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RESUMEN

El Istmo de Tehuantepec destaca a nivel nacional por ser una de las regiones con mayor
riqgueza de vertebrados terrestres y porque en ella éstas presentan en promedio areas de
distribucion muy pequefias. Esto motivd que en esta tesis se analice la diversidad beta de los
vertebrados terrestres de esta region. Por lo tanto, se incluye en primer lugar una revision de
los conceptos y tendencias en el estudio de la diversidad beta a lo largo de 50 afios, donde se
resaltan las aproximaciones recientes y sus posibles aplicaciones. Posteriormente se analizan
los patrones de disimilitud en la composicion de especies de vertebrados terrestres del Istmo
de Tehuantepec, para evaluar la influencia de la resolucion espacial, la capacidad de
dispersion, la distancia geografica y variables de temperatura y precipitacion. Con datos sobre
la distribucién de 962 especies de vertebrados terrestres, clasificadas en ocho grupos segun su
taxonomia y capacidad de dispersion, se calculé la disimilitud total mediante el indice de
Jaccard, y la particion aditiva del mismo en dos componentes: la disimilitud derivada del
recambio de especies y la disimilitud derivada del anidamiento. Tanto la disimilitud total como
la disimilitud derivada del recambio son muy altas. Ambas estan correlacionadas con la
distancia geogréafica y estos resultados son mas claros cuando se estudian con alta resolucién
espacial. La disimilitud derivada del anidamiento no tiene una contribucion importante, y la
capacidad de dispersion no parece influir en los patrones de disimilitud. Sin embargo, las
relaciones significativas entre la disimilitud y la distancia geogréafica y las variables climaticas
de temperatura y precipitacion, sugieren que las limitaciones de nicho y de la capacidad de
dispersion influyen en la diversidad beta de los vertebrados terrestres de esta region. Las
estrategias de conservacién en la zona requieren de un sistema interconectado de areas

protegidas que abarque su heterogeneidad ambiental, climética y biogeogréfica.
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INTRODUCCION

Actualmente en todo el planeta (medio terrestre y marino) se conocen aproximadamente un
total de 1 438 769 especies de seres vivos, de los cuales 1 124 516 son animales, 44 368 son
hongos, 224 244 son plantas, 16 236 son protozoarios, 17 892 son Chromistas (algas pardas y
formas similares), 11 010 son bacterias y 503 son arqueobacterias (Mora et al., 2011). Estos
numeros todavia estan muy lejos de la cifra real de especies existentes, ya que el conocimiento
de algunos grupos de organismos como las algas, hongos, bacterias, virus, aracnidos, entre
otros, se encuentra rezagado en comparacion con otros grupos bien conocidos como los
vertebrados y las plantas (Primack et al., 2001a; Llorente-Bousquets & Ocegueda, 2008; Mora
etal., 2011).

Desafortunadamente, existen muchas limitaciones para muestrear y contabilizar la
biodiversidad mundial. Por lo tanto, se han realizado diversas aproximaciones que han tratado
de cuantificar esta riqueza biologica mediante estimaciones indirectas realizadas a partir de
datos del numero de especies conocidas en la actualidad, como las tasas de descripcion de
nuevos taxones, entre otras. Los resultados de estos esfuerzos han proporcionado cifras que
oscilan entre los 3 y los 100 millones de especies (Mora et al., 2011). Uno de los trabajos mas
recientes en este sentido estima que la biodiversidad del planeta es de alrededor de 10 960 000
(8.7 millones de especies en la superficie terrestre y 2. 2 millones en el océano), lo que
significa que se conoce Unicamente al 15.97% de las especies del planeta. Mora et al. (2011)
calculan que para completar este inventario a nivel mundial se requiere un periodo de 1 200
afios, y de 303 000 tax6nomos que realicen estas descripciones, resultando en un costo

aproximado de 363 billones de délares.



Las especies y los ecosistemas en los que habitan nos abastecen de diversos bienes
como agua, madera, materiales de construccion, energia, medicinas y recursos genéticos.
Ademas, nos proporcionan toda una serie de servicios tales como la regulacion del clima, el
procesado de contaminantes, la depuracion de las aguas, la actuacion como sumideros de
carbono, la prevencion contra la erosion, la polinizacion, etc. (Gémez-Baggethun & de Groot,
2007; Cardinale et al., 2012). Desafortunadamente, el crecimiento exponencial de la poblacion
humana esta causando una crisis ambiental global, provocando la pérdida de la diversidad
bioldgica. Esto a su vez, reduce la eficiencia a la cual las comunidades ecoldgicas capturan
recursos biolégicamente esenciales, la produccién de biomasa, la descomposicién y reciclado
de nutrientes, ademas al reducir el nimero de especies, se disminuye la diversidad funcional
del ecosistema y su estabilidad funcional (Cardinale et al., 2012). Esta situacién es tan grave
gue actualmente se presenta un fenémeno considerado como la sexta gran extincion, debido a
que en los ultimos afios se ha presentado una tasa de extincion entre 1 000 y 10 000 veces mas
elevada que las ocurridas en eras pasadas, ya que se calcula una pérdida anual de entre 0.01 y
0.1% (entre 180 y 1800 especies) de todas las especies del planeta. En contraparte, la tasa de
especiacion actual (proceso de formacion de nuevas especies) es aproximadamente mil veces
menor que la tasa de extincién (Primack et al., 2001b; Ceballos et al., 2010).

México se encuentra en un lugar privilegiado, con una gran diversidad de fauna y flora.
Forma parte de los paises conocidos como megadiversos, y junto con Colombia, Brasil,
Madagascar, Zaire, China, Indonesia, India, Filipinas y Australia, poseen alrededor de 70% de
todas las especies terrestres del planeta. Se calcula que México mantiene alrededor del 10% de
todos los organismos de la Tierra. Ocupa, por ejemplo, el primer lugar en riqueza de reptiles

(804 especies), el segundo o tercero en especies de mamiferos terrestres (488 especies), el



cuarto sitio tanto en anfibios (361 especies) como en plantas vasculares (25 000 especies) v el
decimoprimer lugar en aves (1 096 especies) (Llorente-Bousquets & Ocegueda, 2008).

Una de las caracteristicas mas conspicuas de la biodiversidad es que no se distribuye de
manera homogénea. Sin embargo, se han encontrado varias regularidades sobre la distribucion
espacial de la diversidad, éstas son llamadas patrones, y ocurren constantemente en diferentes
taxones, continentes y eras geoldgicas (Rosenzweig, 1995). Algunos de los patrones espaciales
de diversidad que han sido registrados para la mayor parte de los grupos bioldgicos son: 1) La
relacion especies-area, en donde se establece una relacion positiva entre el ndmero de
especies de una region y su area. Es decir, que a mayor area mayor numero de especies
(Figura 1 y 2). Este patron se ha comprobado para diferentes grupos de plantas, invertebrados
y vertebrados (Rosenzweig, 1995). 2) Gradientes latitudinales, en los que se ha observado
que la mayor riqueza de especies se encuentra en la zona intertropical (latitudes por debajo de
los 30 grados), y conforme nos alejamos del Ecuador, ya sea hacia el norte o el sur, la riqueza
disminuye gradualmente (Figura 3, con algunas excepciones) (Rosenzweig, 1995). 3) Las
relaciones especies-diversidad de habitat, las cuales son una respuesta a la heterogeneidad
del paisaje (Figura 4), en donde a mayor diversidad de habitats, mayor riqueza de especies
(Rosenzweig, 1995). 4) Gradiente altitudinal de biodiversidad, se ha registrado que la
biodiversidad es més alta en altitudes cercanas al nivel del mar y disminuye conforme la
altitud aumenta (Figura 5, hay algunas excepciones para taxones en particular, Rosenzweig,
1995; Brown, 1995). 5) La relacion biodiversidad-productividad, que indica que a mayor
productividad del ecosistema (la tasa a la cual la energia fluye en un ecosistema) mayor

diversidad biologica (Figura 6).
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Figura 1. Relacion especies area. La riqueza de especies de un sitio aumenta conforme
aumenta su area, en este caso se observa como la riqueza de la herpetofauna de las islas del
Caribe se incrementa conforme aumenta el area de las mismas (Tomado de MacArthur &
Wilson, 1967).
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Figura 2. Area planetaria y diversidad. Las tendencias de la diversidad mundial estan
relacionadas con el area disponible: a) altas latitudes tienen areas mas pequefias que los
tropicos, una diversidad global mas pequefia, y una diversidad local pequefia (los circulos
representan especies), b) si la diferencia en la diversidad local es unicamente resultado del
area, entonces podemos predecir que los meridianos y otros circulos grandes pueden producir
bandas de alta diversidad, y que sus polos deberian tener una baja diversidad (Tomado de
Turner, 2004).
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Figura 3. Gradiente latitudinal de diversidad. La diversidad aumenta conforme disminuye la
latitud. En este caso se observa que para las aves de cinco continentes la riqueza de especies se
incrementa en latitudes cercanas al Ecuador. Las lineas punteadas representan los dos tropicos
(Tomado de Turner, 2004).
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Figura 4. Gradiente altitudinal de diversidad. La diversidad disminuye conforme se
incrementa la altitud. En el caso de las aves de Nueva Guinea y Peru, la riqueza de especies se

reduce conforme se incrementa la altitud (Tomado de Terborgh, 1997).
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Figura 5. Relacion entre la diversidad y la heterogeneidad ambiental. La diversidad se
incrementa conforme aumenta la heterogeneidad ambiental. Se muestra que la diversidad de
especies de aves medida con el indice de Shannon se incrementa conforme se aumenta la
diversidad de alturas del follaje (heterogeneidad ambiental) en habitats de bosques
caducifolios al Este de Norteamérica (Tomado de MacArthur & MacArthur, 1961).
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Figura 6. Relacion entre la riqueza de especies y la productividad. La diversidad aumenta
conforme aumenta la productividad del area de estudio. Se muestra que la riqueza de especies
de vertebrados no voladores (anfibios, reptiles y mamiferos) aumenta conforme se incrementa

la evapotranspiracion potencial, un estimador de la productividad (Tomado de Currie, 1991).



Sin embargo, actualmente, aln existe controversia respecto a si en realidad existen o

no leyes o patrones en ecologia, ya que aparentemente muchas de las leyes de la ecologia de
poblaciones y comunidades son contingentes, es decir, se cumplen Unicamente bajo ciertas
circunstancias (Lawton, 1999; Jaksic & Marone, 2001). Algo que complica la existencia de
leyes en ecologia es que los patrones ecoldgicos son producto de diversos factores, ya que un
mismo patrén puede surgir a partir de diferentes mecanismos 0 una misma causa puede
producir patrones distintos (Lawton, 1999; Jaksic & Marone, 2001). Ademas, ciertas causas
que afectan la manifestacion de algunos fendmenos son accidentes cuya replicacion y estudio
experimental estan limitados. Una de las caracteristicas de algunas hipétesis ecoldgicas es que
para deducir predicciones incorporan condiciones iniciales que son contingentes (Jaksic &
Marone, 2001). En conclusion, son diversas las causas y factores que interactian e influyen
sobre los fendmenos ecoldgicos, provocado que la contingencia esté presente en varias de sus
leyes y patrones, lo que da lugar a dudas sobre la existencia de los mismos.
En nuestro pais se ha demostrado que grandes patrones de riqueza de especies observados a
escala mundial se mantienen (Koleff et al., 2008). Por ejemplo, hay un mayor nimero de
especies por unidad de area hacia el sur, en el tropico himedo, y también se ha observado que
en una cadena montafiosa existe un mayor numero de especies al pie de ésta que en su cima
(Koleff et al., 2008).

Uno de los primeros investigadores en comprender que el estudio de la biodiversidad
representa una elevada complejidad fue Robert Whittaker, quien para medir la diversidad
vegetal en un gradiente altitudinal de la cordillera de las Great Smoky Mountains, en el sureste
de Estados Unidos (Whittaker, 1956), considerd necesario establecer un ordenamiento
jerérquico de esta diversidad, siendo el pionero en incorporar al marco tedrico de la ecologia y

la biodiversidad las escalas espaciales. Whittaker (1960) postulé que para conocer el niUmero
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total de especies de estas montafias, era necesario conocer la riqueza de varios tipos de
vegetacion distribuidos a lo largo de la cordillera, ya que habia encontrado que la riqueza de
especies se incrementaba desde la costa hacia el interior del continente. Este cambio en la
composicion de especies, de acuerdo con Whittaker (1960), era producto de dos factores: de la
diversidad de sitios individuales y de la diferenciacion relativa de los patrones de diversidad
de la vegetacion a lo largo de una mezcla de gradientes topograficos de humedad. Por tal
motivo, Whittaker (1960) propuso tres conceptos de diversidad (diversidad alfa, beta y
gamma) que tienen que ver con la escala espacial de trabajo y/o con la heterogeneidad
ambiental del sitio. Asi, Whittaker (1960) definié a la diversidad alfa (a) como la diversidad
de especies de un sitio, localidad o tipo de vegetacion; la diversidad beta (B) como “la
magnitud de cambio en la composicion de las comunidades, o el grado de diferenciacién entre
comunidades, con relacion a un gradiente ambiental complejo o a patrones ambientales”, y la
diversidad gamma (y) como la diversidad de especies presente en un paisaje, gradiente o
mosaico de hébitats.

A partir de su definicion, se propusieron diferentes conceptos y métodos para
cuantificar la diversidad P, provocando la existencia de varias definiciones y mas de 30
medidas para estimarla (Koleff et al., 2003), lo que ha traido como consecuencia que los
resultados de la mayor parte de los trabajos no puedan ser comparables. Otros factores que
influyen en esta problematica son los siguientes: se utilizan taxones diferentes, la amplitud y
detalle de los analisis no son los mismos, asi como las diferencias en las escalas utilizadas o el
tamafo de las unidades geogréaficas analizadas (Koleff et al., 2003).

Diversos factores han sido mencionados como los responsables de crear un recambio

en la composicion de especies o diversidad B. Por un lado estan factores ambientales y su



heterogeneidad (Legendre et al., 2005). Por otro lado se mencionan factores que estan
directamente relacionados con las especies que componen a las comunidades, tales como las
capacidades de dispersion y niveles de tolerancia a los diversos factores ambientales presentes
(limitacién de nicho) (Legendre et al., 2005; Goettsch & Hernandez, 2006; Koleff et al., 2008;
Qian, 2009) y factores histdricos (Dobrovolski et al., 2012; Baselga et al., 2012; Svenning et
al., 2011).

La escala o la ventana observacional a la cual observamos la diversidad (McKbnight,
2007) también tiene un efecto sobre la diversidad beta. La escala es medida por dos factores:
grano (resolucién) y extension (rango), el grano es determinado por el mas fino nivel de
resolucion o medida hecha en una observacion y la extension espacial de un sitio de
observacidn es establecida por el area total muestreada (Gergel & Turner, 2002). En cualquier
tipo de estudio relacionado con las comunidades es necesario considerar la escala de trabajo ya
que la escala permite analizar fendmenos o patrones a diferentes niveles jerarquicos en la
naturaleza, por lo tanto es posible analizar de forma estructurada los procesos que ocurren en
las comunidades (Galicia-Sarmiento & Zarco-Arista, 2002). Respecto a la relacion entre la
diversidad beta y la escala, se ha demostrado que las areas extensas, estudiadas con baja
resolucion (en un grano grueso), tienden a presentar tasas mas bajas de recambio de especies
que las mismas areas estudiadas con alta resolucion (Vellend, 2001; Barton et al., 2013). Esto
puede presentarse porque el numero de especies compartidas se incrementa conforme se
disminuye la resolucién, porque las areas grandes tienen mas especies, 0 porque se reduce el
grado de agregacion de la distribucion de las especies (Gaston et al., 2007).

Los estudios de diversidad beta con vertebrados terrestres se han realizado a escalas de
trabajo globales (Qian, 2009; Baselga et al., 2012) y continentales (Melo et al., 2009;

Dobrovolski et al., 2012; Svenning et al., 2011). Sin embargo, a escala regional y local estos
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patrones no han sido analizados. Por lo tanto, no se sabe aun si la variacion en dichas escalas
espaciales tendra algun efecto significativo sobre la diversidad beta de los vertebrados
terrestres.

El Istmo de Tehuantepec es una region que ha servido como corredor bioldgico para la
biota de la vertiente del Golfo de México y del Pacifico. Esta zona representa una barrera
importante para la dispersion de organismos de tierras altas de norte a sur y viceversa. Su
importancia bioldgica radica en que, en el caso de los anfibios, reptiles, aves y mamiferos, es
una de las areas con mayor riqueza de especies a nivel nacional y que estos grupos presentan
tamafos pequefios del promedio de su area de distribucidn, lo que hace suponer que esta
region posee una diversidad beta elevada (Koleff et al., 2008). Estas, y otras caracteristicas
Unicas, hacen del Istmo de Tehuantepec una zona muy interesante para la comprobacién de
hipétesis relacionadas con la diversidad beta.

Este trabajo aborda tres escenarios diferentes de la diversidad beta. EI primer capitulo
es una revision de conceptos y métodos sobre el tema. El segundo capitulo es un anélisis de la
diversidad beta de los vertebrados terrestres del Istmo de Tehuantepec, evaluando la influencia
de la capacidad de dispersion de los organismos, la distancia geografica y la escala de trabajo.
En dicho capitulo se utiliza la propuesta de Baselga (2010, 2012) para dividir la diversidad
beta en sus componentes de recambio y anidamiento. Finalmente, en el tercer capitulo se
muestran la relaciones entre la diversidad beta, la distancia geogréfica y variables climéticas
(temperatura y precipitacion), con el objetivo de dilucidar si la capacidad de dispersion y/o las
diferencias de nicho de los organismos tienen una relacion con el cambio en la composicion de

las comunidades de los vertebrados terrestres del Istmo de Tehuantepec.
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La diversidad beta: medio siglo de avances
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Resumen. Se presents uns revision de las principales tendencizs que el esmdio de la diversidad beta ha tenido a lo
largo de mas de 50 afios, @ partir de 1a propuesta del concepto v hasta las revisiones del tema reslizadas recientements.
Ez notable el incremanto de publicaciones, en especizl en 1z nltims décads, doade sa discuten ¥ propensn sus métndos
da analisis, aproximacienss de estudio, as1 como los conceptos v fenomenos biologicos relacionsdos. Este fructifera
trabajo en la generacion de ideas v conocimientos ha provocade un cambio importante en la conceptuslizacion y en la
forma de apreciar y analizar la diversidad beta, dando lngar a un marco de trabajo renovade y fresco, con un enorme
potencial de aplicacion en ecologia, biogeografia v biclogia de la conservacion.

Palabras clave: biodiversidad comumidades, recambio de especiss, composicion de especies, similimd anidamiento,
diversidad verdadera.

Abstract. We review the main sdvances that the smdy of beta diversity has had for over 50 years, since its proposal
and until the latest reviews. The increase in the pumber of publications is remarkable, especially in the last decade,
and in these papers many authors discuss and propose methods for analysis, research approaches, as well as basic
concepts and related biological phenomena This fodidful task in the generation of ideas and knowledge has radically
changed the ways in which beta diversity is concepmalized, appreciated, and anslyzed resulting in a renovated and
fresh framework, with an enormous potential for application in ecology, biogeography, and conservation biology.

Eey words: biodiversity, communities, species firnover, species composition, similarity, nestedness, tue diversity.

Diezde hace poco mas de 50 afios, cuando fue acutiado el
término de diversidad beta (f) como uno de los componen-
tes de la diversidad de especies en uma region (Whittaker,
1956, 1960), su conceptuabizacion ha sido poco clam ¥
se han penerado diferentes definiciones v meétodos para
cuantificarla, mismos que hasta hace poco no habian =ide
evaluados apropradamente (Jurasinski et al., 2009), lo que
motive que en la ultima década surgieran diferentes esfuer-
zos que han conmbuwido 2 comprender la drveraidad B (eg
Vellend, 2001; Eoleff et al., 2003a, 2003b; Legendre et
al., 2003; Jost, 2006, 2007; Turazink: et al., 200%; Moreno
¥ Rodriguez, 2010, 2011; Tuomisto, 2010a, 20106, 2010e,
2011; Anderson et al., 2011}, Gracias a estas aportaciones,
actualmente tenemos mas clandad acerca de los distn-
tos fenomenos biologices que han sido relacionades ¥ en
ocastones confundidos con la idea cnginal de diversadad .
El concepto de drversidad f también fiene gran relevancia
en ecologia v bogeografia parz comprender, cuantficar ¥
valorar la drversidad bwologica, v puede considerarse como
un concepto clave para entender el funcionamiento de los

Recibido: 00 junio 2011; aceptado: 10 marzo 2012

ecoslstemas, para la conservacion de la biodiversidad v para
el manejo de los ecosistemas (Legendre et al., 2003

El ohjetive de este trabajo es dar a conocer las
aproximaciones mas sobresalientes relacionadas com la
diversidad B, a estudiantes, investigadores ¥ a un pablico
no famihiarzado con la Literatura reciente sobre sl tema.
Por lo tante, decidimos no wechur agui los métodos de
analizis utilizados para evaluar la diversidad p v los feno-
menos relacionados con ella, m adoptamos minguno de los
conceptos m propuestas metodelogicas compiladas. Para
los interesados, la antologia mas completa a la fecha de
medidas de analizis se pusde consultar en los trabzjos de
Tucmusto (2010a v 2010b) v Anderson (2011). El presente
ensayo aborda los conceptos columnares de la diversidad
B. v para ello se decidio dividir el trabajo en 3 stapas que
muestran I} el ongen del concepto; J) la expansion del
concepto v la proliferacion de medidas, v 3 los esfuer-
zos enforados hacla una sintasiz del concepto. Ademas, se
exponen parte de las tendencias actuales del estudio de la
diversidad f.
Etapa 1. El origen del concepto. El concepto de diversidad
B lo sugiere Fobert H. Whittaker por vez primera en 1956,
sin darle un pombre en particular, al estudiar 1a vanacion
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la composicion de la vegetacion en un gradiente altifu-
dinal de la cordillerz de las Great Smoky Mountams, en
el sureste de los Estados Umdos de Aménca (Whittaker,
1956). 5 embargo, el téermine diversidad B fue acufiado
en 1960 por el mismo Whittzker en el articulo “Vegeta-
fion of the Siskiyou Mountamns, Oregon and Califorma™,
donde analiza la diversidad de la florz de esa zona, encon-
trande que la nqueza de aspecies se merementa desde la
casta hacia el intenior del continente (Whittaker, 1960} De
acuerde con Whittaker (1960), este cambio en la compo-
sicion de especies es producto de la diversidad de sitios
mdividuales v de la diferenciacion relativa de los patrones
de diversidad de la vegetacion a lo largo de una meszcla
de gradientes topograficos de humedad. Estos 2 factores
motvaron en Whittaker (1960} la necesidad de dishngwmr
3 aspectos o miveles de la diversidad de especies las
comunidades naturales:

A} la nigueza en especies de un sitio o comunidad
particular, o de un estrate dade o zrupo de organismaos
de un sitie (dhersidad alfz «); 2) la magnimd de cambio
en la composicion de las commnidades o el grado de
diferenciacion entre comunidades, en relacidn con un
gradiente ambiental complejo o 2 parones ambientales
(diversidad beta, §); v 3) 1a diversidad de especies de un
mimers de muestas o de comunidades para algin grapo
de ambientes, los cuales estan de tal forma combinados
que el valor de diversidad (dhersided gamma, 7) es
gl resmltado tanto de las diverzidades o como de la
diversidad § de estas muesiras.

Lz complepndad del concepto de diversidad B va la per-
cibia Whattaker (1972}, como lo demuestran sus sigmentes

frazes:

Las diversidades f, en contraste con las diversidades a
¥ ¥, que son de un caracter dimensional diferente estin
basadas en tasas o diferencias. Para diferentas propositos
de imvestigacion dichas tasas o diferencias tiensn que
ser medidaz a lo largo de clinas particulares o para um
conjunio de mmesoas, difinendo una de ofra a lo largo de
varios ejes de habitat o dal hiperespacio de la commnidad.
Por lo tanto, diferentes aproximaciones son posibles para
evalnar la diversidad §.

Esta complendad conceptual lleve a Whattaker (1977)
a clasificar los diferentes fipos de la diversidad de espe-
cies en 2 grandes grupos: diversidades de mmventanos ¥
diversidades de diferenciacion. En el primero, coloca
las drversidades a v v, ¥ en el segundo la drversidad (.
Influenciado por aspectos relacionades con la diversidad B
propuestos por otros autores (g MacArthur, 1965; Cody,

Calderon-Fatron &t al- Diversidad beta

1975} v por la compleidad ousma del concepto, Whittaker
modifica su propia definicion de diversidad B (wtihizando
por primera ver el términe de paisaje), v la define como “la
magmitud de cambio en la composicion de las especies a lo
largo de un gradiente ambientzal o enfre diferentes comumn-
dades en un paisaje” (Whattaker, 1977

A la par de estas diferentes conceptualizaciones de la
diversidad B, Whittaker sugsind vanas formas de medirla:
1) 1a formula = v/a. donde la diversidad B es resultado de
la drversidad v dividida entre la diversidad o promedio; 2J
el porcentaje de similitud entre pares de muestras v 3/ las
unidades de cambio medio (half-change) de la simlitud
con la distancia (Whattaker, 1956). Un cambio medio se
define come la distancia necesana para reduenr la smmlitud
entre comumdades en un 50% (Fig. 1).

Paralelamente, el ecologo Fobert H. MacArthur (1965)
desarrollo 1deas simulares sobre el cambio en la compo-
sicion de especies, descnbic un patron de diversidad de
especies dentro v entre habitats con referencia a la teoria
de brogeografia de 15las, segun la cual conforme una 1=l se
va satwrando de especies, estas van restingiendo su habitat
poco a poco. Con este proceso, durante los estadios miciales
de colonizacion, la diversidad de especies sera totalmente
dentro de un habitat, va que los primeros colonizadores
tendran la posibilidad de ccupar toda la isla, v conforme
mas especies llegan, la dismbucion de las mismas se wa
restnngziendo de acuerdo con sus requerimientos fisiologn-
cos, lo que provocara un ineremento de la diversidad entre
habatats. MacArthur (1965) menciona ademas que en los
frépicos existen mas Areas compuestas por varios tipos
de habitatz, con una mayor drrersidad, que en las zonas
templadas, ¥ afiade que eso e debe a una subdivision mas
fina de los habitats, mas que a un incremento notable de la
diversidad dentro de los habitats. Mo obstante, MacArthur
no desarrolls el concepto de diversidad entre hibitats con
mayor detalle m los métodos para su medicion, por lo que
sus ideas no trascendieron tanto como las de Whattaker en
la consohidacion del concepto de diversidad f como tal

Whittaker (1956 v 1960) propuso 2 conceptos rela-
cionados con la diversidad B que hov sizuen vigentes: el
decammiento de la smulitud con la distancia (disrance decay
in similarigy) v el recambio de especies (species turmover).
Decaimiento de la similitud con la distancia. Este feno-
meno se presenta cuando la spmbitud en la composicion de
especies enfre 2 sihos dismimuve conforme se incrementa
la distancia entre ellos (Whittaker, 1956; Mekeola v White,
1999}, Este patron esta mtimamente relacionado con las
unidades de cambio medio de la simihifud con la distan-
c1a a lo largo de un gradiente amhental (Fig. 1), ¥a que
si la sumibited dismunuye con la distaneia, el recambio de
especies (explicado en la siguiente sece1on) aumenta con la
distancia (Fig. 2). El analisis del patron de disminueion de
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Figura 1. Medicion de la diversidad bets conunidades de cambio
medio. Comunidades hipotéticas (a, b, ¢) con una distancia da V.
La similimd en la composicién de especies disminuyve conforme
auments la distancia entre las comunidades. La distancia @ la onal
la similimd dismimmye a la mitad {de 30 a 40%:) represents una
unidad de cambio medio (UCM]), lo que constimoye una medida
de diversidad beta (Whittaker, 1960).

la simulitud con la distancia se puede realizar mediante un
maodelo linear o no hnear, o mediante la tasa de recambio,
que &5 la pendiente estimada de la relacion entre la stmalitud
v la distancia (Anderson et al., 2011). Uno de los pioneros
en estudiar el decaimients de la similitud con la distancia
a diferentes escalas fue Preston (1960), quien observo que
la tasa de recambio de la composicion de especies de aves
a través del espacio dentro de un confinente, &5 menor que
a traves de los continentes. Preston, atmbuye esta altz tasa
de recambio a traves de los continentes a la diversificacion
evolutiva (especiacion) entre faunas como un resultado de
hmitacion en la dispersion v a las bajas tasas de recambio
de las especies de aves dentro de los continentes como un
resultado de la vanacion ambientzl (Preston, 196070,

Para explicar el patron de decammento de la simmlitud
con la distancia se han propuesto 3 mecanismos prineipa-
les. El pnmer mecamsme por el cual este patron podria
presentarse son las condiciones ambientales que cambian
conforme aumenta la distancia, es decir, hay una disou-
nucion de la simlitnd ambiental con la distancia, lo que
mplica que haya una separacion de las especies con
diferentes caracteristicas fisislégicas, que con el paso del
flempo provocan que la composicion de especies sea relati-
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vamente predecible de acuerdo con el fipo de ambiente. El
proceso se ha explicade mediante el modelo de diferencia
de mcho (Mekola v White, 1999; Soimmen et al, 2007).
El segundo depende de la configuracion del ambiente (el
contexto espacial v el fiempo), pues esta configuracion
mfluve en el movimiento de las especies. A mavor mimers
de bamreras, la similifud decrece mas abruptamente que en
un sifio topograficamente abierto ¥ homogéneo (Mekola v
White, 199%; Sommen et al., 2007). El tercero depende de
la capacidad de dispersion de las especies pues la relacion
similitud-distaneia ocmre aun 51 el amblente es totalmente
homogeneo, debido a las diferencias en la vagilidad de las
especies (teoria de la neutralidad). Estos mecamsmos no
son mufuamente excluventes v el patron de decainmento
de la similitud con la distaneia existe, probablemente en
la mayoria de las comumidades, controlado conjuntamente
por procesos basados en el mcho, en la configuracion espa-
c1al ¥ en la neutralidad (MWekola ¥ Whte, 1999; Soininen
et al, 2007).

Enun trabajo reciente, Martiny et al. (2011) anahzan
el decammiento de la similitud con lz distancia, retoman las
1deas generadas por Preston (1960} v analizan la relacion
entre el decaimiento con la distancia v la escala geografica
en bacterizs de los sedimentos de marsmas. Confrario a
lo esperado, la distancia geografica tuve un fuerte efects
sobre la similitud de la comumidad dentro de las mansmas
{escala local), pero no entre marismas de una costa (escala
regional), mi entre continentes. Como en los macroorganis-
maos, los causantes de la diversidad B de bacterias de las
mansmas depende de la escala espacial; sm embargo, en

+ Similitud -
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Figura 2. Pamon de decaimienty de la similimd entre commni-
dades conforme auments la distancia. Conmmidades hipotéticas
(2. b, ¢, d, &) ordenadas a raves de pradiente espacial. La simili-
tud en la composicion de especies disminuye conforme aumenta
la distancia enfre las comunidades.
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bacterias no se presenta diversificacion evolutiva de taxa a
escala contimental (Martiny et al., 2011).

La diverzidad B p el recambio de especies. No fue sino
hasta el afio 2001 cuando Vellend proporciono evidencias
estadisticas de que la diversidad B per ze v el recambio de
especies son fendmenos diferentes (aunque evidentemente
relacionados) que se deben utihzar v caleular de forma
diferente. Vellend (2001) argumenta gue el recambio
debe conceptualizarse como lz tasa 0 magnitud de cam-
b1 en la composicion de especies a lo largo de gradientes
ambientales o espaciales predefinidos, lo cual mmphica que
existe algin tipo de estructwra en el paisaje que modela
|z vanacion en la composicion de especies enfre los sitios
de mmestreo. De acuerdo con Vellend (2001}, cuando el
cambio en la composicion de especies a lo larze de gra-
dientes ambientales o espaciales es el prineipal mterés, el
uso de medidas como el mdice de B de Whattaker (15960),
¥ medidas dervadas de este indice, son inapropiades, ya
que lz forma mas adecuada para evaluar el recambio de
gspecies &5 a fraveés de relaciones de distanecia v similitud
que pueden caleularse entre pares de sitios de acuerdo con
su disposicion en el gradiente, lo cual los hace mas confia-
bles para detectar diferencias graduales en el recambio de
especies (Vellend, 2001).

En trabajos recientes (Moreno v Rodriguez, 2010;
Tuomste, 2010a, 2010b, 2011; Andersen et al., 2011) se
reconoce el recambio de especies como un fendmenoc bio-
logico particular; también se reconoce que el recambio de
gspecies es uno de los fenomenos que se han albergado bajo
el términe sombrilla “diversidad B” (Fig. 3). Para algunos,
el recambio de especies es el cambio en la composicion ¥
estructura de las comunidades de una unidad de muestreo a
otra a lo largo de un zradiente espacizal, temporal o ambien-
tal (Vellend, 2001; Moreno v Rodnguez, 2010; Anderson
et al, 2011). Para Tuomisto {2010z, 2011} &l recambio de
especies incluve a todo un subgrupo de medidas de disiom-
hitud o diferenciacion en la composicion de especies que
pueden expresarse en funcion de la particion aditiva de la
diversidad gamma (vease en Etapa 3, el apartado § come
un componente de la diversidad gamma ¥ &l concepte de
B “verdadera”).

(Otros fenomenos distintos al recambio de especies han
permanecido bajo los térmunos “f7 (Vellend, 2001}, *B ver-
dadera” {Tuomuste, 2010a, 2010k), “vanacion” (Anderson
et al., 2011} v “diferenciacion” de ensambles de especies
(Tost et al., 2011). En estos fendmenos se incluye la dife-
rencizcion en la composiclon de especies cuando no hay
un orden direccional en las muestras, por ejemplo cuando
se analiza la diversidad B entre los tipos de vegetacion de
un paisaje. La gran diferencia radica en que el recambio
de especies implica una direccionalidad en la secuencia de
las muestras, a raiz de un gradiente. Desde ofro punto de
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vista, el recambio de especies se ha considerado como un
componente, que junto con el amdamiento, dan lugara la
“diversidad B (Baselga, 2010a), como se explica mas ade-
lante el apartado § = recambio — anidamiento.

Etapa 2. Proljferacion de medidas v expanzion del con-
cepto. Despuss de las aportaciones miciales de Whittaker
(1956 v 19600 v MacArthur (1965), se fueron desarrolla-
ron dishntas aproximaciones para analizar el cambio en la
composicion de especies de las comumdades. En témunes
generales, esta etapa es donde se proponen diversas medi-
das de p v donde ze evidencia lo confuso del concepto. &
continuacion se mencionan algunas de las que a muesiro
parecer mncluyen gran parte de la vasta gama de valosos
trabajos realizados sobre la drversidad B o fencmenos rela-
clonados con ella.

: e / ;
M*a«jﬂi”
a b C d e

Figura 3. Fenomenos biologicos que han side citados como diver-
sidad beta. & racambio de especies, cambio en la composicion de
especias entre commnidades (2, b, ¢, &, &), sizuiendo la direccion
de un gradients espacial, temporal o ambiental; B, diferanciacion
o variacion, mids el cambic en la composicion de especies ene
comunidades que Do estin inmersas en un gradiente, ¥ por lo
tanto oo hay direccionalided en el orden del munestreo.
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Clasificacion de las distintas vaviantes de la diversidad B.
El primer intento de comparar diferentes medidas de diver-
sidad p fue el frabajo de Wilson v Shmida (1984), quienes
anahzan 6 indices de diversidad B: el indice de Whttaker,
el indice de Cody, 3 indices propusstos por Routledge v
1 propuesto por ellos mismos. Los criterios de evalua-
c1on del desempefic de estos indices fuerom 4: 1) que el
resultado del indice esté acorde con la nocion intwitiva de
recambio en la comumdad; ?) que posea la propiedad de
adifividad; 3) que tenga independencia del valor de diver-
sidad a v 4/ que sea independiente del tamatio de muestra.
Los resultados mostraron que el indice de Whttaker v el
propuesto por ellos cumplieron con los 4 entenos de buen
desempenio. Este trabajo lo retomo Magurman (1988) pare
sintetizar las diferencias entre los indices de diversidad
existentes ¥ sus propiedades.

Eoleff et al. (2003a) realizaron una de las revisiones
mas completas de las medidas de diversidad f unlizadas
para datos de presencia-ausencia enfre pares de sifios. Estos
autores analizan 24 indices de diversidad f de acuerdo con
su respuesta en la varacion de los porcentajes de 3 compo-
nentes basicos: ) porcentaje de las especies compartidas
por un par de sifios; ) porcentaje de especies presentes
exchsivamente en el sitio vecino v 3) porcentaje de espe-
c1es presentes s0lo en el s1ho focal. Como resultado de este
anahsis, Koleff et al. (2003z2) proporcionan una clasifica-
cion de indices en 4 grupos: 1) medidas de continmdad ¥
perdida; J) medidas de gradientes de ngueza de especies;
3) medidas de continuidad v 4) medidas de ganancia v pér-
dida (medidas de recambio, que 52 enfocan en identificar
diferencias en la composicion mas que diferencias en la
nqueza de especies). Los autores sefialan que el indice de
diversidad p mas utlhzado es el de Whittaker. Ademas,
mencionan que la mayoria de los estudios séle uhhzan
| indice de diversidad v que las medidas de diversidad B
menos utilizadas son las de ganancia ¥ perdida (recambio
de especies). Los 4 grupos distmguidos en este trabajo
para 24 mdices mostraron la redundancia de los mismos,
lo que evidencio la confusion en el uso de las medidas, que
la conceptualizacion de la drversidad B habia sido nsufi-
clente ¥ que era necesario un trabajo mas exhaustive parz
evitar |2 proliferacion de medidas similares.

Relaciones especie-darea. 51 bien la relacion especies-area
no surgld onginalmente vineulada al concepto de diversi-
dad f, la pendiente de dicha relzcién (z), ha sido relacionada
con la diferenciacion en la compesicion de especies (Wes-
toby, 1993; Rosenzweig, 1995; Crawley v Hamral, 2001;
Anta y Redriguez, 2002; Rodnguez v Anta, 2004). Un
valor alte de = coresponde a una rapida acumulacion de
especies conforme se incrementa el area, indicando fasas
elevadas de recambio de especies entre sifios que com-
ponen una region mas grande (Anta v Rodrguez, 2002).
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Ademas, se ba registrado una relacion directa entre la pen-
diente de lzs relaciones especies-area v los patrones del
tamafic de distbucion de las especies. El valor de 1a pen-
diente no cambia en mtervalos pequenos, pero =1 lo hace
cuando los intervalos son grandes, lo que implica que =i la
escala varda, también lo hacen los patrones de distribucion
de las especies v el recambio de las mismas. Esta forma
de cuantificar la diversidad B o recambio de especies ha
sido ublizada por vanos autores con diferentes grupos
hologicos v distintos propositos, aunque en la mayoria
de los casos se ha empleado para evaluar el cambio en
la composicion de especies enfre comumdades a fraves de
un gradiente (Anta ¥ Rodnguez, 2002; Qian v Racklefs,
2007). 5m embargo, otros autores entican la vahdez de
dicha pendiente como medida de diversidad p (Connor ¥
MeCoy, 1979; Schemer et al, 2011). Por supuesto, esta
aproximacion fiene un vasto potencizl de aphcacion en
macroecologia v biogeografia, por lo que merece aim un
anabsis profunde.

Anidamiento. Otra de las aproximaciones uhlizadas para
anahzar el cambio en la composicion de las comumdades
es el amdamiento. Los analisis de conjuntos amdados fue-
ron propuestos para descnibir patrones de composicion de
especies entre biofas continentales v entre habitats aisla-
dos, como 1slas o pasajes fragmentados ¥ el amdamiento
fue atrbuido a tasas diferenciales de extmelon v colom-
zacion. Sin embargo, diversos fenomenos determmisticos
o estocasticos pueden tambien llevar a la formacion de
un sistema anidado (Winight v Reeves, 1992; Ulnich et al,
2009). Se ha propuesto que el anidamuento puede ser resul-
tado de factores como el muestres pasmvo, el anidamiento
del habatat, el aislamiento espacial v el area (Wngzht et al,
1998). El mmestreo pasive ocurre cuando los parches de
diversos tamafios presentan una tendencia a ocuparse por
las especies mas abundantes o comumnes, va que =1 la pro-
babilidad de que una especie colomce un sitio es1gual a su
abundancia regional enfonces las especies mas abundan-
tes tendran una mayor probabilidad de colomzar muchos
mas parches de los que ocuparian especies con densidades
bajas. Oiro factor es el amdamento del habitat, causade
principalmente por la frapmentacion del mismo, en aste
caso las especies 52 encuentran amdadas porque sus hika-
fats también lo estin. En el caso del aislanmiento espacial,
entre mavor distaneia bava entre la comunidad foente v Iz
receptora de especies, el amdamiento sera mencr, pussto
que a mayor aislamiento, mavor dificultad parz que las
especies superen esta bamera. Finalmente, el drea tambisn
mfiuve sobre el amdamiento va que, en un conjunto de
parches, los que presenten areas mayores tendran mayor
numero de especies ¥ conforme va disminuvendo el area
de los musmos también lo hace la ngueza (Wnght et al,
1998).
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En termmos generales, existen 3 resiricclones pnnci-
pales que limitan el amidamiento, todas ellas relacionadas
con vanaclon en la homogeneidad, va que cualquier causa
que mireduzca heterogeneidad en el sistema mminuzara
en zlgun grado el amdamients (Wnght v Eeeves, 1992).
La primera es la heterogeneidad en la dismbucion de las
especies, que puede deberse a endemismos ¥ 3 vanaclon
geografica en las fuentes de especies. La segunda es 1z his-
tona, pues el exsamblaje de las comumdades pueds estar
mftuenciade por eventos del pasade: =1 los sihos fienen
diferentes histonas biogeograficas o han presentade dife-
rentes procesos de desarrollo de la comumidad, el resultado
seran comunidades de especies heterogeneas. ¥ la tercerz
es la heterogeneidad espacial en el medio, que pusde cau-
sar vanacion geografica la distnbucion de especies.
También pueden ser mmporiantes el estado o condicion
actuzal de los parametros poblacionales de las especies v la
calidad de los habitats (Wnzht v Reeves, 1992).

Etapa 3. Hacia una sttesiz conceprual de beta y fenomenos
relacienados. Los frabzjos mencionados con anteniondad
proporclonan evidencia de la prohiferacion de conceptos
¥ meétodos para medw la diversidad . A confimuacion se
exponen las principales novedadss conceptuales v meto-
dologicas swgidas reclentements, tales como el analisis
de patrones espaciales de la diversidad B v de los facto-
res que pueden defermunar sus causas, lz prediccion de
especies compartidas entre 2 comumdades de Chao et al
(20057, la particion de la diversidad f en sus componentes
de recambio v anidamiento de Baselza (20103), asi como
la particion adiiva ¥ mulhplicativa de la diversidad y v el
concepto de la dversidad verdadera de Jost (2006, 2007).
Ademas, se presentan las revisiones conceptuales mas
mportantes propuestas por Jurasinski et al. (2009}, Tuo-
misto (2010 a, by ) v Anderson ef al. (2011).

Explicacien de los factores que originan e influyen en la
diversidad p. Ademas de la busqueda de conceptos y medi-
das umiformes del cambio en la composicion de especies
entre comumdades, se han propuesto métodos para cono-
cer los fenomenos que ongman este cambio. De acuerdo
con Legendre et al. (2005}, las principales hipotesis con
las que actnalmente contamos para exphear las causas
de la drversidad B son: 1) la composicion de especies es
unmiforme sobre areas grandes, por lo que la diversidad
es nula; 7 la composicion de especies fluctua aleatona-
mente en una forma autocomrelacionada dada la capacidad
de dispersion de las especies (dispersion lustonica) v 3) la
distnbucion de las especies esfa relacionada con las con-
diciones ambientales (control ambiental). Estas lupotesis
pueden ser probadas por medio de la particion de la vana-
c1on de 1a composicion en las comunidades con respecto a
funciones de vanables ambientales v espaciales, a traves
de 2 enfoques basados en estadistica multrvanada. El pn-
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mero es el enfoque de Mantel, con el cual se analiza la
correlacion (prueba de Mantel) entre la matriz de spmliud
en la composicion de especies entre muestras, v la matnz
de simliud en vanables ambientales entre muestras. El
sepunde enfoque consiste en ubhizar la suma de cuadrados
de una base de datos de la compesicion de una commmdad,
lz cuzl se pariciona comectamente por ordenacion cand-
nmica (Legendre et al., 2005). Este s el enfoque llamado de
“datos crudes” (raw data approach) porque la informacion
micial del analisis es una tabla con los datos de abundan-
cia por especie de cada sitio de muestres, v otra tabla con
medidas de vanables ambientales en los mismos sitos de
estudio. Este sepundo enfoque perminis a Legendre et al
(2005) generar un concepto de | diferente, defimiéndola
como “la vananza en la composicion de especies entre
sitios en una region geografica”. Ademas, Legendre et al.
(2005} proponen un marco concepiual para entender las
causas que onginan la diversidad P en 3 mveles de abs-
fraceion: 1) vanacion en la identidad de las especies en
el nivel de comumdades {diversidad a); 2} vanacion de la
composicion de las comunidades entre sihios (diversidad
Bl ¥ 3} vanacion en la diversidad f entre grupos de sitios.
Dichos autores concluyen que para el segundo mivel de
zbstraccion, la particion candnica es el procedimiento ade-
cuado para dividir la vanacion de la compesicion de una
comumdad entre componentes espaciales ¥ ambentales, ¥
para probar hipotesis sobre el origen v manteninuento de
lz vanacion entre sitios, mientras que el enfoque de Mantel
es apropiade para hipotesis relacionadas con el tercer nrvel
de abstraccion (Legendre et al, 2005). Tuomiste ¥ Rouko-
laimen (20006 crificaron la propuesta antenior, difinende en
el use de terminos basicos, como amalizar v explicar, va
que consideran que estos temminos llevan mmplicitos distin-
tos razonanuentes ¥ la forma en que fueron ualizados por
Legendre ef al. {2003} confunde ¥ proveca que se generen
percepoiones equvocadas de la forma en que se anahza
el cambio en la composicion de especies de una base de
datos. Tuomisto v Roukolaimen (2006) también difieren en
los mrveles de abstraccion propuestos por Legendre et al
(2005); argumentan que el primer mvel no debe seriguzla
lz diversidad @ 51 o que se debe hablar de composicion, ya
que la noueza puede ser la misma pero no la composicion.

El articulo de Tuomisto v Eoukolanen (2008) gensro
un foro de discusion en la revista Ecology (Laliberts,
2008; Legendre et al, 2008; Pelizsier ot al., 2008; Tuo-
misto v Ruckolamen, 2008). Las conclusiones del musmo
apovaron la propuesta onginal de Legendre ef al. (2005),
arpumentando que el use de distintos términes basicos no
alteraba de manera punfual los resultados de su propuesta
de analisis, ¥ que la modificacion de Tuomisto v Fouko-
laizen (2006) a los mveles de abstraccion no responde a
lzs preguntas exprezadas por Legendre et al. {2005) sobre
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la valider matematica de la particion de la vanacion sobre
matrices de distancia, debide a2 que se apheo una defim-
cion inadecuzda del concepto de autocomelacion espacial
{(Lahberte, 2008). En términos generales, las propuestas
de Tuomiste v Ruckelainen (2006, 2008) no demostraron
ser mejores que la propuesta ongnal de Legendre et al
(2005); por lo tanto, la propuesta de estos autores perma-
nece vigente como una unportznte aportacion a la forma
de anahzar la diversidad p v los factores que la generam.
Prediccion de la diversidad § entre comunidades com
esfuerzo de muesives insyficiente. Una opolon que consi-
deramos mteresznte para complementar los anah=is de la
drversidad B zon los estimadores del mumero de especies
compartidas entre 2 comunidades propuestos por Chaoetal.
(2005). Dichos autores mencionan gue cuando se evaloa la
drversidad p entre commmidades no se suele conziderar que,
=1 el esfieerzo de muestres es msuficiente, pueden axistir
especies que ann oo han side registradas en los mventarios,
v estas especies faltantes podrian ser compartidas entre las
comumdzdes. En terminos generales, cuando el esfuerzo
es Insuficiente para registrar inventarios completos, la
drversidad B tiende a sobreestmarse. Por ello, la propussta
fiene gran relevancia va que permife estimar cuintas espe-
cies faltan por registrar en cada comumidad, ¥ cuantas de
gstas podrian compariirse enfre comumidades, dervando
as1 eshmadores del cambio en la composicion de especies
entre 2 comunmidades. Estos estimadores ze encusniran
mchudos en el programa SPADE (Chao v Shen, 20100 ¥
en el programa Estimate5 (Colwell, 20097

B= recambio — anmidamiento. El analizis de conjuntos am-
dados se ha utihzade como hemamientz ecologica para
desenbar patrones de presenciz de especiss v de las cau-
sas que los provocan. En un sistema amdade (Fig. 4), la
composicion de especles enzambles pequefios es una
submuestra de la composicion de especies de ensambles
grandes (Ulnich et al, 2009). Por ejemplo, la fragmen-
tacion del habitat genera patrones amdados porque los
paisajes quedan caractenzados por parches que difieren en
tamafio v en su grado de aislamiento (Martinez-hMorales,
20053). De azcuerdo con algunos autores, el amdamiento
dentro de paisajes fragmentados lo causan principalmente
secuencias ordenadas de extinelon (Ulneh et al, 2009).
Sin embargo, todas las explicaciones para los subconjuntos
amdados dentro de matnices geograficas pueden percibirse
como varaciones ordenadas de extmeion ¥ colomzacion
2 lo largo de pradientes ambientzles o helogicos de los
parches bajo estudio.

Una de las aportaciones mas recientes al analizis de la
drversidad B la realizo Baselga (2010a), zl proporcionar
evidencia de que la drversidad f puede entenderse como el
resultado de 2 fenomencs: la diferenciacion en la composi-
cion de especies (fenomeno al que Baselga llama mrmover
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o recambio) v el amdamiento enfre comumdades con dife-
rente mimero de especies. Confrano al amdamiento, el
recambio implica la sustitucion de unas especies por ofras
como consecuencia del ameglo espacial o de restriceiones
espaciales v'o historicas. Baselga (2010a) nude la drversi-
dad [ total para un conjunto de comumdades con el indice
de sumiliud de Sorensen (fsor), con el cual se puede des-
cribar la diferenciacion espacial v las diferencias en ngueza
de especies entre las commmdades (Koleff ef al., 20033).
El principal aporte de Baselga ez que logra dividir esta
drversidad P total en 2 componentes independientes: I) la
diferenciacion en la composicion de espacies, medida con
el indice de Simpson (Bsim). que desenbe la vanamon sin
lz influencia de gradientes de ngueza v 2J el amdamiento
{(fnes). Baselga (2010a) propone el indice fnes para el
componente de amdamiento con el mguiente razona-
miento: cuando 2 comunidades presentan la misma nigueza
de especies, no existe anidamaento entre ellas, por lo que

A Sistema anidado
$ 4§ *ﬁ & &
o 3 T 3
/é /8
7= g
a b C d

B Sistema no anidado
R PR WD
o s & B o1

a b C d

Figura 4. Comunidades (a, b, c, d) con distinte grado de ami-
damisnto en su composicion de espacies. A, sistems anidado; 1a
composicion en commmidades con pocas especies &5 uns subm-
uestra de la composicicn en comunidsdes mas ricas en especias;
B, sistema no snidsdo; las commnidades ricas en especies oo
inchoyen todas las presentes en las commnidades con menor
Tiquezs.
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la diversidad B debera zer onzinada por diferencias en la
composicon de especies. En estas eireunstancias, el resul-
tado de fzor y Psim es el musme. S embargo, cuando las
comumdades presentan un numere diferente de especies,
el resultado de ambos indices va no ez el mismo; por lo
tanto, no toda la diversidad B sera onginada por diferencias
en composiclon de espectes v esto significa que el factor de
amidamiento se encuentra presente. Baszelga (20102) aplica
una particion aditiva de la diversidad f, tanto para pares de
sitios como para multiples sifios.

Leprieur et al. (2011} utilizan la aproximacion de
Baselza (2010a) para estudiar los patrones de diversidad
f de peces de agua dulce 2 escala global Detectan que Iz
conmbucion relativa de la diferenciacion en la composi-
cron de especies ¥ del amdamiento depende de la ubicacion
geografica, v encuentran patrones que reflejan la mvencia
de cambios chmatieos durante el Cuaternano. En diche
trabaje, la particion aditiva de la diversidad B en sus com-
ponentes (diferenciacion v amdamiento) es esencial para
revelar el papel de los factores stoncos v ecologicos en
los patrones actuales de diversidad p.

La aplicacion de esta propuesta resulfa paricularmente
mmportants en el manejo ¥ conservacion regional, va que
ademas de szber cual sio presenta mavor diversidad o
dentro del paisaje, es importante conocer =1 la diversidad
entre sifios es producto del anidamisnto, de la diferencia-
c1on en la composicion de especies, o de ambos fenomenos.
La difsrenciacion en la composicion mmphez |z presencia
de barreras o patrones de diferencizcion selectiva entre las
biotaz, mientras que &l amdamento no. Para las estrate-
gias de manejo, la presencia de una elevada diferenciacion
requiere la seleceion de multiples siios parz la conserva-
c1on, mientras que el amdamiento podria indicar que un
numers reducide es adecuado (Baselga, 2010z).

Sm embargo, Almeida-Neto et al (2012) entican =l
meétodo propuesto por Baszelga v argumentan que en rea-
hdzd Prnes no mide &l amdamento v que este mdice s
sensible al tamafio de la base de datos v 2 la forma del
lenado de la misma, por lo gue el mdice puede cambiar su
valor cuando el amdamiento ne lo hace. De acuerde con
Almeida-Neto et al. (2012), la aportacion de Bazelza es
utl para determmar come las diferencias en la ngueza de
especles que 0o sen onginadas por el recambio de especies
contribuven con la diversidad P a lo large de gradientes
espaciales, temporales o ambientales; sin embargo, no lo
es para cuantificar el amdamento, va que este es un caso
especial de disimilitud en la composicion de especies
debido a una perdida o ganancia ordenada de especies.

B come un componente de la diversidad p el concepte
de § “verdadera”. Whittaker (1960) plantec el sigmiente
razonamiento: 51 conocemos el promedio de la diversidad
dentro de un conjunto de comunidades o muestras (diver-
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sidad o)), s puede obtener la diversidad total representada
por la totalidad de las mmestras (diversidad v) como el
resultado de la mulhplicacion de la diversidad a por la
drversidad B. Este razonammente (v=o = ) se conoce como
lz parhicion multipheativa de 1a diversidad v en sus compo-
nentes ¢ ¥ f. Lz medida de dversidad B dervada de este
razonamiento (f= /o) ha sido muy uhhzada en ecologia ¥
bicgeografia v comesponde a cuantas veces es mas 1ica en
gspecies una base de datos completa (diversidad v o regio-
nal} que 1z ngueza que las umdades fienen en promedio
(diversidad a promedio o lecal), por lo que &5 una medida
de diferenciacion relativa entre las diversidades o v v {Tuo-
msto, 2010a).

Alternativaments, Lande (1996) propuso que la diver-
sidad total de especies en una regzion (y) puede ser dividida
componentes adifives, de tal forma que la diversidad
v sea la suma de las diversidades o v P expresadas en las
mismas umidades (particion aditiva de la diversidad v en
sus componentes o v f: v= o + p; de la cual se deniva que
B=v — ). Este modelo adihvo =e pusde caleular con base
la nqueza de especies o en mdices de diversidad, como
el de Shannon o el de Gim-Simpson (Lande, 1996; Veech
etal, 2002). Loz impulsores de esta propuesta argumentan
que las medidas fradicionales de B (las de y'e, v aguellas
basadas el recambio o en |z ganancia v perdida de
gspecies) provesn una estimacion de B que no es compa-
rable con o debido a que las umdades de ambas no son
1guales: para o el nomero de especies es la umdad, pero
B es adimensional (Veech ef al., 2002). Ademas, muchas
veces la diversidad P se dervva de comparaciones entre
pares de muestras, mientras que la divernidad o promedio
se caleula simmltaneamente a partir de todas las muestras.
Por zu parte, la drrersidad f medida por medio de la par-
ficlon adifiva se expresa en las mismas umdades que las
drversidades a v v, por lo que puede compararse con ellas
directamente (Veech et al, 2002). El valor de diversidad
B obtenido mediante |z parhcon adibva de v se refiere a
lz cantidad absoluta o total por la cual lz drversidad v o
regional excede la drversidad promedio de las unidades de
muestreo (Tuomisto, 2010a).

D& acuerdo con Jost (2007}, la particion aditiva de la
drversidad presenta vanas desventajas. Pnmero, cuande la
diversidad se mide con medidas clasicas, come el mdice de
entropia de Shannon v el de Gim-Smmpson ¥ sus resultados
con la particion aditiva en algunos casos son madecuados.
Segundo, para medidas de diversidad divididas por parfi-
cion adifiva, la smulitud entre sus componentes a v v fiende
a alcanzar la umdad (smmiliud total) cuando la diversidad
o es alta, independientemente de la sumbiud entre los
grupos. Tercero, cuando hay muchas comumidades, cada
una dominada por uma sola especie, la sumlitud adifiva
resultante del indice de Gimi-Smmpson fiende 2 acercarse
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a cero Indicando una mwy alta o completa diferenciacion.
Para evitar este tipo de problemas, Jost (2006, 2007) denva
las expresiones matematicas correctas que cumplen con 5
supuestos basicos: 1) la diversidad B puede vanar indepen-
dientemente del valor de a; 2) las diversidades o, vy
pueden ser drectamente comparables; 3) la divernidad o es
lz drversidad promedio obtemda de todas las comumdades
del paiszje; 4} 1a drversidad v debe ser determunada com-
pletamente por las diversidades o v . v 5) la diversidad o
nunca podra ser mavor que la drversidad v. Para que una
medida de divernidad cuente con estas propiedades, Jost
(2006, 2007) propuzo un marco matematico que permite
lz denvacion de una defimeion general de diversidad B con
numeres efectrves (fambien llamados numeros equivalen-
tes). Los nimeros efectivos son el numero de elementos
1gualmente comunes, necesanios para producr un valor
dado de drversidad. S1gmendo estz aprommacion, la diver-
sidad B “verdadera” (rrue beta diversiny, de acuerdo con
Jost, 2007) se mide comeo el mimero efective de comu-
mdades o umdades de muestreo diferentes en la region,
que comresponde al oumero de comumdades “virtuales”
que podrizn encontrarse en la regidn, cuando todas ellas
fusran distmtas en su composicion de especies v manfu-
vieran la mwsma diversidad o promedio observada entre
las comumidades de lz region. Estas mismas umdades de
medicion fueron nombradas postenormente “umdades de
compesicion” (compositienal uniis) por Tuomisto (20103).
En resumen, la diversidad f verdadera se obtiene cuando el
numers efective total de especies en un conjunte de datos
(diversidad v verdadera) se drvide entre el nimmero efective
de especies promedio de las muestras (drversidad o verda-
dera). Bajo este esquema, la drversidad B verdadera iene
una nterpretacion uniforme, mdependientemente de cual
sea3 el indice de diversidad uzado. La diversidad f minmma
postble e una comumidad efectiva, cuando todas las comu-
nidades son exactamente 1guales, misntras que &l numero
maximo postble es 1gual al nimero de comumdades totales
N, cuande todas ellas son completamente diferentes en su
compesicion de especies (Jost, 2006, 2007).

A diferencia de los ndices de diversidad comumes,
donde en ocaziones sus resultados no comneiden con patro-
nes de diversidad mtwmifivamente esperados, los nimeros
efectivos 51 dan resultados coherentes v cumplen con una
serie de axiomas indispensables para una evaluacion mate-
matica robusta. Por ejemple, las medidas de diversidad
verdadera cumplen con el pnncipio de replicacion, segun
el cual, si tenemos N comunidades con 1zual noueza de
gspecies v con la maxima equidad en 1z dismbucion de
sus abundancias, v 51 mnguna especle se comparte enfre
comumdzades, entonces la diversidad del conjunto de estas
comumdades sera exactamente 1gual a N veces la diversi-
dad de una sola comumdad (Test, 2007; Jost et al., 20107,
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Recentemente, Baselza (20100) v Tost (2010) ponen a
prueba la independencia matematica de las particiones adi-
fiva y multipheativa de la diversidad v en sus componentes
o ¥ B. Ambos autores realizan su analisis con diferentes
métodos ¥ legan a la musma conclusion: |2 umiea parhicion
de la diversidad y que produce un componente f totalmente
mdependiente de la drversidad o es la parficion multiph-
cativa. A pesar de que Veech v Cnst (2010) ¥ Anderson
et al. (2011} argumentan que aun existe debate en cuanto
a 5i la particion debe ser aditiva o mulfiplicatrva, va que
consideran que ambas pueden ser ufiles a pesar de sus
hmitaciones, dishntos autores concuerdan en que la tmica
forma de tener independencia entre los componentes o ¥
B es por medio de la particion multiphicativa (Jost, 2008,
2007, 2010; Jost et al., 2010; Baselza, 2010b; Tuomisto,
2010z, 20106, 2010c). Esta independencia es necesana
para analizar los procesos ecologices v iogeograficos que
originan v manfenen los componentes a v p (Wilsen v
Shmida, 1984; Baselga, 2010b).

(ra ventaja mmportante de la denvacion de la diver-

sidad B verdaderz es que esta iInhmamente conectada con
medidas de diferencizcion en la composicion de especies
v de sumilitud entre comunidades (Jost, 2007; Jost et al,
2011). A traves de distintas tran=formaciones, la drversidad
P verdadera se relaciona con mndices de sumliud de uso
comun, comeo los de Jaccard, Sorensen v Monsita-Hom,
por lo que es posible llegar 2 un marce unificade de ana-
hisis bajo el esquema de la diversidad B verdadera. Sin
embargo, ofros indices habatuales como el de Bray-Curhs
no se relacionan analiicamente con la divernidad B, por
lo eual las conclusiones basadas en estos mdices pueden
resultar contranas a las ebtemidas con medidas de drversi-
dad f verdadera (Jost, 2007; Jost et al,, 2011}
Revisiones recientes. En los ultimos afos aparecieron
varlos frabajos con aportacionss novedosas que han confn-
buido en Iz bisqueda de la consolidacion v wmficacion de
crifenios de la diversidad B v de los fenomenos gue le han
side asociados. A contmuacion se mencionan las aporta-
clones mas importantes. .

Jurasinzki et al. (200%) realizaron una revision de con-
ceptos confundidos con el termine diversidad B, para lo
cual anahran 73 publicaciones; mencionan que hay 2 gru-
pos de medidas para la diversidad B un zrupo que meluye
medidas que examinan |z vanacion en la nqueza de espe-
cies {expresados como numerc de especies o por indices
de ngueza a traves de escalas), incluvendo la diversidad
B. derrvada tanto de la paricidn muloplicativa come de
la particion aditrva. El otro gmupe incluye coeficientes
que analizan la vanacion en la composicion de especies
entre muestras (fomando en cuenta la distinelon de las
especies v/o su abundancia), donde se mcluye la seme-
janza expresada por coeficientes de similitud/dismmlitud.
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Moreno v Rodnguez (2010) critican parcialmente esta cla-
sificacion argumentando que el recambio de especies no
pudo ser wennficado adecuadaments por Jurasinsk: et al.
(2009} debido a algunas omisiones importantes sn la revi-
s1on de literatura realizada por estos autores, que resulto
ser meompleta. Por su parte, Toumste (2010¢) hace un
comentano sobre la propuesta de Moreno v Rodriguez
(2010) comediendo en que el concepto de diversidad f se
debe esclarecer v el recambie de especies diferenciarse de
la diversidad p per ze. En su comentano, Toumsto (2010c)
hace una sinfesis ¥ explica con apalogias el concepto de
diversidad f verdadera, amphamente desamrollado en sus
trabajos previos (Tuomiste, 201 0a, 20106).

En la commlacion de Tuomisto (2010, 2010b), cons-
frhmda por 2 articulos senados, se analizan desde el punto
de vista teorico-matematico los conceptos ¥ metodos para
medir los diferentes fenomenos que s2 han albergado bajo
el termmo “diversidad ", retomande las aportaciones mas
mportantes a la fecha. Uno de los puntos centrales de
estos trabajos es 1a separacion de las diferentes medidas v
metodos para cuantihcar la divernidad P verdadera (véase
seccion: B como un componente de la diversidad gamma
¥ &l concepte de f "verdadera™), de las medidas que la
autora denomina como “otros fendmenos relacionados con
B”. En la segunda parte de su trabajo, Tuomisto (2010b)
anahiza matematicaments 5 formas diferentes de medir la
diversidad B, para lo cual forma 2 grandes grupes: a) las
que miden la heterogeneidad en la composicion de 1a base
de datos v bJ las que miden el recambio efectivo de espe-
cies. En el primer caso se meluye la diversidad B verdadera
v las tasas de la diversidad remonal a la local; la pnmera
mide el numerc de unidades de composicion (comunidades
efectivaz) v 1a sepunda, cuintas veces es mas nea la repion
especies efectivas que una comumdad promedio (Tuo-
misto, 2010b). El recambio efective de especies (cambio
la composicion efectiva de la comumidad) meluye a su
vez otros 3 fenomenos: ) recambio zbsoluto de especies
efectivas, que se reflere al mumero acumulade ds especies
efectivas que cambian entre fodas las unidades composi-
cronales de la base de datos; 2J el recambio de especies
efectivas de Whittzker, que cuantifica el niimero de veces
que lz composicion de especies efectivas cambiz compls-
tamente a lo largo de todas las umdades composicionales ¥
3) recambic proporcional de espectes efectivas, que mide
qué proporeion de la composicion de especiss efectivas
de las base de datos completa cambia entre las umidades
composicionales.

Otfra clasficacion de métodos relacionados con la
diversidad B es la presentada en &l frabajo de Anderson
et al. {2011}, quienes también revisan los conceptos mas
mportantes de la diversidad B, asl como los disefios de
musstres necesanos para estudiarla, dependiends de 2
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pregunta a comfestar ¥ de los datos e informacion dispo-
mbles. Anderson et al. (2011) mician su trabajo separando
claramente 2 conceptos albergados bajo el termune “drver-
sidad B, retomando la propuesta de Vellemd (2001):
recambio de especies (furmeover) ¥ vanaclon (variation,
a2 lo que Vellend, 2001, denomina diversidad ) (Fig. 3).
Anderson et al. (2011) sugieren el uso de medidas clasicas
de drrersidad B, derrvadas da la relacion entre la drversidad
a vy, ¥ tambien el uso de medidas multvanadas,

Unz de las prmepales aportaciones de este wrabajo
es gue, tanto para el concepto de recambio de especies
como para el concepto de vanacion, proporclona  esque-
mas conceptuales v de disefio de muestreo que permiten
visualizar la pregunta de inferes, la forma de abordarla ¥
alzunos métodos dispombles para analizarla. Anderson et
al. (2011) apalizan las mplicaciones del uso de datos de
presencia-ausencia (binanos) v el uso de datos de zbun-
danecia, v concliyven que los distintos tipos de datos son
utiles parz resaltar distintos fenomernos hologicos en la
composicion de las comunidades ¥ pueden ser uthizados
de acuerdo con la respuesta que =& desee obtener En =us
conclusiones, Anderson et al. (2011) sugieren que el usua-
ne utilice diferentes metodos para tratar de responder su
pregunta, v de esta forma se podran detectar cuales son las
mejores respuestas. Sin embargo, consideramos gue esta
sugerencia pueds onginar grandes confusiones v es nece-
sano hacer hincapie en que la seleccion de los metodos de
anahisis debe basarse en una documentacion profunda de
sus implicaciones ¥ supuestos, ¥ que el uso de varios meto-
dos puede confundr mas que ayudar a su esclarecimento.
Concluziones y pevspectivas

Dada la amplia vanedad de conceptos ¥ fenomencs
hologicos que han sido estudiados bajo el termune “diver-
sidad befa”, cada uno analizado con metodes particulares,
resulta muy complicado mtentar obtener penerabizaciones
sobre el tema Las discusiones recientes (especialmente
en la nltimz década) acerca de los conceptos v métodos
uhlizados para cuantficar la diversidad B, ban sido fructi-
feras, va que han permitido que el concepto sea analizado
a fondo, repistrando componentes mmersos en &l que no
habian side reflexionados con antenoridad. Estos avances
han dejado atras el calificative de Cemetenta atnbwmdo 2 la
diversidad p por Novoetny v Wetblen (2005) v le han dado
un papel protagonico en los estudios de ecologia de comu-
nidades v ecologia geografica, con un potencial importante
de aphicacion en biologia de la conservacion.

Muevas wdeas, v sobre todo nuevos mstodos de analisis,
seguwran generandose para fortalecer las bases teoncas de
lz drversidad B. Por ejemplo, todo lo que se ha prezentado
en este frabajo esta basado en medidas neutrales de diversi-
dad, que o consideran ningun tipo de diferenciacion entre
lzs especies de una comumidad. Aun es incipente, pero ya
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hay algunos trabajos que ofrecen medidas de la diversidad
no neutrales para mehur, por ejemplo, diferenciacion entre
las especies por su histona evelutva (Chao et al., 2010;
WVellend et al | 2011). La diversidad p filozenética mude
como varian las relaciones filogeneticas en el espacio o en
el empo, de forma analoga 2 la manera en que la diver-
sidad P mude como cambia la composicion de especies
(Graham ¥ Fine, 2008). Constituye una linea de investi-
gacion novedosa para entender como cambea la estruchurs
evolutiva de las comumdades, v al utibizarla como marco
conceptual para alguncs topicos en ecologla v evolucion,
zbre la oportumadad de avanzar en el entendimiento de los
mecanismos que orlginan v manhensn los patrones de la
bicdiversidad {Graham v Fine, 2008). Por otre lado, la
diversidad p funcional mide la vanabilidad en los caracte-
res funcionales de las especies entre distintos ensamblajes
(Bacotta ¥ Burrascano, 2008). Con eztz filosofia de evalua-
c1on de laz medidas de diversidad no nentrales continuaran
desamrollandose distintas facetas de la diversidad B, como
aproxXimaciones emergentes que bindaran insumos frescos
para entender la diferenciacion entre comunidades.

En este trabajo hemo:s compendiado las pnncipales
tendencias de la medida a lo large de sus primeres 30
anos. Por lo pronto, es una revision actualizada del tema,
mchivente de los conceptos v propuestas generales de
estudio, pero excluyents de la explicacion matematica de
laz medidas de analizis. La farea pendiente &5 la reviznion
v aphcacion comecta de los metedos dispenibles, depen-
diendo de la pregunta, por parte de los wsuanos que se
mferesen en el estudio practico de la diversidad beta.
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Abstract. We explore the influence of spatial grain size, dispersal ability, and geographic
distance on the patterns of species dissimilarity of terrestrial vertebrates, separating the
dissimilarity explained by species replacement (turnover) from that resulting from nestedness.
With the data for 962 species of terrestrial vertebrates distributed in the Isthmus of
Tehuantepec, classified into eight groups according to their taxonomy and dispersal ability, we
calculated total dissimilarity and its additive partitioning as two components: dissimilarity
derived from turnover and dissimilarity derived from nestedness. These indices were
compared using fine (10 x 10 km), intermediate (20 x 20 km) and coarse (40 x 40 km) grain
grids, and were tested for any correlations with geographic distance. The results showed that
total dissimilarity and the dissimilarity derived from turnover were very high for the terrestrial
vertebrates in this region. These two indices are correlated with geographic distance, and the
patterns are clearer when the grain is fine. However, dissimilarity derived from turnover was
high for all terrestrial vertebrates tested on the Isthmus of Tehuantepec, and this is consistent
with the prediction that dissimilarity increases as the grain gets finer, and is also consistent
with the distance-decay pattern of similarity. While dissimilarity resulting from nestedness
does not make an important contribution, and dispersal ability does not seem to influence the
dissimilarity patterns. These findings support the idea that conservation efforts in this region
require a system of interconnected protected areas that embrace the environmental, climatic

and biogeographic heterogeneity of the area.
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Introduction

The term beta diversity describes changes or variations in species composition, and is
quite relevant in ecology and biogeography because it allows us to test hypotheses about the
processes that drive species distribution, thus it is a key concept for biodiversity conservation
and ecosystem management [1]. Beta diversity is influenced by three main factors: the
organism’s dispersal ability, spatial scale—including variations in the grain and/or the extent
of the study according to Barton et al., 2013 [2]—and the biogeographic history of the species.
When dispersal ability is limited, beta diversity tends to be high [3]. For example, among
terrestrial vertebrates the lowest beta diversity occurs in birds, which have the highest vagility.
Mammals and reptiles have intermediate values of beta diversity, and amphibians have the
highest values, due to their limited dispersal ability [4,5,6]. Regarding scale, it has been shown
that large areas studied using a coarse grain have lower turnover rates than small areas do
[5,7,8]. This may occur because the number of shared species increases as grain size increases,
because large areas have more species, or because the degree of aggregation in the distribution
of species also decreases [9]. Biogeographic history also plays a crucial role in the patterns of
beta diversity. For example, latitudinal variation in beta diversity may result from temperature
fluctuations during glaciation events, and the corresponding processes of extinction and
colonization [6,10,11].

Mexico is one of the most biodiverse countries in the world. However, unlike other
countries, its high biological diversity does not depend on high values of local species
richness, but rather is determined by exceptionally high beta diversity [12,13]. When the
spatial patterns of biodiversity in the country are analyzed, amphibians and reptiles have the
highest values of beta diversity, followed by mammals, while birds have the lowest values of

beta diversity among terrestrial vertebrates®. These results are clearly related to dispersal
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ability, and to the mean size of the species distribution range: as the distribution range
decreases, beta diversity increases [4]. Also, if mammals are divided according to their
differences in vagility, nonflying mammals have higher values of beta diversity than bats,
which in general have higher dispersal abilities and larger distribution ranges [13].

In Mexico, values of biodiversity are high on the Isthmus of Tehuantepec in the
southern states of Chiapas, Oaxaca and Veracruz (Fig. 1). The isthmus is a narrow region of
lowlands with a minimum width of 200 km, and a maximum elevation of 250 m a.s.l. at the
central part, which forms a 40-km-wide plain that separates the highlands of southern Mexico
from the highlands of Chiapas and Guatemala, and the highlands of Central America. This
region functions as a biological corridor for species from the Gulf of Mexico and the Pacific
plains [14,15,16]. The region is recognized as an important biogeographic node where historic
events have shaped the transition between the Nearctic and the Neotropical regions [17,18].
According to the geological evidence, there was an important tectonic event in the Pliocene at
the Isthmus of Tehuantepec, when the highland corridors that occurred in the Miocene were
destroyed by extreme tectonic activity related to the subduction of the Cocos Plate[16,19,20].
During this period snakes of the genera Atropoides, Botriechis and Cerrophidium diverged in
the region[17], as did some species of birds[18] and rodents[21,20]. Thus, this biogeographic
node has played a complex role in modulating the historic gene flow [17]. This region
currently has one of the highest concentrations of vertebrate species in Mexico [4]. For
example, in the state of Oaxaca more than 150 species of amphibians and reptiles have been
recorded [22], along with 362 species of birds [23] and 102 mammals [24]. Moreover, given
its high heterogeneity, as a region the Isthmus of Tehuantepec has the second highest values of

mammal beta diversity in the country, after the central part of Mexico [24]. This high beta
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diversity in the area has also been described for plants and for the different groups of
terrestrial vertebrates [4].

In the last few years the study of beta diversity has benefited from different concepts
and new methods of analysis. One of the more practically applicable contributions is that of
Baselga [10,25] who divides total dissimilarity into two independent components: the
dissimilarity derived from species turnover and that derived from nestedness. The original
method of Baselga [10] calculates total dissimilarity for a set of communities using the
Serensen similarity index, and the method was then extended for use with the Jaccard index
[25], i.e. monotonic transformations of multiplicative beta diversity [26]. The dissimilarity
derived from nestedness [25,27] does not strictly measure nestedness, but rather the degree of
the contribution to total dissimilarity of the differences in species richness, which are not due
to species replacement [28,29]. This partitioning has been recently used by Leprieur et al.
[30], Dobrovolski et al. [6], and Baselga et al. [11], who examined the contribution of
turnover and nestedness for different biological groups to evaluate the influence of historic
processes on the patterns of beta diversity.

The aim of this study is to analyze the patterns of dissimilarity for the terrestrial
vertebrates of the Isthmus of Tehuantepec, separating dissimilarity caused by turnover from
that caused by nestedness, in order to explore the effect of spatial grain size, vertebrate
dispersal ability, and the geographic distance between observation units. We perform separate
analyses for eight biological groups, at the taxonomic level of Class, and use the different
dispersal abilities of these groups to examine their effect on the results [13,31]: 1) amphibians,
2) reptiles, 3) turtles and lizards, 4) snakes, 5) birds, 6) mammals, 7) nonflying mammals, and

8) bats.
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Based in the idea that beta diversity had two components the turnover and the
nestedness, we expect to find the following trends: a) in general, total dissimilarity will be
high for all groups, and the contribution of species turnover will be stronger given that the
isthmus is one of the areas that has the most species with a restricted distribution range in
Mexico; b) spatial grain will be inversely related to dissimilarity: when the grain is small we
expect to detect higher values of dissimilarity, while at intermediate and coarse grains
dissimilarity will decrease; ¢) dissimilarity will be inversely related to the dispersal ability of
vertebrates, thus, amphibians will have the highest values of dissimilarity, and in descending
order they will be followed by snakes, reptiles, turtles and lizards, nonflying mammals,
mammals, bats, and birds; and d) given the distance-decay pattern of similarity, we will find
significant correlations between dissimilarity and geographic distance, and those relationships

will be stronger at finer grains.

Materials and methods
Biological data and study area delimitation

We compiled a database of vertebrate species for the Isthmus of Tehuantepec using
georeferenced data for the states of Oaxaca and Veracruz (Fig. 1) from different sources,
including digital databases with information from scientific collections in Mexico and abroad:
GBIF (Global Biodiversity Information Facility, www.gbif.org), UNIBIO (Unidad de
Informatica para la Biodiversidad of the UNAM’s Institute of Biology,
http://unibio.unam.mx), and records provided by CONABIO (Comision Nacional para el Uso
y Conocimiento de la Biodiversidad: projects Al4, A26, A27, AA3, B2, CC2, CE6, DC5,
DC6, E18, G15, H245, J121, J123, L47, P130, P132, P60, UAZ, R246, S137, T9, U14, V9,

W36). Further data were obtained from personal field work (JMCP, unpublished) and a third
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source was the literature. We then reviewed the current taxonomic nomenclature and the
distribution of each species in specialized literature [23,32,33,34,35,36,37], the webpage of the
American Ornithologist’s Union (www.aou.org) and that of the Amphibian Species of the
World (http://research.amnh.org).

In order to delimit the study area, we set up a grid with cells measuring 0.083 x 0.083
degrees. This grid size was used to clearly observe the cells in which most of the records are
concentrated, and because this grain size has also been used in diversity analyses done at the
national level [4,38]. For each cell we calculated the density of records, using the
neighborhood method, excluding those cells with a low concentration of records from the
analysis. The results showed that the areas with the highest density of records are located
along the Panamericana Federal Transitsmica #185 highway. After delimiting the study area
(i.e. fixed extent), we proceeded to divide the surface using grids of varying grain size,
following one of the conceptual approaches recently revised by Barton et al. [2]. We used
grids with three grain sizes: 10 x 10 km (122 cells), 20 x 20 km (28 cells) and 40 x 40 km
(seven cells), which we refer to as fine, intermediate, and coarse grain hereafter (Fig. 1).

For each cell we counted the number of species and the total number of records of each
biological group. Cell species richness varied from 0 to 108 (the maximum number was for
reptiles in the Los Tuxtlas region). Cells with no records were not included in the analysis.
With this information we built matrices with species presence-absence information, and with
the number of records for each one of the eight vertebrate groups.

Finally, we identified the cells for which species inventories were adequately complete,
using the total number of records of all the species as a measure of sampling effort [38]. For
each biological group and grain size, the percentage of inventory completeness was calculated

for each cell as: (observed richness/maximum expected richness) x 100, where the observed
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richness is the number of species recorded for the cell, and the maximum expected richness is
the upper 95% confidence limit in the Mao-Tau function (calculated using EstimateS 8.2.0
[39]), which has been used for similar purposes by others (e.g., [38]). To avoid under-sampling
biases, only those cells with inventory completeness equal to or greater than 60% were used in
the dissimilarity analysis.

Inventory completeness at the fine grain level was greater than 60% in 32 cells for
amphibians, in 34 cells for reptiles, 33 for turtles and lizards, 25 for snakes, 33 for birds, 39
for mammals, 32 for nonflying mammals, and 34 for bats. For the intermediate grain grid the
number of cells with complete inventories was: 16 for amphibians, 21 for reptiles, 18 for
turtles and lizards, 16 for snakes, 18 for birds, 24 for mammals, 22 for nonflying mammals,
and 17 for bats. For the coarse grain all seven cells were analyzed for all the biological groups.
The final database includes 71 species of amphibians, 213 reptiles (106 turtles and lizards, and
107 snakes), 497 birds, 181 mammals (91 nonflying mammals and 90 bats), for a total of 962

terrestrial vertebrate species.

Data analysis

Total dissimilarity was calculated with the Jaccard index for multiple sites (BJAC) and
for pairs of sites (Bjac), and its additive partitioning proposed by Baselga [25] was broken into
two components: the dissimilarity derived from species turnover for multiple and pairs of sites
(BJTU, Bjtu) and the dissimilarity derived from nestedness, also for multiple and pairs of sites
(BIJNE, Bjne). The sum of the values derived from turnover and nestedness must be equal to
total dissimilarity, which ranges from 0 to 1. These indices were calculated using R [40] in the

betapart package [27].

35



To test whether dissimilarity changes with spatial grain size, we compared the median
values of multiple site dissimilarity for each vertebrate group among the three grain sizes
using Kruskal-Wallis tests. We calculated the geographic distance between cells using the
centroid method, locating the central point of each cell and measuring its distance to the other
central points, for the three grain sizes. Finally, for each biological group and each spatial
grain size, we assessed the relationships between geographic distance and dissimilarity (psor,
Bsim and Bnes) using Mantel correlations. The Kruskal-Wallis and Mantel test were run in the

Past program [41].

Results

Our results confirm that for terrestrial vertebrates, the Isthmus of Tehuantepec is a
highly beta-diverse region, and we found that total dissimilarity is mainly due to species
turnover, while dissimilarity derived from nestedness makes a minimal contribution (Fig. 2).

For the finest grain, total dissimilarity (BJAC) was higher than 95% for all groups of
vertebrates (Fig. 2a), with little variation among groups: from 95.52% in amphibians to
97.02% in birds. From this total dissimilarity, the dissimilarity due to species turnover (JTU)
ranged from 0.9265 in snakes to 0.9445 in mammals, while dissimilarity derived from
nestedness (BJNE) had the lowest value for turtles and lizards (0.0240) and the highest for
snakes (0.0313, Fig. 2a). For the intermediate grain, minimum total dissimilarity was 0.9038
for amphibians, and reached 0.9470 for reptiles (Fig. 2b). At this grain size, the dissimilarity
derived from species turnover went from 0.8502 in amphibians to 0.8970 in mammals, while
the dissimilarity derived from nestedness went from 0.0471 in nonflying mammals to 0.0649
in birds (Fig. 2b). For the coarse grain, total dissimilarity ranged from 0.7329 in nonflying

mammals to 0.8613 in birds (Fig. 2c). Dissimilarity due to turnover was lowest for amphibians
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(0.6445) and highest for turtles and lizards (0.7608), while dissimilarity due to nestedness

ranged from 0.0728 in nonflying mammals to 0.1493 in bats (Fig. 2c).

Dissimilarity and spatial grain size

According to our prediction, grain size is directly related to species dissimilarity, as
shown in Figs. 2 and 3. Using a fine grain we detect higher values of dissimilarity, while a
coarse grain returns lower values of dissimilarity. Total dissimilarity for multiple sites (Bjac)
and dissimilarity derived from species turnover (Bjtu) changed significantly (H=12.68,
P<0.01, and H=16.88, P<0.001, respectively), decreasing as spatial grain size increased (Fig.
3a and 3b). In contrast, dissimilarity due to nestedness (Bjne) increased significantly

(H=13.96, P<0.001) as grain size increased (Fig. 3c).

Dissimilarity and dispersal ability

Contrary to our expectations, dispersal ability does not exert a clear influence on
species dissimilarity. In fact, as shown in Fig. 2, birds have the highest dissimilarity at fine and
coarse grains, even when this group is assumed to be the most vagile. In contrast, amphibians
have very low values of BJAC and BJTU for all three grain sizes, in spite of having the most
limited dispersal ability. What we did anticipate were high values of dissimilarity derived from
nestedness in birds, a pattern that was corroborated for the three grain sizes (Fig. 2).

Neither the multiple site indices, nor the indices for pairs of sites show a relationship
between dispersal ability and dissimilarity: birds have the highest values of total dissimilarity
(Bjac) for all three spatial grain sizes, while the lowest values were calculated for amphibians
on the fine grain grid (Fig. 4a, b) and for nonflying mammals on the coarse grain grid (Fig.

4c). Similar patterns were found for dissimilarity due to species turnover (Bjtu): birds have the
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highest values at fine and intermediate grains, and turtles and lizards at the coarse grain, while
contrary to our prediction amphibians have the lowest turnover for all three grain sizes (Fig.
4d, e, f). We did not find any relationship between dispersal ability and dissimilarity derived
from nestedness (Bjne), because nonflying mammals had the highest value at the fine grain
size, mammals at the intermediate, and birds at the coarse grain, while amphibians had the
lowest values at the intermediate grain, and nonflying mammals on the coarse grain grid (Fig.

ah, i).

Dissimilarity and geographic distance

Using the finest grain, total dissimilarity (Bjac) is positively and significantly
correlated with geographic distance for all groups of vertebrates, though correlation
coefficients are low (Table 1). The correlations of Bjac and Bjtu are strongest for turtles and
lizards, while the correlation was weakest for bats. Geographic distance was not significantly
correlated with dissimilarity derived from nestedness (Bjne), and the relationships are negative
for all groups (Table 1).

Using the data from the intermediate grain, total dissimilarity and dissimilarity due to
turnover were positively and significantly correlated with geographic distance for all groups.
However, none of the correlations with dissimilarity due to nestedness was significant, and the
trends are negative (Table 1).

Finally, using the coarse grain grid total dissimilarity was positively and significantly
correlated with geographic distance for amphibians, turtles and lizards, mammals and the
subgroup of nonflying mammals (Table 1). These groups, along with reptiles, also had

significant correlations between distance and dissimilarity derived from species turnover, but
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for none of the biological groups was there a significant correlation between distance and

dissimilarity derived from nestedness (Table 1).

Discussion
The Isthmus of Tehuantepec: a region with notably high beta diversity, mainly due to species
turnover

The results confirm our first prediction: beta diversity is very high in this region, with
values above 0.95. And most of the species dissimilarity is clearly derived from turnover. This
may be influenced by several factors. First, the biogeographic history of the isthmus had an
effect when the highlands were considerably altered by tectonic activity, and became flatlands
[16,19]. This favored the speciation of some vertebrates. In this biogeographic context, the
current environmental conditions include a highly heterogeneous landscape, which shapes the
distribution of the vegetation. Important climate factors in the region include environmental
humidity and the flow of air masses from the coasts of the Gulf of Mexico and the Gulf of
Tehuantepec, across the region in the absence of geographic barriers, as well as the strong
north winds that cross the plains of the isthmus, resulting from gradients of atmospheric
pressure [14]. Also, as a tropical region the study area has high productivity, and in areas with
large energy availability (measured as annual potential evapotranspiration) the beta diversity
of terrestrial vertebrates is higher [42]. All these factors contribute to climatic and
environmental heterogeneity, resulting in a fine subdivision of the region into three
physiographic subprovinces [15].

It is possible that speciation and the constant movement of vertebrates in the region
hampered the assemblage of nested faunas to some extent, and thus the dissimilarity due to

nestedness is very low. This is quite different from the patterns reported for northern Europe
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and North America, where glaciation caused the phenomena of extinction and colonization,

influencing the structure of current beetle and vertebrate faunas [6,10].

The highest beta diversity is detected using a fine spatial grain

Our results corroborate the trend of increasing dissimilarity as grain size decreases.
This is one of the most consistent of the patterns of beta diversity that have been reported for
several groups, including insects and terrestrial vertebrates [5,8,24,43]. This is because as
grain size increases, environmental differences between sampling units decrease, and more
species are shared between the sample units. Moreover, bigger areas have more species and
the degree of aggregation in species distribution is lower. Also, with a coarse grain
biogeographic history may explain much of the variation in diversity patterns and in the
change in species composition [2,8,9]. In contrast, with a fine grain size, environmental
heterogeneity is more important as a driver of changes in species composition at local scales

[2,5,7,9,10,44].

Dispersal ability does not determine the dissimilarity for vertebrates on the Isthmus of
Tehuantepec

Contrary to the results of several terrestrial vertebrate studies that report higher beta
diversity in organisms with low dispersal ability [4,5,6,8,43], in this study birds had high beta
diversity while amphibians had low dissimilarity. Thus, dispersal ability does not seem to be a
strong determinant of the beta diversity value of terrestrial vertebrates on the Isthmus of
Tehuantepec. For birds, the isthmus is an obligatory route during their annual migration [18].
Of course, this has an impact on the high bird species richness in the area, and may be an

important driver of the high beta diversity. To further explore this possibility, it would be
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interesting to perform separate analyses for different subgroups of birds, such as residents,
migrants, and the assemblages that coexist during different seasons of the year. For
amphibians, the low total dissimilarity is probably related to the low species richness recorded
in the majority of the cells. Additionally, most of the cells include species with widespread
distributions, while the records of species with restricted distributional ranges occur in the
northern part of the isthmus, mainly in the region of Los Tuxtlas. Thus, we need to improve
amphibian inventories in the central and southern part of the Isthmus of Tehuantepec to
determine whether low beta diversity is a generalized characteristic, or these results are due to
sample biases.

It is worth mentioning that the beta diversity studies on the dispersal ability of
terrestrial vertebrates have been done on global, continental or national scales. At these scales,
changes in energy availability and in the environment are more evident. But for the regional
scale of our work, energy availability does not appear to have an important effect because this
is the narrowest region of the country and lacks geographic barriers. In spite of this, the
relationship between dissimilarity and geographic distance may indicate some degree of

influence by the organisms’ dispersal ability (discussed in the next section).

Dissimilarity increases with geographic distance

Total dissimilarity and dissimilarity derived from species turnover are positively
correlated with geographic distance, and these relationships are more evident at the
intermediate and fine grain sizes for all biological groups. These results reflect the
phenomenon of distance-decay in similarity: similarity in species composition between sites
decreases as the distance between the sites increases [45]. Three main mechanisms, which are

not exclusive, have been proposed to explain this pattern [45,46]. First, environmental
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conditions change as the distance increases. This implies a spatial separation of species with
different physiological requirements. The second mechanism depends on the configuration of
the environment (both in spatial and temporal terms), because it influences the movement of
species. With more barriers, similarity decreases more abruptly than in a topographically open
and homogeneous site. Finally, the third mechanism is related to limitations in the dispersal
ability of species, because the relationship between similarity and distance occurs even when
the environment is completely homogeneous. On the Isthmus of Tehuantepec these three
mechanisms may influence dissimilarity and its positive correlation with distance. However,
the high environmental heterogeneity and the convergence of three physiographic
subprovinces may be the most important factor.

Despite the lack of direct evidence of the influence of dispersal ability on dissimilarity,
correlations between total dissimilarity and geographic distance were weaker for vagile groups
(bats, mammals and birds at the fine grain size, bats and mammals for the intermediate grain,
and bats and birds on the coarse grain grid). In the case of dissimilarity due to turnover, we
also found some results related to the organisms’ dispersal ability on the three grain sizes: bats
and birds had the weakest correlations with distance.

Geographic distance was not related to the dissimilarity derived from nestedness for
any of the analyzed grain sizes. This pattern was also recorded in Europe for nonflying
mammals, where nestedness was not related to distance in any geographic direction (north-
south, east-west), or for specific regions within the continent; species turnover was so high
that even the remote cells did not represent nested subsets [44]. At small scales (less than 250
000 km?) high vertebrate species turnover and low nestedness results from topographic and
environmental heterogeneity [44,47], while over larger scales (continents) biogeographic

history plays a more important role than environmental heterogeneity does [5,7,9,10,44]. Thus,
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the high environmental heterogeneity of the Isthmus of Tehuantepec may result in a lack of
nestedness despite the geographic distance between faunas. However, we think that this idea
would benefit from an analysis carried out within each physiographic subprovince, where cells

of different sizes may be nested subsets of the total fauna in the subprovince.

Conclusions

We have shown that total dissimilarity and dissimilarity derived from species turnover
are very high for the terrestrial vertebrates, and both are correlated with geographic distance,
especially when we use a fine grain size. However, we detected no clear effect of species
dispersal ability on dissimilarity patterns, and the dissimilarity derived from nestedness is not
relevant in this region. Our results are important to conservation biology because they indicate
that the patterns of dissimilarity particular to the Isthmus of Tehuantepec must be taken into
account for the protection of biodiversity. For example, instead of protecting an extensive area,
this region would derive more benefit from a system of small, interconnected protected areas
that may encompass different ecosystems and more appropriately represent most of the
geographic and biological variability. Also, besides the patterns in species dissimilarity
detected, efforts to protect current biodiversity should also take into account the role of

historical processes, as well as the potential impact of future climate change on these patterns.
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Table 1. Mantel correlation coefficients between matrices of total dissimilarity (Bjac),

dissimilarity due to turnover (Bjtu) and dissimilarity due to nestedness (Bjne), and the

geographic distance between sites, for three spatial grain sizes. P values are given in

parentheses, ns: not significant (P>0.05).

Bjac Bjtu Bjne

Fine grain: 10 x 10 km

Amphibians 0.3270 (<0.0001)  0.2896 (<0.0001) -0.1326 (ns)
Reptiles 0.4969 (<0.0001)  0.4506 (<0.0001) -0.2567 (ns)
Turtles and lizards 0.5561 (<0.0001) 0.4990 (<0.0001) -0.2751 (ns)
Snakes 0.4481 (<0.0001)  0.4537 (<0.0001) -0.3037 (ns)
Birds 0.2536 (0.0008)  0.2625 (<0.0001) -0.1615 (ns)
Mammals 0.2511 (<0.0001)  0.2456 (<0.0001) -0.0155 (ns)
Nonflying mammals 0.3450 (<0.0001) 0.3486 (<0.0001) -0.2311 (ns)
Bats 0.1621 (0.0256)  0.1078 (ns) -0.0203 (ns)
Intermediate grain: 20 x 20 km

Amphibians 0.5329 (<0.0001) 0.4991 (<0.0001) -0.2104 (ns)
Reptiles 0.3906 (<0.0001)  0.4528 (<0.0001) -0.2673 (ns)
Turtles and lizards 0.5575 (<0.0001) 0.6183(<0.0001) -0.3662 (ns)
Snakes 0.4629 (0.0002)  0.5616 (<0.0001) -0.4015 (ns)
Birds 0.3474 (<0.0001)  0.4174 (<0.0001) -0.2679 (ns)
Mammals 0.2592 (0.0036)  0.4227 (<0.0001) -0.2531 (ns)
Nonflying mammals 0.3312 (0.0004) 0.4554 (<0.0001) -0.2592 (ns)
Bats 0.2418 (0.0206)  0.2429 (0.0152)  -0.1013 (ns)
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Coarse grain: 40 x 40 km
Amphibians

Reptiles

Turtles and lizards

Snakes

Birds

Mammals

Nonflying mammals

Bats

0.7080 (<0.0001)
0.2987 (ns)
0.4931 (0.023)
0.1332 (ns)
0.0969 (ns)
0.3959 (0.0456)
0.6411 (0.0138)

-0.0583 (ns)

0.5762 (0.0084)
0.4093 (0.0374)
0.5703 (0.01)
0.2441 (ns)
0.2386 (ns)
0.5479 (0.0026)
0.5726 (0.006)

0.1438 (ns)

-0.1675 (ns)
-0.2067 (ns)
-0.2508 (ns)
-0.1627 (ns)
-0.1443 (ns)
-0.4378 (ns)
-0.3644 (ns)

-0.1760 (ns)
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Figure legends
Figure 1. Study area on the Isthmus of Tehuantepec, Mexico. We show the grids used for
the analyses at three grain sizes. A: fine grain, 10 x 10 km cells, B: intermediate grain, 20 x 20

km cells, and C: coarse grain, 40 x 40 km cells.

Figure 2. Relative contribution of species turnover and nestedness to the total
dissimilarity. The graph shows this contribution for different groups of terrestrial vertebrates

on the Isthmus of Tehuantepec, using three grain sizes.

Figure 3. Components of dissimilarity at three spatial grain sizes. The figure shows total
dissimilarity (A), dissimilarity derived from species turnover (B), and dissimilarity derived
from nestedness (C) for terrestrial vertebrates on the Isthmus of Tehuantepec. The dotted line
represents the median, boxes are the first and third quartiles, and whiskers indicate the

minimum and maximum values.

Figure 4. Components of dissimilarity for terrestrial vertebrates for three spatial grains.
Graphs show mean values of total dissimilarity (A, B, C), dissimilarity derived from species
turnover (D, E, F) and dissimilarity derived from nestedness (G, H, I) between pairs of cells on

the Isthmus of Tehuantepec. Error bars are standard deviation.
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Figure 1.
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Figure 4.
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CAPITULO III.
LA DIVERSIDAD BETA DE LOS VERTEBRADOS TERRESTRES DEL ISTMO DE

TEHUANTEPEC Y SU RELACION CON LA DISTANCIA GEOGRAFICA, LA
TEMPERATURAY LA PRECIPITACION

INTRODUCCION

La diversidad beta (recambio o disimilitud en la composicién de especies entre diferentes
areas) puede ser dirigido por dos mecanismos principales: la limitacion de nicho y la
limitacidn de la dispersion, aungue estos mecanismos no son mutuamente excluyentes (Nekola
& White, 1999; Gaston et al., 2007; Soininen et al., 2007). Las limitaciones de nicho asumen
que las especies poseen diferentes capacidades para responder a diversas condiciones bidticas
y abidticas (Gaston et al., 2007). Esta idea predice que la composicion del ensamblaje
cambiard a lo largo de gradientes ambientales como resultado de las diferencias especie-
especificas para desarrollar respuestas adaptativas (Nekola & White, 1999; Gaston et al.,
2007). La hipotesis de la limitacion en la capacidad de dispersion asume que las distribuciones
de las especies individuales estan limitadas solamente por su capacidad de dispersion. Por lo
tanto, una baja capacidad de dispersion, en conjunto con barreras geograficas grandes,
incrementara el grado de agregacion en la distribucion de las especies, dando lugar a un
recambio de especies elevado (Gaston et al., 2007; Qian, 2009).

El conocimiento de los factores que influyen sobre la diversidad beta (limitaciones de
nicho o de las capacidades de dispersion) puede contribuir de forma importante tanto para
mejorar estrategias de conservacion como para incrementar el conocimiento de patrones
globales de la distribucion de la riqueza de especies (Chen et al., 2011). En el caso de los
vertebrados terrestres, diversos trabajos han demostrado que la diversidad beta esta

relacionada con requerimientos ambientales, y en ocasiones con la distancia geogréafica (Melo
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et al., 2009; Qian, 2010; Chen et al., 2011; Svenning et al., 2011; Baselga et al., 2012 a, b;
Qian & Xiao, 2012; Valdujo et al., 2012). Por lo tanto, las limitaciones de nicho y de las
capacidades de dispersion, o ambas en conjunto, pueden modelar el cambio en la composicién
de las especies en las comunidades. Esto lo podemos visualizar, para los mamiferos de Norte
Ameérica, donde la varianza en el recambio espacial es explicada por la distancia geografica y
por diferencias ambientales en conjunto, méas que por efectos individuales de cada una de las
variables (Qian et al., 2009). Melo et al. (2009) analizaron la diversidad beta de aves y
mamiferos de Ameérica, encontrando que la diversidad beta fue méas alta en aves que en
mamiferos, y en ambos casos, la amplitud del gradiente altitudinal es la responsable del 52%
de la diversidad beta para las aves y del 21% para los mamiferos (dicha relacion ocurre
independientemente del grupo, sin embargo en este ultimo grupo la temperatura y
precipitacion estuvieron relacionadas con la altitud) (Melo et al., 2009). Para el caso de la
herpetofauna, a una escala global, la temperatura explica mas varianza en la riqueza de
especies para los reptiles que para los anfibios, mientras que la precipitacion explica mas
varianza para los anfibios que para los reptiles (Qian, 2010). Chen et al. (2011) encontraron
que las disimilitudes en la composicién de especies de anfibios y reptiles de China estan
altamente correlacionadas con la distancia geografica y las diferencias climaticas. Estas
correlaciones tienden a ser mas fuertes para los reptiles que para los anfibios, mientras que las
diferencias en la amplitud del intervalo de elevacion y el tamafio del &rea de muestreo no
estuvieron correlacionadas (Chen et al., 2011).

La relacion entre la diversidad beta y diferentes variables ambientales para varios
grupos faunisticos a amplias escalas espaciales ha sido analizada anteriormente (Rodriguez et
al., 2003; Jiménez-Valverde et al., 2010; Melo et al., 2009; Qian et al., 2009; Qian, 2010;

Chen et al., 2011; Dobrovolski et al., 2012; Qian & Xiao, 2012) y recientemente se ha
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establecido una relacion significativa entre la productividad ambiental (medida como
evapotranspiracion potencial anual) y la diversidad beta de los vertebrados terrestres alrededor
del mundo (Qian & Xiao, 2012).

En México se ha explorado la relacién entre la variacion en la diversidad beta para los
mamiferos de las provincias biogeograficas mastozooldgicas (Rodriguez et al., 2003). Se
encontré que el tamafio de la provincia tiene un efecto sobre la diversidad beta de los
murciélagos, mientras que para los mamiferos terrestres la diversidad beta se ve afectada por
el tamafio de la provincia y por la variacion altitudinal presente en cada una. Esto hace que la
region con mayor heterogeneidad ambiental (el eje Neovolcanico Transversal) presente la
diversidad beta mas alta (Rodriguez et al., 2003). Sin embargo, a escala continental en un
analisis del patron de la riqueza latitudinal para los mamiferos de Norteamérica (Alaska hasta
Panama), se registré que la parte mas angosta del continente presenta mas especies por latitud
aun en latitudes donde el continente se hace mas estrecho, indicando indirectamente que en el
sur de Norteamérica se presenta una elevada diversidad beta, por lo que en este caso el area no
es en factor importante para beta sino otros procesos (Rodriguez & Rodriguez-Tapia, 2007).

Debido a su alta heterogeneidad, el Istmo de Tehuantepec se ha registrado una elevada
diversidad beta para las plantas y los distintos grupos de vertebrados terrestres (Arita &
Rodriguez, 2002; Koleff et al., 2008; Calderén-Patrén et al., en revision capitulo 1), siendo, la
segunda region del pais con mayor diversidad beta de mamiferos (Arita & Rodriguez, 2002).
El objetivo de este trabajo es explorar las relaciones entre la diversidad beta de los vertebrados
terrestres del Istmo de Tehuantepec con la distancia geografica y dos variables climaticas: la
temperatura y la precipitacion. Por ello se plantean las siguientes hipdtesis de trabajo: a) la
disimilitud en la composicion de especies estara correlacionada positivamente con la distancia

geografica: a mayor distancia entre comunidades, mayor sera la diferencia en su composicion
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de especies; b) las diferencias en temperatura y precipitacion estaran positivamente
relacionadas con el cambio en la composicion de especies: a mayor disimilitud climatica
mayor sera la diversidad beta; y c) la magnitud de los valores de correlacion ha obtener entre
la diversidad beta y la distancia, la temperatura y la precipitacion seran diferentes entre los

diferentes grupos de vertebrados.

MATERIALES Y METODOS
Datos bioldgicos y delimitacion del area de estudio
Se construy0 una base de datos de especies de vertebrados terrestres para el Istmo de
Tehuantepec, en los estados de Oaxaca y Veracruz (Fig. 1), conformada con registros
georreferenciados obtenidos de diversas fuentes, incluyendo bases de datos digitales con
informacion de colecciones cientificas mexicanas y extranjeras: GBIF (Global Biodiversity
Information Facility, www.gbif.org), UNIBIO (Unidad de Informética para la Biodiversidad
del IBUNAM, http://unibio.unam.mx), y registros proporcionados directamente por la
CONABIO (Comisién Nacional para el Uso y Conocimiento de la Biodiversidad). Otro
conjunto de datos se obtuvo de trabajos de campo propios y una tercera fuente fue la literatura.
Una vez finalizada la basqueda de registros para la zona, se procedié a la revision de la
nomenclatura taxonémica y de la distribucion de cada una de las especies mediante la consulta
de literatura especializada (Howell & Webb, 1995; Sibley, 2000; Briones-Salas & Sanchez-
Cordero, 2004, Navarro-Siguenza et al., 2004, Casas-Andreu et al., 2004; Ramirez-Pulido et
al., 2005; Liner, 2007) y de las paginas electronicas de la American Ornithologist’s Union
(www.aou.org) y de Amphibian Species of the World (www.ASTW.com).

Con la finalidad de delimitar el &rea de estudio, se establecié una malla con cuadros de

0.083 grados. Posteriormente, se calculé la densidad de registros contabilizando la cantidad de
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registros de cada cuadro y dividiendo entre el area del mismo. Los resultados de este analisis
mostraron que las zonas con mayor densidad de registros se presentaron a lo largo de la
carretera Panamericana Federal Transitsmica # 185. Una vez delimitada el area de estudio, se

dividio esta superficie en una malla con cuadros de 10 x 10 km (100 km?, 122 cuadros, Fig. 1).
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Figura 1. Area de estudio en el Istmo de Tehuantepec, México: se muestra la malla establecida

de 10 x 10 km.

En cada cuadro se contabilizé el nimero de especies y el nimero total de registros de
cada grupo bioldgico. La riqueza de especies dentro de los cuadros varié de 0 a 108 (el valor
maximo corresponde a reptiles en la region de Los Tuxtlas). Los cuadros donde no se presento
ninguna especie o registro fueron eliminados de los analisis. Se construyé una matriz de
presencia-ausencia y otra del numero de registros para cada uno de los ocho grupo de
vertebrados seleccionados.

Finalmente, se identificaron los cuadros con una adecuada representacion de la riqueza

de especies, utilizando el nimero total de registros de todas las especies presentes como una
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representacion del esfuerzo de muestreo (Pineda & Lobo, 2009). Para cada grupo biologico, el
porcentaje de completitud (PC) de los inventarios en cada cuadro se calculé como PC= riqueza
observada / riqueza esperada x 100, donde la riqueza observada es el nimero de especies del
cuadro y la riqueza esperada es el limite superior al 95% de confianza en la funcién de Mao-
Tau calculada con el programa EstimateS 8.2.0 (Colwell, 2009), que ha sido utilizada para
objetivos similares (Pineda & Lobo, 2009). Para evitar sesgos por submuestreo, Unicamente
los cuadros que presentaron una completitud igual o mayor al 60% fueron seleccionados para
los analisis de disimilitud.

El nimero de cuadros que cumplieron este requisito fue de 32 para anfibios, 34 para
reptiles, 33 para reptiles con extremidades, 25 para serpientes, 33 para aves, 39 para
mamiferos, 32 para mamiferos terrestres y 34 para murciélagos. De esta manera, la base de
datos final incluye 71 especies de anfibios, 213 reptiles (106 de reptiles con extremidades, 107
serpientes), 497 aves y 181 mamiferos (91 mamiferos no voladores y 90 murciélagos),
resultando en un total de 962 especies de vertebrados terrestres.

Se calculé también la distancia geografica entre cuadros a través del método de
centroide, ubicando un punto en el centro de cada cuadro y partir de este centro se calculd su

distancia con respecto al resto de los centros de la totalidad de los cuadros.

Variables climaticas

Para analizar la relacion entre la diversidad beta y el clima se preseleccionaron 19 variables de
condiciones actuales (1950-2000) con una resolucion de 30 arcosegundos equivalentes a 1
km?, de la péagina electrénica World Clim Global Climate Data (www.worldclim.org). Las
variables climéticas preseleccionadas fueron: temperatura promedio anual (BIO1), la media

del intervalo diurno de temperatura (B102), isotermalidad (BIO3), estacionalidad de la
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temperatura (desviacion estandar * 100) (B104), temperatura maxima del mes mas caliente
(B105), temperatura minima del mes mas frio (BIO6), amplitud térmica anual (temperatura
méaxima del mes mas caliente menos la temperatura minima del mes mas frio) (B1O7), media
de la temperatura del trimestres méas lluvioso (BIO8), media de la temperatura del trimestre
mas seco (BIO9), media de la temperatura del trimestre mas calido (Bl1O10), media de la
temperatura del trimestre mas frio (BIO11), precipitacion anual (BIO12), precipitacion del
mes mas lluvioso (BIO13), precipitacion del mes mas seco (BIO14), estacionalidad de la
precipitacion (coeficiente de variacion) (BIO15), precipitacion del trimestre méas lluvioso
(B1016), precipitacion del trimestre mas seco (BIO17), precipitacion del trimestre méas calido
(B1018) y precipitacion del trimestre mas frio (BI019).

Cada cuadro de 10 x 10 se dividié en 100 subcuadros de 1 x 1km y se registraron los
valores de las variables climaticas en 30 subcuadros seleccionados al azar (30% del cuadro).
Para cada cuadro se calcul6 la media de cada variable en los 30 subcuadros. Las medias de las
variables representan las condiciones ambientales locales (de cada cuadro).

Con la finalidad de determinar si existen correlaciones espaciales entre las 19 variables
climaticas preseleccionadas se graficaron correlogramas utilizando el indice de Moran
(Koening, 1999). Con los valores de dicho indice se realizaron correlaciones de Pearson (con
la correccion de Dutilleul’s) para detectar la presencia de correlacion espacial. Estos analisis se
realizaron en el programa SAM version 4.0 (Rangel et al., 2010). Los resultados de las
autocorrelaciones espaciales permitieron seleccionar de forma definitiva nueve variables
climaticas que explicaron al resto, por lo que para explorar su relacion con la diversidad beta
unicamente se trabajé con estas: temperatura media anual (B1O1), media del intervalo diurno
de temperatura (BIO2), isotermalidad (BlO3), temperatura maxima del mes mas caliente

(BIO5), temperatura minima del mes mas frio (BIO6), media de la temperatura del trimestre
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mas frio (BIO11), precipitacion anual (B1O12), precipitacion del mes mas lluvioso (BIO13) y
precipitacion del mes mas seco (BIO14). La altitud fue una variable que no se considerd por
presentar poca variacion en el area de estudio (0 a 230 msnm).

Para medir la disimilitud climética entre pares de cuadros se calculd la distancia
euclidiana entre los valores promedio de cada una de las nueve variables climaticas

seleccionadas (Legendre et al., 2005) en el programa Past (Hammer et al., 2009).

Anélisis de datos
La disimilitud en la composicion de especies entre pares de cuadros fue calculada mediante el
indice de Jaccard (Bjac, Baselga, 2012). En un andlisis previo se determind que para los
vertebrados terrestres del Istmo de Tehuantepec esta disimilitud total se debe en un 90% al
recambio de especies y s6lo en menos de un 10% al anidamiento (Calderdn et al., en revision:
capitulo I1).

Para examinar la relacion entre la disimilitud en la composicion de especies de cada
uno de los ocho grupos de vertebrados y la distancia euclidiana de las nueve variables
climaticas seleccionadas se realizaron correlaciones de Mantel en el programa Past (Hammer

et al., 2009).

RESULTADOS

Diversidad beta y distancia geografica

La disimilitud y la distancia geografica estuvieron positivamente correlacionadas en los ocho
grupos de vertebrados terrestres del Istmo de Tehuantepec analizados (e.g., Fig. 2 y Cuadro 1).
En términos generales las disimilitudes de los tres grupos de reptiles (reptiles, reptiles con

extremidades y serpientes) presentaron la relacion positiva mas estrecha con la distancia (Fig.
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2, Cuadrol), y el grupo que presentd la relacion mas estrecha fueron los reptiles con
extremidades (r=0.5561, p<0.0001). Los grupos de vertebrados con presencia de organismos
voladores como las aves (r=0.2536 p>0.0008), mamiferos en conjunto (r=0.2511 p>0.0001) y
murciélagos (r=0.1621 p>0.0256) presentaron relaciones mas débiles con la distancia (Fig. 2,

Cuadro 1).

Diversidad beta y disimilitud climética

La disimilitud en la composicion de especies de los diferentes grupos de vertebrados esta
significativamente relacionada con la distancia euclidiana de la media de la mayoria de las
variables climéticas analizadas (Cuadro 1), lo que indica que la temperatura y la precipitacion
son variables importantes para determinar la presencia de las especies en las comunidades. Sin
embargo, los diferentes grupos de vertebrados presentaron diferencias en los valores de esta
relacion. Los reptiles presentaron las relaciones significativas mas robustas (de mayor a
menor: los reptiles con extremidades, reptiles y serpientes), mientras que el grupo que
presento las relaciones mas débiles fueron los mamiferos y los murciélagos (Cuadro 1).

En el caso de los anfibios, las disimilitudes de ocho variables climéticas estuvieron
correlacionadas positivamente, y s6lo la isotermalidad (BIO3) no tuvo una correlacion
significativa. Las variables con relaciones méas estrechas con la disimilitud de los anfibios
fueron la media de la temperatura del trimestre mas frio (BIO11) y la temperatura media anual
(B1O1) (Cuadro 1). Para los reptiles, los reptiles con extremidades y las serpientes la
diversidad beta se correlaciond positiva y significativamente con la distancia de las nueve
variables seleccionadas (Cuadro 1). En el caso de los reptiles y los reptiles con extremidades,

la precipitacién del mes mas seco (BIO14) fue la variable mas relacionada con la disimilitud
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total, mientras que para las serpientes fue la media de la temperatura del trimestre mas frio
(B1011) y la precipitacion del mes més seco.

La disimilitud de las aves, de los mamiferos, y de los murciélagos se correlaciond
significativamente con seis de las nueve variables climaticas y los mamiferos no voladores con
siete (Cuadro 1). La media del intervalo diurno de temperatura (Bl1O2) y la temperatura
méaxima del mes mas caliente (BIO5) no estuvieron correlacionas con ninguno de estos cuatro
grupos de vertebrados. La media de la precipitacion anual (B1O12) no se correlaciono con la
disimilitud de aves ni con la de mamiferos, y la temperatura media anual (BIO1) no tuvo una

relacién significativa con la disimilitud de murciélagos (Cuadro 1).
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Disimilitud total (Bjac)
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Figura 2. Ejemplos de las relaciones entre la diversidad beta de tres grupos de vertebrados
(anfibios, aves y reptiles con extremidades) y la distancia geografica (izquierda), y entre
diversidad beta y disimilitud climatica (temperatura media anual). Los valores de estas y las
demas correlaciones se muestran en el Cuadro 1.
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DISCUSION

El Istmo de Tehuantepec es una zona que presenta una elevada diversidad beta de vertebrados
terrestres ya que los ocho grupos analizados presentaron valores de disimilitud total arriba de
0.90 (de un maximo posible de 1) (Calderdn et al., en preparacion: capitulo 1), lo que coincide
con lo anteriormente registrado por Rodriguez et al. (2003) y Koleff et al. (2008) en escalas de
trabajo méas amplias. Una de las explicaciones mas aceptadas sobre la elevada diversidad beta
en regiones tropicales menciona que la disponibilidad de energia o la productividad ambiental
tiende a incrementar hacia el Ecuador, con lo que se incrementan las tasas de mutacion y
disminuyen los tiempos generacionales, dando lugar a tasas elevadas de especiacion (Qian &
Xiao, 2012). Ademas, la tolerancia ambiental de las especies de regiones tropicales es
generalmente mas limitada que en las templadas, lo que promueve que las areas de
distribucion de las especies sean mas pequefias en los tropicos, por lo tanto, la diversidad beta
debe ser mucho mas alta en regiones tropicales con alta disponibilidad de energia, lo cual ha
sido corroborada a escala global para diferentes grupos de vertebrados terrestres (Qian &
Xiao, 2012).

De acuerdo con los resultados obtenidos en este trabajo, tanto la distancia geografica
como la temperatura y la precipitacion, son variables que contribuyen a explicar la elevada
diversidad beta de los vertebrados terrestres del Istmo de Tehuantepec, lo que significa que se
cumple con la primera y segunda hipdtesis planteadas en este trabajo (donde se esperaba que
las tres variables estuvieran relacionadas con la diversidad beta) y apoya lo registrado en
diversos trabajos realizados a escalas globales y continentales para vertebrados terrestres
(Melo et al., 2009; Chen et al., 2011; Svenning et al., 2011; Baselga et al., 2012b). Sin

embargo, los vertebrados homeotermos (aves y mamiferos) presentaron relaciones mas débiles
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que los poiquilotermos (anfibios y reptiles) y relaciones con un menor nimero de variables
climéticas.

En el caso particular de los anfibios, Baselga et al. (2012b) analizaron la relacion entre
la diversidad beta y el ambiente a escala global, para lo cual dividieron la diversidad beta en
recambio y anidamiento, encontrando que en regiones donde predomind el recambio las
variables ambientales mas importantes fueron la variacion altitudinal y la temperatura,
mientras que en zonas con predominancia de anidamiento fueron la evapotranspiracion, la
precipitacion anual y la media de la temperatura actual. A nivel regional en el Cerrado, Brasil,
Valdujo et al. (2012) encontraron que la diversidad beta de los anfibios esta relacionada con la
temperatura minima del mes mas frio, la elevacidn, la precipitacion anual y la precipitacién
del trimestre més frio y en conjunto, estas variables explican el 42.35% de la varianza en la
composicion de la comunidad de anfibios (Valdujo et al., 2012). Estos resultados coinciden
con los obtenidos en este trabajo ya que éstas y otras variables mas, tanto de la temperatura
como de la precipitacion, estuvieron significativamente relacionadas de manera positiva con la
diversidad beta de los anfibios. Las variables de temperatura presentaron correlaciones mas
altas, lo que coincide con resultados obtenidos para anfibios en la regién del Cerrado (Valdujo
et al., 2012). En general independientemente de la escala (global o regional) la precipitacion y
la temperatura son variables climaticas que estan relacionadas con la diversidad beta de los
anfibios (Baselga et al., 2012b; Valdujo et al., 2012).

La diversidad beta de los reptiles ha sido menos estudiada que la del resto de los
vertebrados. Sin embargo, Chen et al. (2011) analizaron la influencia de la distancia
geografica y variables climaticas en la diversidad beta de los anfibios y reptiles de China, estas
variables explicaron el 68% en la varianza en la diversidad beta para los anfibios y el 75.7%

para los reptiles, también por separado las variables climaticas explicaron el 11.4% en los
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anfibios y el 11.2% en los reptiles. En el caso de la distancia, ésta explico el 7.7% en los
anfibios y el 3% en los reptiles, por lo tanto las variables climaticas fueron méas importantes
que la distancia. Las variables climaticas, que en conjunto contribuyeron a explicar la varianza
de la similitud de los anfibios y reptiles, fueron en orden de importancia: la diferencia entre la
media de la temperatura del mes méas frio y la media del mes mas caliente, la
evapotranspiracion potencial, evapotranspiracion actual, temperatura media anual y
precipitacion anual. Estos resultados demuestran que tanto la distancia geografica como las
variables climéaticas como la temperatura y precipitacion son variables que se encuentran
estrechamente relacionadas con la diversidad beta de los anfibios y reptiles.

En el caso de las aves, a escala continental la diferencia en altitud fue la variable que
explicd la mayor variacion de la diversidad beta, seguida de la evapotranspiracion y en menor
medida la precipitacion (Melo et al., 2009). En este trabajo a escala regional en el Istmo de
Tehuantepec, la altitud tiene un intervalo muy estrecho (de 0 a 250 msnm) y la
evapotranspiracion no fue evaluada, sin embargo, tanto la temperatura como la precipitacién
son variables que estuvieron relacionadas con la diversidad beta de las aves.

Para los mamiferos de América, las variables mas estrechamente relacionadas con la
diversidad beta son la evapotranspiracion actual, la precipitacion, la humedad y la altitud
(Melo et al., 2009). En coincidencia con este trabajo, la precipitacién también fue importante
en el caso de los mamiferos del Istmo de Tehuantepec. Sin embargo, la temperatura presento
correlaciones mas estrechas (Cuadro 1). En el caso de los mamiferos de Europa, se ha
registrado que la diversidad beta esta relacionada con la heterogeneidad topogréafica, la
temperatura media anual, la evapotranspiracion actual y potencial (Svenning et al., 2011). Para
los mamiferos de Norteamérica, todas las variables climaticas y topograficas en conjunto

explicaron el 97.9% de toda la varianza. Las variables climaticas que presentaron
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correlaciones mas significativas con beta fueron la media de la temperatura del mes mas frio,
la media de la temperatura del mes mas caliente, la evapotranspiracion anual, la temperatura
media anual y la precipitacion media anual (Qian et al., 2009). La diversidad beta también
estuvo correlacionada con la distancia, pero ésta no presentd un patron claro con la latitud, ya
que al norte de los EUA presentd valores mas altos de lo esperado (Qian et al., 2009). Estos
resultados coinciden con los obtenidos en este estudio, puesto que la diversidad beta de
mamiferos estuvo correlacionada con la distancia y con la temperatura y precipitacion, aunque
con la temperatura presentd una relacion mas estrecha. En México también se ha explorado la
relacién entre la diversidad beta y el ambiente (Rodriguez et al., 2003), encontrando que a
nivel nacional la precipitacibn media anual y temperatura media anual no presentaron
relaciones significativas con la diversidad beta de los mamiferos de 20 provincias
mastofaunisticas, sin embargo, el tamafio del area de estudio estuvo relacionada con la
diversidad beta de murciélagos y mamiferos terrestres, ademas, en estos ultimos, la media de
altitud sobre el nivel del mar también estuvo relacionada con la diversidad beta (Rodriguez et
al., 2003), aunque para Centroamérica el area no influye sobre la diversidad beta de los
mamiferos (Rodriguez & Rodriguez-Tapia, 2007).

Las correlaciones mas bajas entre la disimilitud y la distancia se presentaron en los
grupos con presencia de organismos voladores (murciélagos y aves). Al parecer, para estos
organismos la distancia es un factor con menor influencia para delimitar y determinar su
presencia dentro de las comunidades. Por lo tanto, la causa méas probable de la elevada
disimilitud que estos grupos presentan en la zona parecen ser las limitaciones de nicho (mas
que a limitacién en la capacidad de dispersion), esto a pesar de que la disimilitud total de los
murciélagos y las aves también presentd una correlacion més baja con las variables climéticas

que el resto de los vertebrados.
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Esto puede ser provocado por la heterogeneidad climatica entre los cuadros, que
implica el efecto de otras variables ambientales aunadas a la temperatura y precipitacion,
como es el caso de la altitud o la diversidad de tipos de vegetacion, que en algunos casos éstos
pueden ser factores importantes en la modelacion de la diversidad beta de los vertebrados
terrestres (Melo et al., 2009; Svenning et al., 2011; Baselga et al., 2012; Chen et al., 2012).
Sin embargo, en el caso de la zona estudiada del Istmo de Tehuantepec, el gradiente altitudinal
va de 0 a 250 m.s.n.m., por lo tanto es posible que esta variable no influya significativamente

en el cambio en la composicion de especies de las comunidades de los vertebrados terrestres.

Conclusiones

De acuerdo con los resultados obtenidos en este trabajo, tanto la distancia geografica como la
temperatura y la precipitacion son variables que contribuyen a explicar la elevada diversidad
beta de los vertebrados terrestres en el Istmo de Tehuantepec, sin embargo, los anfibios y
reptiles presentaron correlaciones mas altas y con mayor nimero de variables que en el caso
de las aves y los mamiferos. Estos resultados sugieren que tanto la capacidad de dispersién
como las limitaciones de nicho, contribuyen con el elevado cambio en la composicion de

especies entre las comunidades de vertebrados terrestres en el Istmo de Tehuantepec.
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Cuadro 1. Resultados de las correlaciones de Mantel realizadas entre la disimilitud (diversidad

beta) para los ocho grupos de vertebrados analizados, la distancia geografica y la disimilitud

climatica (distancia euclidiana de la media de nueve variables relacionadas con la temperatura

y la precipitacion). Se muestran en negritas las correlaciones estadisticamente significativas

(p<0.05).
MEDIA
GRUPO Variables r P
Anfibios Distancia 0.327 <0.0001
BIO1 0.3758 0.0001
B102 0.298 0.0001
BIO3 0.151 0.0674
BIO5 0.3475 0.0001
BIO6 0.3463 0.0001
B1011 0.3997 0.0001
BIO12 0.2511 0.0002
B1013 0.2345 0.0004
B1014 0.3123 0.0001
Reptiles Distancia 0.4969 <0.0001
BIO1 0.4038 0.0001
B102 0.1682 0.003
BIO3 0.4242 0.0001
BIO5 0.1896 0.0024
BIO6 0.4931 0.0001
B1011 0.4997 0.0001
BIO12 0.4567 0.0001
B1013 0.4092 0.0001
B1014 0.5079 0.0001
Reptiles con extremidades Distancia 0.5561 <0.0001
BIO1 0.4355 0.0001
B102 0.1814 0.003
BIO3 0.4378 0.0001
BIO5 0.2176 0.0002
BIO6 0.5161 0.0001
B1011 0.5232 0.0001
BIO12 0.4772 0.0001
B1013 0.4257 0.0001
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MEDIA

GRUPO Variables r P

BIO14 0.5336 0.0001
Serpientes Distancia 0.4481 <0.0001
BIO1 0.3925 0.0001

BIO2 0.2096 0.0056

B103 0.37 0.0002

BIO5 0.2328 0.0042

BIO6 0.4521 0.0001

BIO11 0.4646 0.0001

BIO12 0.4215 0.0001

BIO13 0.3903 0.0001

BI1O14 0.4637 0.0001

Aves Distancia 0.2536 0.0008
BIO1 0.2001 0.0156

B102 0.06055 0.2198

B103 0.3323 0.0001

B105 0.07899 0.2096

BIO6 0.2746 0.0016

BIO11 0.254 0.003

BIO12 -0.2895 1

BIO13 0.2745 0.0001

BIO14 0.3397 0.0001
Mamiferos Distancia 0.2511 <0.0001
BIO1 0.1635 0.0288

B102 -0.05987 0.8062

B103 0.2672 0.0004

B1O5 0.004078 | 0.4606

BIO6 0.2097 0.0056

BIO11 0.1988 0.0078

BI1O12 0.1134 0.0818

BIO13 0.1973 0.0002

BIO14 0.2216 0.0001
Mamiferos No Voladores Distancia 0.345 <0.0001
BIO1 0.2987 0.0002

B102 0.01819 0.3686

B103 0.2727 0.001

B1O5 0.148 0.0678

BIO6 0.3013 0.0002

78



MEDIA

GRUPO Variables r P
BIO11 0.3061 0.0001
BIO12 0.1635 0.007
BIO13 0.1362 0.0088
BIO14 0.2509 0.0001
Murciélagos Distancia 0.1621 0.0256
BIO1 0.177 0.0506
BIO2 -0.05985 | 0.7298
BIO3 0.3308 0.0002
BIO5 -0.05554 | 0.6816
BIO6 0.2746 0.0054
BIO11 0.2484 0.0098
BIO12 0.177 0.0036
BIO13 0.1695 0.0012
BIO14 0.2294 0.0002
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DISCUSION GENERAL

Debido a su complejidad conceptual y metodolégica, la diversidad beta ha sido objeto de
diversas discusiones por parte de profesionales inmersos en el tema (Legendre et al., 2005;
Tuomisto & Ruokolainen, 2006; Jurasinski et al., 2009; Moreno & Rodriguez, 2010, 2011;
Tuomisto, 2010a, b y c). Incluso ha sido motivo de foros de discusion en revistas ecoldgicas
de prestigio (Laliberté, 2008; Legendre et al., 2008; Pélissier et al., 2008; Tuomisto &
Ruokolainen, 2008), de propuestas particulares de analisis (Jost, 2007, 2010; Baselga, 2010;
Tuomisto, 2011; Baselga, 2012) y de revisiones conceptuales y metodologicas (Koleff et al.,
2003; Tuomisto 2010a, b y ¢; Anderson et al., 2011; Calderén-Patrén et al., 2012).

En ocasiones las revisiones han abordado aspectos tedricos complejos (Tuomisto
2010a, b, ¢), lo que ha limitado su aplicacién y adopcion por cientificos no familiarizados con
él tema. Sin embargo, también han existido propuestas que por su sencillez, utilidad practica y
conceptual han tenido buena aceptacion por parte de diversos especialistas. Este es el caso de
los métodos de beta propuestos por Baselga (2010 y 2012) ya que han sido utilizados por
diversos autores, con distintos grupos, en diferentes partes del mundo (Baselga 2010, Baselga
et al., 2012; Dobrovolski et al., 2012; Leprieur et al., 2011, Svenning et al., 2011). Incluso
esta propuesta ha sido recomendada para probar las tendencias de la diversidad beta y su
variacion con la extension y grano de estudio (Barton et al., 2013).

De acuerdo con las tendencias actuales de investigacion (Calderon-Patrén et al., 2012),
el futuro de la diversidad beta se encuentra en las siguientes lineas de investigacion: la
aplicacion de los metodos de diversidad beta de Jost (2007), la medicion de la diversidad beta
y sus componentes de recambio y anidamiento de Baselga (2010 y 2012), y la incorporacion
de conceptos y métodos relacionados con la diversidad funcional y filogenética a la

estimacion de beta (Weiher, 2011; Vellend et al., 2011). Con estas nuevas herramientas
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metodologicas y analiticas se obtendran informacion mas detallada del cambio en la
composicion de especies que puede ser util para el entendimiento de los patrones de
diversidad, e incorporarse en el disefio de estrategias de manejo y conservacion de los recursos

naturales.

Componentes de la diversidad beta de los vertebrados terrestres en el Istmo de Tehuantepec
y su relacion con la capacidad de dispersion, la distancia geografica y la escala espacial
El Istmo de Tehuantepec es una estrecha region tropical de tierras bajas que separa las
montafias del sur de México de las tierras altas de Chiapas, Guatemala y América Central, por
lo que constituye un corredor bioldgico entre las vertientes del Golfo y del Pacifico. También,
es una de las zonas del pais con mayor riqueza de vertebrados terrestres, donde ademas
predominan especies con areas de distribucion pequefias (Koleff et al., 2008). Estos hechos me
llevaron a hipotetizar que la diversidad beta de los vertebrados terrestres seria elevada
(Calderon-Patron et al., en revision: capitulo 11). Esto fue corroborado utilizando el indice de
Jaccard para medir la disimilitud total propuesto por Baselga (2012) (el cual es utilizado como
una medida del cambio en la composicion de especies entre comunidades), registrando valores
de disimilitud por encima de 0.9 a una escala de 10 x 10 km. Por lo tanto, el Istmo de
Tehuantepec no so6lo es una zona tropical con alta riqueza de especies o diversidad gamma,
sino que también es una zona donde se presenta una elevada variacion en la composicién de
especies de vertebrados terrestres entre comunidades (alta diversidad beta).

Una de las explicaciones mas aceptadas sobre la elevada diversidad beta en regiones
tropicales menciona que la disponibilidad de energia o la productividad ambiental tiende a
incrementar hacia el Ecuador, y esto incrementa las tasas de mutacién y disminuye los tiempos

generacionales, dando lugar a tasas elevadas de especiacion. Ademas, la tolerancia ambiental
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de las especies de regiones tropicales es generalmente mas limitada que en las regiones
templadas, por lo que el tamafio de las areas de distribucion de las especies es menor en los
tropicos, y consecuentemente la diversidad beta debe ser mucho maés alta en regiones con alta
disponibilidad de energia (Qian & Xiao, 2012) como debe ser el caso del Istmo de

Tehuantepec que se encuentra en la region tropical mas surefia del pais.

Aunado a lo anteriormente registrado en este trabajo a una escala regional, donde la
diversidad beta de los vertebrados terrestres es elevada, en el Istmo de Tehuantepec la
disimilitud derivada del recambio en la composicidn de especies es el factor que provoca el
90% de la diversidad beta de los vertebrados terrestres, mientras que la disimilitud derivada
del anidamiento es minima. Esto puede ser producto, entre otras cosas, de que en esta zona las
extinciones masivas por glaciaciones del pasado no ocurrieron. Se ha demostrado que la
diversidad beta es provocada por el anidamiento cuando las regiones han sufrido cambios
climaticos drasticos, como las glaciaciones del Pleistoceno, y por el contrario, en zonas donde
los cambios climaticos no fueron tan fuertes, el recambio es el factor mas importante para
modelar la diversidad beta (Melo et al., 2009; Baselga, 2010; Leprieur et al., 2011; Baselga,
2012, Baselga et al., 2012; Dobrovolski et al., 2012). De acuerdo con evidencia geoldgica, el
Istmo de Tehuantepec sufrié un evento tecténico muy importante durante el Plioceno, en el
cual los corredores de tierras altas que en él se extendian durante el Mioceno fueron destruidos
debido a una actividad tectonica extrema relacionada con la subduccion de la Placa de Cocos
(Barrier et al., 1998; Manea & Manea, 2006; Ledn-Paniagua et al., 2007). Esto coincide con el
tiempo en que varios géneros y especies de viboras, aves y roedores divergieron en el Istmo de

Tehuantepec (Sullivan et al., 2000; Leon-Paniagua et al., 2007; Castoe et al., 2009). Por lo
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tanto, la historia geoldgica de esta zona nos muestra que al parecer se ha promovido el
recambio y no el anidamiento.

En diversos trabajos previos, a escala global, continental y nacional para vertebrados
terrestres (Qian, 2009; Keil et al., 2012; Koleff et al., 2008; Dobrovolski et al., 2012), se ha
registrado una diversidad beta mas alta en organismos con menor capacidad de dispersion,
siendo los anfibios el grupo que ha presentado los valores de beta mas altos y las aves los mas
bajos (Qian, 2009; Koleff et al., 2008; Dobrovolski et al., 2012), sin embargo, en una escala
regional de trabajo como es el caso de la porcién del Istmo de Tehuantepec analizada en este
trabajo, la capacidad de dispersion no parece ser un factor importante para determinar el valor
de diversidad beta de los vertebrados terrestres. Ese resultado se presenta en una zona que no
ofrece barreras geograficas importantes para los organismos, lo que ha permitido el flujo de
organismos (Sullivan et al., 2000; Leon-Paniagua et al., 2007; Castoe et al., 2009; Barber &
Klicka, 2010). Sin embargo, los resultados de las correlaciones entre la diversidad beta y la
distancia geografica fueron significativas para todos los grupos, en las tres escalas de trabajo,
y en términos generales, los organismos con mayor capacidad de dispersion (aves y
murciélagos) presentaron correlaciones mas bajas que los organismos menos vagiles (anfibios
y reptiles).

En el caso del recambio, los grupos con mayor capacidad de dispersion (murciélagos y
las aves) presentan las relaciones méas débiles entre el recambio y la distancia. La Unica
excepcion a este patron la presentan las aves en la escala de 10 x 10 km, quienes presentaron
el valor mas alto de recambio, esto puede ser producto de la escala local de trabajo a la cual es
probable que no sea posible detectar el efecto de la distancia ya que la vagilidad de las aves
supera la distancia que separa a las unidades de trabajo. EI fendmeno del aumento de la

diversidad beta conforme aumenta la distancia geografica se conoce como decaimiento de la
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similitud con la distancia (distance—decay in similarity) (Nekola & White, 1999). Se han
propuesto tres mecanismos principales para explicar este patron: A) Las condiciones
ambientales cambian conforme aumenta la distancia, lo que implica una separacion de las
especies con diferentes caracteristicas fisioldgicas y que la composicion de especies sea
predecible con el tipo de ambiente (Nekola & White, 1999; Soininen et al., 2007). B) La
configuraciéon del ambiente influye en el movimiento de las especies. A mayor nimero de
barreras, la similitud decrece mas abruptamente que en un sitio abierto (Nekola & White,
1999; Soininen et al., 2007). C) Las diferentes capacidades de dispersion de las especies, pues
la relacion similitud-distancia ocurre aun si el ambiente es totalmente homogéneo. Por lo
tanto, en esta region la distancia esta asociada con el ambiente y la capacidad de dispersion de
los organismos, ya que la configuracion espacial (ser una planicie rodeada de montafias)
representa un corredor entre las faunas del norte y sur.

En la porcion del Istmo de Tehuantepec correspondiente al area de estudio de este
trabajo, conforme aumenta la resolucion espacial, la diversidad beta de vertebrados aumenta
confirmando esta tendencia como uno de los patrones mas consistente para la diversidad beta,
el cual ha sido reportado para diferentes organismos como bacterias, plantas de dunas costeras,
plantas silvestres en agroecosistemas, mariposas, escarabajos estercoleros y vertebrados
terrestres (Arita & Rodriguez, 2002; Bossuyt & Hermy, 2004; Gabriel et al., 2006; MacNally
et al., 2004; Martiny et al., 2011; Qian, 2009, Keil et al., 2012). Esto se explica porque
conforme se agranda la escala de trabajo, disminuyen las diferencias ambientales entre
unidades de muestreo y el nimero de especies compartidas se incrementa, ademas de que las
areas grandes tienen mas especies y se reduce el grado de agregacion de la distribucion de las
mismas (Gaston et al., 2007). En el caso de la escala de este trabajo (regional), de acuerdo con

Whittaker et al. (2001) los factores ambientales que modelan la diversidad beta son la
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topologia, altitud, discontinuidad del habitat, gradientes latitudinales en productividad y clima
y las dinamicas de energia. Algunos factores intrinsecos de los organismos que también
pueden influir son: limitacion en la capacidad de dispersion, posicion en la cadena trofica,
tamano del area de distribucion y dinamicas de metacomunidades (Whittaker et al., 2001). A
escalas pequefias las diferencias en la capacidad de dispersion de los organismos son mas
marcadas Y la heterogeneidad ambiental es mas importante, aunado a la plasticidad genética de
los organismos Yy especies (tolerancia ambiental), lo que hace que estas pequerias diferencias
influyan en los cambios en la composicion de especies a niveles locales (Vellend, 2001;

Gaston et al., 2007; Qian, 2009).

Los determinantes de la diversidad beta de los vertebrados terrestres en el Istmo de
Tehuantepec

Como se menciono con anterioridad, la diversidad beta puede ser provocada por dos factores
principales: las limitaciones de nicho y las limitaciones en la capacidad de dispersion
(Legendre et al., 2005; Gaston et al., 2007). Respecto a las limitaciones de nicho, éstas tienen
que ver con la capacidad de los organismos de responder o de adaptarse a las condiciones
ambientales y ecoldgicas de un sitio, por lo tanto las variables ambientales juegan un papel
muy importante en la conformacion de la composicidn de especies de las comunidades, ya que
si el organismo tolera las condiciones de un sitio, la probabilidad de que el individuo pueda
sobrevivir es mas grande que si las condiciones son adversas. El segundo factor (limitaciones
en la capacidad de dispersion) tiene que ver con caracteristicas intrinsecas de los organismos,
aunado a la complejidad topografica del habitat y la distancia geografica entre las

comunidades.
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Estos mecanismos no son mutuamente excluyentes y en el Istmo de Tehuantepec los
dos factores ejercen cierto grado de influencia en la configuracion de la diversidad beta. Esto
puede ser producto de la elevada heterogeneidad ambiental presente en la regién (en esta zona
se encuentran tres subprovincias fisiograficas), a que es una barrera biogeografica importante
para los organismos que se distribuyen al sur o que llegan de Centroamérica y no pueden
llegar al centro de México (Ortiz-Pérez et al., 2004; Castoe et al., 2009), y a que los
vertebrados terrestres de la regidn tienen areas de distribucion pequerias (Koleff et al., 2008).
Por un lado, los resultados obtenidos muestran que la capacidad de dispersién de los
organismos en la porcién estudiada en el Istmo de Tehuantepec a una escala regional de
trabajo no es un factor importante para determinar la disimilitud total entre comunidades, ya
que la disimilitud mas grande se registrd en las aves, las cuales presentan la mayor capacidad
de dispersién y los tamafios promedios mas grandes de tamafio de area de distribucion,
mientras que la disimilitud mas baja se presentd en los anfibios con la menor capacidad de
dispersion y los promedios mas pequefios del tamafio de su area de distribucion, lo que
contradice lo registrado en la literatura (Koleff et al., 2008; Qian, 2009). Sin embargo, por otro
lado, la distancia geogréafica si tiene un efecto sobre la disimilitud, puesto que en términos
generales, para todos los grupos analizados, conforme aumenta la distancia entre comunidades
aumenta la disimilitud total.

En este trabajo, tanto la temperatura como la precipitacion son variables relacionadas
con la diversidad beta de los vertebrados terrestres. Sin embargo, las relaciones no fueron las
mismas para los ocho grupos de vertebrados analizados: las correlaciones méas altas se
presentaron en los tres grupos de reptiles, y las mas débiles en los grupos con presencia de
organismos voladores como los murciélagos, aves y mamiferos en conjunto. La diversidad

beta de estos mismos grupos también tuvo relaciones débiles con la distancia, lo que indica
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que puede haber otros factores que sumados a la distancia, temperatura y precipitacion,
contribuyen a moldear la diversidad beta de estos organismos.

Los resultados obtenidos sobre la diversidad beta de vertebrados en el Istmo de
Tehuantepec son relevantes para la comprension de esta diversidad a escalas locales y
regionales, ya que es el primer trabajo que se realiza a una escala regional de trabajo y que
analiza diferentes grupos de vertebrados terrestres en una misma regién en diferentes escalas.
Otra de las aportaciones de este trabajo es la cuantificacion de la diversidad beta y de sus
componentes de recambio y anidamiento a escala regional, ya que este método Unicamente ha
sido aplicado a escalas globales y continentales (Leprieur et al., 2011; Baselga et al., 2012;
Dobrovolski et al., 2012). Por lo tanto, los resultados obtenidos en este proyecto muestran la
tendencia de la diversidad beta a escala regional para diferentes grupos en una misma
extension pero diferente grano espacial.

La utilidad practica de la diversidad beta en conservacion es conocida pero poco
explorada, ya que actualmente no es un criterio tomado en cuenta en el disefio de estrategias
de conservacion ni en la seleccién de areas naturales protegidas (parques nacionales, reservas
de la biosfera, etc.), por lo tanto, es necesario demostrar y resaltar la utilidad de esta medida de
diversidad en las propuestas de conservacion de los recursos naturales. En el caso de este
trabajo los analisis de diversidad beta muestran en términos generales que la conservacion de
los vertebrados terrestres en el Istmo de Tehuantepec implicara la proteccion o conservacion
de multiples sitios a una escala pequefia (10 x 10 km) a lo largo del area de estudio, también
que entre mas alejados estén estos sitios se conservara un mayor numero de especies, por lo
tanto serd necesario incorporar el método de decaimiento de la similitud con la distancia para

definir las distancias entre las diferentes unidades por conservar.
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En la region se han generado algunas iniciativas comunitarias para la conservacion de
algunas localidades, principalmente en las comunidades de Chivela y Nizanda que tienen
especies endémicas de plantas y animales de selva baja caducifolia, selva baja espinosa y
matorral xerofilo. Este tipo de esfuerzos son raros ya que el cambio de uso de suelo por
actividades productivas es muy frecuente desde hace varias décadas, a pesar de esto, aun
existen remantes de selvas medianas en buen estado de conservacion en diferentes puntos
entre ellos la region de los Chimalapas, sin embargo, con excepcion de Los Tuxtlas en
Veracruz, en la zona no hay Areas Naturales Protegidas, por lo tanto es necesario un plan de
manejo y conservacion de los recursos naturales en la region. Debido a la complejidad
socioeconémica del Istmo de Tehuantepec, la creacion de Areas Naturales Protegidas no es
muy factible, sin embargo, una de las estrategias que podrian implementarse es la delimitacion
de areas de conservacion y el pago de servicios ambientales en las mismas, ya que ambas
actividades son financiadas por dependencias gubernamentales como la Comisién Nacional
Forestal a las comunidades que soliciten el apoyo. De esta forma se podria crear una red de
pequefias zonas que ademas de conservarse, generen un beneficio econdmico para sus

propietarios.
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CONCLUSIONES GENERALES

La diversidad beta esta en un proceso intenso de andlisis. Diferentes propuestas han
motivado un cambio radical en su conceptualizacion, que han generado aproximaciones y
herramientas de analisis cada vez mas precisas. Su potencial de aplicacién en problemas
practicos es enorme y aun poco explorado. No cabe duda de que en el futuro esta medida
de diversidad contribuird a un mejor entendimiento de la estructura y funcionamiento de
las comunidades naturales y de aquellas modificadas o derivadas por las actividades
humanas.

La diversidad beta de los vertebrados terrestres del Istmo de Tehuantepec es elevada, v el
recambio de especies es el componente que explica mas del 90% de la diversidad beta. La
escala espacial tiene un papel importante para la diversidad beta: a mayor resolucion
espacial la diversidad beta aumenta. Esto mismo sucede con el recambio, sin embargo el
componente anidamiento aumenta conforme se disminuye la resolucion.

La capacidad de dispersién al parecer no tiene un efecto importante en la diversidad beta a
una escala regional de trabajo (para ninguno de los tres tamafios de malla utilizados).

La relacion entre la diversidad beta y la distancia geografica es positiva y significativa
(conforme aumenta la distancia aumenta el cambio en la composicion de especies entre
comunidades), sobre todo para la diversidad beta total y el componente de recambio. Esta
relacion es mas débil en organismos voladores, lo que indica que estos grupos
(murciélagos y aves) cambian en menor medida su composicion de especies con la

distancia geogréfica.
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e La temperatura y la precipitacion también contribuyen a explicar una elevada diversidad
beta de los vertebrados terrestres en el Istmo de Tehuantepec principalmente para los
anfibios y los reptiles.

e Se sugiere que tanto la capacidad de dispersion como las limitaciones de nicho
contribuyen con el elevado cambio en la composicion de las comunidades de vertebrados

terrestres en el Istmo de Tehuantepec.

LITERATURA CITADA

Anderson, M.J., Crist, T.O., Chase, J.M., Vellend, M., Inouye, B.D., Freestone, A.L., Sanders,
N.J., Cornell, H.V., Comita, L.S., Davies, K.F., Harrison, S P., Kraft, N.J.B., Stegen
J.C. & Swenson, N.G. (2011). Navigating the multiple meanings of [ diversity: a
roadmap for the practicing ecologist. Ecology Letters, 14: 19-28.

Arita, H. & Rodriguez, P. (2002) Geographic range, turnover rate and the scaling of species

diversity. Ecography, 25: 541-550.

Barber, B.R. & Klicka, J. (2010) Two pulses of diversification across the Isthmus of
Tehuantepec in a montane Mexican bird fauna. Proceedings of the Royal Society B,
277: 2675-2681.

Barrier, E., Velasquillo, L., Chavez, M. & Gaulon, R. (1998), Neotectonic evolution of the
Isthmus of Tehuantepec (Southeastern Mexico). Tectonophysics, 287: 77-96.

Barton, P.S., Cunningham, S.A., Manning, A.D., Gibb, H., Lindenmayer, D.B. & Didham,
R.K. (2013) The spatial scaling of beta diversity. Global Ecology and Biogeography,

DOI: 10.1111/geb.12031.

90



Baselga, A. (2010) Partitioning the turnover and nestedness components of beta diversity.
Global Ecology and Biogeography, 19: 134-143.

Baselga, A. (2012) The relationship between species replacement, dissimilarity derived from
nestedness, and nestedness. Global Ecology and Biogeography, 21: 1223-1232.

Baselga, A., Gomez-Rodriguez, C. & Lobo, J.M. (2012) Historical legacies in world
amphibian diversity revealed by the turnover and nestedness components of beta
diversity. PLoS ONE, 7(2), e32341.

Bossuyt, B. & Hermy, M. (2004). Species turnover at small scales in dune slack plant
communities. Basic and Applied Ecology, 5: 321-329.

Calderén-Patron, J.M., Moreno, C. & Zuria, I. (2012). Diversidad beta: medio siglo de
avances. Revista Mexicana de Biodiversidad, 83: 879-891.

Calderén-Patron, J. M., Moreno, C., Pineda, R., Sanchez-Rojas, G., & Zuria, |. 2013.
Vertebrate dissimilarity, turnover and nestedness in a highly beta-diverse Region: the
role of spatial grain size, dispersal ability and distance. Enviado a PlosOne.

Castoe, T.A., Daza, J.M., Smith, E.N., Sasa, M.M., Kuch, U., Campbell, J.A., Chippindale,
P.T. & Parkinson, C.L. (2009). Comparative phylogeography of pitvipers suggest a
concensus of ancient Middle American highland biogeography. Journal of
Biogeography, 36: 88-103.

Dobrovolski, R., Melo, A.S., Cassemiro, F. & Diniz-Filho, J.A.F. (2012) Climatic history and

dispersal ability explain the relative importance of turnover and nestedness components
of beta diversity. Global Ecology and Biogeography, 21: 191-197.

Gabriel, D., Roschewitz, I., Tschanrtke, T. & Thies, C. (2006). Beta diversity at different

spatial scales: plant communities in organic and conventional agriculture. Ecologycal

Applications, 16: 2011-2021.
91



Gaston K.J., Evans, K.L. & Lennon, J.J. (2007) The scaling of spatial turnover: pruning the
thicket. Pp. 181-222. In: Storch, D., Marquet, P.A., & Brown, J.H (eds). Scaling
biodiversity. Cambridge University Press, Cambridge. United Kingdom. 500 p.

Jost, L. (2007). Partitioning diversity into independent alpha and beta components. Ecology,
88: 2427-2439.

Jost, L. (2010). Independence of alpha and beta diversities. Ecology, 91: 1969-1974.

Jurasinski, G., Retzer, V. & Beierkuhnlein, C. (2009). Inventory, differentiation, and
proportional diversity: a consistent terminology for quantifying species diversity.
Oecologia, 159: 15-26.

Keil, P, Schweiger, O., Kihn, I., Kunin, W.E., Kuussaari, M., Settele, J., Henle, K., Brotons,
L., Pe’er, G., Lengyel, S., Moustakas, A., Steinicke, H. & Storch, D. (2012). Patterns of
beta diversity in Europe: the role of climate, land cover and distance across the scales.
Journal of Biogeography, 39: 1473-1486.

Koleff, P., Gaston, K. & Lennon, J. (2003). Measuring beta diversity for presence-absence
data. Journal of Animal Ecology, 72: 367-382.

Koleff, P., Soberon, J., Arita, H.T., Davila, P., Flores-Villela, O., Golubov, J., Halffter, G., Lira-
Noriega, A., Moreno, C.E., Moreno, E., Murguia, M., Munguia, M., Navarro-Siglenza,
A.G., Téllez, O., Ochoa-Ochoa, L., Peterson, A.T. & Rodriguez, P. (2008) Patrones de
diversidad espacial en grupos selectos de especies. Pp. 323-364. In: Soberén, J.,
Halffter, G. & Llorente-Bousquets, J. (eds.) Capital Natural de Mexico Vol I.
Conocimiento de la Biodiversidad. ), Comision Nacional para el Conocimiento y Uso de
la Biodiversidad, México.

Laliberté, E. (2008). Analyzing or explaining beta diversity? Comment. Ecology, 89: 3232-

3237.
92



Legendre, P., Borcard, D. & Peres-Neto, P.R. (2005) Analyzing beta diversity: partitioning the
spatial variation of community composition data. Ecological Monographs, 75: 435-450.

Legendre, P., Borcard, D. & Peres-Neto, P.R. (2008). Analyzing or explaining beta diversity?
Comment. Ecology, 89: 3238-3244.

Ledn-Paniagua, L., Navarro, A., Hernandez, B. & Morales, J.C. (2007). Diversification of
arboreal mice of genus Habromys (Rodentia: Cricetidae: Neotominae). Molecular
Phylogenetics and Evolution, 62: 653-664.

Leprieur, F., Tedesco, P.A., Hugueny, B., Beauchard, O., Durr, H.H., Brosse, S. & Oberdorff,
T. (2011) Partitioning global patterns of freshwater fish beta diversity reveals
contrasting signatures of past climatic changes. Ecology Letters, 14: 325-334.

MacNally, R., Fleishman, E., Bulluck, L.P. & Betrus, C.J. (2004). Comparative influence of
spatial scale on beta diversity within regional assemblages of birds and butterflies.
Journal of Biogeography, 31: 917-929.

Manea, V.C. & Manea, M. (2006) Origin of the modern Chiapanecan volcanic arc in southern
Mexico inferred from thermal models. Pp. 27-38. In: Rose, W.1., Bluth, G.J.S, Carr,
M.J., Ewert, J., Patino, L.C. & Vallance, J.W. (eds). Volcanic hazards in Central
America. Geological Society of America Special Paper 411, Boulder, Colorado. USA.

Martiny, J. B. H., Eisen, J.A., Penn, K., Allison, S.D. & Horner-Devine, M.C. (2011). Drivers
of bacterial B-diversity depend on spatial scale. Proceedings of the National Academy of
Science of the United States of America, 108: 785-7854.

Melo, A.S., Rangel, T. F. L. V. & Diniz-Filho, J.A.F. (2009) Environmental drivers of beta-

diversity patterns in New-World birds and mammals. Ecography, 32: 226-236.

Moreno, C. E. & Rodriguez, P. (2010). A consistent terminology for quantifying species

diversity? Oecologia, 163: 279-282.
93



Moreno, C. E. & Rodriguez, P. (2011). Commentary: Do we have a consistent terminology for
species diversity? Back to basics and toward a unifying framework. Oecologia, 167:
889-892.

Nekola, J.C. & White, P.S. (1999) The distance decay of similarity in biogeography and
ecology. Journal of Biogeography, 26: 867-878.

Ortiz-Pérez, M.A., Hernandez-Santana, J.R. & Figueroa Mah-Eng, J.M. (2004)
Reconocimiento fisiografico y geomorfologico. Pp. 43-54. In: Garcia-Méndoza, A.J.,
Ordofiez, M.J. & Briones-Salas, M.A. (eds.) Biodiversidad de Oaxaca. Instituto de
Biologia, UNAM, Fondo Oaxaquefio para la Conservacion de la Naturaleza, World
Wildlife Fund. México.

Pélissier, R., Couteron, P & Dray, S. (2008). Analyzing or explaining beta diversity?
Comment. Ecology, 89: 3227-3232.

Qian, H. (2009) Global comparisons of beta diversity among mammals, birds, reptiles and
amphibians across spatial scales and taxonomic ranks. Journal of Systematic and
Evolution, 47: 509-514.

Qian, H. & Xiao, M. (2012) Global patterns of beta diversity-energy relationship in terrestrial
vertebrates. Acta Oecologica, 39: 67-71.

Soininen, J., McDonald, R. & Hillebrand, H. (2007) The distance decay of similarity in
ecological communities. Ecography, 30: 3-12.

Sullivan, J., Arellano, E. & Rogers, D.S. (2000) Comparative phylogeography of
Mesoamerican highland rodents: concerted versus independent response to past climate

fluctuations. The American Naturalist. 155: 755—-768.

94



Svenning, J. C., Flojggard, C. & Baselga, A. (2011). Climate, history and neutrality as drivers
of beta diversity of mammals in Europe: insights from multiscale deconstruction.
Journal of Animal Ecology, 80: 393-402.

Tuomisto, H. & Ruokolainen, K. (2006). Analyzing or explaining beta diversity?
Understanding the targets of different methods of analysis. Reply. Ecology: 87: 2697-
2708.

Tuomisto, H. & Ruokolainen, K. (2008). Analyzing or explaining beta diversity? Reply.
Ecology, 89: 3244-3256.

Tuomisto, H. (2010a). A diversity of beta diversities: straightening up a concept gone awry.
Part 1. Defining beta diversity as a function of alpha and gamma diversity. Ecography,
33: 2-22.

Tuomisto, H. (2010b). A diversity of beta diversities: straightening up a concept gone awry.
Part 2. Quantifying beta diversity and related phenomena. Ecography, 33: 23-45.
Tuomisto, H. (2010c). A consistent terminology for quantifying species diversity? Yes it does

exist. Oecologia, 164: 853-860.

Tuomisto, H. (2011). Do we have a consistent terminology for species diversity? Yes, if we
choose to use it. Oecologia, 167: 903-911.

Weiher, E. (2011). A primer of trait and functional diversity. Pp 175-191. In: Magurran, A. &
McGill, B.J. (eds.). Biological diversity frontiers in measurement and assessment.
Oxford University Press. United Kingdom. 368 p.

Whittaker, R.J., Willis, K.J & Field, R. (2001). Scale and species richness: Towards a general,
hierarchical theory of species diversity. Journal of Biogeography, 28: 453-470.

Vellend M (2001) Do commonly used indices of beta-diversity measure species turnover?

Journal of Vegetation Science, 12: 545-552.
95



\ellend, M., Cornwell, W.K., Magnuson-Ford, K. & Mooers, A. (2011). Measuring
phylogenetic biodiversity. Pp: 194-207. In: Magurran, A. & McGill, B.J. (eds.).
Biological diversity frontiers in measurement and assessment. Oxford University Press.

United Kingdom. 368 p.

96





