observados fueron S/G = 5.67,
G/F = 11.17, y 18 familias. La figura 2B muestra la contribucion de estos
componentes al numero total de especies. El numero de géneros por familia de
quirdpteros esta cercano al valor esperado, mientras que el numero de familias es

mayor del esperado y el numero de especies por género es menor que el esperado

por el modelo.
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México
La estructura taxondmica de la fauna de mamiferos no voladores de México se
ajustdé cercanamente al modelo lineal de Mora et al. (2011). La regresion entre el

logaritmo base 10 de la riqueza de taxones y el codigo de los niveles taxondmicos

arrojo un modelo con una r* = 0.987 (Figura 1B). La pendiente del modelo fue de

p1= 0.665, lo que significa que si el modelo fuera perfecto, la fauna de México

contendria en promedio 107 = 4.62 especies en cada género, 4.62 géneros en
cada familia, 4.62 familias en cada orden y un total de 4.62 6rdenes. Los valores
observados fueron 3.57, 3.56, 2.70 y 10, respectivamente. Solamente la diferencia
entre el valor observado y el esperado de ordenes fue significativo (P<0.05, Figura
1B).

En el caso de los murciélagos, el ajuste fue también muy cercano al modelo

(r2 = 0.982, Figura 1C), con una pendiente de g{ = 0.783, lo que implicaria un

cociente entre taxones adyacentes de 10" = 6.07. Los valores observados fueron
2.14 especies por género, 8.12 géneros por familia y ocho familias. Aunque las
diferencias parecerian importantes, ninguna de ellas fue estadisticamente
significativa (P<0.05, Fig. 1C).

Para el total de mamiferos en México, el componente mas importante es el
del numero de 6rdenes dentro de la clase Mammalia seguido del numero de
géneros por familia (Fig. 2C). Al separar los resultados para mamiferos no
voladores y murciélagos y comparar con los 20 paises mas diversos de cada
grupo, aparecieron algunas diferencias. En la Figura 3 se observan las diferentes

estructuras taxondmicas y se confirman los resultados del modelo lineal.
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Figura 1. Estructura taxonémica de la riqueza de mamiferos. Modelo de escalamiento de la riqueza de especies y
de taxones superiores de mamiferos a nivel mundial y de México. La linea continua muestra la funcion ajustada del
logaritmo de la riqueza con el codigo numérico correspondiente (0 para clase, 1 para 6rdenes, 2 para familias, 3 para
géneros y 4 para especies). El modelo se ajusté por minimos cuadrados forzando la linea a pasar por el punto (0, 1)
ya que los mamiferos constituyen una sola clase. Valor de B para A) No voladores = 0.88, Murciélagos = 1.02, B)
No voladores = 0.66 y C) Murciélagos = 0.78. El sombreado en B y C) corresponde al intervalo de confianza del 95
% para prediccion de valores. Todas las regresiones presentaron un valor de 7 = 0.98
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Figura 2. Particion de la riqueza de especies en componentes de diversidad de taxones superiores. Las secciones
corresponden, de abajo hacia arriba, al cociente del nimero de especies por género, nimero de géneros por familia,
numero de familias por orden y nimero de 6rdenes. Se muestran, A) la particiéon para todos los mamiferos no
voladores a nivel mundial, B) los murciélagos a nivel mundial y C) total de mamiferos de México.
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La fauna de mamiferos no voladores de México, junto con la de Estados
Unidos de América, muestra una fuerte influencia de especies por género,
mientras que la riqueza de especies de paises sudamericanos (Brasil, Peru,
Argentina) esta fuertemente determinada por el numero de géneros por familia, y
en paises del Viejo Mundo (Indonesia, China, India, Republica Democratica del
Congo y Kenia), presenta una contribucién mayor del numero de 6rdenes (Fig. 3).

En el caso del orden Chiroptera, la riqueza de especies de murciélagos de
paises asiaticos y africanos (Indonesia, Malasia, Republica Democratica del
Congo, Tailandia, India y China) esta fuertemente influenciada por el numero de
especies por géneros, y en menor medida por el numero de familias, el cual
alcanza un maximo de diez en Africa tropical. En comparacion, todos los paises
del Nuevo Mundo, como México y Colombia, muestran un fuerte componente de

numero géneros por familia (Fig. 3).
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Figura 3. Particion de la riqueza de especies por pais. Se divide en componentes de diversidad de taxones
superiores la riqueza de especies para los 20 paises con mayor riqueza a nivel mundial. Las secciones
corresponden, de abajo hacia arriba, al cociente del numero de especies por género, nimero de géneros por
familia, nimero de familias por orden y nimero de érdenes.
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4.3 La riqueza de mamiferos de los paises del mundo

En los mapas mundiales de riqueza taxonémica de mamiferos no voladores
(Figura 4) y voladores (Figura 5), se observa una clara representacion del efecto
de tres importantes determinantes de la diversidad de mamiferos: posicion
geografica (intertropical o extratropical), tamano (area del pais) e historia evolutiva
(revelada por la pertenencia a un continente particular).

El mapa en la Figura 4 muestra que los paises con la mayor riqueza de
especies de mamiferos no voladores tienden a 1) estar localizados en o cerca de la
zona intertropical, 2) ser paises grandes, 3) estar localizados en América, sureste
de Asia o en Africa. Dentro de los 20 paises con mayor riqueza de mamiferos no
voladores (Fig. 3), unicamente dos (EUA y Rusia) estan localizados
completamente fuera de la zona intertropical, y uno (China) solo tiene una pequefia
parte de su territorio en esa zona. Sin embargo, estos tres paises también se
encuentran dentro de los cuatro mas grandes del mundo. El resto de los paises
con alta rigueza son grandes (e.g., Argentina, Australia), estan en la zona
intertropical (e.g., Peru, Kenia) o tienen ambas caracteristicas (e.g., Brasil,
Indonesia, México, India). La unica excepcidn a esta regla general parece ser
Sudafrica; un pais moderadamente grande localizado fuera de los trépicos y que
se encuentra en el lugar 19.

La distribucion de la riqueza taxondmica del orden Chiroptera muestra
algunas similitudes y unas diferencias importantes del patron previamente descrito.
Como con el resto de los mamiferos terrestres, la riqueza de especies de
murciélagos es mayor en la zona intertropical, particularmente en el Nuevo mundo,

un patron que también se observa en la riqueza de géneros y familias (Fig. 5). La
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mayoria de los paises con presencia total o parcial en la zona intertropical poseen
faunas de murciélagos de 7 o mas familias, sin importar su localizacion en el
continente o su tamafno. La riqueza de géneros, por el contrario, es claramente
mayor en el Nuevo Mundo, donde todos los paises de la zona intertropical
presentan mas de 40 géneros. Paises asiaticos y africanos muestran relativamente

alta riqueza de especies, pero solo un moderado numero de géneros (maximo 43).

Figura 4 (Pagina 35). Riqueza de mamiferos no voladores por pais. Se observa la riqueza como el nimero
de A. Especies, B. Géneros, C. Familias y D. Ordenes pertenecientes a la clase Mammalia que posee cada pais.

Figura 5 (Pagina 36). Riqueza de murciélagos por pais. Riqueza A. Especies, B. Géneros y C. Familias del
orden Chiroptera que posee cada pais.
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4.4 Relaciones taxon-area
Mundial

Un modelo lineal donde el logaritmo de la riqueza de especies es la variable
dependiente en funcidn de dos variables independientes, logaritmo del area del
pais e identidad del continente (variable categorica con valores como en la Fig. 6),
mostro efectos altamente significativos de ambas variables independientes, sin
interaccion entre ellas (analisis de covarianza, efecto del continente P <107; efecto
del area P <107°, interaccion P = 0.703, Fig. 6A).

En los resultados se reporta la /* que mide el porcentaje de la varianza que
explican los modelos, en este caso, el area explica el 41 % de la varianza en la
riqueza de especies no voladoras, mientras que la misma variable explica
unicamente 30 %, 21 % y 16 % de la variacion en géneros, familias y 6rdenes,
respectivamente, es decir, disminuye a medida que se aumenta el nivel
taxonoémico.

El area del pais para el orden Chiroptera, sin embargo, tiene un bajo poder
explicativo, unicamente el 14 % de la varianza en la riqueza de murciélagos se
atribuye al area, y el valor disminuye aun mas para géneros y familias (8 y 4 %
respectivamente, Fig. 6). Un modelo lineal de riqueza de especies en valor
logaritmico con el logaritmo del area y membresia continental como variables
independientes confirma el patron (analisis de covarianza: efecto del area
P = 0.341; efecto de membresia continental P<10™""; interaccion P = 0.23). Por lo
tanto, los paises con el mayor numero de riqueza de especies de murciélagos
estan localizados en la zona intertropical, particularmente en el Nuevo Mundo, sin

importar el tamafo del pais. Trece de los veinte paises con mayor riqueza de
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especies de murciélagos estan localizados en los tropicos de América (Fig. 4).
Estados Unidos de América y Rusia, paises con una alta riqueza de no voladores,

no figuran dentro de los primeros 20 paises mas diversos en murciélagos.
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México

En el analisis excluyendo México (Apéndice lll) el valor empirico de la
rigueza de mamiferos no voladores de México fue mas alto que el esperado a
partir de las regresiones para especies, géneros y ordenes, aunque las diferencias
no fueron estadisticamente significativas (P > 0.1 en los tres casos). El numero
observado de familias fue practicamente igual a lo esperado.

La riqueza de especies, géneros y familias de murciélagos de México fue
superior a lo esperado. En el caso de las especies, la probabilidad de la desviacién
se ubico entre los limites de significancia estadistica y relevancia biolégica (P =
0.095; 0.05 < P < 0.1). La diferencia en riqueza de géneros fue estadisticamente
significativa (P = 0.042), pero no la de familias (Apéndice IlI).

En todos los casos hubo un efecto significativo del area de los paises sobre
la riqueza de especies y de taxones superiores (P<0.001 en todas las regresiones
logaritmicas). El porcentaje de varianza explicada por los modelos, asi como la
pendiente de la relacion tienen valores progresivamente mas bajos para categorias

taxondmicas mas altas (Apéndice ll).

4.5 Relacion taxén superior-especie

La riqueza de categorias taxondmicas superiores se correlaciona con la
riqueza de especies no voladoras pero la significancia de esta relacion estadistica
disminuye progresivamente a medida que se incrementa el nivel taxondmico (todas
con la riqueza de especies como variable independiente, escala log-log). Esta

tendencia resulta mas débil para los mamiferos voladores (Fig. 7).
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4.6 Diversidad taxonémica

El indice de diversidad taxondmica para los mamiferos no voladores
muestra que los paises del Viejo Mundo poseen faunas con diversidad taxonémica
superior a la que se registra para aquellos del Nuevo Mundo (A* = 3.37, Fig. 8). Los
paises asiaticos (A" = 3.58) y africanos (A" = 3.64) presentan valores altos,
indicando que tienen un fuerte componente de la riqueza de taxones superiores,
particularmente de 6rdenes.

Para el caso del orden Chiroptera, sus patrones observados anteriormente
se observan también en el indice de distintividad taxonomica, el cual es
ligeramente mas alto para paises africanos (A* = 2.72) y asiaticos (A" = 2.68), que
para las areas del Nuevo Mundo (A" = 2.64), muy probablemente debido al alto
numero de familias del Viejo Mundo. A pesar de esto, los paises del Nuevo Mundo
muestran una mayor distintividad taxonémica que paises europeos (A" = 2.11), por
el alto numero de géneros que habitan la regidén neotropical.

La diversidad taxondmica de la fauna de mamiferos no voladores de México
fue de A" = 3.27, un valor significativamente menor que el de la fauna del
continente americano, que es de A" = 3.37 (P < 0.025 en una prueba de una cola).
En el caso de los murciélagos, la diversidad taxonomica de México (A" = 2.68) se
localiz6 exactamente en el limite de significancia superior del intervalo de
confianza del 95%; es decir, la probabilidad de observar valores iguales o mayores

que los de la fauna de quiropteros mexicanos es exactamente P = 0.025 (Figura 8).
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5. DISCUSION

5.1 Estructura taxonémica de la fauna de mamiferos terrestres del mundo

Tanto las especies de mamiferos no voladores como de murciélagos,
mostraron un ajuste cercano al modelo de la estructura taxonoémica, pero al
analizar la particion de la riqueza, se observaron diferencias importantes. Un mayor
numero de familias de murciélagos contribuye en gran medida a la diversidad
global, mientras que en el caso de los no voladores, la diferenciacion entre los
niveles de orden y de género tuvo una mayor contribucion (Fig. 2A y B). A pesar de
las desviaciones, el ajuste de los datos al modelo con relaciones constantes
confirman que tanto los mamiferos no voladores como los murciélagos siguen las
reglas de la particion taxondmica reportada para varios linajes de plantas y
animales (Barraclaugh, 2010; Enquist et al.; 2002; Mora et al., 2011).

Estos patrones contrastantes pueden reflejar una diferencia real entre los
patrones de diversificacion o ser una simple consecuencia de criterios de
clasificacion distintos para ambos grupos. No hay razon previa para sospechar de
la influencia de las practicas taxondmicas, dado que los especialistas utilizan
criterios similares para ambos grupos, y los estudios moleculares mas recientes
ayudan a homogeneizar la clasificacion, en muchos casos, confirmando los
trabajos previos. Ademas, los especialistas de diferentes grupos que han
contribuido a la lista global de especies han utilizado criterios estandarizados para
definir la clasificacion supraespecifica (Wilson y Reeder, 2005). Dejando de lado

las posibles influencias taxondmicas, las diferencias en la estructura taxonémica de
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los clados tiene implicaciones evolutivas interesantes que se discuten
posteriormente.

El efecto de la localizacion geografica en la riqueza de especies de un pais
es una consecuencia directa del gradiente latitudinal de la diversidad biolégica, uno
de los patrones mas estudiados en biogeografia (Hillebrand, 2004; Mittelbach et
al., 2007). En todos los continentes la riqueza de especies tiende a correlacionarse
negativamente con la latitud, asi que paises localizados cerca del Ecuador tendran
mas especies que naciones extratropicales. El efecto del area en la riqueza de
especies se analiza en la Fig. 6, la cual también muestra diferencias entre
continentes. El area de un pais es un muy buen predictor para la riqueza de
especies, pero para ciertos tamafos, los paises asiaticos, americanos y
particularmente africanos, tenderan a ser mas ricos en especies que los paises
europeos. En general, el modelo incluyendo area y continente explica el 41% de la
varianza en la riqueza de especies. El efecto del area y la latitud ha sido
ampliamente estudiado en varios grupos, todos siguiendo el mismo patron de
riqueza, aunque unicamente existen estudios a nivel de especies (Lomolino et al.,
2006, Ronsenzweig, 1995).

La significancia de la relacion estadistica entre la riqueza de categorias
taxonomicas superiores y la riqueza de especies es progresivamente menor para
las categorias superiores (Fig. 7). Del mismo modo, el poder explicativo del area
disminuye para los niveles taxonomicos superiores (Fig. 6). Estas dos tendencias
estan ligadas al hecho de que la pendiente para la relacion taxon-area es siempre
menor para taxones superiores. Esto sucede porque las areas de distribucién de

especies individuales son menores que las de un género, familia u orden, y dicha
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pendiente (relacion especies/area y taxon/area) estda matematicamente relacionada
al tamafio promedio del area de distribucion (Arita y Rodriguez, 2002).

La pendiente de la relacion taxon-area disminuye al aumentar el nivel
taxondmico, lo cual implica que la riqueza supraespecifica de un pais depende, en
menor medida, de las variables geograficas de lo que lo hace la riqueza de
especies. De esta manera, conforme aumenta el nivel taxonomico los factores
historicos se vuelven mas importantes en la determinacion de la riqueza de
taxones superiores.

Aunque el area y la latitud pueden explicar en gran proporcién la riqueza de
especies, el numero de familias y érdenes que aparecen en un sitio depende
mayormente de la localizacion en cierto continente y finalmente de la historia
evolutiva de dicha regidn. Los paises sub-saharianos, por ejemplo, muestran
patrones de riqueza de especies similares a otros continentes (es decir, una gran
influencia del tamano del pais y de la latitud), pero las otras riquezas son
homogéneamente altas, con poca influencia del area o latitud, especialmente
cuando se comparan con otras regiones del mundo (Fig. 4 y 5).

Por lo tanto, la tendencia general de dichas relaciones es la siguiente: i) la
alta influencia del area y de la posicion geografica en la riqueza de especies
disminuye progresivamente en los analisis de géneros, familias y ordenes, ii) el
efecto de la membresia continental, y por lo tanto de la historia evolutiva, se
incrementa conforme aumenta el nivel taxonémico, iii) para el caso de familias y
ordenes este efecto genera homogeneidad al interior del continente, de tal modo

que paises sudamericanos, del sudeste asiatico y particularmente de Africa
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subsahariana, muestran baja variacion entre ellos y son similarmente ricos en

estos niveles taxonédmicos.

5.2 Riqueza de especies en México

Se sabe que la fauna de mamiferos terrestres de México es una de las
cuatro mas ricas en especies entre los paises del mundo (Ceballos y Navarro,
1991; Fa y Morales, 1993; Llorente-Bousquets y Ocegueda, 2008). Nuestros datos
confirman esta observaciéon para el total de mamiferos, y muestran que para
mamiferos no voladores y para murciélagos México ocupa los lugares cuarto y
sexto, respectivamente, a nivel mundial (Tabla 1). Estos resultados muestran que
en México se encuentra el 8.27 % de todas las especies de mamiferos no
voladores y el 122 % de las especies de murciélagos del mundo. Estos
porcentajes coinciden con los patrones observados para la fauna de vertebrados
de México, en donde se encuentra entre el 8 y el 12 % del total de especies en
cada grupo (Llorente-Bousquets y Ocegueda, 2008). Estos valores de riqueza
especifica, aunados al gran porcentaje de endemismo, hacen que México se
encuentre en la lista de los paises megadiversos, en los que se concentra un
porcentaje elevado de la diversidad bioldgica del planeta (Mittermeier, 1988;
Mittermeier et al., 1997).

Los paises megadiversos y los de mayor riqueza de especies de mamiferos
tienen al menos una de las siguientes caracteristicas: (1) gran extension
geografica, (2) localizacion total o parcial en la zona intertropical, (3) gran
heterogeneidad ambiental, (4) insularidad total o parcial (Arita, 1997). Los veinte

paises mas ricos en especies de mamiferos tienen superficies cercanas a un millén
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de km? y todos ellos, con excepcién de los Estados Unidos de Ameérica, tienen
parte de su territorio en la zona intertropical. Las naciones archipiélago, como
Indonesia y las Filipinas, también tienen gran riqueza de especies, lo mismo que
paises localizados en islas de gran tamafo, como Madagascar y Papua-Nueva
Guinea. La gran riqueza de especies de mamiferos mexicanos se puede explicar
por la combinacion de estos cuatro factores (Arita, 1993; 1997).

Los modelos lineales de la Figura 9 muestran que el tamafo de un pais es
un buen predictor de su riqueza de mamiferos. De hecho, el area explica el 39.7%
de la varianza en riqueza de especies entre los paises del mundo (r2 = 0.397,
Apéndice lll). Este modelo muestra también que el area es también un factor
importante para determinar la riqueza de mamiferos de México. Arita (1997)
encontré que la riqueza de especies de mamiferos no voladores de México era
significativamente mas alta que la esperada para un pais de su tamafo. Sin
embargo, nuestros datos actualizados muestran que si bien México tiene un
numero de especies mayor al esperado, la diferencia no es estadisticamente
significativa. Esto indica un fuerte efecto del area del pais, pero senala también la
necesidad de buscar otros factores para explicar la diferencia residual. Esos
factores adicionales son la localizacion de México en el limite entre dos regiones
biogeograficas, la alta heterogeneidad ambiental y la presencia en varias islas,
particularmente en las del Golfo de California, de un gran numero de especies
endémicas (Arita, 1997; Ceballos y Navarro, 1991).

En el caso de los murciélagos, el area de los paises tiene un poder
explicativo menor, pues el modelo especies-area explica unicamente el 12.4 % de

la varianza en riqueza de especies (Apéndice Ill). En este caso, aunque la
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diferencia entre la riqueza observada y la esperada no es estadisticamente
significativa (P = 0.095), si es lo suficientemente alta como para tener relevancia
bioldgica, definida previamente como un pais fuera del intervalo del 80% (intervalo
sombreado en la Figura 9, Apéndice lll). Arita (1993) encontr6 que la fauna de
murciélagos de México no era significativamente rica comparada con otros paises
de América. Nuestros datos actualizados corroboran esa observacion.

Se sabe que un factor importante es la confluencia en México de dos de las
regiones biogeograficas tradicionales, la Neartica y la Neotropical, contribuye de
manera significativa a la diversidad biolégica del pais. En una propuesta reciente
de regionalizacidén biogeografica (Holt et al., 2013), esa confluencia seria entre los
reinos biogeograficos Neartico, que incluye Norteamérica hasta el centro de
México, y Panamefio, que se extiende desde el centro de México hasta los limites
de la cuenca del Amazonas. El norte de México constituye en esta clasificacion
una region completa, llamada Mexicana, dentro del reino Neartico, mientras que el
sur de México y Centroamérica forman la region Panamefa dentro del reino del
mismo nombre. Para evitar confusiones, en el resto de la discusion se usan las
regiones biogeograficas clasicas (Neartica y Neotropical), sin menoscabo de la
propuesta reciente, que requiere de discusiéon adicional antes de ser

completamente aceptada por los biogeografos.

5.3 Riqueza de taxones superiores de mamiferos no voladores.
La fauna de mamiferos no voladores de México, que es la cuarta mas rica
en especies entre los paises, ocupa apenas los lugares 24, 42 y 33 en riqueza de

taxones superiores (géneros, familias y ordenes, respectivamente, Tabla 1).
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Asimismo, estos valores no se desvian mucho de los esperados por los modelos
lineales (Apéndice lll). Estos patrones muestran que aunque México sea un pais
notable por el numero de sus mamiferos no voladores, no lo es por el numero de
taxones superiores.

La particion de la diversidad que se muestra en la Figura 3 corrobora este
patrén: tanto México como Estados Unidos de América (los dos paises
megadiversos de Norteamérica) presentan un componente importante del numero
de especies por género (las barras inferiores), mientras que Brasil tiene mayor
diversidad de géneros por familia y los paises del Viejo Mundo, en especial la
Republica Democratica del Congo, concentran la diversidad en el componente de
ordenes. Todos estas cifras se reflejan en el hecho de que la diversidad
taxonomica de la fauna de mamiferos no voladores de México es
significativamente menor que la esperada (Figura 8).

Todos estos resultados muestran que el gran numero de especies de
mamiferos no voladores de Meéxico se reparten en comparativamente pocos
géneros, familias y 6rdenes. Por ejemplo, México es el pais con mayor riqueza de
roedores (con 236 especies, 46 géneros y ocho familias), por arriba de Brasil (222
especies), Indonesia (211) y China (186), pero estos tres paises tienen muchos
mas géneros de roedores que México, con 73, 69 y 75, respectivamente. En
promedio, cada género de roedores en México contiene 5.13 especies, mientras
que en Brasil, Indonesia y China cada género incluye 3.04, 3.06 y 2.48 especies,
respectivamente, apoyando nuevamente la idea de una diversificacidon reciente de
las especies en paises americanos. En otro caso, la fauna de México incluye

solamente 10 especies en ocho géneros de Cetartiodactyla terrestres (1.25
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especies por geénero), frente a 21 especies en nueve géneros en Indonesia (2.33
especies por género) o 42 especies en 27 géneros en Kenia (1.56 especies por
género). En suma, los resultados de este estudio muestran que México es un pais
con una sobresaliente riqueza de especies de mamiferos no voladores, pero con

una mucho menor diversidad de taxones superiores.

5.4 Riqueza de taxones superiores de quirépteros.

La estructura taxonémica del orden Chiroptera en México es muy diferente a
la del resto de los mamiferos terrestres, como lo muestra el hecho de que México
es el sexto pais mas rico en especies de quiropteros, el segundo mas rico en
géneros, pero el trigésimo segundo en familias, empatado con otros 24 paises
(Tabla 1). Aunque Indonesia es el pais con mas especies de murciélagos, los
paises neotropicales ocupan 13 de los primeros 20 lugares en este comparativo y
los primeros 15 lugares en riqueza de géneros.

Estas tendencias se ven claramente en las relaciones taxon-area de la
Figura 4. Indonesia tiene un numero extraordinario de especies, pero el resto de
los paises ubicados fuera del intervalo sombreado son neotropicales, incluyendo
México. Este patron es aun mas notable para el caso de géneros, en el que varios
paises americanos se encuentran por arriba del limite de significancia estadistica.
En cambio, el numero de familias en los paises de América es equivalente o menor
que el de los paises del Viejo Mundo.

La diversidad taxondmica de quirépteros de México es mas alta que la
esperada (P = 0.025, Figura 8), y la particiéon de la diversidad muestra un fuerte

componente del numero de géneros por familia, un patrén compartido con
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Colombia (Fig. 3) y otros paises neotropicales. En cambio, los paises del Viejo
Mundo concentran su diversidad en el componente de especies por género. Asi,
Indonesia, el pais mas rico en especies, reparte sus 219 especies de quirdpteros
en apenas 51 géneros (4.29 especies por género), mientras que las 139 especies
de murciélagos mexicanos se clasifican en 65 géneros (2.14 especies por género).

Todos estos resultados muestran que la gran diversidad supraespecifica de
murciélagos en México se relaciona en mayor medida con la influencia de la fauna
neotropical y en menor medida con el area del pais.

La enorme riqueza de quirépteros en el Neotrdpico resulta sobre todo de la
diversificacién de la superfamilia Noctilionoidea, que comprende un alto numero de
especies (217), pero sobre todo de géneros (63), particularmente en el norte de
Centroamérica y el sur de México (Arita et al., 2014). La contribucion de otros
clados, como las familias Molossidae y Vespertilionidae, es también importante a
nivel de especies, pero menor a nivel de género. La combinacion de estos factores
determina que la fauna de murciélagos de México sea particularmente rica en
especies, pero aun mas notable por su riqueza de géneros y menos sobresaliente

por su numero de familias.

5.5 Historia evolutiva y diversidad taxonémica.

Los resultados de distintividad taxonomica de los mamiferos no voladores,
son consistentes con analisis de estructuras filogenéticas que han encontrado
mayor diversidad evolutiva en areas del Viejo Mundo, principalmente en Africa, que
en zonas similares en el Nuevo Mundo, particularmente en la region neotropical

(Davies y Buckley, 2011). Estos patrones sugieren que las faunas del Nuevo
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Mundo han tenido una diversificacion relativamente reciente, en el periodo
nedgeno (23 m.a. — 2.6 m.a), de clados de diferente origen, quizas como parte del
Gran Intercambio Biotico Americano entre las regiones Neartica y Neotropical. La
fauna del Viejo Mundo, por el contrario, refleja en su estructura taxonémica el
efecto de procesos de diversificacibn mas antiguos y de la supervivencia en esas
areas de un mayor numero de clados longevos que se diversificaron hace mas de
23 millones de afios, en el periodo paledgeno (por ejemplo, en Africa, los 6rdenes
de Afrotheria, Proboscidea, Hyracoidea, Tubulidentata, Afrosoricida, vy
Macroscelidea).

Si bien la fauna de murciélagos del Viejo Mundo y del Nuevo Mundo son
muy diversas, los paises neotropicales muestran ligeramente mayor numero de
especies (Fig. 5). La estructura taxondmica de las dos faunas es, sin embargo,
diferente. Los tropicos del Viejo Mundo estan dominados por un alto numero de
especies de murciélagos pertenecientes a varias familias de origen antiguo
(incluyendo seis familias en el suborden Yinpterochiroptera), que incluyen un alto
numero de especies pero un numero comparativamente bajo de géneros. Por
ejemplo, la familia Rhinolophidae incluye unicamente el género Rhinolophus con
74 especies, y el género Hipposideros, en Hipposideridae, contiene 69 especies
(es decir, dentro de estos dos géneros hay 143 especies). En contraste, en los
tropicos del Nuevo Mundo las 200 especies de la familia Phyllostomidae estan
clasificadas en 57 géneros, 27 de los cuales son monotipicos (una sola especie), y
ninguno de ellos incluye mas de 20 especies (Arita et al., 2014).

La diversidad de especies de murciélagos en el Viejo Mundo, esta por lo

tanto asociada a la rapida especiacion de algunos linajes de un arquetipo

53



relativamente conservador (en Hipposideros y Rhinolophus, por ejemplo). En los
neotropicos, la diversificacion original de la superfamilia Noctilionoidea parece
haber ocurrido cuando el Norte y Sudamérica eran aun continentes separados,
hace mas de 4 millones de afos, y hoy en dia se ve reflejado en faunas de altos
numeros de géneros, cada uno conteniendo relativamente pocas especies (Arita et
al., 2014).

La notable riqueza de especies de mamiferos de México se debe en gran
parte por la extension geografica del pais y por su localizacion parcial dentro de la
zona intertropical. Sin embargo, los resultados presentados aqui muestran que una
porcion importante de esa riqueza no se puede explicar con esos dos factores. Las
diferencias a niveles taxonomicos superiores contribuyen a dilucidar los factores
histéricos que contribuyen a la megadiversidad mexicana.

Los patrones de diversidad supraespecifica y los datos de la composicion
taxondmica de la fauna de mamiferos no voladores de México, muestran que ésta
es mas afin a la de la region Neartica, mientras que la fauna de murciélagos es
mas parecida a la de la region Neotropical. Esto sugiere que México ha alcanzado
un alto numero de especies de los dos grupos a través de mecanismos evolutivos
diferentes. La riqueza de mamiferos no voladores, y particularmente la de
roedores, se sustenta en un gran numero de especies repartidas en relativamente
pocos geéneros y familias, mientras que la de murciélagos se refleja mas
claramente en un alto numero de géneros, cada uno con relativamente pocas
especies.

En un estudio anterior (Arita et al., 2014) se encontré que la gran riqueza de

géneros de quirépteros en el sur de México y en Centroamérica es un reflejo de
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eventos de diversificacion que sucedieron con anterioridad al cierre del istmo de
Panama y al comienzo del Gran Intercambio Bidtico Americano, hace poco mas de
3.5 millones de afos (Webb, 1991; 2006; Wilson et al., 2014). Estos eventos
coincidieron con la aparicién de los clados de murciélagos noctilionoideos que
ahora constituyen los géneros de esta superfamilia (Baker et al., 2012) y que se
reflejan en la estructura taxondmica actual en una gran riqueza de especies de
quirépteros en los paises con influencia neotropical, pero sobre todo en un
excepcional numero de géneros. Este patron es particularmente notable para
México, porque en el sur del pais sobreviven géneros de murciélagos que
aparentemente surgieron en Norteamérica o en las islas del Caribe con
anterioridad al Gran Intercambio Bidtico, como Mormoops, Choeronycteris,
Leptonycteris, Rhogeessa, entre otros (Davalos, 2004; 2010; Morgan y Czaplewski,
2012).

La diversidad de mamiferos no voladores es reflejo en México de procesos
evolutivos mas recientes, en los que unos pocos géneros, particularmente de
roedores, se han diversificado en un gran numero de especies. Por ejemplo, en
México el género Peromyscus se ha diversificado a lo largo del Eje Neovolcanico y
en las islas del Golfo de Cortés hasta sumar 50 especies, muchas de ellas
endémicas al pais (Dowson, 2005). EI mismo proceso ha sucedido para otros
géneros de roedores, generando una estructura que comprende muchas especies,
varias de ellas endémicas, repartidas en relativamente pocos géneros. Estos
eventos de especiacion son relativamente recientes y muy probablemente
ocurrieron una vez iniciado el proceso del Gran Intercambio Bidtico, mismo que

afnadio a la fauna de lo que ahora es México un numero importante de elementos
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de origen sudamericano, como los marsupiales, armadillos, osos hormigueros y

primates, que contribuyen también a la gran diversidad de mamiferos del pais.

5.6 Implicaciones para la conservacién de la diversidad

El gradiente latitudinal de la riqueza de especies y la relacion especies-area
son dos de las reglas biogeograficas generales y fundamentales, y ambas pueden
ser extrapoladas a modelos de distribucién de taxones superiores (Mittelbach et al.,
2007; Willig y Bloch, 2006). La distribucién de los mamiferos entre los paises del
mundo sigue estas reglas, pero como se demuestra aqui, los mamiferos no
voladores y los murciélagos mostraron variaciones importantes. Primero, ambos
grupos muestran mayor diversidad en la zona intertropical que en latitudes mas
altas, pero la tendencia es mas fuerte en el caso de los murciélagos. Segundo, el
tamafo de un pais es un muy buen predictor para la riqueza de los no voladores,
pero no lo es para la riqueza de murciélagos. Consecuentemente, los paises fuera
de los tropicos pueden albergar ensambles diversos de mamiferos no voladores
pero al mismo tiempo mantener faunas de murciélagos relativamente pobres; los
Estados Unidos de América y Rusia son dos ejemplos de esto.

Ademas, la riqueza de taxones superiores esta correlacionada con la
rigueza de especies, pero los patrones son diferentes para los mamiferos no
voladores y voladores y también varian segun el continente: las faunas de los
paises del Viejo Mundo tienden a ser mas ricas de lo esperado en 6rdenes y
familias segun su numero de especies, mientras que las del Nuevo Mundo
muestran un mayor numero de especies no voladoras por género y de géneros de

murciélagos que lo esperado. Al comparar regiones con riquezas de especies
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similares, las areas con mayor diversidad filogenética generalmente presentaran
un mayor numero de taxones superiores que regiones menos diversas. Eso genera
una correlacion entre las dos medidas de diversidad (Heino et al., 2015, Ricotta et
al., 2012). Como consecuencia de estos patrones, la diversidad taxondémica de
mamiferos (y por lo tanto filogenética) tiende a ser mayor en paises del Viejo
Mundo, pero esta diferencia es mas fuerte en el caso de los no voladores.

Todas estas diferencias sugieren caminos evolutivos de diversificacion
distintos para los mamiferos no voladores y voladores y para las faunas del Viejo y
del Nuevo Mundo, como se menciona anteriormente. De igual manera, poseen
implicaciones importantes para los analisis orientados a la conservacion (Amori y
Gippoliti, 2003; Amori et al., 2011). Por ejemplo, los paises megadiversos estan
definidos principalmente por el numero de taxones endémicos en diferentes
grupos, pero criterios adicionales incluyen riqueza de especies y de taxones
superiores (Mittermeier et al., 1997). De los 17 paises megadiversos, diez estan en
la lista de los paises mas ricos de especies no voladoras y voladoras, tres estan en
la lista de no voladores pero no de murciélagos, uno esta en la lista de murciélagos
pero no de no voladores, y tres no estan en ninguna lista. Es importante notar que
aunque la riqueza de especies es un gran identificador general para paises
prioritarios para conservacion, no es infalible. Por ejemplo, la riqueza de especies
por si sola fallé en identificar a Filipinas, Papua Nueva Guinea y Madagascar como
prioritarios, porque contienen un numero comparativamente bajo de especies. Lo
que distingue a estos paises es el alto porcentaje de endemismo de las especies
que poseen, es por esto que son considerados megadiversos (Mittermeier et al.,

1997).
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Debido a que la riqueza de taxones superiores esta correlacionada con la
riqueza de especies (Figura 7), el numero de géneros, familias y érdenes ha sido
utilizado como subrogado para la riqueza de especies y por extensidn para
diversidad (Rodrigues y Brooks, 2007; Wiliams y Gaston, 1994). Nuestros
resultados apoyan este uso general, pero también detectan patrones adicionales
que deberian ser considerados. Por ejemplo, es probable la aproximacion de
taxones superiores sea mas confiable para mamiferos no voladores que para
voladores, pues la correlacion de diversidad para estos ultimos es baja (Figura 7).
Adicionalmente, la interpretacion de los patrones de riqueza supraespecifica debe
ser distinta al examinar los diferentes continentes. En el Viejo Mundo,
especialmente en Africa, el nimero de 6rdenes es de gran importancia, pues
refleja procesos de diversificacion antiguos (Davies y Buckley, 2011; Hawkins et
al., 2012). En el Nuevo Mundo, particularmente para murciélagos neotropicales, la
riqueza de géneros cuantifica de mejor manera los eventos de diversificacion
comparativamente recientes en el area (Arita et al., 2014).

La aproximacidn supraespecifica es en general muy efectiva para la
identificacion de areas prioritarias para la conservacion. De la misma manera, esta
aproximacion fue igualmente efectiva al identificar las areas prioritarias de
conservacion de ciertas especies de interés en Grecia, mediante la riqueza de
taxones superiores de aves, mamiferos, reptiles y anfibios que al hacerlo con la
riqueza de especies (Mazaris et al., 2008). Aunque es claro que un enfoque caso
por caso, considerando las caracteristicas geograficas y evolutivas de cada area,

llegara a ser mucho mas confiable.
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6. CONCLUSION

Los analisis de diversidad supraespecifica, que aun tienen un largo camino
por recorrer, nos permiten comparar la riqueza entre paises y de esta manera
identificar si la riqueza a nivel de especies se presenta igualmente en los taxones
superiores. Para el caso particular de México, aunque este pais posee una fauna
excepcionalmente rica en especies de mamiferos no voladores, ésta no se ve
representada en el numero de categorias taxonomicas superiores. De la misma
manera, su fauna de murciélagos es también rica en especies, pero en este caso
es mas notablemente en su riqueza de géneros.

Es importante concluir que la combinacion de los patrones para los dos
grupos de mamiferos, que refleja una historia evolutiva unica, es lo que hace de
México un pais megadiverso, y que los esfuerzos de conservacién, no deben ir
unicamente enfocados a la conservacion de especies, sino a la conservacion de
taxones superiores que permitan mantener la riqueza histérica que presentan

como consecuencia de millones de anos de evolucion.
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Figura 9. Regresiones de la riqueza de especies y de taxones superiores de mamiferos no voladores y murcié¢lagos
para los paises del mundo. En cada caso la linea central es el modelo ajustado por minimos cuadrados, y las lineas
continuas externas sefialan los limites del intervalo de confianza del 90% para la prediccion de nuevos valores
(correspondiente a una o= 0.05 en pruebas de una cola). El sombreado sefiala el intervalo del 80% (a= 0.1 en
pruebas de una cola). Se muestran los valores para los paises de América (circulos rellenos), para el resto de los
paises (circulos vacios) y para México (asterisco). Los datos estadisticos correspondientes se presentan en la Tabla 2.



Tabla 2. Regresiones entre el nimero de taxones y el area de los paises del mundo, con la posiciéon de
México. Se muestra el valor de la pendiente de la regresion logaritmica (igual al exponente de la

funcion potencia /3’1 ), el coeficiente de determinacidn, los valores observados y esperados para

Meéxico y la probabilidad de una cola de que la riqueza observada sea mayor que la esperada.

México México
B 2 riqueza riqueza P
observada  esperada
NO VOLADORES
Ordenes 0.108 0.151 10 9.13 0.413
Familias 0.159 0.205 27 27.94 0.527
Géneros 0.268 0.290 96 88.44 0.452
Especies 0.353 0.397 343 167.5 0.156
MURCIELAGOS
Familias 0.078 0.033 8 5.80 0.306
Géneros 0.110 0.063 65 20.58 0.042

Especies 0.622 0.124 139 52.54 0.095
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