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Resumen

n este capitulo se evalla el estado del conocimiento de los
E patrones espaciales de la diversidad de especies en México y
se analizan dichos patrones en sus componentes de riqueza de
especies a escala regional y local y su relacion, que busca expresar
la diferenciacion entre habitats en su composicion de especies
(diversidad beta, ). La riqueza de especies y la diversidad 3 son
aspectos cercanamente relacionados con el area de distribucion
de las especies y su arreglo espacial. Se presenta una revision de
los principales estudios realizados sobre patrones especiales de la
biodiversidad de la flora y la fauna de México.

Se presenta una descripcion actualizada a una resolucion de
0.5° de los patrones de diversidad para los vertebrados terrestres
(mamiferos, aves, reptiles y anfibios) y los patrones de diversidad
para los géneros nativos y endémicos de angiospermas. Todos los
grupos estudiados presentan a grandes rasgos el patron
latitudinal de mayor riqueza de especies hacia el Ecuador, aunque
los detalles cambian para cada taxén. Resalta ademas la zona de
transicion que representan el Eje Neovolcanico vy las sierras
Madre Oriental y Occidental, en donde confluyen biotas de las
regiones Neartica y Neotropical y en la cual han ocurrido
importantes eventos de especiacion, que han dado lugar a una
elevada concentracion de endemismos, es decir, especies con
areas de distribucion restringida en sentido estricto.

En el caso de los vertebrados terrestres, practicamente en
todas las celdas de la reticula utilizada hay una proporcion
superior de especies de aves respecto de los otros grupos. La
excepcion la constituye una region en el norte del pais que

contiene una mayor proporcion de especies de mamiferos. Esto
se traduce en la existencia de celdas de 0.5° donde es posible
encontrar hasta 60% de las aves residentes de México, mientras
que no es posible encontrar celdas de 0.5° con mas de 20% del
total de las especies de anfibios o de reptiles debido a que sus
areas de distribucion son en promedio mas restringidas que las
de las aves y los mamiferos (i.e. mayor diversidad {3 en esos dos
grupos). El hecho de que ninguna region relativamente pequena
del territorio contenga una proporcion alta de la herpetofauna
mexicana, aunado a que la distribucion de las agregaciones de
especies con areas de distribucion restringida no es coincidente
para todos los grupos, tiene profundas implicaciones para la
conservacion, ya que significa que no es factible usar unos grupos
para priorizar sobre otros. Esto es mas evidente si solo se
consideraran las aves y los mamiferos para priorizar sobre otros
grupos con areas de distribuciéon mas restringidas.

En el caso de las plantas, esta primera aproximacion en el nivel
de género ha revelado patrones generales de gran interes,
mostrando que ademas de la gran riqueza de géneros hay una
elevada diversidad [3, relacionada con los altos niveles de
endemismo.

Se concluye que el estudio de los patrones de distribucion de
la biodiversidad tiene importantes implicaciones tanto para
entender como se estructuran los ensamblajes de especies y sus
determinantes de los procesos que subyacen, como en la
planificacion de la conservacion y el manejo del patrimonio
natural de México.

12.1 INTRODUCCION

Una de las caracteristicas mas conspicuas de la biodiver-
sidad es que no se distribuye de manera homogénea, por
lo que los patrones espaciales de la diversidad de especies
y los procesos asociados a los mismos han sido objeto de
estudio desde hace mucho tiempo y desde diferentes
escalas y enfoques, tales como la ecologfa de comunida-
des (e.g. Krebs 1978; Begon et al. 1990), la biogeografia
(e.g. Rapoport 1975; Pielou 1979; Simberlof 1983; Mur-
gufa 2005a) y mas recientemente desde la perspectiva de
la macroecologia (e.g. Brown 1995; Gaston y Blackburn
2000), e integrando varios enfoques (e.g. Magurran 1988;
Rosenzweig 1995). El denominador comun en todos es-
tos estudios finalmente subyace en el conocimiento de
las dreas de distribucién de las especies y su arreglo es-
pacial.

Dado que en el capitulo 2 de este mismo volumen se
presenta un enfoque de biogeograffa histérica, aqui se
usard una perspectiva macroecoldgica, que busca com-
prender los patrones y procesos a escalas regionales que
estructuran los ensamblajes de las especies. Este capitulo
describe los patrones geograficos de la diversidad biol6-
gica para los grupos mejor conocidos en México. Desde
este enfoque, uno de los indicadores de la diversidad bio-
l6gica mas ampliamente estudiado es el numero de espe-
cies que habitan una regién especifica (Gaston 1996).
El nimero de especies de un taxén superior presentes en
una localidad se conoce como diversidad alfa («). Esta
definicién asume que existe cierta “homogeneidad” en la
localidad, de manera que o es la riqueza bioldgica en un
determinado habitat (Whittaker 1960, 1972). Obviamen-
te, la escala local! depende del taxén en cuestién y puede
ser una unidad de centimetros ctbicos, para bacterias, o



de kilémetros cuadrados, para vertebrados (Whittaker
et al. 2001). Sin embargo, la diversidad o se ha definido
solo como una medida del nimero de especies que habi-
tan un espacio, sin considerar los procesos que subyacen,
que incluso pueden ser de escalas regionales (Loreau
2000). La definicién de diversidad o también supone un
concepto de temporalidad, ya que las especies que se han
registrado en una region cualquiera estan referidas a un
periodo relativamente corto en el cual las condiciones
del habitat han permanecido relativamente estables. Asi,
el concepto de diversidad o implica una consideracién
sobre la predominancia de factores locales (ecolégicos)
“relativamente homogéneos” sobre los factores biogeo-
graficos o evolutivos, o en torno a la heterogeneidad in-
trinseca a grandes regiones espaciales, en la determina-
cién del numero de especies. La riqueza de especies de
un conjunto de localidades (el “pool” de especies a escala
regional) es la diversidad gamma (Y), es decir, representa
la diversidad de un conjunto de sitios o comunidades que
integran un paisaje (Halffter y Moreno 2005). Esta defini-
cién depende de la seleccién del drea de estudio. El factor
por el que la riqueza de especies de una region excede a
la riqueza de especies promedio (o) de las localidades en
dicha regién fue definida por Whittaker (1960) como la
diversidad beta (83,,), es decir,?

Los conceptos de diversidad o, B y ¥ se han extendido
a diferentes escalas y en la practica los términos local y
regional se usan en sentido relativo, de modo que la di-
versidad o es la riqueza a una escala de resolucién mds
fina® que la diversidad vy; mientras que la diversidad B es
la relacién entre el nimero de especies en una regién y el
promedio de las diversidades o de las localidades que
contiene dicha regidn, y es el indicador que refleja la he-
terogeneidad ecoldgica entre las diferentes subunidades
de la region.

La diversidad 3 se ha usado para referir diversos con-
ceptos muy relacionados, como recambio espacial en com-
posicién de especies (e.g. Koleff 2002), diferenciacién de
dos ensambles de especies (e.g. Mourelle y Ezcurra 1997;
Pineda et al. 2005), para identificar zonas de transicién
(e.g Williams 1996) y escalamiento de la diversidad (Ro-
driguez 2006), entre otros. Como consecuencia de esta
variedad de conceptos a los que se refiere {3, varios auto-
res han desarrollado diferentes métodos y medidas para
evaluar este componente de la diversidad (véanse revi-
siones recientes en Koleff et al. 2003b; Koleft 2005), pero
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bésicamente todos los métodos implican la definicién de
una region subdividida, mds o menos arbitrariamente, en
subregiones (“localidades”); no obstante, al comparar las
diversidades o de dos localidades idealmente deben usar-
se areas del mismo tamario, considerando la conocida
relacién especies-drea (descrita por Arhennius en 1921,
conocida como SAR, del inglés Species Area Relationship,
véase Harte y Kinzing 1997).

La diversidad o promedio y el componente {3 de la di-
versidad regional son dos cantidades altamente informa-
tivas, que se ven afectadas por diferentes conjuntos de
factores (Schmida y Wilson 1985; Cornell y Lawton 1992;
Rodriguez et al. 2003), que no necesariamente se corre-
lacionan entre si (Orme et al. 2005), pero que estricta-
mente no podemos separar ya que interactian a diferen-
tes escalas (Koleff 2002).

Por otra parte, se ha demostrado matemdticamente
que B,, representa el inverso de la proporcién del drea de
la regién que en promedio habitan las especies (Routled-
ge 1977; Rodriguez et al. 2003; Soberdn et al. 2005). Esta
relacién implica que una regién con valores altos de 3,
es aquella donde las especies ocupan, en promedio, ex-
tensiones menores de la region considerada.

Sabemos que la diversidad que alberga México es ex-
cepcional en su variedad de ecosistemas y nimero de
especies, de las cuales una alta proporcion es endémica,
lo que desde la perspectiva geopolitica implica que se
distribuyen exclusivamente en nuestro territorio (véan-
se, por ejemplo, los capitulos 1 y 11 de este mismo volu-
men, y Peterson y Watson 1998). Esta diversidad de espe-
cies forma complejos patrones espaciales que se hacen
evidentes en los contrastantes cambios de vegetacion y
de paisajes con diferente composicion de especies entre
sitios relativamente cercanos. Un mejor entendimiento
de los patrones de distribucién de las especies es un as-
pecto esencial, no solo para los estudios bésicos de eco-
logia sino también para la conservacién de las especies;
en particular, el componente 3 captura un aspecto de los
patrones de la diversidad cuyo estudio es central para
entender los patrones geograficos de la riqueza de espe-
cies (Koleft 2002). La alta diversidad 3 de muchos grupos
bioldgicos en nuestro pafs tiene importantes implicacio-
nes para la biologia de la conservacién y en el manejo y
la planeacidn estratégica de identificacion de sitios prio-
ritarios para preservar nuestro patrimonio bioldgico
(Sarukhan et al. 1996), pues implica que para la conser-
vacion de una parte representativa de la biodiversidad se
requiere una red de dreas protegidas con mayor nimero
de sitios. Mas dificil atin resultaria pensar en la comple-
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mentariedad y la completitud de las especies protegidas
bajo algun instrumento de proteccién (véase el capitu-
lo 17 del volumen II).

12.2 ANTECEDENTES

Diversos estudios han documentado los patrones espa-
ciales de riqueza de especies, desde diferentes enfoques y
escalas. En esta seccién se presenta un recuento de los
estudios hechos a partir de la década de los noventa, a
pesar de que los estudios de patrones de diversidad a es-
cala continental comenzaron en los sesenta o setenta (e.g.
Simpson 1964; Rapoport 1975). Sin embargo, en las tlti-
mas décadas los trabajos de andlisis de grandes matrices
de datos se incrementaron notablemente gracias a los
avances en la informdtica de la biodiversidad.

12.2.1 Estudio de los patrones generales
a escala global

Considerando desde los estudios mas generales hasta los
realizados para el pais o una regién del mundo, las inves-
tigaciones de riqueza de especies albergadas en unidades
geopoliticas a escala mundial (e.g. Mittermeier y Goettsch
1992; Gaston y Blackburn 2000) hacen notar que para
muchos grupos de organismos hay una menor concen-
tracién de especies hacia los polos, en las regiones altas
de las montanas y en las zonas més secas del mundo.
Sin embargo, estos patrones son muy gruesos y se sabe
bien que al refinar la escala de estudio y pasar de escalas
globales a escalas regionales y nacionales, los patrones
son mas complejos. Algunas de estas ideas se conocen
desde los trabajos de Von Humboldt, Wallace, Darwin
y Sclatter.

En la literatura cientifica reciente existen cientos de
publicaciones que incluyen temas de taxonomia, siste-
madtica, biogeografia, conducta y conservacion que brin-
dan informacién general (basicamente listados de espe-
cies) sobre la riqueza de especies en una regién, aunque
algunos incluyen el estudio de los patrones espaciales y
sus determinantes.

Con el desarrollo de programas bioinformaticos se
incrementaron los estudios de los patrones espaciales
usando gradillas (usualmente de dreas del mismo tama-
no), las cuales se han ido refinando conforme se incre-
mentan los datos disponibles y las capacidades informa-
ticas. Asi, por ejemplo, WorldMap, desarrollado por
Paul Williams en el Museo de Historia Natural del Reino
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Unido, fue uno de los programas mas usados en la déca-
da pasada en estudios a escala mundial (Williams 1996)
o continental (Jetz y Rahbek 2002), o por ejemplo en los
estudios de las aves del continente americano (Blackburn
y Gaston 1996), para Picidae y Psittacidae (Koleff y Gas-
ton 2001) asi como Tytonidae y Strigidae (Koleff et al.
2003a), pero al no ser un programa de libre acceso, sin
duda impone limitaciones para compartir los resultados.
Afortunadamente, cada vez se encuentran disponibles
mas programas de libre acceso, como DivaGis, desarro-
llado por el Centro Internacional de la Papa, Pert (c1p,
2006-2007) y Spatial Analysis in Macroecology (saM,
Rangel et al. 2006).

12.2.2 Lavision amplia de los patrones
de diversidad de la biota de México

Los estudios del componente o

En nuestro pais se han realizado compilaciones que han
demostrado, en forma muy general, que los grandes pa-
trones de riqueza de especies observados a escala mun-
dial se mantienen (e.g. mapas en el Atlas Nacional de
Meéxico, Flores-Villela y Gerez 1988; Ramamoorthy et al.
1993; Flores-Villela y Gerez 1994). Por ejemplo, hay un
mayor nimero de especies por unidad de drea hacia el
sur, en el trépico hiimedo, en las regiones de piedemonte
de montarias, etc. Sin embargo, existen muchas excep-
ciones debidas a la compleja historia biogeografica del
pais (e.g. Halffter 1987; Morrone 2005). En México exis-
ten varios grupos especialmente ricos en los desiertos,
como las cactéceas (Ddvila et al. 2002), patrones biogeo-
graficos de la fauna de escarabajos determinados por las
montanas (Halffter 1987, 2003) y un enorme nimero de
endemismos y microendemismos que no necesaria-
mente se correlacionan entre grupos taxonémicos, de-
bido a lo complejo de los factores evolutivos que los cau-
san (Ramamoorthy et al. 1993 y referencias incluidas).
Por lo tanto, es necesario hacer andlisis de mayor resolu-
cién que los que se habian realizado en el pasado. El pri-
mer paso en esta tarea consiste en obtener listados y ma-
pas de distribucién de los taxones de mayor resolucién.
Esto se ha hecho posible en los ultimos diez afios debido
a la creciente tendencia a computarizar colecciones bio-
légicas y al desarrollo de herramientas bioinformaticas
novedosas que permiten aumentar la resolucién de los
datos (Soberdn y Peterson 2004).

Los grupos mas estudiados en el pais son los vertebra-
dos terrestres. Para la década de los noventa y lo que va



de este siglo hay en la literatura mas de una docena de
estudios de mamiferos terrestres que incluyen todo el
grupo y cuyos andlisis abarcan la totalidad del territorio
nacional (Ceballos y Navarro 1991; Arita 1993 y la revi-
sién que aparece ahi; Ceballos y Rodriguez 1993; Fa y
Morales 1993; Ramirez-Pulido y Castro-Campillo 1993;
Arita 1997; Arita et al. 1997; Ceballos et al. 1998; Arita'y
Figueroa 1999; Rodriguez 1999 y la revisién que aparece
ahf; Arita y Rodriguez 2002; Ceballos y Oliva 2005).

Los trabajos de la avifauna a escala nacional se han
hecho en su mayoria con un enfoque de biogeografia his-
térica (e.g. Navarro-Sigiienza 1992; Garcfa-Trejo y Nava-
rro-Sigiienza 2004); aunque también con enfoques re-
gionales se han llevado a cabo diversos andlisis con aves
(e.g. Navarro-Sigiienza 1992; Garcia-Trejo y Navarro-
Siglienza 2004; Gémez de Silva 2005; Rodriguez 2007;
Lira-Noriega et al. 2007).

Dentro de los estudios de herpetofauna existen los tra-
bajos de Flores-Villela (1991; 1993b), Flores-Villela et al.
(2005), Urbina-Cardonay Reynoso (2005) y Ochoa-Ochoa
y Flores-Villela (2006). Este tltimo incluye por primera
vez el uso de mapas de alta resolucion obtenidos median-
te técnicas de modelacién de nichos ecoldgicos, para préac-
ticamente todas las especies conocidas de anfibios y rep-
tiles, y en él se estudia el efecto de la escala en los patrones
de riqueza de especies y endemismo para las dos clases
de vertebrados. Otro de los pocos estudios comparativos
entre escarabajos, ranas y murciélagos para valorar los
efectos de la fragmentacién y acciones antrdpicas en agro-
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ecosistemas es el de Pineda et al. (2005). La distribucién
espacial de especies de peces se trata en el recuadro 12.1.

Los estudios de plantas han sido mas escasos y con
enfoques mas especificos; a una escala nacional podemos
mencionar, por ejemplo, el trabajo de gran visién de Rze-
dowski (1991); con mayor detalle geografico pero reduci-
do a dos géneros de plantas, Opuntia y Agave, el de Go-
lubov et al. (2005), y para las selvas bajas caducifolias el
de Trejo (2005). En otros estudios se ha propuesto el uso
de niveles taxondémicos superiores como indicadores de
su distribucién, como ha ocurrido con algunos trabajos
que emplean el nivel de género (Villasenor et al. 2005;
Soberdn et al. 2007) y de familia (Herndndez y Barcenas
1995, 1996; Pérez-Garcia et al. 2005).

Los estudios del recambio de especies entre diferentes
localidades, relacionado directamente con la sobreposi-
cién de dreas de distribucién de especies dentro de una
regién de estudio, al que se le refiere en general como el
estudio del componente 3 de la diversidad, a pesar de
haberse desarrollado de manera mds pausada en el mun-
do, en México ha llevado a la publicacién de una serie de
contribuciones recientes sobre el tema (Halffter et al.
2005). Esta contribucién muestra la importancia de los
estudios de diversidad a distintas escalas de espacio y
tiempo. Una de las principales conclusiones es que hay
una clara tendencia a incorporar cada vez mds el compo-
nente {3 en los andlisis de la diversidad, y de manera inci-
piente en el tema de la conservacion de la biodiversidad
(Halftter et al. 2005).

RECUADRO 12.1

DISTRIBUCION ESPACIAL DE LAS ESPECIES DE PECES

Salvador Contreras Balderas, Roberto Mendoza Alfaro, Carlos Ramirez Martinez

El mosaico de ecosistemas de nuestro pais ha desemperado
un papel muy importante en el desarrollo de las comunidades
acuaticas. México tiene una posicion privilegiada ya que en su
territorio se presentan dos grandes regiones biogeograficas: la
Neotropical y la Neartica, y una amplia zona de transicion. Por
otra parte, cuenta con diferentes vertientes (Océano Pacifico,
Golfo de California, Golfo de México y Mar Caribe),
numerosas cuencas en cada una, ademas de innumerables
cuencas interiores, y complejas orografia y topografia que
presentan variaciones en elevacion sobre el nivel del mar hasta
5500 m, aunque los peces solo alcanzan distribuciones hasta
3000 m aproximadamente. Asimismo, sus océanos tienen
profundidades variadas (mayores a los 4 000 m). La gran
extension latitudinal del pais, que va de 32° 30" N (en el NW) a

14° 30" (en el SE), presenta una zona de aislamiento del
altiplano de la Mesa central que contiene la importante fauna
del Rio Lerma asi como la de la Cuenca del Rio Bravo, y la
adaptacion de varios grupos marinos a corrientes de agua
dulce. Todo esto explica la existencia en México de una de las
mayores diversidades de peces del planeta.

Se conocen aproximadamente entre 30 200 (Froese y Pauly
2008; datos del World Resources Institute, 2003) y 32 500
(Nelson 2006) especies de peces (Figs. 1y 2) en el planeta.

En México se han registrado 2 327, i.e. entre 7.01y 7.64% de ese
total. De ellas, 1782 especies son marinas (aunque este
numero esta sin duda subestimado), 545 dulceacuicolas, 118
introducidas, y de 330 a 335 endémicas (solo en aguas
continentales); 503 arrecifales, 225 pelagicas y 311 demersales.
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Figura 1 Especies de peces en diferentes regiones del mundo (a) totales y (b) endémicas
(World Resources eAtlas, datos del World Resources Institute 2003).
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Figura 2 Numero de especies de peces en el mundo, por areas de la FAO (Froese 2000).

Hay 182 especies enlistadas en alguna categoria de riesgo en la
NOM-059-SEMARNAT- 2001 (Semarnat 2002), de las cuales
145 son endémicas y 116 dulceacuicolas. A la fecha se han
extinguido 21y siete estan extirpadas del pais (Contreras-
Balderas, en revision).

Las aguas continentales de México cuentan con 50 familias
de peces, 155 géneros, y 540 a 545 especies (modificado de
Miller et al, 2005; Contreras-Balderas, en revision) con
caracteristicas y preferencias sumamente diversificadas. Esto
representa 60% de las 950 especies de peces continentales de
América del Norte (Gilbert 1976) y 4.5% de las 12 000 de
peces dulceacuicolas conocidas en el planeta (Darwall 2005),
lo que revela la importancia de la ictiofauna de México debido
ala riqueza de especies, pero principalmente por su gran
numero de endemismos (Olson et al. 1995; Fig. 1).

Un primer enfoque en el nivel de familia desde los puntos
de vista biogeografico y ecoldgico, muestra que los elementos
Nearticos primarios son dominantes y en mayor niimero en el
norte del pais, mientras que los secundarios dominan en el

Neotropico surefio, con una gran masa de especies periféricas
compartidas con el norte. Esta comparacién se muestra en el
cuadro 1.

La distribucion de tales especies dulceacuicolas no es
equilibrada en las regiones mexicanas, ya que las vertientes del
Golfo de México (299 especies) son mas ricas que las del
Océano Pacifico (203), mientras que en las interiores existen
unas 40 o 45 especies. Esencialmente, la parte continental
tiene mas especies que las peninsulas: Baja California solo tiene
45 especies (ninguna primaria, tres secundarias y 42 periféricas,
sin contar el Rio Colorado, que es continental) y Yucatan 86
(cuatro primarias, 35 secundarias y 47 periféricas). El
endemismo se considera un buen indicador de la
biodiversidad, y de acuerdo con wwr, de las regiones
dulceacuicolas sobresalientes en el mundo, 16 se encuentran
en Norteamérica, nueve de las cuales se localizan en México
(Revenga et al. 2000). Es notable que aun dentro de las
divisiones anteriores se conocen areas menores con ictiofauna
peculiar. Entre ellas el endemismo es alto, como en la Faja
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Cuadro 1 Cuantificacion de las familias y especies de peces nativos continentales
de México, seguin su origen biogeografico y ecoldgico

Grupos Nearticas Neotropicales Subtotal
Primarias *5/133 4/17 9/150
Secundarias 3/82 5/149 8/231
Periféricas 31/161 0/0 31/161
Total 39/376 9/166 48/542

Especies primarias: estrictamente de agua dulce.
Especies secundarias: especies de aguas salobres.

Volcanica, donde tienen dominancia los atherinopsidos y
goodeidos, en Catemaco, donde practicamente las ocho espe-
cies son endémicas, y en Cuatrociénegas, donde mas de la mitad
(12 de 18 especies) son endémicas o alin no se han descrito.

Por otra parte, la riqueza de especies marinas se debe en
gran parte a la importante extensién de los mares y océanos
de México. Asi, con una superficie de 1138 980 km?, el Golfo
de México es el noveno cuerpo de agua en el mundo
(McEachran y Fechhelm 1998). Tiene 539 especies (Dickson y
Moore 1998), 15% del total de las especies marinas conocidas.
El Golfo de California tiene una superficie de 247 000 km? y

* Los valores en la proporcién se refieren a familias/especies.

Especies periféricas: especies de alta salinidad, generalmente de afinidad marina.

profundidades mayores a los 3000 m, y en sus aguas habitan
mas de 875 especies de peces —que representan 145 familias
y 446 géneros— de las cuales 77 son consideradas endémicas
(Findley et al, 1996). México igualmente comparte el Mar
Caribe, el segundo en extension en el mundo, con
2515900 km?, con otras naciones, mar que alberga 1172
especies (1553, de acuerdo con Froese y Pauly 2008) de las
cuales 253, es decir 22%, son endémicas de esta region.
Finalmente, existen grandes vacios de informacion sobre la
diversidad de peces demersales y abisales marinos y de la
ictiofauna cavernicola del pafs.

Los estudios del componente 3

Los estudios que utilizan datos de la biota mexicana que
han considerado explicitamente a 3 suman decenas.* El
principal enfoque ha sido la descripcién de los patrones
y en menor medida la bisqueda de variables relacionadas
con este componente de la diversidad (Halffter et al.
2005). Entre estos estudios podemos citar el trabajo de
Trejo (2005) que analiza los patrones de 3 de las selvas
caducifolias de México, el de Balvanera (1999) que estu-
dia la diversidad (3 de los drboles de un bosque tropical
caducifolio a una escala local, y a escalas de paisaje los tra-
bajos de Pérez-Garcia et al. (2005, véase el recuadro 12.2)
y Williams-Linera et a/l. (2005). La investigaciéon de Go-
lubov et al. (2005) antes mencionada también estudia el
componente {3 en dos grupos de plantas.

En lo que corresponde a la fauna de vertebrados desta-
can los estudios realizados para los mamiferos a escala
nacional (Rodriguez 1999; Arita y Rodriguez 2002; Rodri-

guez et al. 2003), asi como a escalas de paisaje (Halffter y
Moreno 2005); para las aves (Lira-Noriega 2006; Rodri-
guez 2007); para la herpetofauna del pafs a escala nacio-
nal (Flores-Villela et al. 2005; Ochoa-Ochoa y Flores-
Villela 2006) y de paisaje (e.g. Pineda et al. 2005; Urbina-
Cardona y Reynoso 2005).

Los grupos de invertebrados han sido mas escasamen-
te estudiados; no obstante se cuenta con el trabajo de
Soberén et al. (2005) para mariposas diurnas (Papilio-
noideae y Pieridae), asi como los estudios sobre los esca-
rabajos del estiércol, que son de los indicadores mas em-
pleados para evaluar el estado de conservacién de los
ecosistemas: Escobar (2005) y Favila (2005).

Noguez et al. (2005) realizaron un estudio novedoso
que aplicé la perspectiva macroecolégica a comunidades
de microbiota del suelo en una localidad de la selva baja
caducifolia en Chamela (véase el recuadro 12.3).
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RECUADRO 12.2 DIFERENCIACION FLORISTICA Y DIVERSIDAD [3 EN UN PAISAJE TROPICAL COMPLEJO

Jorge A. Meave, Eduardo A. Pérez-Garcia, José A. Gallardo-Cruz

La diversidad beta (3) es el marco conceptual del estudio de
las similitudes y las diferencias entre comunidades bidticas y
permite cuantificar la diferenciacién taxonémica entre ellas
(e.g. Moreno y Halffter 2001). Como el analisis de la diversidad
[3 se ha centrado en sus aspectos numéricos, con frecuencia se
ha dejando de lado el trasfondo bioldgico de los problemas
abordados (Wilson y Shmida 1984). Numerosos factores del
medio abidtico (e.g. litologia superficial, relieve, exposicion de
laderas, etc.) provocan heterogeneidad en la vegetacion de un
paisaje (Stoutjesdijk y Barkman 1992). El estudio de la
vegetacion en un paisaje permite relacionar cambios en la
composicion de especies con variables ambientales a escalas
espaciales intermedias (mesoescala). Con el fin de analizar
aspectos biologicos de la diversidad {3, a continuacion se
sintetizan tres estudios realizados en un paisaje del tropico
estacionalmente seco.

Los estudios se realizaron en los alrededores de Nizanda
(16°39" N, 95° 00" W), en la vertiente pacifica del Istmo de
Tehuantepec (Oaxaca, sur de México). La regién comprende
un paisaje de tierras bajas de 100 a 300 msnm. El clima es
calido (temperatura media = 25° C), subhtimedo, con
régimen de lluvias en verano (ca. 1000 mm de precipitacion
anual). La época seca es muy marcada y dura unos seis meses.
El sustrato rocoso es principalmente metamorfico (filitas del
Mesozoico), mezclado con calizas cretacicas. La vegetacion es
un mosaico de comunidades que incluye desde selvas
medianas subperennifolias y bajas caducifolias hasta sabanas y
matorrales xerofilos (Pérez-Garcia et al. 20071).

Los estudios que se presentan tienen como base comin un
inventario floristico regional elaborado durante 10 afos (Pérez-
Garcia et al. 2005) y un conjunto numeroso de muestras de
vegetacion (parcelas de 100 m?) donde se han registrado datos
de presencia/ausencia de las especies. La diferenciacion floristica
entre parcelas se evaluo calculando similicudes (y disimilitudes)
entre ellas por medio del indice de Sarensen (is). Ademas, la
diversidad B3 fue evaluada usando el indice de Whittaker
(Whittaker 1972) (8,, = v/ @). Se realizaron clasificaciones de
las parcelas por medio del método de Ward, con distancias
euclidianas (o su cuadrado) como algoritmo de disimilicud.

EFECTO DE LA EXPOSICION Y LA ALTITUD SOBRE
LA HETEROGENEIDAD DE LA SELVA BAJA CADUCIFOLIA

La selva baja caducifolia (sBc) es la comunidad mejor
representada en Nizanda y también la mas variada. El primer

estudio analizé los efectos de la altitud y la exposicion sobre la
heterogeneidad floristica en el Cerro Verde, una elevacion
prominente del &rea (ca. 450 m). Los datos se obtuvieron en
30 parcelas distribuidas en tres pisos altitudinales (bajo, medio,
alto) y en las dos laderas principales (N 'y S), cuya combinacion
resultd en seis grupos ambientales. Se calcul6 el indice 3,
para el total de las muestras, por ladera, por piso altitudinal y
por grupo ambiental. Ademas, se evaluaron los efectos de la
separacion espacial y de la altitud sobre la diversidad {3,
comparando las disimilitudes promedio entre cuadros de un
mismo piso altitudinal con las calculadas entre parcelas de
diferentes elevaciones.

Solo en la ladera norte el recambio de especies asociado a
la altitud fue mayor que el producido por la separacion
espacial (dentro de un mismo piso). Tanto los pisos bajos
como los altos de cada ladera fueron muy similares a su
respectiva contraparte, es decir, la orientacion no fue
determinante en la diferenciacion floristica en dichas zonas.
Sin embargo, en la porcion media del cerro la diferenciacion si
dependio de la orientacion: las parcelas intermedias del lado
sur se agruparon con las bajas, pero las del norte lo hicieron
con las altas (Fig. 1). B, varié poco entre grupos ambientales
(de 2.712292). Se encontrd un fuerte recambio de especies
entre todos los conjuntos analizados, lo que permite
entender como se alcanza una riqueza elevada
(Y = 194 especies/3 000 m?), a pesar del bajo valor nimero
promedio por grupo (85.5 especies/500 m?). En la
clasificacion de las parcelas se formaron dos grandes
conjuntos, quedando casi completamente separadas las
parcelas mas altas de las mas bajas. Las parcelas intermedias
quedaron repartidas seglin su orientacion en dichos
conjuntos. En sintesis, la mayor variacion floristica se presentd
a lo largo del gradiente altitudinal pero la tasa recambio
dependio de la exposicion.

DIFERENCIACION FLORISTICA EN ENCLAVES
DE VEGETACION XEROFITICA

En la region hay un sistema de enclaves de vegetacion
xerofitica (Evx) asociado a los afloramientos calizos. La
configuracion fragmentada del sistema permitié analizar los
efectos de la separacion espacial y de la heterogeneidad
ambiental (gradiente edéfico) sobre la diversidad [3. En los Evx
se delimitaron tres comunidades vegetales (Pérez-Garcia y
Meave 2004): selva baja caducifolia (sec) en suelo desarrollado
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Fig. 1 Clasificacion de las parcelas de muestreo del Cerro Verde.
Nota: para cada muestra se indica su exposicion (N, S) y piso altitudinal (b = bajo, m = medio, a = alto).

(SBCs), SBC en roca expuesta (sBCr) y matorral xerofilo (Mx).
El analisis se basd en datos de 27 parcelas de muestreo
repartidas en las tres comunidades (nueve por comunidad).
Los indices 3y fueron calculados: 7] para los 27 cuadros;

2] por comunidad, y 3] para series de tres cuadros ordenados
siguiendo los gradientes ambiental y espacial en cada evx. Los
efectos relativos de estos dos gradientes se midieron
calculando indices de similitud (1s) entre pares de parcelas de
varios conjuntos: 1] mismo EvX, misma comunidad; 2] mismo
Evx, diferente comunidad; 3] diferente Evx, misma
comunidad, y 4] diferente evx, diferente comunidad.

Las 214 especies registradas en todo el sistema se distribuyeron
de forma desigual entre comunidades: s8Cs (160 especies),
sBCr (108) y mx (32). El valor de B, fue bajo para el mx (3.10),
intermedio para las dos comunidades arboreas (sBcr = 4.23;
SBCs = 4.31) y alto (8.58) para el conjunto total. Al comparar
el recambio floristico dentro y entre comunidades, el
promedio de 3, fue mayor entre comunidades (2.54) que

dentro de ellas (2.00), y el andlisis de series de tres parcelas por
EVX mostrd que en promedio las especies se acumulan a una
tasa mas alta a lo largo del gradiente edafico que a través del
espacio. La similitud fue mayor entre pares de parcelas
ubicadas en un mismo evx que entre las de distintos EvX,
mostrando asi un aumento en la diversidad 3 con la distancia.
No obstante, este efecto difirié entre comunidades, siendo
mas fuerte en la sBCs que en MX y sBCr. La similitud promedio
de las comparaciones entre todas las parcelas de una misma
comunidad (39.8%) fue de mas del doble que la obtenida
entre comunidades (16.7%); en contraste, la separacién
espacial no tuvo un efecto notable en la similitud entre
comunidades.

La heterogeneidad ambiental generd la mayor
diferenciacion floristica en el sistema; no obstante, parece
haber un fendmeno aditivo de este efecto con el de la
distancia, ya que ninguna combinacién parcial igualé el alto
valor de diversidad {3 obtenido para el sistema completo.
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DIFERENCIACION FLORISTICA ENTRE LAS COMUNIDADES
VEGETALES DEL PAISAJE

Este ejemplo se basd en comparaciones de la diversidad
floristica entre las principales comunidades vegetales del
paisaje de Nizanda, al explorar las dos cuestiones siguientes:
;qué tan fuertes son las relaciones floristicas generales entre
ellas?, y ;hasta qué nivel de la jerarquia taxondmica se reflejan
sus diferencias floristicas? Los andlisis se basaron en datos de
presencia-ausencia de las especies en 140 parcelas distribuidas
en los diferentes tipos de vegetacion. Se construyeron tres
matrices (especies, géneros y familias presentes en las
parcelas), lo cual permiti6 hacer sendas clasificaciones
numéricas. Ademas se analizaron las similitudes floristicas (is y
el B,y) entre dichas comunidades.

La clasificacion hecha para el nivel de especie distinguio

grupos que coinciden bien con los tipos de vegetacion
definidos a partir de criterios fisonémicos (Fig. 2). Primero se
agrupo la sec con el matorral espinoso, y al conjunto asf
formado se incorporaron después la vegetacion xerofila
(matorral xerofilo y secr) y la vegetacion riberefa (selva
mediana y bosque de galerfa). Las parcelas de sabana
mantuvieron su individualidad respecto al resto de las
comunidades. En las clasificaciones hechas para los niveles de
género y familia se observaron basicamente los mismos
grupos. La mayor afinidad floristica se encontré entre la selva
medianay la sec (1s = 51.7%), y la mayor diferenciacion se
registrd entre la selva mediana y el matorral xeréfilo

(1s = 4.7%). Con los valores del indice 3, se gener6 una
nueva matriz cuya estructura fue muy semejante a la
elaborada con los datos del 1s. Aunque esto era de esperarse
porque ambos indices tienen interpretaciones reciprocas
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| o el
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S ]
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Fig. 2 Clasificacion de 140 muestras de vegetacion.
Nota: se muestra un perfil esquematico de la vegetacion. sBc: selva baja caducifolia; la vegetacion xeréfila une el matorral
xerofilo y la selva baja caducifolia en roca caliza; la vegetacion riberefia comprende el bosque de galeria y la selva mediana.
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— Cuadro 1 Diversidad By riqueza de especies en seis tipos de vegetacion primaria y en la vegetacion secundaria

en Nizanda
Comunidad Sab SBC ms mXx sm BG

Sab 189
SBC 14.2 443

Indice de Serensen e 22 o2 0
MX 8.7 17.7 14.7 74
SM 7.0 51.7 269 4.7 317
BG 7.0 205 217 69 29.3 105
SBC 1.87
MS 179 162

Indice B de Whittaker MX 192 184 186
SM 193 1.59 176 195
BG 193 1.81 1.8 193 369
SBC 590
MS 285 465

Riqueza de especies MX 252 475 190
SM 489 604 394 382
BG 284 497 212 173 369

Notas: en la diagonal principal del primer bloque se muestra la riqueza de especies de cada comunidad (en itlicas). Al comparar entre comunida-
des, para cada par de ellas se indica el indice de Serensen (bloque superior), el indice 3 de Whittaker (bloque intermedio) y la riqueza combinada de
especies (bloque inferior).

Abreviaturas: Sab: sabana, seC: selva baja caducifolia, ms: matorral subinerme, mx: matorral xeréfilo, sm: selva mediana, BG: bosque de galerfa.
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Fig. 3 Espectros de formas de vida para la selva baja caducifolia (s8C) y la sabana (Sab).
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acerca de un mismo fendmeno, la coincidencia entre los
valores altos de una de las matrices y los bajos de la otra no
fue total, lo que indica que la utilizacién de ambos indices en
un mismo estudio no necesariamente es redundante
(cuadro 1).

La consistencia observada entre niveles taxonémicos
confirmé que la diferenciacion floristica entre tipos de
vegetacion no es exclusiva del nivel de especie. Si bien se
podria pensar en varias explicaciones ecoldgicas para este
resultado, también se pueden invocar explicaciones evolutivas
y biogeograficas. Para profundizar en esta cuestion, se hizo
una comparacién mas detallada de los dos sistemas mas
extensos y de fisonomias mas contrastante (selva baja
caducifolia y sabana) en términos floristicos y de sus patrones
de formas de vida, formas de crecimiento y habitos de
crecimiento (Pérez-Garcia y Meave 2006). Aunque la riqueza
combinada de ambas comunidades es de 600 especies, la
similitud es muy baja en el nivel de especies (1s = 10%) y de
género (1s = 21%), y solo en el nivel de familia es alto (1s =
72%). De los tres conjuntos mencionados, en la SBC
prevalecieron los arboles, las plantas lefiosas y las fanerofitas,
mientras que en la sabanas las categorias predominantes
fueron las hierbas, las forbias y hierbas graminoides, asi como

las hemicriptofitas (Fig. 3). Estos resultados sugieren grandes
diferencias en las estrategias adaptativas de las especies de
cada comunidad, quiza como consecuencia del disturbio por
fuego vy la oligotrofia en la sabana, factores poco importantes
en lassc.

CONCLUSIONES

A pesar de que la comprension de las causas de la
diferenciacion floristica en Nizanda es ain insuficiente, estos
ejemplos muestran que ningun factor por si solo puede
generar la altisima diversidad y de Nizanda, cercana al millar
de especies de plantas. Asimismo, se hizo evidente que la
variacion de los factores que tienen efectos muy locales no
solo genera diferencias numéricas en la diversidad [3, sino que
ademas reflejan una fuerte diferenciacién biologica.
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RECUADRO 12.3 DIVERSIDAD [3 EN COMUNIDADES MICROBIANAS: PROCARIONTES CON BIOGEOGRAFIA'

Ana M. Noguez, Héctor T. Arita, Ana E. Escalante, Larry Forney, Felipe Garcia-Oliva, Valeria Souza

Desde hace algunos afos se planted la discusion sobre la
existencia de patrones de distribucion y diversidad en las
comunidades microbianas semejantes a aquellos que
presentan los microorganismos (z = 0.082; Finlay 2002). Sin
embargo, existen escasos estudios disefiados especificamente
para demostrar si las bacterias presentan o no biogeografia
(Horner-Devine et al. 2004).

Nosotros definimos un sindrome de ubicuidad para
especies “sin biogeografia” que incluyd las siguientes
predicciones: a] un cociente elevado de especies
locales/especies globales; b] una alta tasa de dispersion;
¢] rangos de distribuciéon extremadamente grandes, con muy
pocas o sin especies endémicas; d ] una tasa de recambio de
especies muy baja (diversidad 3); e] una curva especies-area
plana; f ] comunidades locales no estructuradas.

Para probar si los procariontes de vida libre eran
organismos “sin biogeografia” examinamos la diversidad de
procariontes del suelo y la comparamos con patrones
biogeograficos de otros grupos. El estudio se llevd a cabo en
dos lugares contrastantes (cresta y ladera) en la selva baja
perennifolia de la Estacion de Biologia Chamela, en Jalisco.

Examinamos la composicion de ensambles de procariontes
del suelo a cuatro escalas espaciales (Ay, A, A5, A;) con un
sistema de cuadrantes anidado (Fig. 1; Arita y Rodriguez 2002).
En cada localidad se realizaron muestreos del suelo en los
primeros 5 cm de profundidad en 32 de los 64 cuadrantes A,.
Para determinar la diversidad de procariontes se definieron
unidades taxonémicas operacionales (OTU, por sus siglas en
inglés) utilizando fragmentos terminales de restriccion (TRFLP
por sus siglas en inglés) del gen 16S ARNY. Posteriormente, para




336

Capital natural de México « Vol. |: Conocimiento actual de la biodiversidad

RECUADRO 12.3 [continudal

[+]

120 -
100
80 -
60 -
40 4
20 A

B Cresta
O Ladera

Frecuencia de oTu

2 5 8 11 14 17 20 23 26 29 32

Ndmero de sitios ocupados

(o]

@ Cresta

O Ladera
200 1

150 A

100 A

50 |

Diversidad de oTu

o
-
o
N
o
w
o
N
o
w
o
[N}
o
~
o

Area (m2)

Figura 1 Disefo de los cuadrantes de un sistema totalmen-
te anidado para analizar el escalamiento de la diversidad de
especies. Nota: se comenzd con un cuadrante de lado
L, = 8 myarea A, = 64 m? que contiene S, taxones; se
dividi6 en cuatro cuadrantes de lado L, = L,/2 = 4 m, de
drea A, = A, /4 = 16 m?. Se repitio la subdivision para com-
pletar cuadrantes de menor tamarno de lado, que contiene
L, =2 m, de drea A, = 4 m? y 64 cuadrantes de area
A5 = 1m?2 Por claridad, solo un cuadrante de cada tamafio
estd marcado. Se tomd una muestra de suelo en cada uno
de los 32 cuadrantes mas pequerios, siguiendo el patrén de
tablero de ajedrez. La diversidad de las unidades taxonomi-
cas operacionales (0TU) se midi6 a las cuatro escalas; S, es
la diversidad total encontrada en el cuadrante; S, es la diver-
sidad promedio acumulada de los cuatro cuadrantes del
area A, (cada una incluye ocho muestras de suelo); S, es la
diversidad promedio acumulada en los 16 cuadrantes del
area A, (cada una incluye dos muestras de suelo), y S, es la
diversidad promedio en las 32 unidades de muestreo.

25 —@— Cresta
--O-- Ladera

Logaritmo de la
diversidad de oTu

Escala

Figura 2 Patrones de diversidad de los procariontes del
suelo en dos localidades de la selva baja perennifolia del
oeste de México. Los circulos negros indican las muestras
de las partes altas de la pendiente y los circulos blancos
las muestras en pendientes medias. (a) Frecuencia de
distribucion de presencias (nimero de cuadrantes de
muestreo ocupados) para los OTU procariontes en los
dos cuadros de 64 m2. (b) Graficas de la diversidad oTu-
escala para los dos cuadros de 64 m?, que muestran la
diversidad de los oTu como funcién de la escala, como
se explica en la figura 1. (¢) Curva especies-area; los datos
delos oTu de los dos cuadros de 64 m? fueron muestrea-
dos para calcular la regresion; el punto en el extremo
derecho es la diversidad acumulada en los dos cuadros.
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Figura 3 Patron de distribucién altamente anidado en la
diversidad de los procariontes del suelo en dos localidades
de 64 m? de la selva baja perennifolia del oeste de México, en
lo mas alto de la pendiente (izquierda), y en la pendiente
(derecha). Los oTu estan ordenados de acuerdo con su pre-
sencia (los taxones de distribucion mas amplia arriba y los
taxones de distribucion restringida abajo). Las muestras es-
tan ordenadas por la diversidad de los oTu (los sitios méas
ricos en el extremo derecho y los sitios menos diversos en el
extremo izquierdo). Cada punto representa la presencia de
un oTu dado en una muestra dada. En un patrén de anida-
miento perfecto, los puntos se arreglarian en un patron trian-
gular de tal forma que la parte mas abajo a la izquierda de la
figura no tendria ningn punto.

cada localidad se construyeron matrices de presencia-ausencia
describiendo asi la distribucion de oTu entre los 32 cuadrantes
de tamafio A;. Con estos datos se calcularon los valores de
diversidad [3, se estimaron los valores de z (S= cAZ?) y se midié el
grado de anidamiento de acuerdo con Atmar y Patterson (1995).

Nuestros resultados mostraron que la distribucion de
frecuencia de ocupacion entre los cuadrantes de tamafio A,
(Fig. 2a) es muy similar a los rangos de distribucion de
vertebrados terrestres en masas continentales. Existe también
una sobrerrepresentacion de OTU presentes en muy pocas
muestras y muchas muestras con muy pocos OTU presentes
(Fig. 2a). Los valores de diversidad 3 fueron (8 = 191,

r? =099) paralacrestay (3 = 1.78,r> = 0.99) para la ladera.
Arita y Rodriguez (2002), con cuadrantes A, de 180 000 km?,
encontraron que la diversidad 3 para mamiferos no voladores
mexicanos oscilaba entre 1.19 y 2.52. Utilizando la relacién
especie-area (S = cA?) encontramos un valor de z = 0.446
(Fig. 2¢), el cual es mucho més alto que el presentado por
invertebrados en el mar (z = 0.161, Azovski 2002) y por
ciliados (z = 0.082, Finlay 2002). Otro resultado interesante fue
el alto grado de anidamiento en la distribucion en los dos
cuadrantes de 64 m? (Fig. 3), estimado con valores de
‘temperatura anidamiento’ (véanse Atmar y Patterson 1993,
1995) de 12.55° para la crestay T = 25.05 para la ladera.

De este estudio pudimos concluir que los rangos de
distribucion extremadamente pequefios y el gran nimero de
OTU endémicos nos permiten rechazar la prediccion c] del
sindrome de especies sin biogeografia. La alta tasa de
recambio (diversidad [3) nos lleva a rechazar la prediccion d].
De acuerdo con nuestros resultados, los procariontes no
presentan una curva de distribucion plana, por lo tanto la
prediccion e] del sindrome de ubicuidad también puede ser
rechazada. Los valores de temperatura muestran que la
distribucion de los procariontes en estos suelos no es al azar,
por lo que podemos rechazar la prediccion f].

Nuestros resultados nos permiten rechazar varios de los
criterios presentados para organismos “sin biogeografia”.
Ademas nos muestran que las mismas reglas que determinan
las reglas de distribucion de vertebrados a escalas
continentales pueden ser aplicadas a procariontes en un
cuadrante de 64 m?,

1 Basado en Noguez et al. (2005)
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12.3 METODOS

Se analizaron los patrones espaciales de diversidad de los
vertebrados terrestres (mamiferos, aves, reptiles y anfi-
bios) tomando como fundamento para los mamiferos la
base de datos de Arita (2007; véase el apéndice 12.1, en
el que acompaiia a este volumen). Para aves, reptiles
y anfibios se usaron modelos de distribucién potencial,
que son hipdtesis sobre las dreas de distribucién reales
(Arhennius 1921; Peterson y Watson 1998; Peterson
et al. 2006) planteadas a partir de datos de registros de
museos y colecciones cientificas; se obtuvieron modelos
de nicho ecoldgico de manera independiente por grupos
de trabajo distintos para cada taxén (Rodriguez et al.
2005), que fueron revisados y editados por expertos para
eliminar las sobrepredicciones asociadas al método
(véanse detalles en el apéndice 12.1; también Peterson
et al. 2006). Este método permite obtener la distribu-
cién geografica de numerosas especies a medio grado
de resolucién, superponer mapas y realizar los andlisis
relacionados con la riqueza y el recambio de especies
(componente f3), que eran imposibles de realizar antes
por la inexistencia de hipétesis cuantitativas sobre la
distribucién de las especies. Desafortunadamente, atin
no se cuenta con este tipo de mapas para otros grupos
de animales a escala nacional, aparte de los vertebrados
terrestres, y son muy escasos los datos que se tienen
para plantas. Hasta donde sabemos, sélo estdn dispo-
nibles los modelos de reas de distribucién potencial
para las especies de plantas enlistadas en la NOM-059-
SEMARNAT-2001 (Semarnat, 2002; véase el capitulo
18 del volumen II de esta obra), asi como para los géne-
ros Agave y Opuntia (Golubov et al. 2005), asi como de
un conjunto de especies de arboles tropicales de impor-
tancia para México (Pennington y Sarukhdn 2005). Es
importante subrayar que desde una perspectiva ma-
croecoldgica se debe estudiar toda una region,® y taxo-
nes completos.

La mayor dificultad para el estudio de los patrones de
diversidad de las plantas (al menos todas las plantas vas-
culares) es que existen casi diez veces mds especies de
plantas que de vertebrados terrestres. Sin embargo, es
posible realizar un andlisis nacional para las plantas
usando una metodologia que permite estimar el nimero
de especies a una resoluciéon medianamente alta, con
celdas de 0.5° (Soberén et al. 2007). Para lo anterior se
consideraron los géneros nativos de las angiospermas
(Magnoliophyta), a partir de registros georreferidos de
ejemplares de herbario, del Sistema Nacional de Infor-
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macién sobre Biodiversidad (sN1B) y de bases de datos
compiladas por la ConaBIO mediante el apoyo a la
computarizacion de datos de herbarios nacionales y del
extranjero, la cual contiene aproximadamente 1.3 mi-
llones de ejemplares georreferidos (véanse detalles en el
apéndice 12.2 ). A partir de esta base se realizé una
estimacion del ndmero de especies, usando el método
de curvas de acumulacién de especies (Soberén y Llo-
rente 1993; Colwell y Coddington 1994; Gotelli y Col-
well 2001; Soberdn et al. 2007). A continuacién se deta-
llan los andlisis realizados.

12.3.1 Patrones de diversidad o
Especies de vertebrados terrestres

Como se dijo antes, para los mamiferos se utilizé la base
de datos especies de Arita (2007). Para generar los mode-
los de distribucién potencial de las especies de aves se
usé la base de datos elaborada por Navarro-Siglienza
et al. (2003) y Navarro y Peterson (2008), y para los anfi-
bios y reptiles se indican los detalles en Ochoa-Ochoa y
Flores-Villela (2006) y Flores-Villela (2008).

Para la construccién de los modelos de dreas de distri-
bucién potencial se utilizé Desktop GARP versién 1.1.3
(Stockwell y Noble 1991; Scachetti-Pereira 2001), que ha
mostrado ser una herramienta muy util para modelar la
distribucion geografica de las especies (i.e. Illoldi-Rangel
et al. 2004; McNyset 2005; Peterson et al. 2006). Los
errores de omisién que se han reportado en la literatura
para diferentes taxones, usualmente varfa de 0 a 17%
(McNyset 2005).

Los modelos de nicho para todos los grupos utilizados
en este estudio fueron editados con criterios biogeogra-
ficos, por ecorregién y atendiendo la opinién de expertos
con el fin de reducir las distribuciones potenciales que
generan el programa GARP a hipétesis sobre el drea ac-
tual de distribucion (sobre la generaciéon de los modelos
de las dreas de distribucion, véanse detalles en el apéndi-
ce 12.1). Sibien no se evalud la precisién de las prediccio-
nes debido a que esto habria significado una cantidad de
trabajo de campo completamente fuera de las posibilida-
des del estudio, tanto la modelacién como la edicién fue-
ron realizadas por especialistas, y el algoritmo GARP
contiene intrinsecamente una rutina de calibracién de
las predicciones basada en “entrenar” al algoritmo con un
subconjunto de los datos, y contrastar las predicciones
contra otro subconjunto independiente de datos. En total
se usaron modelos de distribucién potencial de 1948



especies. Se sabe que los resultados obtenidos al utilizar
este método para realizar andlisis de biodiversidad son
intermedios entre utilizar solamente datos de coleccio-
nes, sin modelacién, y hacer estudios exhaustivos de
campo (Lira-Noriega et al. 2007).

Para el célculo de la diversidad o, la superficie del te-
rritorio se dividié en una reticula de 703 celdas de 0.5°
por 0.5° (Arita et al. 1997) y se unieron los datos de pre-
sencia de cada especie de los mapas de distribucién para
cada celda utilizando ArcView 3.2.

Géneros nativos de angiospermas

Para el caso de los géneros de angiospermas se estimo el
ndmero de ellos en celdas de 0.5°. Se usé el nivel de géne-
ro debido a razones que se detallan mds adelante. Como
base sistematica se utilizé la lista incluida en Villasefior
(2004) en la que se incluyen 2 663 géneros como nativos
de México, de los cuales 218 se consideran endémicos.
El problema de las diversas propuestas de los sistemas de
clasificacion, principalmente dentro de cada familia, a
nivel de género y de especie, se solucioné con los nom-
bres validos de los géneros existentes en esta lista y resol-
viendo las sinonimias mds evidentes en la base de datos
mediante correspondencias de nombres de especies y
géneros.

La realizacién de estudios de la riqueza de especies de
angiospermas requiere asegurar los estdndares en la no-
menclatura taxondmica, los cuales estdn ya terminados
para varias familias (véase el capitulo 11) pero no para su
totalidad, asi como contar con una representacion ade-
cuada de los registros de recolecta o bien mediante la
generacion de modelos de distribucién potencial de las
especies, los cuales todavia no existen a escala nacional,
como ya se comentd. Adicionalmente, el nivel género
agrupa especies que tienen mds caracteristicas en comun
que con cualquier otro conjunto de especies, por lo que
su estudio ayudara a la generacién de hipdtesis biogeo-
graficas sélidas (Villasefior 2004).

En la reticula de celdas de 0.5° se cuantificé el nimero
de géneros en cada celda, tanto totales como endémicos
(exclusivos de México), a partir de los registros georrefe-
ridos (apéndice 12.2 ) de las bases de datos integrados
en el Sistema Nacional de Informacién sobre Biodiversi-
dad (sNIB) y en la Red Mundial de Informacién sobre
Biodiversidad (REMIB, véanse detalles de las fuentes en
el apéndice 12.2). De esta manera se registré la presencia
de cada género en cada celda de 0.5° y se aplicé el estima-
dor de riqueza de especies de 1cE (Colwell y Coddington
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1994), tomando las frecuencias de cada fecha de recolec-
ta de los ejemplares registrados dentro de cada celda; es
decir, el estimador 1CE se calculé de forma independien-
te para cada celda.

12.3.2 Areas de distribucion y patrones
de diversidad 3

Especies de vertebrados terrestres

El drea de distribucién de cada especie, en México, se
definié como el conjunto de celdas de la reticula que sub-
divide el pais en que se encuentra presente la especie.
Para poder establecer comparaciones entre los grupos de
vertebrados, para cada celda se obtuvieron dos valores: la
proporcion de especies de cada taxén (mamiferos, aves,
reptiles y anfibios) presente en cada celda, y el promedio
de 4rea de distribucién proporcional (al total de celdas)
de las especies que se encuentran presentes en la celda
(Arita et al. 2008).

En otras palabras, cada celda de la reticula recibe un
valor que corresponde al promedio de la proporcién de
celdas que ocupan las especies que habitan esa celda para
todo el pais. Ese valor puede fluctuar entre 1/703 (en
caso de que la celda estuviera habitada tinicamente por
especies endémicas de esa celda) y 1, en caso de que la
celda estuviera habitada solamente por especies de am-
plia distribucién en México (i.e. presentes en todas las
celdas en las que se subdividi6 el pafs). Una gréfica donde
se desplieguen los valores de proporcién de especies de
cada celda vs. el area proporcional promedio ocupada
por esas especies (richness-mean range plot) permite
mostrar, de manera comparable, los patrones de riqueza
de especies local con una medida de qué tan restringida
es el drea de distribucién de las especies que habitan
cada celda.

Es necesario aclarar que con los datos con que se cuen-
ta en este momento, el valor del drea promedio de distri-
bucioén se calcula con respecto a México. Dado que este
estudio considera solo a México y no un dominio biogeo-
grafico, una especie puede parecer rara (i.e. de distribu-
cién restringida), si alcanza el limite de su distribucién
en México, aun cuando sea una especie de relativamente
amplia distribucién en el continente. Esto sin duda es un
inconveniente, ya que una celda podria estar constituida
tanto por especies de distribucién amplia y restringida
en la misma proporcién, y su valor serfa el mismo si la
mayorfa de las especies contenidas tuvieran especies con
areas de distribucién intermedia. No obstante, todos los
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métodos y formas de medir la diversidad 3 tienen dife-
rentes ventajas y capturan distintos aspectos de este
componente (Koleff 2005).

12.4 PATRONES ESPACIALES
DE RIQUEZA DE ESPECIES

12.4.1 Especies de vertebrados terrestres

Como ya se menciond, es muy conocido el patrén latitu-
dinal de una mayor concentracién de especies de verte-
brados terrestres de México. Cuando se observan los
patrones de riqueza de especies a escalas de 0.5°, es evi-
dente que el sur del pais alberga un mayor nimero de
especies. Sin embargo, los detalles cambian si se analizan
los diferentes taxones por separado (Fig. 12.1). Aunque
los valores de riqueza de especies en las 703 celdas para
los cuatro grupos de vertebrados terrestres se correlacio-
nan positivamente (Fig. 12.2), existen diferencias impor-
tantes en los detalles de los patrones. Para los mamiferos,
las dreas de mayor concentracién de especies se encuen-
tran en el este y sureste del pafs, en los estados de Vera-
cruz, Tabasco, Oaxaca y Chiapas. Este patrén es similar
para la mayoria de los érdenes, aunque la contribucién
de los quirdpteros en el patrén observado representa
poco mas de 50% de las especies en dicha regién. Sin em-
bargo, los artioddctilos, lagomorfos y roedores se con-
centran preferentemente en latitudes intermedias o nor-
tenas (Rodriguez 1999; Ceballos et al. 2005). En el caso
de las aves, las regiones de mayor riqueza de especies se
encuentran en las tierras bajas de la planicie del Golfo de
Meéxico, el Istmo de Tehuantepec, la Peninsula de Yuca-
tan y una pequena rea de la costa del Pacifico de Oaxaca
(Navarro-Sigiienza y Sanchez-Gonzdlez 2003). Por su
parte, los patrones de riqueza de especies de reptiles y
anfibios se ubican también al sur de la Republica, en
Oaxaca, Veracruz y Chiapas (Ochoa-Ochoa y Flores-Vi-
llela 2006).

En la figura 12.2 se muestra que, en general, practica-
mente en todas las celdas existe una proporcién de espe-
cies de aves superior a las proporciones de especies de los
otros grupos. La tinica excepcién la constituye un peque-
o grupo de celdas en el norte del pais que contiene una
mayor proporcién de mamiferos que de aves. En otras
palabras, en nuestro pais existen regiones donde es posi-
ble encontrar hasta 60% de las aves residentes de México,
mientras que nunca serd posible encontrar mas de 20%
del total de las especies de anfibios o de reptiles (Fig. 12.2).
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Este patrén corrobora el hecho de que las dreas de dis-
tribucién de reptiles y anfibios son en promedio mas
restringidas que las de las aves, mientras que las de los
mamiferos son intermedias, lo cual tiene consecuencias
importantes para la conservacion. Por ejemplo, esta in-
formacién sugiere que debe ser més sencillo lograr que
una porcidn alta de la ornitofauna total del pais se pre-
serve mediante dreas protegidas como parques y reser-
vas, que en el caso de los anfibios y reptiles.

Las mayores coincidencias en riqueza de especies pro-
porcionalsedanentrelosreptilesylosanfibios (Fig. 12.2f).
En general, las celdas de 0.5° son més ricas en reptiles que
en anfibios, pero solo marginalmente. En promedio, una
celda que contenga 10% de los anfibios de México con-
tendrd entre 10 y 15% de los reptiles. Existe una marcada
coincidencia geografica en la zona de mayor riqueza de
especies de estos grupos. Més adelante se mostrard que
las celdas que contienen riquezas de especies altas de
aves (mayores de 60%) coinciden, con algunas diferen-
cias, con las zonas de mayor riqueza de especies de ma-
miferos, y en una medida menor con las de anfibios y
reptiles.

La regién de México con menor riqueza de especies
proporcional, definida como aquellas celdas que contie-
nen 15% o menos de la riqueza de especies de aves, se
encuentra en los desiertos del centro-norte de México.
Esta regiéon muestra una buena coincidencia para los ma-
miferos, reptiles y anfibios, con varias excepciones. Sin
embargo, los valores por si solos no indican correcta-
mente las prioridades de conservacién (vedse el capitu-
lo 18 del volumen II de esta obra). En efecto, esa zona del
norte de México contiene poblaciones de mamiferos de
tamafio corporal grande que son de gran interés conser-
vacionista y econdémico. En el caso de los reptiles estan
las especies endémicas del Desierto Chihuahuense, el
Bols6n de Mapimi y Cuatrociénegas, entre otras locali-
dades importantes (Morafka 1977).

Considerar las especies “endémicas de México’, a pe-
sar de que esta conceptualizacidn es geopolitica y puede
incluir especies de distribucién amplia a escala nacional,
resulta relevante en un contexto global. La mayor con-
centracién de especies endémicas de mamiferos se ob-
serva entre los 18 y 26° de latitud norte, especificamente
en la Cuenca del Balsas y el Eje Neovolcanico (Ceballos
et al. 2005; Munguia 2006), con un alto recambio longi-
tudinal de especies sobre el Eje Neovolcanico (Fa y Mo-
rales 1993; Escalante et al. 2002; Munguia 2006). Para el
caso de las aves (Fig. 12.3) hay varios estudios que indican
que las especies endémicas se concentran en la regién
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Especies de anfibios

[ ] 0000-0020
[ ] 0021-0036
I 0037-0050
B 0051-0066
I 0067-0083
I 0084-0099
I 0.100-0119
I 0.20-0139
I 040-0166
B 0167-0215

)
/

[b]

Especies de reptiles
[ ] 0027-0046
[ ] 0047-0061
[ 0062-0072
B 0073 - 0084
I 0085-0098
B 0099-0114
B o115-0132
I 033-0148
I 049-0166
Il 0167 - 0201

Figura 12.1 [Esta pagina y la siguiente.] Representacion grafica de la distribucion del nimero de especies en celdas de 0.5°.
Nota: Las escalas de colores varian entre grupos de la siguiente manera; los minimos y maximos para cada grupo son:
(a) anfibios (0.003, 0.215), total 302; (b) reptiles (0.027, 0.207), total 676; (c) aves (0.094, 0.640), total 663,

y (d) mamiferos (0.062, 0.374), total 422.
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[<]

Especies de aves

[ ] 0094-0149
[ ]o150-0184 %
I 0185-0220
I 0221-0276
I 0277-0333
I 0334-0374 !
B 0375-0415
Il 0416-0468
Il 0469-0538
Il 0539- 0640

Especies de mamiferos

[ ]oo062-0118
[ ]0119-0147
[ 0.148 - 0.171
B 01720194
I 0.195 - 0220
I 0221-0246
I 0247-0273
I 0274 - 0301
Il 0302-0336
Il 03370374

Figura 12.1 [concluye].
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[a]

Anfibios (total)
1-8
712
[ RERRE
[ RERPS
-4

Anfibios endémicos
1-2
[ 3-6
mm o
B o-12
[ RERPY)

Figura 12.3 [Esta pdgina y las siguientes] Comparacion de los patrones de riqueza y endemismo a escala de alta resolucion
(1 km?). (a) Total de anfibios [y] anfibios endémicos. (b) Total de reptiles [y] reptiles endémicos. (c) Total de aves [y] aves
endémicas. (d) Total de mamiferos [y] mamiferos endémicos.
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Reptiles (total)

1-20
[21-31
m 2-4a
B 43-56
[ R

Reptiles endémicos
1-5
6
218
B 0-26
I 27 - 49

Figura 12.3 [continta].
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[<]

Aves (total)

44 - 140
141 - 200

[ 201-270
B 271330
I 337- 460

Aves endémicas
1-6

7-14

523

B 24 -3
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Figura 12.3 [continta].
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Mamiferos (total)
1-30

31-49

[ 50-66
Bl -85
B 36 - 124

Mamiferos endémicos
1-3
4-8
P o9-13
419
B 20-28

Figura 12.3 [concluye].
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oeste, central y sur de México, en zonas altas a mds de
2000 msnm en la Sierra Madre Occidental, el Eje Neo-
volcanico y la Sierra Madre del Sur en Guerrero, en los
bosques de encino, de pino-encino y mesoéfilo de monta-
fa, asf como en las islas Revillagigedo y las Tres Marfas y
la Cuenca del Balsas (e.g. Escalante et al. 1993; Gonzdlez-
Garcia y Gémez de Silva 2003). La mayor concentracién
de endemismos de la herpetofauna mexicana se ubica
también en el Eje Neovolcénico, la Sierra Madre del Sur
y la costa del Pacifico (Flores-Villela 1991, 1993b; Ochoa-
Ochoa y Flores-Villela 2006).

Es importante mencionar que los patrones observados
de riqueza y de concentracién de especies del “drea de
distribucion restringida”® (un indicador de endemismo)
referido a las especies exclusivas de México (Fig. 12.3),
no coinciden en las mismas dreas geograficas en ninguno
de los grupos de vertebrados terrestres (Ricketts 2001).

12.4.2 Géneros de angiospermas

De manera muy general se pueden discutir los patrones
de diversidad espacial de las angiospermas, tanto de la
riqueza total de géneros como de la riqueza de géneros
endémicos (Figs. 12.4 y 12.5, respectivamente). Ya se ha
anotado que México, junto con Centroameérica, constitu-
ye una regién de alta biodiversidad de plantas, donde el
grado de endemismos, tanto en el nivel de género como
de especies, es alto (Rzedowski 1991). Se estima que en
México existen alrededor de 29 000 especies (Villasenor
2003), lo que crea una dificultad para observar patrones
generales definidos de la distribucién de su riqueza de
especies, ya que distintos taxones pueden tener distribu-
ciones diferenciadas.

Los analisis muestan una alta riqueza de géneros de
angiospermas en el sureste del pais, que alcanza los valo-
res mds altos en la parte central del estado de Chiapas, asi
como en el Eje Neovolcdnico. Las sierras Madre Oriental
y Occidental también registran altos valores de riqueza
de géneros, aunque menores que el Eje Neovolcadnico y
Chiapas.

La regién del Bajio comprendida entre los estados de
Querétaro, Guanajuato y San Luis Potosi, la zona centro-
norte del pais en general (los estados de Zacatecas, Du-
rango, Chihuahua y Coahuila), asi como la norte-occi-
dental (el estado de Sinaloa y la Peninsula de Baja
California), son grandes extensiones con valores de ri-
queza de géneros menores al resto del pafs. Aunque la
metodologia de curvas de acumulacién (1Ec, Colwell y
Coddington 1994) se aplica para compensar las diferen-
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cias debidas al esfuerzo desigual de recolecta, no pode-
mos descartar enteramente la posibilidad de que algunas
de las diferencias en riqueza de géneros que encontra-
mos sigan teniendo su explicacién en un esfuerzo de re-
colecta y estudio que no se ha distribuido homogénea-
mente en el territorio.

Cuando comparamos estos patrones con los de las
opuntias y agaves de México (Golubov et al. 2005), las
regiones de concentracion de riqueza de especies no co-
inciden. Ademds, en el estudio de Golubov et al. se co-
rrigieron los sesgos de colecta generando mapas de dis-
tribucién potencial para cada especie. Si bien ambos
géneros estan ampliamente representados en todo Méxi-
co, la diversidad del género Agave se encuentra relacio-
nada con las serranfas, con una concentracién importan-
te en la Mixteca entre Guerrero y Oaxaca (Tambutti 2002;
Golubov et al. 2005), mientras que la del género Opuntia
estd relacionada con los desiertos del norte del pais; en
particular con el Desierto Chihuahuense y la regién cen-
tro-oeste del pais, en los estados de Jalisco, Guerrero y
México. Sin embargo, analizando en conjunto la riqueza
de especies de los dos géneros, el patrén se parece al que
se observa en el nivel de género, ya que las zonas méds
diversas son el Eje Neovolcénico, los estados de Oaxaca
y Jalisco, las sierras Madre Occidental y Oriental, aunque
en el caso de las opuntias las regiones de alta riqueza de
especies se extienden hacia el sur del Desierto Chihua-
huense (Golubov et al. 2005).

12.5 PATRONES DEL COMPONENTE [3
DE LA DIVERSIDAD

12.5.1 Especies de vertebrados terrestres

Representar cartograficamente la diversidad 3 es un pro-
blema mds complicado que el de representar la riqueza
de especies, porque en general la diversidad 3 es una me-
dida del recambio de especies entre dos dreas o subdivi-
siones territoriales. Para calcular 3, por lo tanto, es nece-
sario definir una regién (la cual deberia considerarse
desde el punto de vista biogeografico) y sus subdivisio-
nes. El tamafio en que una regién es subdivida por una
reticula y la seleccién de las dreas para estimar {3 son ge-
neralmente arbitrarios, aunque en la definicién del tama-
no de celda deben considerarse las caracteristicas particu-
lares del taxén que se estudia. Dado que en este capitulo se
analizan varios grupos, decidimos seguir las ideas ori-
ginalmente propuestas por Prendergast et al. (1993) y
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Figura 12.4 Patrones de riqueza de géneros de angiospermas de México en celdas de 0.5 por 0.5°.
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Figura 12.5 Patrones de riqueza estimada mediante ICE (véanse detalles en el texto) de géneros endémicos

de angiospermas de México, en celdas de 0.5 por 0.5°.
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Arita et al. (1997) para representar en cada celda de la
reticula una medida de qué tan ampliamente distribuidas
estdn las especies que habitan cada celda 3,; (que se re-
laciona inversamente con {3, Arita et al. 2008). Esta me-
dida es simplemente el promedio de la proporcién del
drea de México que ocupan las especies que existen en
cada celda, que genera mapas como el de la figura 12.6.
Esta relacion no considera explicitamente la identidad
de las especies presentes en la celda ni la autocorrela-
cién espacial en la distribucién de las especies (Murgufa
2005b), pero tiene la ventaja de que es facil de definir y
visualizar y no depende de la seleccién de regiones arbi-
trarias (Roberts et al. 2002; Pimm y Brown 2004).

En la figura 12.6 se observa que el patrén de endemis-
mo-restricciéon geografica es similar entre los grupos,
que muestra en el norte areas que en general estan ocu-
padas por especies de distribucién amplia, en relacién
con el sur de México, pero como ocurria con la diversi-
dad o, la distribucién geografica varia en los detalles. Por
ejemplo, los reptiles presentan regiones con especies de
distribucién restringida en la costa del Pacifico y en el
noreste de la Peninsula de Yucatdn, mientras que en los
anfibios es en el noroeste de México. La observacién de
que la distribucién de las agregaciones de especies con
areas de distribucion restringida no es coincidente para
todos los grupos tiene profundas implicaciones para la
conservacién, ya que significa que no es factible usar
unos grupos para disefiar la conservacién de otros (vedse
el capitulo 18 del volumen II de esta obra).

Enla secciéon 12.4.1 se dijo que las relaciones de rique-
za de especies entre grupos sugerfan que, en promedio,
las aves estarfan més ampliamente distribuidas que los
mamiferos, y estos que los reptiles y los anfibios, que son
los de més alto endemismo (en el sentido de dreas de
distribucién de menor extensién). En la figura 12.7 se
muestran los histogramas de proporcién del drea de
Meéxico ocupada por las especies de las diferentes clases
de vertebrados. Estos histogramas confirman la predic-
cién derivada de las relaciones entre la riqueza de espe-
cies de los distintos grupos. Debe recordarse, sin embar-
go, que los histogramas de las dreas de distribucién son
dependientes de la escala de la medida (i.e. Stoms 1994;
Lennon et al. 2001; Rahbeck 2005; Lira-Noriega et al.
2007). Por tanto, los resultados aqui presentados son tni-
camente vélidos para la resolucién de 0.5°, es decir, los
patrones espaciales de diversidad podrian variar con la
escala, ya que se sabe que tanto la riqueza de especies
como la diversidad {3 son sensibles a la extensién y la re-
solucién usada para el andlisis (Lira-Noriega et al. 2007).
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Como ya se dijo, la relacién entre el nimero de espe-
cies de una celda y el drea proporcional promedio de las
especies que la habitan se puede presentar en una grafi-
ca, llamada grafica de diversidad-drea de distribucién. En
la figura 12.8 se presentan estas relaciones. El patrén ge-
neral observado es la existencia de una consistente, pero
no sencilla, relacién inversa entre la riqueza de especies
de los sitios y de qué tan restringidas espacialmente son
las especies que los habitan. En general, mientras mayor
riqueza de especies tiene un sitio, més restringidas en su
distribucién son las especies que lo habitan. Esto se tra-
duce en que la diversidad a y (3 para los vertebrados de
México a escala de 0.5° se correlaciona de manera positi-
va, es decir, los sitios de mayor 3, tienen la mayor diver-
sidad o, lo que significa que las especies raras (de distri-
bucién mads restringida) contribuyen mas a los patrones
de riqueza de especies que las de distribucién amplia.
Esto ha sido observado en los patrones de aves en regio-
nes con una alta diversidad y heterogeneidad, en el Sur de
Africa, en contraste con los observados en el sureste de
Escocia y del Reino Unido (Lennon et al. 2004). Sin em-
bargo, el que las especies raras contribuyan proporcio-
nalmente mds a los patrones de riqueza de especies, se
conecta con la frecuentemente comprobada relacién en-
tre riqueza de especies y rareza (véase Blackburn y Gas-
ton 1996; Kerr 1997; Dominguez-Lozano y Schwartz
2005; Lamoreux et al. 2006). Las medidas de riqueza de
especies y rareza aportan informacién complementaria
sobre la variacién de la diversidad bioldgica (véase Pren-
dergast et al. 1993; Williams et al. 1996; Arita et al. 1997;
Kerr 1997; Hughes et al. 2002; Jetz et al. 2004; Orme et al.
2005; Grenyer et al. 2006).

Los biomas mds ampliamente distribuidos en México,
que son las zonas dridas del altiplano, corresponden a las
regiones de baja riqueza de especies proporcional y alto
promedio de proporcién ocupada de México (baja diver-
sidad (3). Los biomas que ocupan una menor superficie
del territorio son los bosques tropicales de montaiia, ri-
cos en especies (alta diversidad 3). La zona pico de méxi-
ma riqueza de especies y minima édrea de distribucién
promedio corresponde a las montafias del norte de
Oaxaca y Chiapas, como se muestra en la figura 12.9a.
Si se reduce la diversidad local y se fija el drea promedio
de distribucién, se llega a la regién sefialada en la figu-
ra 12.9b, que corresponde a la peninsula de Yucatéan. Los
resultados para las aves presentados en la figura 12.9 son
parecidos a los correspondientes para los otros grupos
taxondmicos, y muestran cémo las asociaciones con dos
biomas de proporcién similar en el territorio nacional
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Figura 12.6 [Esta pdgina y la siguiente.] Representacion grafica del promedio de area de distribucion (como proporcién del total
de la superficie continental de México) de las especies que habitan cada celda de 0.5° del territorio mexicano. (a) Anfibios.
(b) Repiiles. (c) Aves. (d) Mamiferos. Nota: Los tonos claros representan zonas ocupadas en promedio por especies de distribucién
restringida. El color azul oscuro representa regiones habitadas por especies de amplia distribucién.®
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Figura 12.6 [concluye].
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Figura 12.7 Distribucion del rea proporcional ocupada por las especies de los diferentes grupos.

(Yucatdn y zonas montanosas tropicales del sureste),
tienen proporciones de fauna muy diferentes.

Como se dijo al principio, 3, es simplemente el factor
que relaciona el promedio de la diversidad o con la diver-
sidad y. A resolucién de 0.5° el factor 3 para las aves,
mamiferos, reptiles y anfibios a escala nacional es, res-
pectivamente, de 3.41, 4.95, 11.49 y 17.86 (por ejemplo,
el total de especies de aves en México es 3.41 veces mayor
que el promedio de especies en las celdas de 0.5% y el
total de especies de anfibios en México es 17.86 veces
mayor que el promedio de especies en las mismas cel-
das). Aunque el valor de 3, estimado de esta manera no
tiene limites maximos de escalamiento y depende del nt-
mero total de especies consideradas (Koleff et al. 2003b),
su significado es inmediato y muestra que los anfibios de
Meéxico presentan un grado de endemismo-rareza geo-
gréfica muy superior a los otros grupos, seguidos de los
reptiles y luego de los mamiferos y las aves.

Al analizar los patrones de diversidad, el alto valor de
B tiene implicaciones importantes. Un factor $3 alto sig-
nifica que el total del territorio tiene muchas mds espe-
cies que la subregién promedio (Arita y Ledén-Paniagua
1993), lo que a su vez implica que muy pocas celdas pue-
den contener proporciones altas de especies. Es decir
que, como ya se menciond (Fig. 12.7), las dreas de distri-
bucidén de los anfibios y reptiles son mas restringidas que
las de mamiferos y aves, lo que indica que los reptiles y
los anfibios tienen asociaciones mds “estrictas” con los
biomas de México, lo cual es importante para entender
mejor cdmo se estructuran los paisajes y comunidades e
implica retos especiales para su conservacién.

De la figura 12.9 podemos concluir que el area per se
no tiene mayor influencia sobre la riqueza de especies,
pero si los gradientes ambientales resultado de la com-
pleja orografia del territorio. Dichos gradientes ambien-
tales pronunciados que ocurren en las zonas montafiosas
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Figuras 12.8 Graficas de “diversidad-area de distribucion” para los cuatro grupos de vertebrados terrestres analizados.
Nota: las escalas son diferentes. El triangulo negro en cada grafica sefiala la riqueza fraccional promedio que, como se demuestra
en Arita et al. 2008, es el inverso del valor de 3,

tropicales son los principales determinantes de la mayor
diversidad encontrada en dichas regiones, como apunté
Janzen (1967) al examinar cdmo la variacién latitudinal y
climdtica podrian moldear la evolucién de las tolerancias
fisiolégicas y, en consecuencia, determinar la resistencia
topografica a la dispersion, y por medio de ella influir en
su rango de distribucién geografica. De esta forma, las
montarias se han considerado barreras fisiograficas, dado
el cambio abrupto de condiciones climiticas entre los
valles de baja altitud y las zonas de mayor altitud.

Una tarea pendiente es la de obtener correlaciones en-
tre factores fisiograficos o climatolégicos con las medi-
das del drea de distribucién promedio de las especies de
cada cuadro. Este ejercicio sin duda arrojard informacién
valiosa para entender mejor las causas de la distribucién
espacial de las especies de vertebrados terrestres de
México.

12.5.2 Géneros de angiospermas

En la figura 12.10 se muestra una grafica que relaciona la
proporcién de géneros de angiospermas nativos de Méxi-
co respecto a la extension de sus dreas de distribucién (en
porcentaje de ocupacion del pais). El primer punto de la
grafica muestra que mas de 50% de los géneros de angios-
permas tienen un rea de distribucién menor o igual a
5% de la superficie del territorio nacional. En sentido es-
tricto, esta drea de distribucién es menor a 5%, pues las
areas de distribucion se calcularon con base en una reti-
cula con celdas de 0.5°, por lo que no necesariamente el
género se distribuye en toda la superficie de cada cuadro
en donde se ha recolectado. Como ya se ha anotado (So-
berén et al. 2005), la diversidad B,, es el reciproco del
drea de distribucién de las especies dentro de una regién
dada. En este caso, aunque el andlisis se hizo para géne-
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nativos de México

Porcentaje de ocupacion del area del pais

Figura 12.10 Relacion entre la proporcién de géneros de angiospermas nativos de México
y la extensién de sus areas de distribucion (en porcentaje de ocupacion del pais).

ros, sucede también que los taxones con areas de distri-
bucién pequenas dentro del drea de estudio son indica-
dores de altos valores de diversidad 3.

Considerando lo anterior, a pesar de que la region cen-
tro registra, a un escala de celdas de 0.5°, una riqueza de
géneros local relativamente baja, en la altiplanicie mexi-
cana habitan 1 165 géneros de plantas (Villasenor 2004);
este numero elevado se explica por la reducida area de
distribucién de muchos géneros (alta diversidad {3,,,).

Whittaker (1972) hizo notar que considerando los pro-
cesos evolutivos, la diversidad B para muchos grupos
deberfa ser mayor en las zonas tropicales que en las re-
giones templadas. Esta prediccién confirma la curva de
riqueza de especies observada para varios grupos que se
han estudiado en el continente americano, cuyos valores
de riqueza de especies mas altos se presentan alrededor
del Ecuador, es decir, se observa el patrén latitudinal de
la riqueza de especies. No obstante, diferentes estudios
sobre la diversidad (3 han reportado a escala continental
una curva con dos picos, con valores de alta diversidad 3
en latitudes alrededor de los trépicos de Cancer y de Ca-
pricornio, que en México coincide méds o menos con los
limites biogeograficos de las regiones Neartica y Neotro-
pical (Willing y Gannon 1997; Koleff et al. 2003a).

El patrén de los géneros endémicos mostrado en la fi-
gura 12.5 es congruente con la propuesta de que el com-
ponente 3 permite identificar la zona de transicion entre
componentes nedrticos y neotropicales, que estan acom-
painiados de eventos vicariantes producidos por la apari-
cién de las sierras Madre y el Eje Neovolcénico. En los
estudios de Ramamoorthy et al. (1993), Lobo y Halffter
(2000), Halffter (2003) y Morrone (2005) se ha argumen-

tado que en la zona transicional (sierras Madre Oriental
y Occidental, Eje Neovolcanico, Cuenca del Balsas y Sie-
rra Madre del Sur), se superponen elementos nedrticos y
neotropicales producto de diferente expansiones biogeo-
graficas, en donde no solo resulta interesante la “mezcla”
biética de esta zona de transicién, sino también la evolu-
cién in situ de numerosos taxones endémicos.

Al comparar estos resultados con los estudios en el ni-
vel de especies de Opuntia y Agave realizados por Golu-
bov et al. (2005), se desprende que estos autores encon-
traron una relacion inversa entre las diversidades o y 3,
ya que mientras se observa una alta riqueza de especies
de Opuntia en el Desierto Chihuahuense, en esta zona se
encontré una diversidad 3 baja, resultando la zona de ma-
yor importancia la parte alta del Golfo de California, que
tiene un alto grado de endemismos. También observaron
valores bajos en la diversidad o y 3 en la zona sureste y
bajo Golfo de México.

12.6 LOS PATRONES ESPACIALES
DE DIVERSIDAD Y SUS IMPLICACIONES

En lo que se refiere a la diversidad o, este capitulo resume
en gran medida los resultados conocidos, esto es, que la
mayor riqueza de especies de muchos taxones se presenta
en el sureste de México o en los desiertos del noroeste
(como se indica en los apartados 12.4.2 y 12.5.1; véase tam-
bién Ramamoorthy et al. 1993) y que para las plantas exis-
ten concentraciones de endemismos en el Eje Neovolcani-
co, aunque se enmascara el alto grado de endemismos en
el nivel de especies de las zonas aridas (Rzedowski 1991).



No obstante, los patrones varfan con la escala de resolu-
cién que se utiliza (véase el recuadro 12.2).

Los resultados muestran que la distribucién espacial
de la riqueza de especies, a 0.5° de resolucién (Fig. 12.1),
a grandes rasgos es similar pero no idéntica para los gru-
pos examinados (Rodriguez et al. 2005). Eso implica que
ningtn grupo por si solo puede servir para identificar los
sitios de mayor biodiversidad a resoluciones de celdas
individuales; sin embargo, en los agregados de celdas si
existen buenas correlaciones (Prendergast et al. 1993;
Moritz et al. 2001). El segundo resultado importante es
que el elevado valor de 3 para reptiles y anfibios implica
que por si sola ninguna regién razonablemente pequena
del territorio contiene una proporcidn alta de las espe-
cies de México. En contraste, hay celdas de 0.5° que
contienen hasta 60% de las especies de aves de México.
Aparentemente, en México se puede aplicar la idea de
hotspots (Mittermeier et al. 1998) mds facilmente para
aves que para otros grupos. Sin embargo, incluso para
estas, la conectividad entre distintos habitats, la funcio-

12 « Patrones de diversidad espacial en grupos selectos de especies

nalidad de ecosistemas a escalas grandes (Kareiva y Mar-
vier 2003) y los movimientos migratorios de muchas es-
pecies implican que una estrategia de conservacién
simple, basada solamente en hotspots, no es suficiente, ni
siquiera para las aves de México, y mucho menos para los
grupos altamente 3-diversos.

La figura 12.11 muestra la relacién entre la riqueza de
especies proporcional y el drea promedio de distribucion,
donde la posicién en que se ubica cada grupo estd deter-
minada por el componente 3. Las lineas curvas represen-
tan los limites matemdticos de la relacién (Arita et al.
2008). Esto es, por arriba de las curvas es matematica-
mente imposible que existan combinaciones observadas
de riqueza de especies y de area promedio de distribu-
cién. Los grupos 3-diversos (como los anfibios y reptiles)
presentan una curva sesgada hacia la izquierda, de forma
plana, de manera que no hay zonas con una alta riqueza
de especies proporcional habitadas por especies de dis-
tribuciéon amplia. Por el contrario, las aves tienen una
menor diversidad 3, con curvas sesgadas a la derecha,
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Figura 12.11 Superposicién de las graficas “diversidad-area de distribucion”
para los vertebrados terrestres, incluyendo las regiones.
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con la posibilidad de encontrar muchos sitios de alta ri-
queza de especies, porque las aves tienden a tener distri-
buciones mas amplias; es decir, hay mas superposicién
en sus dreas de distribucién y menor recambio en la
composicion de sus especies.

En el caso de las plantas, esta primera aproximacién a
nivel genérico ha revelado algunos patrones generales de
gran importancia. Por ejemplo, existen zonas con con-
centraciones de hasta 1120 géneros, lo que implica, so-
bre la base de la relacién del ndmero de géneros con el
ndmero de especies registradas a la fecha (Soberén et al.
2007), que las especies presentes son al menos 5 500. Po-
cas regiones en el mundo y pocos paises ostentan tales
grados de endemismo en el nivel de género, por lo que a
pesar de que los patrones de las plantas deberan reva-
luarse en el nivel de especies en un andlisis que considere
las dreas de distribucion de las especies para las diversas
familias de plantas, esta vision general debe considerarse
en la identificacion de las areas de importancia para la
conservacién. Sin duda, en los andlisis posteriores que
consideren las dreas de distribucién de las especies se ob-
servardn variantes en los patrones reportados en el nivel de
género, como lo demuestran los andlisis de Golubov et al.
(2005) y los diversos estudios regionales ya mencionados.

Conocer el componente 3 en los patrones de diversi-
dad es de suma importancia, por las implicaciones que
tiene para la conservacién de una proporcién represen-
tativa de las especies y, mas ain, porque las especies de
distribucién restringida usualmente son las de mayor
prioridad. Por ejemplo, enel caso delos grupos at-diversos,
como las aves, y en regiones que pueden considerarse
hotspots, las reservas de la biosfera pueden ser una op-
cién de manejo adecuada dado que suelen comprender
dreas extensas con una zonificacion de uso de suelo bien
establecida (Halffter 1984; 1988). Al ser México pionero
internacionalmente en el establecimiento de este tipo de
reservas (Halffter 1987), bien puede ser el momento de
evaluar con seriedad su papel real en la conservacién. Por
otro lado, para grupos (3-diversos como los anfibios y
reptiles, y en regiones de alta heterogeneidad como el Eje
Neovolcdnico, serfa mas adecuado pensar en estrategias
como la implementacién legal y la practica de nuevos
modelos de conservacién, como las reservas archipiélago
(Halftter 2005) o una decidida apuesta por el manejo sus-
tentable y de bajo impacto de zonas fuera de las dreas
protegidas.

Sin duda, los patrones de distribucién de la biodiversi-
dad descritos proporcionan informacién valiosa, y una
linea a futuro es corroborar cémo se correlacionan con

las variables climéticas y energéticas (por ejemplo, como
los estudios de Hawkins et al. 2003), que han documen-
tado claras asociaciones del numero de especies con va-
riables relacionadas con la cantidad de energia y agua
disponible.

NoTAs

1 Lalocalidad se ha definido como la escala espacial a la cual
un organismo desarrolla su ciclo de vida completo; sin em-
bargo, al hablar de conjuntos de especies se ha considerado
la escala en la que interaccionan los organismos de una mis-
ma poblacion, lo cual no resulta trivial de definir en un espa-
cio geogréfico.

2 Usamos el subindice “w” para distinguir otros conceptos de
{3 a los que nos referimos de manera general, que no hacen
referencia solo a la relacion de la riqueza de especies entre
dos dreas, como propuso originalmente Whittaker (1960;
véase Koleff 2005).

3 La relacién de qué tan pequena debe ser el drea para deter-
minar o respecto a v, usualmente es arbitraria.

4 Aqui no hemos considerado los estudios que utilizan medi-
das de similitud/disimilitud, aunque estas se han usado como
medidas de diversidad 3 ya que no hacen mencién a este
aspecto o al estudio de patrones de diversidad.

5 Idealmente se deberfa estudiar la regién biogeografica; en el
caso de México serfa el continente, ya que estd ubicado en
la zona de confluencia de las regiones Nedrtica y Neotropi-
cal. No obstante, el estudio, considerando como dominio
una regién geopolitica, es decir, el territorio continental de
México, nos parece de gran relevancia para los fines de esta
obra.

6 Pueden ser también especies con amplia distribucion en el
mundo o la regién biogeografica que alcanzan su limite de
distribucién en territorio mexicano vy, por lo tanto, ocupan
solo una pequena proporcion de la superficie continental.
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