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12.1 Introducción

Una de las características más 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 ecología de comunida­
des (e.g. Krebs 1978; Begon et al. 1990), la biogeografía 
(e.g. Rapoport 1975; Pielou 1979; Simberlof 1983; Mur­
guía 2005a) y más recientemente desde la perspectiva de 
la macroecología (e.g. Brown 1995; Gaston y Blackburn 
2000), e integrando varios enfoques (e.g. Magurran 1988; 
Rosenzweig 1995). El denominador común en todos es­
tos estudios finalmente subyace en el conocimiento de 
las áreas de distribución de las especies y su arreglo es­
pacial.

Dado que en el capítulo 2 de este mismo volumen se 
presenta un enfoque de biogeografía histórica, aquí se 
usará una perspectiva macroecológica, que busca com­
prender los patrones y procesos a escalas regionales que 
estructuran los ensamblajes de las especies. Este capítulo 
describe los patrones geográficos de la diversidad bioló­
gica para los grupos mejor conocidos en México. Desde 
este enfoque, uno de los indicadores de la diversidad bio­
lógica más ampliamente estudiado es el número de espe­
cies que habitan una región específica (Gaston 1996). 
El número de especies de un taxón superior presentes en 
una localidad se conoce como diversidad alfa (α). Esta 
definición asume que existe cierta “homogeneidad” en la 
localidad, de manera que α es la riqueza biológica en un 
determinado hábitat (Whittaker 1960, 1972). Obviamen­
te, la escala local1 depende del taxón en cuestión y puede 
ser una unidad de centímetros cúbicos, para bacterias, o 

En este capítulo se evalúa el estado del conocimiento de los 
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 relación, que busca expresar 
la diferenciación entre hábitats en su composición de especies 
(diversidad beta, β). La riqueza de especies y la diversidad β son 
aspectos cercanamente relacionados con el área de distribución 
de las especies y su arreglo espacial. Se presenta una revisión de 
los principales estudios realizados sobre patrones especiales de la 
biodiversidad de la flora y la fauna de México.

Se presenta una descripción actualizada a una resolución de 
0.5° de los patrones de diversidad para los vertebrados terrestres 
(mamíferos, 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 patrón 
latitudinal de mayor riqueza de especies hacia el Ecuador, aunque 
los detalles cambian para cada taxón. Resalta además la zona de 
transición que representan el Eje Neovolcánico y las sierras 
Madre Oriental y Occidental, en donde confluyen biotas de las 
regiones Neártica y Neotropical y en la cual han ocurrido 
importantes eventos de especiación, que han dado lugar a una 
elevada concentración de endemismos, es decir, especies con 
áreas de distribución restringida en sentido estricto.

En el caso de los vertebrados terrestres, prácticamente en 
todas las celdas de la retícula utilizada hay una proporción 
superior de especies de aves respecto de los otros grupos. La 
excepción la constituye una región en el norte del país que 

contiene una mayor proporción de especies de mamíferos. 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 más de 20% del 
total de las especies de anfibios o de reptiles debido a que sus 
áreas de distribución son en promedio más restringidas que las 
de las aves y los mamíferos (i.e. mayor diversidad β en esos dos 
grupos). El hecho de que ninguna región relativamente pequeña 
del territorio contenga una proporción alta de la herpetofauna 
mexicana, aunado a que la distribución de las agregaciones de 
especies con áreas de distribución restringida no es coincidente 
para todos los grupos, tiene profundas implicaciones para la 
conservación, ya que significa que no es factible usar unos grupos 
para priorizar sobre otros. Esto es más evidente si solo se 
consideraran las aves y los mamíferos para priorizar sobre otros 
grupos con áreas de distribución más restringidas.

En el caso de las plantas, esta primera aproximación en el nivel 
de género ha revelado patrones generales de gran interés, 
mostrando que además de la gran riqueza de géneros hay una 
elevada diversidad β, relacionada con los altos niveles de 
endemismo.

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

Resumen 
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de kilómetros cuadrados, para vertebrados (Whittaker 
et al. 2001). Sin embargo, la diversidad α se ha definido 
solo como una medida del número de especies que habi­
tan un espacio, sin considerar los procesos que subyacen, 
que incluso pueden ser de escalas regionales (Loreau 
2000). La definición de diversidad α también supone un 
concepto de temporalidad, ya que las especies que se han 
registrado en una región cualquiera están referidas a un 
periodo relativamente corto en el cual las condiciones 
del hábitat han permanecido relativamente estables. Así, 
el concepto de diversidad α implica una consideración 
sobre la predominancia de factores locales (ecológicos) 
“relativamente homogéneos” sobre los factores biogeo­
gráficos o evolutivos, o en torno a la heterogeneidad in­
trínseca a grandes regiones espaciales, en la determina­
ción del número de especies. La riqueza de especies de 
un conjunto de localidades (el “pool” de especies a escala 
regional) es la diversidad gamma (γ), es decir, representa 
la diversidad de un conjunto de sitios o comunidades que 
integran un paisaje (Halffter y Moreno 2005). Esta defini­
ción depende de la selección del área de estudio. El factor 
por el que la riqueza de especies de una región excede a 
la riqueza de especies promedio (α ) de las localidades en 
dicha región fue definida por Whittaker (1960) como la 
diversidad beta (βw), es decir,2 

βw = 
γ 
α

 

Los conceptos de diversidad α, β y γ se han extendido 
a diferentes escalas y en la práctica los términos local y 
regional se usan en sentido relativo, de modo que la di­
versidad α es la riqueza a una escala de resolución más 
fina3 que la diversidad γ; mientras que la diversidad β es 
la relación entre el número de especies en una región y el 
promedio de las diversidades α de las localidades que 
contiene dicha región, y es el indicador que refleja la he­
terogeneidad ecológica entre las diferentes subunidades 
de la región.

La diversidad β se ha usado para referir diversos con­
ceptos muy relacionados, como recambio espacial en com­
posición de especies (e.g. Koleff 2002), diferenciación de 
dos ensambles de especies (e.g. Mourelle y Ezcurra 1997; 
Pineda et al. 2005), para identificar zonas de transición 
(e.g. Williams 1996) y escalamiento de la diversidad (Ro­
dríguez 2006), entre otros. Como consecuencia de esta 
variedad de conceptos a los que se refiere β, 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; Koleff 2005), pero 

básicamente todos los métodos implican la definición de 
una región subdividida, más o menos arbitrariamente, en 
subregiones (“localidades”); no obstante, al comparar las 
diversidades α de dos localidades idealmente deben usar­
se áreas del mismo tamaño, considerando la conocida 
relación especies­área  (descrita por Arhennius en 1921, 
conocida como sar, del inglés Species Area Relationship, 
véase Harte y Kinzing 1997).

La diversidad α promedio y el componente β 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; 
Rodríguez et al. 2003), que no necesariamente se corre­
lacionan entre sí (Orme et al. 2005), pero que estricta­
mente no podemos separar ya que interactúan a diferen­
tes escalas (Koleff 2002).

Por otra parte, se ha demostrado matemáticamente 
que βw representa el inverso de la proporción del área de 
la región que en promedio habitan las especies (Routled­
ge 1977; Rodríguez et al. 2003; Soberón et al. 2005). Esta 
relación implica que una región con valores altos de βw 
es aquella donde las especies ocupan, en promedio, ex­
tensiones menores de la región considerada.

Sabemos que la diversidad que alberga México es ex­
cepcional en su variedad de ecosistemas y número de 
especies, de las cuales una alta proporción es endémica, 
lo que desde la perspectiva geopolítica implica que se 
distribuyen exclusivamente en nuestro territorio (véan­
se, por ejemplo, los capítulos 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 vegetación y 
de paisajes con diferente composición de especies entre 
sitios relativamente cercanos. Un mejor entendimiento 
de los patrones de distribución de las especies es un as­
pecto esencial, no solo para los estudios básicos de eco­
logía sino también para la conservación de las especies; 
en particular, el componente β captura un aspecto de los 
patrones de la diversidad cuyo estudio es central para 
entender los patrones geográficos de la riqueza de espe­
cies (Koleff 2002). La alta diversidad β de muchos grupos 
biológicos en nuestro país tiene importantes implicacio­
nes para la biología de la conservación y en el manejo y 
la planeación estratégica de identificación de sitios prio­
ritarios para preservar nuestro patrimonio biológico 
(Sarukhán et al. 1996), pues implica que para la conser­
vación de una parte representativa de la biodiversidad se 
requiere una red de áreas protegidas con mayor número 
de sitios. Más difícil aún resultaría pensar en la comple­
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mentariedad y la completitud de las especies protegidas 
bajo algún instrumento de protección (véase el capítu­
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 sección 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 últi­
mas décadas los trabajos de análisis de grandes matrices 
de datos se incrementaron notablemente gracias a los 
avances en la informática de la biodiversidad.

12.2.1 estudio de los patrones generales  
a escala global

Considerando desde los estudios más generales hasta los 
realizados para el país o una región del mundo, las inves­
tigaciones de riqueza de especies albergadas en unidades 
geopolíticas 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
tración de especies hacia los polos, en las regiones altas 
de las montañas y en las zonas más 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 más complejos. Algunas de estas ideas se conocen 
desde	los	trabajos	de	Von	Humboldt,	Wallace,	Darwin	
y Sclatter.

En la literatura científica reciente existen cientos de 
publicaciones que incluyen temas de taxonomía, siste­
mática, biogeografía, conducta y conservación que brin­
dan información general (básicamente listados de espe­
cies) sobre la riqueza de especies en una región, aunque 
algunos incluyen el estudio de los patrones espaciales y 
sus determinantes.

 Con el desarrollo de programas bioinformáticos se 
incrementaron los estudios de los patrones espaciales 
usando gradillas (usualmente de áreas del mismo tama­
ño), las cuales se han ido refinando conforme se incre­
mentan los datos disponibles y las capacidades informá­
ticas. Así, por ejemplo, WorldMap, desarrollado por 
Paul Williams en el Museo de Historia Natural del Reino 

Unido, fue uno de los programas más 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) así 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 
más programas de libre acceso, como DivaGis, desarro­
llado	por	el	Centro	Internacional	de	la	Papa,	Perú	(cip, 
2006­2007) y Spatial Analysis in Macroecology (sam, 
Rangel et al. 2006).

12.2.2 La visión amplia de los patrones  
de diversidad de la biota de México

Los estudios del componente α

En nuestro país 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 
México,	Flores-Villela	y	Gerez	1988;	Ramamoorthy et al. 
1993;	Flores-Villela	y	Gerez	1994).	Por	ejemplo,	hay	un	
mayor número de especies por unidad de área hacia el 
sur, en el trópico húmedo, en las regiones de piedemonte 
de montañas, etc. Sin embargo, existen muchas excep­
ciones debidas a la compleja historia biogeográfica del 
país (e.g. Halffter 1987; Morrone 2005). En México exis­
ten varios grupos especialmente ricos en los desiertos, 
como las cactáceas (Dávila et al. 2002), patrones biogeo­
gráficos de la fauna de escarabajos determinados por las 
montañas (Halffter 1987, 2003) y un enorme número de 
endemismos y microendemismos que no necesaria­
mente se correlacionan entre grupos taxonómicos, 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 análisis de mayor resolu­
ción que los que se habían realizado en el pasado. El pri­
mer paso en esta tarea consiste en obtener listados y ma­
pas de distribución de los taxones de mayor resolución. 
Esto se ha hecho posible en los últimos diez años debido 
a la creciente tendencia a computarizar colecciones bio­
lógicas y al desarrollo de herramientas bioinformáticas 
novedosas que permiten aumentar la resolución de los 
datos (Soberón y Peterson 2004).

Los grupos más estudiados en el país son los vertebra­
dos terrestres. Para la década de los noventa y lo que va 
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de este siglo hay en la literatura más de una docena de 
estudios de mamíferos terrestres que incluyen todo el 
grupo y cuyos análisis abarcan la totalidad del territorio 
nacional (Ceballos y Navarro 1991; Arita 1993 y la revi­
sión que aparece ahí; Ceballos y Rodríguez 1993; Fa y 
Morales 1993; Ramírez­Pulido y Castro­Campillo 1993; 
Arita 1997; Arita et al. 1997; Ceballos et al. 1998; Arita y 
Figueroa 1999; Rodríguez 1999 y la revisión que aparece 
ahí; Arita y Rodríguez 2002; Ceballos y Oliva 2005).

Los trabajos de la avifauna a escala nacional se han 
hecho en su mayoría con un enfoque de biogeografía his­
tórica (e.g. Navarro­Sigüenza 1992; García­Trejo y Nava­
rro­Sigüenza 2004); aunque también con enfoques re­
gionales se han llevado a cabo diversos análisis con aves 
(e.g. Navarro­Sigüenza 1992; García­Trejo y Navarro­
Sigüenza 2004; Gómez de Silva 2005; Rodríguez 2007; 
Lira­Noriega et al. 2007).

Dentro de los estudios de herpetofauna existen los tra­
bajos	de	Flores-Villela	(1991;	1993b),	Flores-Villela	et al. 
(2005), Urbina­Cardona y Reynoso (2005) y Ochoa­Ochoa 
y	Flores-Villela	(2006).	Este	último	incluye	por	primera	
vez el uso de mapas de alta resolución obtenidos median­
te técnicas de modelación de nichos ecológicos, para prác­
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 fragmentación y acciones antrópicas en agro­

ecosistemas es el de Pineda et al. (2005). La distribución 
espacial de especies de peces se trata en el recuadro 12.1.

Los estudios de plantas han sido más escasos y con 
enfoques más específicos; a una escala nacional podemos 
mencionar, por ejemplo, el trabajo de gran visión de Rze­
dowski (1991); con mayor detalle geográfico 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 taxonómicos superiores como indicadores de 
su distribución, como ha ocurrido con algunos trabajos 
que	emplean	el	nivel	de	género	 (Villaseñor et al. 2005; 
Soberón et al. 2007) y de familia (Hernández y Bárcenas 
1995, 1996; Pérez­García et al. 2005).

Los estudios del recambio de especies entre diferentes 
localidades, relacionado directamente con la sobreposi­
ción de áreas de distribución de especies dentro de una 
región de estudio, al que se le refiere en general como el 
estudio del componente β de la diversidad, a pesar de 
haberse desarrollado de manera más pausada en el mun­
do, en México ha llevado a la publicación de una serie de 
contribuciones recientes sobre el tema (Halffter et al. 
2005). Esta contribución 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 más el compo­
nente β en los análisis de la diversidad, y de manera inci­
piente en el tema de la conservación de la biodiversidad 
(Halffter et al. 2005).

El mosaico de ecosistemas de nuestro país ha desempeñado 
un papel muy importante en el desarrollo de las comunidades 
acuáticas. México tiene una posición privilegiada ya que en su 
territorio se presentan dos grandes regiones biogeográficas: la 
Neotropical y la Neártica, y una amplia zona de transición. Por 
otra parte, cuenta con diferentes vertientes (Océano Pacífico, 
Golfo de California, Golfo de México y Mar Caribe), 
numerosas cuencas en cada una, además de innumerables 
cuencas interiores, y complejas orografía y topografía que 
presentan variaciones en elevación sobre el nivel del mar hasta 
5 500 m, aunque los peces solo alcanzan distribuciones hasta 
3 000 m aproximadamente. Asimismo, sus océanos tienen 
profundidades variadas (mayores a los 4 000 m). La gran 
extensión latitudinal del país, 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 Río Lerma así como la de la Cuenca del Río Bravo, y la 
adaptación 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. 1 y 2) en el planeta. 
En México se han registrado 2 327, i.e. entre 7.01 y 7.64% de ese 
total. De ellas, 1 782 especies son marinas (aunque este 
número está sin duda subestimado), 545 dulceacuícolas, 118 
introducidas, y de 330 a 335 endémicas (solo en aguas 
continentales); 503 arrecifales, 225 pelágicas y 311 demersales. 

Recuadro 12.1 Distribución espacial de las especies de peces

Salvador Contreras Balderas, Roberto Mendoza Alfaro, Carlos Ramírez Martínez
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Recuadro 12.1 [continúa]

> 100
100 -  250
250 -  500
500 -  700
700 - 3000
Sin datos

Especies de peces 

    0 -  5
    5 -  50
  50 -  100
100 -  250
250 -  500
500 - 1800
Sin datos

Especies de peces 
endémicos

Figura 1 Especies de peces en diferentes regiones del mundo (a) totales y (b) endémicas  
(World Resources eAtlas, datos del World Resources Institute 2003).

a

b
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Hay 182 especies enlistadas en alguna categoría de riesgo en  la 
NOM-059-SEMARNAT- 2001 (Semarnat 2002), de las cuales 
145 son endémicas y 116 dulceacuícolas. A la fecha se han 
extinguido 21 y siete están extirpadas del país (Contreras-
Balderas, en revisión). 

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 revisión) con 
características 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 dulceacuícolas conocidas en el planeta (Darwall 2005), 
lo que revela la importancia de la ictiofauna de México debido 
a la riqueza de especies, pero principalmente por su gran 
número de endemismos (Olson et al. 1995; Fig. 1).

Un primer enfoque en el nivel de familia desde los puntos 
de vista biogeográfico y ecológico, muestra que los elementos 
Neárticos primarios son dominantes y en mayor número en el 
norte del país, mientras que los secundarios dominan en el 

Neotrópico sureño, con una gran masa de especies periféricas 
compartidas con el norte. Esta comparación se muestra en el 
cuadro 1.

La distribución de tales especies dulceacuícolas no es 
equilibrada en las regiones mexicanas, ya que las vertientes del 
Golfo de México (299 especies) son más ricas que las del 
Océano Pacífico (203), mientras que en las interiores existen 
unas 40 o 45 especies. Esencialmente, la parte continental 
tiene más especies que las penínsulas: Baja California solo tiene 
45 especies (ninguna primaria, tres secundarias y 42 periféricas, 
sin contar el Río Colorado, que es continental) y Yucatán 86 
(cuatro primarias, 35 secundarias y 47 periféricas).  El 
endemismo se considera un buen indicador de la 
biodiversidad, y de acuerdo con wwf, de las regiones 
dulceacuícolas 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 áreas menores con ictiofauna 
peculiar. Entre ellas el endemismo es alto, como en la Faja 

Figura 2 Número de especies de peces en el mundo, por áreas de la fao (Froese 2000).
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Los estudios del componente β

Los estudios que utilizan datos de la biota mexicana que 
han considerado explícitamente a β suman decenas.4 El 
principal enfoque ha sido la descripción de los patrones 
y en menor medida la búsqueda 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 β de las selvas 
caducifolias de México, el de Balvanera (1999) que estu­
dia la diversidad β de los árboles de un bosque tropical 
caducifolio a una escala local, y a escalas de paisaje los tra­
bajos de Pérez­García et al. (2005, véase el recuadro 12.2) 
y Williams­Linera et al. (2005). La investigación de Go­
lubov et al. (2005) antes mencionada también estudia el 
componente β en dos grupos de plantas.

En lo que corresponde a la fauna de vertebrados desta­
can los estudios realizados para los mamíferos a escala 
nacional (Rodríguez 1999; Arita y Rodríguez 2002; Rodrí­

guez et al. 2003), así como a escalas de paisaje (Halffter y 
Moreno 2005); para las aves (Lira­Noriega 2006; Rodrí­
guez 2007); para la herpetofauna del país a escala nacio­
nal	 (Flores-Villela et al. 2005; Ochoa­Ochoa y Flores­
Villela	2006)	y	de	paisaje	(e.g. Pineda et al. 2005; Urbi na­
Cardona y Reynoso 2005).

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

Noguez et al. (2005) realizaron un estudio novedoso 
que aplicó la perspectiva macroecológica a comunidades 
de microbiota del suelo en una localidad de la selva baja 
caducifolia en Chamela (véase el recuadro 12.3).

Volcánica, donde tienen dominancia los atherinópsidos y 
goodeidos, en Catemaco, donde prácticamente las ocho espe-
cies son endémicas, y en Cuatrociénegas, donde más de la mitad 
(12 de 18 especies) son endémicas o aún no se han descrito.

Por otra parte, la riqueza de especies marinas se debe en 
gran parte a la importante extensión de los mares y océanos 
de México. Así, con una superficie de 1 138 980 km2, 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 km2 y 

profundidades mayores a los 3 000 m, y en sus aguas habitan 
más 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 extensión en el mundo, con 
2 515 900 km2, con otras naciones, mar que alberga 1 172 
especies (1 553, de acuerdo con Froese y Pauly 2008) de las 
cuales 253, es decir 22%, son endémicas de esta región. 

Finalmente, existen grandes vacíos de información sobre la 
diversidad de peces demersales y abisales marinos y de la 
ictiofauna cavernícola del país.

Cuadro 1 Cuantificación de las familias y especies de peces nativos continentales  
de México, según su origen biogeográfico y ecológico

Grupos Neárticas 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

* Los valores en la proporción se refieren a familias∙especies.
Especies primarias: estrictamente de agua dulce.
Especies secundarias: especies de aguas salobres.
Especies periféricas: especies de alta salinidad, generalmente de afinidad marina.

Recuadro 12.1 [concluye]
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La diversidad beta (β) es el marco conceptual del estudio de 
las similitudes y las diferencias entre comunidades bióticas y 
permite cuantificar la diferenciación taxonómica entre ellas 
(e.g. Moreno y Halffter 2001). Como el análisis de la diversidad 
β se ha centrado en sus aspectos numéricos, con frecuencia se 
ha dejando de lado el trasfondo biológico de los problemas 
abordados (Wilson y Shmida 1984). Numerosos factores del 
medio abiótico (e.g. litología superficial, relieve, exposición de 
laderas, etc.) provocan heterogeneidad en la vegetación de un 
paisaje (Stoutjesdijk y Barkman 1992). El estudio de la 
vegetación en un paisaje permite relacionar cambios en la 
composición de especies con variables ambientales a escalas 
espaciales intermedias (mesoescala). Con el fin de analizar 
aspectos biológicos de la diversidad β, a continuación se 
sintetizan tres estudios realizados en un paisaje del trópico 
estacionalmente seco.

Los estudios se realizaron en los alrededores de Nizanda 
(16° 39′ N, 95° 00′ W), en la vertiente pacífica del Istmo de 
Tehuantepec (Oaxaca, sur de México). La región comprende 
un paisaje de tierras bajas de 100 a 300 msnm. El clima es 
cálido (temperatura media = 25° C), subhúmedo, con 
régimen de lluvias en verano (ca. 1 000 mm de precipitación 
anual). La época seca es muy marcada y dura unos seis meses. 
El sustrato rocoso es principalmente metamórfico (filitas del 
Mesozoico), mezclado con calizas cretácicas. La vegetación es 
un mosaico de comunidades que incluye desde selvas 
medianas subperennifolias y bajas caducifolias hasta sabanas y 
matorrales xerófilos (Pérez-García et al. 2001).

Los estudios que se presentan tienen como base común un 
inventario florístico regional elaborado durante 10 años (Pérez-
García et al. 2005) y un conjunto numeroso de muestras de 
vegetación (parcelas de 100 m2) donde se han registrado datos 
de presencia∙ausencia de las especies. La diferenciación florística 
entre parcelas se evaluó calculando similitudes (y disimilitudes) 
entre ellas por medio del índice de Sørensen (is). Además, la 
diversidad β fue evaluada usando el índice de Whittaker 
(Whittaker 1972) (βw = γ∙ α ). Se realizaron clasificaciones de 
las parcelas por medio del método de Ward, con distancias 
euclidianas (o su cuadrado) como algoritmo de disimilitud.

Efecto de la exposición 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 más variada. El primer 

estudio analizó los efectos de la altitud y la exposición sobre la 
heterogeneidad florística en el Cerro Verde, una elevación 
prominente del área (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 combinación 
resultó en seis grupos ambientales. Se calculó el índice βW 
para el total de las muestras, por ladera, por piso altitudinal y 
por grupo ambiental. Además, se evaluaron los efectos de la 
separación espacial y de la altitud sobre la diversidad β, 
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 separación 
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 orientación no fue 
determinante en la diferenciación florística en dichas zonas. 
Sin embargo, en la porción media del cerro la diferenciación sí 
dependió de la orientación: las parcelas intermedias del lado 
sur se agruparon con las bajas, pero las del norte lo hicieron 
con las altas (Fig. 1). βW varió poco entre grupos ambientales 
(de 2.71 a 2.92). Se encontró un fuerte recambio de especies 
entre todos los conjuntos analizados, lo que permite  
entender cómo se alcanza una riqueza elevada 
(γ = 194 especies∙3 000 m2), a pesar del bajo valor número 
promedio por grupo (85.5 especies∙500 m2). En la 
clasificación de las parcelas se formaron dos grandes 
conjuntos, quedando casi completamente separadas las 
parcelas más altas de las más bajas. Las parcelas intermedias 
quedaron repartidas según su orientación en dichos 
conjuntos. En síntesis, la mayor variación florística se presentó 
a lo largo del gradiente altitudinal pero la tasa recambio 
dependió de la exposición.

Diferenciación florística en enclaves  
de vegetación xerofítica

En la región hay un sistema de enclaves de vegetación 
xerofítica (evx) asociado a los afloramientos calizos. La 
configuración fragmentada del sistema permitió analizar los 
efectos de la separación espacial y de la heterogeneidad 
ambiental (gradiente edáfico) sobre la diversidad β. En los evx 
se delimitaron tres comunidades vegetales (Pérez-García y 
Meave 2004): selva baja caducifolia (sbc) en suelo desarrollado 

Recuadro 12.2 Diferenciación florística y diversidad β en un paisaje tropical complejo

Jorge A. Meave, Eduardo A. Pérez-García, José A. Gallardo-Cruz
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(sbcs), sbc en roca expuesta (sbcr) y matorral xerófilo (mx). 
El análisis se basó en datos de 27 parcelas de muestreo 
repartidas en las tres comunidades (nueve por comunidad). 
Los índices βW fueron calculados: 1] 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 índices de similitud (is) 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: sbcs (160 especies), 
sbcr (108) y mx (32). El valor de βW fue bajo para el mx (3.10), 
intermedio para las dos comunidades arbóreas (sbcr = 4.23; 
sbcs = 4.31) y alto (8.58) para el conjunto total. Al comparar 
el recambio florístico dentro y entre comunidades, el 
promedio de βW fue mayor entre comunidades (2.54) que 

dentro de ellas (2.00), y el análisis de series de tres parcelas por 
evx mostró que en promedio las especies se acumulan a una 
tasa más alta a lo largo del gradiente edáfico 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 así un aumento en la diversidad β con la distancia. 
No obstante, este efecto difirió entre comunidades, siendo 
más 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 más del doble que la obtenida 
entre comunidades (16.7%); en contraste, la separación 
espacial no tuvo un efecto notable en la similitud entre 
comunidades.

La heterogeneidad ambiental generó la mayor 
diferenciación florística en el sistema; no obstante, parece 
haber un fenómeno aditivo de este efecto con el de la 
distancia, ya que ninguna combinación parcial igualó el alto 
valor de diversidad β obtenido para el sistema completo.
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Recuadro 12.2 [continúa]

Fig. 1 Clasificación de las parcelas de muestreo del Cerro Verde.  
Nota: para cada muestra se indica su exposición (N, S) y piso altitudinal (b = bajo, m = medio, a = alto). 
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Diferenciación florística entre las comunidades 
vegetales del paisaje

Este ejemplo se basó en comparaciones de la diversidad 
florística entre las principales comunidades vegetales del 
paisaje de Nizanda, al explorar las dos cuestiones siguientes: 
¿qué tan fuertes son las relaciones florísticas generales entre 
ellas?, y ¿hasta qué nivel de la jerarquía taxonómica se reflejan 
sus diferencias florísticas? Los análisis se basaron en datos de 
presencia-ausencia de las especies en 140 parcelas distribuidas 
en los diferentes tipos de vegetación. Se construyeron tres 
matrices (especies, géneros y familias presentes en las 
parcelas), lo cual permitió hacer sendas clasificaciones 
numéricas. Además se analizaron las similitudes florísticas (is y 
el βW) entre dichas comunidades.

La clasificación hecha para el nivel de especie distinguió 

grupos que coinciden bien con los tipos de vegetación 
definidos a partir de criterios fisonómicos (Fig. 2). Primero se 
agrupó la sbc con el matorral espinoso, y al conjunto así 
formado se incorporaron después la vegetación xerófila 
(matorral xerófilo y sbcr) y la vegetación ribereña (selva 
mediana y bosque de galería). 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 básicamente los mismos 
grupos. La mayor afinidad florística se encontró entre la selva 
mediana y la sbc (is = 51.7%), y la mayor diferenciación se 
registró entre la selva mediana y el matorral xerófilo 
(is = 4.7%). Con los valores del índice βW se generó una 
nueva matriz cuya estructura fue muy semejante a la 
elaborada con los datos del is. Aunque esto era de esperarse 
porque ambos índices tienen interpretaciones recíprocas 

Recuadro 12.2 [continúa]

Vegetación
ribereña

70

60

50

40

30

20

10

0

Vegetación
xerófila

D
ist

an
ci

a 
de

 u
ni

ón

 Matorral
subinerme

Matorral
subinerme

Sabana

Sabana

Filitas
Bosque

de galería

Caliza




Selva
mediana

Vegetación xerófila

Fig. 2 Clasificación de 140 muestras de vegetación.  
Nota: se muestra un perfil esquemático de la vegetación. sbc: selva baja caducifolia; la vegetación xerófila une el matorral 
xerófilo y la selva baja caducifolia en roca caliza; la vegetación ribereña comprende el bosque de galería y la selva mediana.
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Recuadro 12.2 [continúa]

Cuadro 1 Diversidad β y riqueza de especies en seis tipos de vegetación primaria y en la vegetación secundaria  
en Nizanda 

Comunidad Sab sbc ms mx sm bg

Índice de Sørensen

Sab 189

sbc 14.2 443

ms 23.9 46.9 130

mx 8.7 17.7 14.7 74

sm 7.0 51.7 26.9 4.7 317

bg 7.0 20.5 21.7 6.9 29.3 105

Índice β de Whittaker

sbc 1.87

ms 1.79 1.62

mx 1.92 1.84 1.86

sm 1.93 1.59 1.76 1.95

bg 1.93 1.81 1.8 1.93 369

Riqueza de especies

sbc 590

ms 285 465

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 itálicas). Al comparar entre comunida-
des, para cada par de ellas se indica el índice de Sørensen (bloque superior), el índice β de Whittaker (bloque intermedio) y la riqueza combinada de 
especies (bloque inferior).

Abreviaturas: Sab: sabana, sbc: selva baja caducifolia, ms: matorral subinerme, mx: matorral xerófilo, sm: selva mediana, bg: bosque de galería.
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Fig. 3 Espectros de formas de vida para la selva baja caducifolia (sbc) y la sabana (Sab).
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acerca de un mismo fenómeno, 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 utilización de ambos índices en 
un mismo estudio no necesariamente es redundante 
(cuadro 1).

La consistencia observada entre niveles taxonómicos 
confirmó que la diferenciación florística entre tipos de 
vegetación no es exclusiva del nivel de especie. Si bien se 
podría pensar en varias explicaciones ecológicas para este 
resultado, también se pueden invocar explicaciones evolutivas 
y biogeográficas. Para profundizar en esta cuestión, se hizo 
una comparación más detallada de los dos sistemas más 
extensos y de fisonomías más contrastante (selva baja 
caducifolia y sabana) en términos florísticos y de sus patrones 
de formas de vida, formas de crecimiento y hábitos de 
crecimiento (Pérez-García y Meave 2006). Aunque la riqueza 
combinada de ambas comunidades es de 600 especies, la 
similitud es muy baja en el nivel de especies (is = 10%) y de 
género (is = 21%), y solo en el nivel de familia es alto (is = 
72%). De los tres conjuntos mencionados, en la sbc 
prevalecieron los árboles, las plantas leñosas y las fanerofitas, 
mientras que en la sabanas las categorías predominantes 
fueron las hierbas, las forbias y hierbas graminoides, así como 

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

Conclusiones

A pesar de que la comprensión de las causas de la 
diferenciación florística en Nizanda es aún insuficiente, estos 
ejemplos muestran que ningún factor por sí solo puede 
generar la altísima diversidad γ de Nizanda, cercana al millar 
de especies de plantas. Asimismo, se hizo evidente que la 
variación de los factores que tienen efectos muy locales no 
solo genera diferencias numéricas en la diversidad β, sino que 
además reflejan una fuerte diferenciación biológica.
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Recuadro 12.2 [concluye]

Desde hace algunos años se planteó la discusión sobre la 
existencia de patrones de distribución y diversidad en las 
comunidades microbianas semejantes a aquellos que 
presentan los microorganismos (z = 0.082; Finlay 2002). Sin 
embargo, existen escasos estudios diseñados específicamente 
para demostrar si las bacterias presentan o no biogeografía 
(Horner-Devine et al. 2004).

Nosotros definimos un síndrome de ubicuidad para 
especies “sin biogeografía” que incluyó las siguientes 
predicciones: a] un cociente elevado de especies 
locales∙especies globales; b] una alta tasa de dispersión; 
c] rangos de distribución extremadamente grandes, con muy 
pocas o sin especies endémicas; d] una tasa de recambio de 
especies muy baja (diversidad β); e] una curva especies-área 
plana; f ] comunidades locales no estructuradas.

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

Examinamos la composición de ensambles de procariontes 
del suelo a cuatro escalas espaciales (A0 , A1 , A2 , A3) con un 
sistema de cuadrantes anidado (Fig. 1; Arita y Rodríguez 2002). 
En cada localidad se realizaron muestreos del suelo en los 
primeros 5 cm de profundidad en 32 de los 64 cuadrantes A3 . 
Para determinar la diversidad de procariontes se definieron 
unidades taxonómicas operacionales (otu, por sus siglas en 
inglés) utilizando fragmentos terminales de restricción (trflp 
por sus siglas en inglés) del gen 16S arnr. Posteriormente, para 

Recuadro 12.3 Diversidad β en comunidades microbianas: procariontes con biogeografía1
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Recuadro 12.3 [continúa]
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Figura 1 Diseño de los cuadrantes de un sistema totalmen-
te anidado para analizar el escalamiento de la diversidad de 
especies. Nota: se comenzó con un cuadrante de lado 
L0 = 8 m y área A0 = 64 m2, que contiene S0 taxones; se 
dividió en cuatro cuadrantes de lado L1 = L0∙2 = 4 m, de 
área A1 = A0 ∙4 = 16 m2. Se repitió la subdivisión para com-
pletar cuadrantes de menor tamaño de lado, que contiene 
L2 = 2 m, de área A2 = 4 m2 y 64 cuadrantes de área 
A3 = 1 m2. Por claridad, solo un cuadrante de cada tamaño 
está marcado. Se tomó una muestra de suelo en cada uno 
de los 32 cuadrantes más pequeños, siguiendo el patrón de 
tablero de ajedrez. La diversidad de las unidades taxonómi-
cas operacionales (otu) se midió a las cuatro escalas;  S0 es 
la diversidad total encontrada en el cuadrante; S1 es la diver-
sidad promedio acumulada de los cuatro cuadrantes del 
área A1 (cada una incluye ocho muestras de suelo); S2 es la 
diversidad promedio acumulada en los 16 cuadrantes del 
área A2 (cada una incluye dos muestras de suelo), y S3 es la  

diversidad promedio en las 32 unidades de muestreo.
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Figura 2 Patrones de diversidad de los procariontes del 
suelo en dos localidades de la selva baja perennifolia del 
oeste de México. Los círculos negros indican las muestras 
de las partes altas de la pendiente y los círculos blancos 
las muestras en pendientes medias. (a) Frecuencia de 
distribución de presencias (número de cuadrantes de 
muestreo ocupados) para los otu procariontes en los 
dos cuadros de 64 m2. (b) Gráficas de la diversidad otu-
escala para los dos cuadros de 64 m2, que muestran la 
diversidad de los otu como función de la escala, como 
se explica en la figura 1. (c) Curva especies-área; los datos 
de los otu de los dos cuadros de 64 m2 fueron muestrea-
dos para calcular la regresión; el punto en el extremo 
derecho es la diversidad acumulada en los dos cuadros.



12  •  Patrones de diversidad espacial en grupos selectos de especies 337

cada localidad se construyeron matrices de presencia-ausencia 
describiendo así la distribución de otu entre los 32 cuadrantes 
de tamaño A3 . Con estos datos se calcularon los valores de 
diversidad β, se estimaron los valores de z (S= cAz) y se midió el 
grado de anidamiento de acuerdo con Atmar y Patterson (1995).

Nuestros resultados mostraron que la distribución de 
frecuencia de ocupación entre los cuadrantes de tamaño A3 
(Fig. 2a) es muy similar a los rangos de distribución de 
vertebrados terrestres en masas continentales. Existe también 
una sobrerrepresentación de otu presentes en muy pocas 
muestras y muchas muestras con muy pocos otu presentes 
(Fig. 2a). Los valores de diversidad β fueron (β = 1.91, 
r2 = 0.99) para la cresta y (β = 1.78, r2 = 0.99) para la ladera. 
Arita y Rodríguez (2002), con cuadrantes A0 de 180 000 km2, 
encontraron que la diversidad β para mamíferos no voladores 
mexicanos oscilaba entre 1.19 y 2.52. Utilizando la relación 
especie-área (S = cAz) encontramos un valor de z = 0.446 
(Fig. 2c), el cual es mucho más 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 distribución en los dos 
cuadrantes de 64 m2 (Fig. 3), estimado con valores de 
‘temperatura anidamiento’ (véanse Atmar y Patterson 1993, 
1995) de 12.55° para la cresta y T = 25.05 para la ladera.

De este estudio pudimos concluir que los rangos de 
distribución extremadamente pequeños y el gran número de 
otu endémicos nos permiten rechazar la predicción c] del 
síndrome de especies sin biogeografía. La alta tasa de 
recambio (diversidad β) nos lleva a rechazar la predicción d]. 
De acuerdo con nuestros resultados, los procariontes no 
presentan una curva de distribución plana, por lo tanto la 
predicción e] del síndrome de ubicuidad también puede ser 
rechazada. Los valores de temperatura muestran que la 
distribución de los procariontes en estos suelos no es al azar, 
por lo que podemos rechazar la predicción f ].

Nuestros resultados nos permiten rechazar varios de los 
criterios presentados para organismos “sin biogeografía”. 
Además nos muestran que las mismas reglas que determinan 
las reglas de distribución de vertebrados a escalas 
continentales pueden ser aplicadas a procariontes en un 
cuadrante de 64 m2.

1 Basado en Noguez et al. (2005)

Recuadro 12.3 [concluye]

Figura 3 Patrón de distribución altamente anidado en la 
diversidad de los procariontes del suelo en dos localidades 
de 64 m2 de la selva baja perennifolia del oeste de México, en 
lo más alto de la pendiente (izquierda), y en la pendiente 
(derecha). Los otu están ordenados de acuerdo con su pre-
sencia (los taxones de distribución más amplia arriba y los 
taxones de distribución restringida abajo). Las muestras es-
tán ordenadas por la diversidad de los otu (los sitios más 
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 patrón de anida-
miento perfecto, los puntos se arreglarían en un patrón trian-
gular de tal forma que la parte más abajo a la izquierda de la 

figura no tendría ningún punto.
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12.3 Métodos

Se analizaron los patrones espaciales de diversidad de los 
vertebrados terrestres (mamíferos, aves, reptiles y anfi­
bios) tomando como fundamento para los mamíferos la 
base de datos de Arita (2007; véase el apéndice 12.1, en 
el cd2  que acompaña a este volumen). Para aves, reptiles 
y anfibios se usaron modelos de distribución potencial, 
que son hipótesis sobre las áreas de distribución reales 
(Arhennius 1921; Peterson y Watson 1998; Peterson 
et al. 2006) planteadas a partir de datos de registros de 
museos y colecciones científicas; se obtuvieron modelos 
de nicho ecológico de manera independiente por grupos 
de trabajo distintos para cada taxón (Rodríguez 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
ción geográfica de numerosas especies a medio grado 
de resolución, superponer mapas y realizar los análisis 
relacionados con la riqueza y el recambio de especies 
(componente β), que eran imposibles de realizar antes 
por la inexistencia de hipótesis cuantitativas sobre la 
distribución de las especies. Desafortunadamente, aún 
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, sólo están dispo­
nibles los modelos de áreas de distribución potencial 
para las especies de plantas enlistadas en la NOM­059­
SEMARNAT­2001 (Semarnat, 2002; véase el capítulo 
18	del	volumen	II	de	esta	obra),	así	como	para	los	géne­
ros Agave y Opuntia (Golubov et al. 2005), así como de 
un conjunto de especies de árboles tropicales de impor­
tancia para México (Pennington y Sarukhán 2005). Es 
importante subrayar que desde una perspectiva ma­
croecológica se debe estudiar toda una región,5 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 más especies de 
plantas que de vertebrados terrestres. Sin embargo, es 
posible realizar un análisis nacional para las plantas 
usando una metodología que permite estimar el número 
de especies a una resolución medianamente alta, con 
celdas de 0.5° (Soberón 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

mación sobre Biodiversidad (snib) y de bases de datos 
compiladas por la Conabio mediante el apoyo a la 
computarización 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 cd2 ). A partir de esta base se realizó una 
estimación del número de especies, usando el método 
de curvas de acumulación de especies (Soberón y Llo­
rente 1993; Colwell y Coddington 1994; Gotelli y Col­
well 2001; Soberón et al. 2007). A continuación se deta­
llan los análisis realizados.

12.3.1 Patrones de diversidad α

Especies de vertebrados terrestres

Como se dijo antes, para los mamíferos se utilizó la base 
de datos especies de Arita (2007). Para generar los mode­
los de distribución potencial de las especies de aves se 
usó la base de datos elaborada por Navarro­Sigüenza 
et al. (2003) y Navarro y Peterson (2008), y para los anfi­
bios y reptiles se indican los detalles en Ochoa­Ochoa y 
Flores-Villela	(2006)	y	Flores-Villela	(2008).

Para la construcción de los modelos de áreas de distri­
bución potencial se utilizó Desktop garp versión 1.1.3 
(Stockwell y Noble 1991; Scachetti­Pereira 2001), que ha 
mostrado ser una herramienta muy útil para modelar la 
distribución geográfica de las especies (i.e.	Illoldi-Rangel 
et al. 2004; McNyset 2005; Peterson et al. 2006). Los 
errores de omisión que se han reportado en la literatura 
para diferentes taxones, usualmente varía de 0 a 17% 
(McNyset 2005).

Los modelos de nicho para todos los grupos utilizados 
en este estudio fueron editados con criterios biogeográ­
ficos, por ecorregión y atendiendo la opinión de expertos 
con el fin de reducir las distribuciones potenciales que 
generan el programa garp a hipótesis sobre el área ac­
tual de distribución (sobre la generación de los modelos 
de las áreas de distribución, véanse detalles en el apéndi­
ce 12.1). Si bien no se evaluó la precisión de las prediccio­
nes debido a que esto habría significado una cantidad de 
trabajo de campo completamente fuera de las posibilida­
des del estudio, tanto la modelación como la edición fue­
ron realizadas por especialistas, y el algoritmo garp 
contiene intrínsecamente una rutina de calibración 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 distribución potencial de 1 948 
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especies. Se sabe que los resultados obtenidos al utilizar 
este método para realizar análisis de biodiversidad son 
intermedios entre utilizar solamente datos de coleccio­
nes, sin modelación, y hacer estudios exhaustivos de 
campo (Lira­Noriega et al. 2007).

Para el cálculo de la diversidad α, la superficie del te­
rritorio se dividió en una retícula 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 distribución para 
cada	celda	utilizando	ArcView	3.2.

Géneros nativos de angiospermas

Para el caso de los géneros de angiospermas se estimó el 
número de ellos en celdas de 0.5°. Se usó el nivel de géne­
ro debido a razones que se detallan más adelante. Como 
base	sistemática	se	utilizó	la	lista	incluida	en	Villaseñor	
(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 
clasificación, principalmente dentro de cada familia, a 
nivel de género y de especie, se solucionó con los nom­
bres válidos de los géneros existentes en esta lista y resol­
viendo las sinonimias más evidentes en la base de datos 
mediante correspondencias de nombres de especies y 
géneros.

La realización de estudios de la riqueza de especies de 
angiospermas requiere asegurar los estándares en la no­
menclatura taxonómica, los cuales están ya terminados 
para varias familias (véase el capítulo 11) pero no para su 
totalidad, así como contar con una representación ade­
cuada de los registros de recolecta o bien mediante la 
generación de modelos de distribución potencial de las 
especies, los cuales todavía no existen a escala nacional, 
como ya se comentó. Adicionalmente, el nivel género 
agrupa especies que tienen más características en común 
que con cualquier otro conjunto de especies, por lo que 
su estudio ayudará a la generación de hipótesis biogeo­
gráficas	sólidas	(Villaseñor	2004).

En la retícula de celdas de 0.5° se cuantificó el número 
de géneros en cada celda, tanto totales como endémicos 
(exclusivos de México), a partir de los registros georrefe­
ridos (apéndice 12.2 cd2 ) de las bases de datos integrados 
en	el	Sistema	Nacional	de	Información	sobre	Biodiversi­
dad (snib)	 y	 en	 la	Red	Mundial	de	 Información	 sobre	
Biodiversidad (remib, véanse detalles de las fuentes en 
el apéndice 12.2). De esta manera se registró la presencia 
de cada género en cada celda de 0.5° y se aplicó el estima­
dor de riqueza de especies de ice (Colwell y Coddington 

1994), tomando las frecuencias de cada fecha de recolec­
ta de los ejemplares registrados dentro de cada celda; es 
decir, el estimador ice se calculó de forma independien­
te para cada celda.

12.3.2 áreas de distribución y patrones  
de diversidad β

Especies de vertebrados terrestres

El área de distribución de cada especie, en México, se 
definió como el conjunto de celdas de la retícula que sub­
divide el país en que se encuentra presente la especie. 
Para poder establecer comparaciones entre los grupos de 
vertebrados, para cada celda se obtuvieron dos valores: la 
proporción de especies de cada taxón (mamíferos, aves, 
reptiles y anfibios) presente en cada celda, y el promedio 
de área de distribución 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 retícula recibe un 
valor que corresponde al promedio de la proporción de 
celdas que ocupan las especies que habitan esa celda para 
todo el país. Ese valor puede fluctuar entre 1∙703 (en 
caso de que la celda estuviera habitada únicamente por 
especies endémicas de esa celda) y 1, en caso de que la 
celda estuviera habitada solamente por especies de am­
plia distribución en México (i.e. presentes en todas las 
celdas en las que se subdividió el país). Una gráfica donde 
se desplieguen los valores de proporción de especies de 
cada celda vs. el área proporcional promedio ocupada 
por esas especies (richness­mean range plot) permite 
mostrar, de manera comparable, los patrones de riqueza 
de especies local con una medida de qué tan restringida 
es el área de distribución 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 área promedio de distri­
bución se calcula con respecto a México. Dado que este 
estudio considera solo a México y no un dominio biogeo­
gráfico, una especie puede parecer rara (i.e. de distribu­
ción restringida), si alcanza el límite de su distribución 
en México, aun cuando sea una especie de relativamente 
amplia distribución en el continente. Esto sin duda es un 
inconveniente, ya que una celda podría estar constituida 
tanto por especies de distribución amplia y restringida 
en la misma proporción, y su valor sería el mismo si la 
mayoría de las especies contenidas tuvieran especies con 
áreas de distribución intermedia. No obstante, todos los 
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métodos y formas de medir la diversidad β 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 mencionó, es muy conocido el patrón latitu­
dinal de una mayor concentración 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 país alberga un mayor número 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 mamíferos, 
las áreas de mayor concentración de especies se encuen­
tran	en	el	este	y	sureste	del	país,	en	los	estados	de	Vera­
cruz, Tabasco, Oaxaca y Chiapas. Este patrón es similar 
para la mayoría de los órdenes, aunque la contribución 
de los quirópteros en el patrón observado representa 
poco más de 50% de las especies en dicha región. Sin em­
bargo, los artiodáctilos, lagomorfos y roedores se con­
centran preferentemente en latitudes intermedias o nor­
teñas (Rodríguez 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 
México,	el	Istmo	de	Tehuantepec,	la	Península	de	Yuca­
tán y una pequeña área de la costa del Pacífico de Oaxaca 
(Navarro­Sigüenza y Sánchez­González 2003). Por su 
parte, los patrones de riqueza de especies de reptiles y 
anfibios se ubican también al sur de la República, en 
Oaxaca,	Veracruz	y	Chiapas	(Ochoa-Ochoa	y	Flores-Vi­
llela 2006).

En la figura 12.2 se muestra que, en general, práctica­
mente en todas las celdas existe una proporción de espe­
cies de aves superior a las proporciones de especies de los 
otros grupos. La única excepción la constituye un peque­
ño grupo de celdas en el norte del país que contiene una 
mayor proporción de mamíferos que de aves. En otras 
palabras, en nuestro país existen regiones donde es posi­
ble encontrar hasta 60% de las aves residentes de México, 
mientras que nunca será posible encontrar más de 20% 
del total de las especies de anfibios o de reptiles (Fig. 12.2). 

Este patrón corrobora el hecho de que las áreas de dis­
tribución de reptiles y anfibios son en promedio más 
restringidas que las de las aves, mientras que las de los 
mamíferos son intermedias, lo cual tiene consecuencias 
impor tantes para la conservación. Por ejemplo, esta in­
formación sugiere que debe ser más sencillo lograr que 
una porción alta de la ornitofauna total del país se pre­
serve mediante áreas protegidas como parques y reser­
vas, que en el caso de los anfibios y reptiles.

Las mayores coincidencias en riqueza de especies pro­
porcional se dan entre los reptiles y los anfibios (Fig. 12.2f ). 
En general, las celdas de 0.5° son más ricas en reptiles que 
en anfibios, pero solo marginalmente. En promedio, una 
celda que contenga 10% de los anfibios de México con­
tendrá entre 10 y 15% de los reptiles. Existe una marcada 
coincidencia geográfica en la zona de mayor riqueza de 
especies de estos grupos. Más adelante se mostrará 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
míferos, y en una medida menor con las de anfibios y 
reptiles.

La región 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 centro­norte de México. 
Esta región muestra una buena coincidencia para los ma­
míferos, reptiles y anfibios, con varias excepciones. Sin 
embargo, los valores por sí solos no indican correcta­
mente las prioridades de conservación (veáse el capítu­
lo	18	del	volumen	II	de	esta	obra).	En	efecto,	esa	zona	del	
norte de México contiene poblaciones de mamíferos de 
tamaño corporal grande que son de gran interés conser­
vacionista y económico. En el caso de los reptiles están 
las especies endémicas del Desierto Chihuahuense, el 
Bolsón de Mapimí y Cuatrociénegas, entre otras locali­
dades importantes (Morafka 1977).

Considerar las especies “endémicas de México”, a pe­
sar de que esta conceptualización es geopolítica y puede 
incluir especies de distribución amplia a escala nacional, 
resulta relevante en un contexto global. La mayor con­
centración de especies endémicas de mamíferos se ob­
serva entre los 18 y 26° de latitud norte, específicamente 
en la Cuenca del Balsas y el Eje Neovolcánico (Ceballos 
et al. 2005; Munguía 2006), con un alto recambio longi­
tudinal de especies sobre el Eje Neovolcánico (Fa y Mo­
rales 1993; Escalante et al. 2002; Munguía 2006). Para el 
caso de las aves (Fig. 12.3) hay varios estudios que indican 
que las especies endémicas se concentran en la región 
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Figura 12.1 [Esta página y la siguiente.] Representación gráfica de la distribución del número de especies en celdas de 0.5°. 
Nota: Las escalas de colores varían entre grupos de la siguiente manera; los mínimos y máximos para cada grupo son:  

(a) anfibios (0.003, 0.215), total 302; (b) reptiles (0.027, 0.201), total 676; (c) aves (0.094, 0.640), total 663,  
y (d) mamíferos (0.062, 0.374), total 422.
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Figura 12.1 [concluye].
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Anfibios (total)

1 - 8

7 - 12

13 - 18

19 - 25

26 - 47

Anfibios endémicos

1 - 2

3 - 6

7 - 9

10 - 12

13 - 22

a

Figura 12.3 [Esta página y las siguientes] Comparación de los patrones de riqueza y endemismo a escala de alta resolución  
(1 km2). (a) Total de anfibios [y] anfibios endémicos. (b) Total de reptiles [y] reptiles endémicos. (c) Total de aves [y] aves 

endémicas. (d) Total de mamíferos [y] mamíferos endémicos. 
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Reptiles (total)

1 - 20
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32 - 42

43 - 56

57 - 93

Figura 12.3 [continúa].
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Aves (total)
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271 - 330

331 - 460

Figura 12.3 [continúa].
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c
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Mamíferos (total)
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67 - 85

86 - 124

Figura 12.3 [concluye].
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oeste, central y sur de México, en zonas altas a más de 
2 000 msnm en la Sierra Madre Occidental, el Eje Neo­
volcánico y la Sierra Madre del Sur en Guerrero, en los 
bosques de encino, de pino­encino y mesófilo de monta­
ña, así como en las islas Revillagigedo y las Tres Marías y 
la Cuenca del Balsas (e.g. Escalante et al. 1993; González­
García y Gómez de Silva 2003). La mayor concentración 
de endemismos de la herpetofauna mexicana se ubica 
también en el Eje Neovolcánico, la Sierra Madre del Sur 
y	la	costa	del	Pacífico	(Flores-Villela	1991,	1993b;	Ochoa-
Ochoa	y	Flores-Villela	2006).

Es importante mencionar que los patrones observados 
de riqueza y de concentración de especies del “área de 
distribución restringida”6 (un indicador de endemismo) 
referido a las especies exclusivas de México (Fig. 12.3), 
no coinciden en las mismas áreas geográficas 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 Centroamérica, constitu­
ye una región 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	(Villaseñor	
2003), lo que crea una dificultad para observar patrones 
generales definidos de la distribución de su riqueza de 
especies, ya que distintos taxones pueden tener distribu­
ciones diferenciadas.

Los análisis muestan una alta riqueza de géneros de 
angiospermas en el sureste del país, que alcanza los valo­
res más altos en la parte central del estado de Chiapas, así 
como en el Eje Neovolcánico. Las sierras Madre Oriental 
y Occidental también registran altos valores de riqueza 
de géneros, aunque menores que el Eje Neovolcánico y 
Chiapas.

La región del Bajío comprendida entre los estados de 
Querétaro, Guanajuato y San Luis Potosí, la zona centro­
norte del país en general (los estados de Zacatecas, Du­
rango, Chihuahua y Coahuila), así como la norte­occi­
dental (el estado de Sinaloa y la Península de Baja 
California), son grandes extensiones con valores de ri­
queza de géneros menores al resto del país. Aunque la 
metodología de curvas de acumulación (iec, Colwell y 
Coddington 1994) se aplica para compensar las diferen­

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 explicación 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 concentración de riqueza de especies no co­
inciden. Además, en el estudio de Golubov et al. se co­
rrigieron los sesgos de colecta generando mapas de dis­
tribución potencial para cada especie. Si bien ambos 
géneros están ampliamente representados en todo Méxi­
co, la diversidad del género Agave se encuentra relacio­
nada con las serranías, con una concentración importan­
te en la Mixteca entre Guerrero y Oaxaca (Tambutti 2002; 
Golubov et al. 2005), mientras que la del género Opuntia 
está relacionada con los desiertos del norte del país; en 
particular con el Desierto Chihuahuense y la región cen­
tro­oeste del país, en los estados de Jalisco, Guerrero y 
México. Sin embargo, analizando en conjunto la riqueza 
de especies de los dos géneros, el patrón se parece al que 
se observa en el nivel de género, ya que las zonas más 
diversas son el Eje Neovolcánico, 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 β  
de la diversidad

12.5.1 especies de vertebrados terrestres

Representar cartográficamente la diversidad β es un pro­
blema más complicado que el de representar la riqueza 
de especies, porque en general la diversidad β es una me­
dida del recambio de especies entre dos áreas o subdivi­
siones territoriales. Para calcular β, por lo tanto, es nece­
sario definir una región (la cual debería considerarse 
desde el punto de vista biogeográfico) y sus subdivisio­
nes. El tamaño en que una región es subdivida por una 
retícula y la selección de las áreas para estimar β son ge­
neralmente arbitrarios, aunque en la definición del tama­
ño de celda deben considerarse las características particu­
lares del taxón que se estudia. Dado que en este capítulo se 
analizan varios grupos, decidimos seguir las ideas ori­
ginalmente propuestas por Prendergast et al. (1993) y 
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Número de géneros

0 -   100

101 -   200

201 -   500

501 -   750

751 - 1 130

Figura 12.4 Patrones de riqueza de géneros de angiospermas de México en celdas de 0.5 por 0.5°.

Géneros endémicos

0

1 -   4

5 - 10

11 - 20

21 - 30

31 - 91

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 
retícula una medida de qué tan ampliamente distribuidas 
están las especies que habitan cada celda βw ; (que se re­
laciona inversamente con βw , Arita et al. 2008). Esta me­
dida es simplemente el promedio de la proporción del 
área de México que ocupan las especies que existen en 
cada celda, que genera mapas como el de la figura 12.6. 
Esta relación no considera explícitamente la identidad 
de las especies presentes en la celda ni la autocorrela­
ción espacial en la distribución de las especies (Murguía 
2005b), pero tiene la ventaja de que es fácil de definir y 
visualizar y no depende de la selección de regiones arbi­
trarias (Roberts et al. 2002; Pimm y Brown 2004).

En la figura 12.6 se observa que el patrón de endemis­
mo­restricción geográfica es similar entre los grupos, 
que muestra en el norte áreas que en general están ocu­
padas por especies de distribución amplia, en relación 
con el sur de México, pero como ocurría con la diversi­
dad α, la distribución geográfica varía en los detalles. Por 
ejemplo, los reptiles presentan regiones con especies de 
distribución restringida en la costa del Pacífico y en el 
noreste de la Península de Yucatán, mientras que en los 
anfibios es en el noroeste de México. La observación de 
que la distribución de las agregaciones de especies con 
áreas de distribución restringida no es coincidente para 
todos los grupos tiene profundas implicaciones para la 
conservación, ya que significa que no es factible usar 
unos grupos para diseñar la conservación de otros (veáse 
el	capítulo	18	del	volumen	II	de	esta	obra).

En la sección 12.4.1 se dijo que las relaciones de rique­
za de especies entre grupos sugerían que, en promedio, 
las aves estarían más ampliamente distribuidas que los 
mamíferos, y estos que los reptiles y los anfibios, que son 
los de más alto endemismo (en el sentido de áreas de 
distribución de menor extensión). En la figura 12.7 se 
muestran los histogramas de proporción del área de 
México ocupada por las especies de las diferentes clases 
de vertebrados. Estos histogramas confirman la predic­
ción derivada de las relaciones entre la riqueza de espe­
cies de los distintos grupos. Debe recordarse, sin embar­
go, que los histogramas de las áreas de distribución son 
dependientes de la escala de la medida (i.e. Stoms 1994; 
Lennon et al. 2001; Rahbeck 2005; Lira­Noriega et al. 
2007). Por tanto, los resultados aquí presentados son úni­
camente válidos para la resolución de 0.5°, es decir, los 
patrones espaciales de diversidad podrían variar con la 
escala, ya que se sabe que tanto la riqueza de especies 
como la diversidad β son sensibles a la extensión y la re­
solución usada para el análisis (Lira­Noriega et al. 2007).

Como ya se dijo, la relación entre el número de espe­
cies de una celda y el área proporcional promedio de las 
especies que la habitan se puede presentar en una gráfi­
ca, llamada gráfica de diversidad­área de distribución. En 
la figura 12.8 se presentan estas relaciones. El patrón ge­
neral observado es la existencia de una consistente, pero 
no sencilla, relación 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, más restringidas en su 
distribución son las especies que lo habitan. Esto se tra­
duce en que la diversidad α y β para los vertebrados de 
México a escala de 0.5° se correlaciona de manera positi­
va, es decir, los sitios de mayor βw tienen la mayor diver­
sidad α, lo que significa que las especies raras (de distri­
bución más restringida) contribuyen más a los patrones 
de riqueza de especies que las de distribución amplia. 
Esto ha sido observado en los patrones de aves en regio­
nes con una alta diversidad y heterogeneidad, en el Sur de 
África, 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 más a los patrones de riqueza de especies, se 
conecta con la frecuentemente comprobada relación en­
tre riqueza de especies y rareza (véase Blackburn y Gas­
ton 1996; Kerr 1997; Domínguez­Lozano y Schwartz 
2005; Lamoreux et al. 2006). Las medidas de riqueza de 
especies y rareza aportan información complementaria 
sobre la variación de la diversidad biológica (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 más ampliamente distribuidos en México, 
que son las zonas áridas del altiplano, corresponden a las 
regiones de baja riqueza de especies proporcional y alto 
promedio de proporción ocupada de México (baja diver­
sidad β). Los biomas que ocupan una menor superficie 
del territorio son los bosques tropicales de montaña, ri­
cos en especies (alta diversidad β). La zona pico de máxi­
ma riqueza de especies y mínima área de distribución 
promedio corresponde a las montañas del norte de 
Oaxaca y Chiapas, como se muestra en la figura 12.9a. 
Si se reduce la diversidad local y se fija el área promedio 
de distribución, se llega a la región señalada en la figu­
ra 12.9b, que corresponde a la península de Yucatán. Los 
resultados para las aves presentados en la figura 12.9 son 
parecidos a los correspondientes para los otros grupos 
taxonómicos, y muestran cómo las asociaciones con dos 
biomas de proporción similar en el territorio nacional 
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Figura 12.6 [Esta página y la siguiente.] Representación gráfica del promedio de área de distribución (como proporción del total 
de la superficie continental de México) de las especies que habitan cada celda de 0.5° del territorio mexicano. (a) Anfibios.  

(b) Reptiles. (c) Aves. (d) Mamíferos. Nota: Los tonos claros representan zonas ocupadas en promedio por especies de distribución 
restringida. El color azul oscuro representa regiones habitadas por especies de amplia distribución.6
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Figura 12.6 [concluye].
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(Yucatán y zonas montañosas tropicales del sureste), 
tienen proporciones de fauna muy diferentes.

Como se dijo al principio, βw es simplemente el factor 
que relaciona el promedio de la diversidad α con la diver­
sidad γ. A resolución de 0.5°, el factor β para las aves, 
mamíferos, 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 βw estimado de esta manera no 
tiene límites máximos de escalamiento y depende del nú­
mero total de especies consideradas (Koleff et al. 2003b), 
su significado es inmediato y muestra que los anfibios de 
México presentan un grado de endemismo­rareza geo­
gráfica muy superior a los otros grupos, seguidos de los 
reptiles y luego de los mamíferos y las aves.

Al analizar los patrones de diversidad, el alto valor de 
β tiene implicaciones importantes. Un factor β alto sig­
nifica que el total del territorio tiene muchas más espe­
cies que la subregión promedio (Arita y León­Paniagua 
1993), lo que a su vez implica que muy pocas celdas pue­
den contener proporciones altas de especies. Es decir 
que, como ya se mencionó (Fig. 12.7), las áreas de distri­
bución de los anfibios y reptiles son más restringidas que 
las de mamíferos y aves, lo que indica que los reptiles y 
los anfibios tienen asociaciones más “estrictas” con los 
biomas de México, lo cual es importante para entender 
mejor cómo se estructuran los paisajes y comunidades e 
implica retos especiales para su conservación.

De la figura 12.9 podemos concluir que el área per se 
no tiene mayor influencia sobre la riqueza de especies, 
pero sí los gradientes ambientales resultado de la com­
pleja orografía del territorio. Dichos gradientes ambien­
tales pronunciados que ocurren en las zonas montañosas 
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Figura 12.7 Distribución del área proporcional ocupada por las especies de los diferentes grupos. 
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tropicales son los principales determinantes de la mayor 
diversidad encontrada en dichas regiones, como apuntó 
Janzen (1967) al examinar cómo la variación latitudinal y 
climática podrían moldear la evolución de las tolerancias 
fisiológicas y, en consecuencia, determinar la resistencia 
topográfica a la dispersión, y por medio de ella influir en 
su rango de distribución geográfica. De esta forma, las 
montañas se han considerado barreras fisiográficas, dado 
el cambio abrupto de condiciones climáticas entre los 
valles de baja altitud y las zonas de mayor altitud.

Una tarea pendiente es la de obtener correlaciones en­
tre factores fisiográficos o climatológicos con las medi­
das del área de distribución promedio de las especies de 
cada cuadro. Este ejercicio sin duda arrojará información 
valiosa para entender mejor las causas de la distribución 
espacial de las especies de vertebrados terrestres de 
México.

12.5.2 géneros de angiospermas

En la figura 12.10 se muestra una gráfica que relaciona la 
proporción de géneros de angiospermas nativos de Méxi­
co respecto a la extensión de sus áreas de distribución (en 
porcentaje de ocupación del país). El primer punto de la 
gráfica muestra que más de 50% de los géneros de angios­
permas tienen un área de distribución menor o igual a 
5% de la superficie del territorio nacional. En sentido es­
tricto, esta área de distribución es menor a 5%, pues las 
áreas de distribución se calcularon con base en una retí­
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
berón et al. 2005), la diversidad βw es el recíproco del 
área de distribución de las especies dentro de una región 
dada. En este caso, aunque el análisis se hizo para géne­

Figuras 12.8 Gráficas de “diversidad-área de distribución” para los cuatro grupos de vertebrados terrestres analizados.  
Nota: las escalas son diferentes. El triángulo negro en cada gráfica señala la riqueza fraccional promedio que, como se demuestra 

en Arita et al. 2008, es el inverso del valor de βw .
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ros, sucede también que los taxones con áreas de distri­
bución pequeñas dentro del área de estudio son indica­
dores de altos valores de diversidad βw .

Considerando lo anterior, a pesar de que la región 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	(Villaseñor	2004);	
este número elevado se explica por la reducida área de 
distribución de muchos géneros (alta diversidad βw).

Whittaker (1972) hizo notar que considerando los pro­
cesos evolutivos, la diversidad β para muchos grupos 
debería ser mayor en las zonas tropicales que en las re­
giones templadas. Esta predicción 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 más altos se presentan alrededor 
del Ecuador, es decir, se observa el patrón latitudinal de 
la riqueza de especies. No obstante, diferentes estudios 
sobre la diversidad β han reportado a escala continental 
una curva con dos picos, con valores de alta diversidad β 
en latitudes alrededor de los trópicos de Cáncer y de Ca­
pricornio, que en México coincide más o menos con los 
límites biogeográficos de las regiones Neártica y Neotro­
pical (Willing y Gannon 1997; Koleff et al. 2003a).

El patrón de los géneros endémicos mostrado en la fi­
gura 12.5 es congruente con la propuesta de que el com­
ponente β permite identificar la zona de transición entre 
componentes neárticos y neotropicales, que están acom­
pañados de eventos vicariantes producidos por la apari­
ción de las sierras Madre y el Eje Neovolcánico. 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 Neovolcánico, Cuenca del Balsas y Sie­
rra Madre del Sur), se superponen elementos neárticos y 
neotropicales producto de diferente expansiones biogeo­
gráficas, en donde no solo resulta interesante la “mezcla” 
biótica de esta zona de transición, sino también la evolu­
ción 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 relación inversa entre las diversidades α y β, 
ya que mientras se observa una alta riqueza de especies 
de Opuntia en el Desierto Chihuahuense, en esta zona se 
encontró una diversidad β 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 α y β 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 α, este capítulo 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 Neovolcáni­
co, aunque se enmascara el alto grado de endemismos en 
el nivel de especies de las zonas áridas (Rzedowski 1991). 
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No obstante, los patrones varían con la escala de resolu­
ción que se utiliza (véase el recuadro 12.2).

Los resultados muestran que la distribución espacial 
de la riqueza de especies, a 0.5° de resolución (Fig. 12.1), 
a grandes rasgos es similar pero no idéntica para los gru­
pos examinados (Rodríguez et al. 2005). Eso implica que 
ningún grupo por sí solo puede servir para identificar los 
sitios de mayor biodiversidad a resoluciones de celdas 
individuales; sin embargo, en los agregados de celdas sí 
existen buenas correlaciones (Prendergast et al. 1993; 
Moritz et al. 2001). El segundo resultado importante es 
que el elevado valor de β para reptiles y anfibios implica 
que por sí sola ninguna región razonablemente pequeña 
del territorio contiene una proporción 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) más fácilmente para 
aves que para otros grupos. Sin embargo, incluso para 
estas, la conectividad entre distintos hábitats, la funcio­

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

La figura 12.11 muestra la relación entre la riqueza de 
especies proporcional y el área promedio de distribución, 
donde la posición en que se ubica cada grupo está deter­
minada por el componente β. Las líneas curvas represen­
tan los límites matemáticos de la relación (Arita et al. 
2008). Esto es, por arriba de las curvas es matemática­
mente imposible que existan combinaciones observadas 
de riqueza de especies y de área promedio de distribu­
ción. Los grupos β­diversos (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
tribución amplia. Por el contrario, las aves tienen una 
menor diversidad β, con curvas sesgadas a la derecha, 
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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 más amplias; es decir, hay más superposición 
en sus áreas de distribución y menor recambio en la 
composición de sus especies.

En el caso de las plantas, esta primera aproximación a 
nivel genérico ha revelado algunos patrones generales de 
gran importancia. Por ejemplo, existen zonas con con­
centraciones de hasta 1 120 géneros, lo que implica, so­
bre la base de la relación del número de géneros con el 
número de especies registradas a la fecha (Soberón et al. 
2007), que las especies presentes son al menos 5 500. Po­
cas regiones en el mundo y pocos países ostentan tales 
grados de endemismo en el nivel de género, por lo que a 
pesar de que los patrones de las plantas deberán reva­
luarse en el nivel de especies en un análisis que considere 
las áreas de distribución de las especies para las diversas 
familias de plantas, esta visión general debe considerarse 
en la identificación de las áreas de importancia para la 
conservación. Sin duda, en los análisis posteriores que 
consideren las áreas de distribución de las especies se ob­
servarán variantes en los patrones reportados en el nivel de 
género, como lo demuestran los análisis de Golubov et al. 
(2005) y los diversos estudios regionales ya mencionados.

Conocer el componente β en los patrones de diversi­
dad es de suma importancia, por las implicaciones que 
tiene para la conservación de una proporción represen­
tativa de las especies y, más aún, porque las especies de 
distribución restringida usualmente son las de mayor 
prioridad. Por ejemplo, en el caso de los grupos α­diversos, 
como las aves, y en regiones que pueden considerarse 
hotspots, las reservas de la biosfera pueden ser una op­
ción de manejo adecuada dado que suelen comprender 
áreas extensas con una zonificación 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 conservación. Por 
otro lado, para grupos β­diversos como los anfibios y 
reptiles, y en regiones de alta heterogeneidad como el Eje 
Neovolcánico, sería más adecuado pensar en estrategias 
como la implementación legal y la práctica de nuevos 
modelos de conservación, como las reservas archipiélago 
(Halffter 2005) o una decidida apuesta por el manejo sus­
tentable y de bajo impacto de zonas fuera de las áreas 
protegidas.

Sin duda, los patrones de distribución de la biodiversi­
dad descritos proporcionan información valiosa, y una 
línea a futuro es corroborar cómo se correlacionan con 

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

Notas

La localidad se ha definido como la escala espacial a la cual 1 
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 población, lo cual no resulta trivial de definir en un espa­
cio geográfico.
Usamos el subíndice “w” para distinguir otros conceptos de 2 
β a los que nos referimos de manera general, que no hacen 
referencia solo a la relación de la riqueza de especies entre 
dos áreas, como propuso originalmente Whittaker (1960; 
véase Koleff 2005).
La relación de qué tan pequeña debe ser el área para deter­3 
minar α respecto a γ, usualmente es arbitraria.
Aquí no hemos considerado los estudios que utilizan medi­4 
das	de	similitud/disimilitud,	aunque	estas	se	han	usado	como	
medidas de diversidad β ya que no hacen mención a este 
aspecto o al estudio de patrones de diversidad.
Idealmente	se	debería	estudiar	la	región	biogeográfica;	en	el	5 
caso de México sería el continente, ya que está ubicado en 
la zona de confluencia de las regiones Neártica y Neotropi­
cal. No obstante, el estudio, considerando como dominio 
una región geopolítica, es decir, el territorio continental de 
México, nos parece de gran relevancia para los fines de esta 
obra.
Pueden ser también especies con amplia distribución en el 6 
mundo o la región biogeográfica que alcanzan su límite de 
distribución en territorio mexicano y, por lo tanto, ocupan 
solo una pequeña proporción de la superficie continental.
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