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RESUMEN

Los procesos que dan origen a los gradientes de diversidad han sido el centro de estudios de ecélogos y
biogedgrafos por mas de dos siglos. Durante estos 200 afios de investigacion, un importante nimero de
hipoétesis han sido propuestas para explicar los patrones de riqueza de especies a grandes escalas. Entre
estas, la idea que caracteristicas ambientales controlan la variacion en riqueza de especies es una de las
mas antiguas y mejor investigadas. Ademas, una de las hipdtesis mas recientes y controversiales es la
de efectos de mitad de dominio; esta hipétesis sugiere que los gradientes de diversidad son simplemente
una consecuencia de la distribucion aleatoria de especies, siempre y cuando estas distribuciones estén
bajo ciertas limitaciones geométricas. En este estudio se investigaron las causas del gradiente de diver-
sidad de murciélagos en el Nuevo Mundo, para lo cual fue necesario cuantificar la variacion en riqueza
de especies que puede ser atribuida a efectos de mitad de dominio; también se determind si las variables
ambientales pueden explicar la variacion en riqueza, incluso después de tomar en cuenta los efectos de
mitad de dominio. Para esto, se construyeron 1 000 gradientes de diversidad esperados bajo condiciones
de efectos de mitad de dominio y se los comparé con el gradiente empirico. Estos andlisis fueron con-
ducidos separadamente para tres grupos de murciélagos: Noctilionoidea, Molossidae y Vespertilionidae.
Los resultados obtenidos sugieren que efectos de mitad de dominio pueden ser importantes para los
gradientes de diversidad de Noctilionoidea y Molossidae, pero no para Vespertilionidae. Por otro lado,
los gradientes ambientales son importantes independientemente del grupo de especies considerado; sin
embargo, la importancia de energia en relacién con heterogeneidad depende de la forma en que los gra-
dientes ambientales afectan a los patrones de riqueza de especies: si las variables ambientales afectan
directamente al nimero de especies que coexisten, entonces es claro que energia es mas importante que
heterogeneidad; pero si las variables ambientales modifican el patron de riqueza esperado por efectos
de mitad de dominio, entonces ambas caracteristicas ambientales parecen ser igualmente importantes.

Palabras claves: diversidad, gradiente ambiental, macroecologia, Nuevo Mundo, riqueza, simulacién.
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ABSTRACT

Processes that give rise to diversity gradients have been the focus of study by ecologists and bioge-
ographers for more than two centuries. During these two hundred years of research, a large number
of hypotheses have been proposed to explain patterns of variation in species richness at broad scales.
Among these, the idea that environmental characteristics control variation in richness is one of the
oldest and better supported. Alternatively, the mid-domain hypothesis is one of the most recent and
controversial hypotheses; this hypothesis suggests that diversity gradients are simply a consequence
of the random distribution of species that are subjected to geometric constraints imposed by a lim-
ited potential domain of distribution. In this study, we investigate the causes for species richness
gradients of bats in the New World. We quantify the amount of variation in richness that can be at-
tributed to mid-domain effects, and test whether environmental characteristics can explain richness
gradients even after accounting for mid-domain effects imposed by geometric constraints. To do
this, we constructed 1,000 diversity gradients that could be expected under mid-domain effects, and
we compared these random richness gradients with empirical data. These analyses were repeated
for three groups of bats: Noctilionoidea, Molossidae and Vespertilionidae. Our results suggest that
mid-domain effects can be important for diversity gradients in Noctilionoidea and Molossidae, but
not Vespertilionidae. In contrast, the importance of environmental gradients is evident for all spe-
cies groups. However, the relative importance of energy or heterogeneity depends on the way that
environmental gradients are assumed to affect richness gradients: if environmental variables directly
affect the number of co-existing species in a particular region of the New World, then it is clear that
energy is more important than heterogeneity; but, if environmental variables affect richness gradi-
ents by modifying the pattern expected by mid-domain effects, then both energy and heterogeneity
have similar magnitude of their effects.

Keywords: bats, diversity, environmental gradient, macroecology, mid-domain effect, New World,
simulation, species richness.

INTRODUCCION

Entender cuales son las causas de los gradientes
en diversidad a gran escala es uno de los obje-
tivos principales en ecologia y biogeografia. El
interés en estos procesos tiene sus origenes en el
trabajo de Alexander von Humboldt, hace mas de
200 afios (Brown y Sax, 2004). Durante estos dos
siglos de investigacion, un importante nimero de
hipotesis han sido propuestas para explicar los
gradientes de diversidad; estos posibles mecanis-
mos incluyen una variedad de procesos ecoldgi-
cos y evolutivos (Willig et al., 2003). Entre estas
hipétesis, una de las ideas que ha recibido mayor
atencion, y que se ha postulado como una de las
explicaciones mas probables, es que el gradiente
en riqueza de especies es una consecuencia de los
gradientes en variables ambientales (Willig et al.,
2003; Currie, 2007); asi, se presenta la hipotesis
que el niimero de especies que pueden coexistir
en distintas regiones es una funcién de las carac-
teristicas bidticas y abidticas de dicha region. La
idea que el ambiente controla los gradientes de

diversidad fue propuesta por Humboldt (Brown
y Sax, 2004), idea que todavia la aceptan muchos
estudios recientes (como Hawkins et al., 2003;
Currie et al., 2004; Diniz-Filho et al., 2004;
Hurlbert, 2004; Currie, 2007; Kreft y Jetz, 2007;
Ruggiero y Hawkins, 2008); sin embargo, existen
diversas maneras en las cuales el ambiente pue-
de afectar los patrones de diversidad a grandes
escalas. Tipicamente, las caracteristicas ambien-
tales se han dividido en varias alternativas; una
division que muchos estudios han utilizado es
considerar separadamente las medidas de energia
o clima en relacién con medidas que representan
la heterogeneidad en el habitat (e.g., Kreft y Jetz,
2007; Rahbek et al., 2007).

Las maneras en que las caracteristicas ener-
geéticas/climaticas o de heterogeneidad podrian
afectar a los gradientes de diversidad han sido
ampliamente discutidas en la literatura; sin em-
bargo, una revision de este argumento se encuen-
tra fuera del objetivo del presente estudio, mas los
lectores interesados en el tema pueden consultar
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Figura 1. Efectos de mitad de dominio. Dado los tamafios de las distribuciones de especies, en un dominio
donde las especies estan distribuidas y que las distribuciones de las especies deben estar contenidas
completamente en el dominio de distribucion; entonces, si las especies estan distribuidas al azar en el
dominio, estas necesariamente se sobrelaparan completa o parcialmente y formaran un gradiente de
riqueza de especies. A, B, C son las distribuciones de especies. En los ejemplos 1, 2 y 3, se pueden ver
posibles distribuciones al azar de las especies; 1os nimeros representan cuantas distribuciones se sobre-
lapan (riqueza de especies) en distintas regiones del dominio.

los siguientes trabajos (y sus referencias biblio-
gréficas): MacArthur (1972), Rohde (1992), Wi-
llig et al. (2003), Currie et al. (2004), Evans et al.
(2005), Lomolino et al. (2006) y Currie (2007).

A partir de los numerosos estudios que han
investigado los efectos de energia/clima y hetero-
geneidad en la variacion en riqueza de especies a
grandes escalas, uno de los patrones que parece-
ria emerger es que energia tiende a ser una mejor
explicacion de los gradientes de diversidad que
heterogeneidad. Incluso, cuando heterogeneidad
puede explicar proporciones significativas de la
variacion en riqueza de especies, esta proporcion
tiende a ser mas pequefia que la explicada por
energia/clima. Por ejemplo, en una reciente pu-
blicacién (Field et al., 2009), se encontr6 que las
variables que representan energia y clima tien-
den a ser las mejores en predecir gradientes de
diversidad en comparacion con heterogeneidad y
con otras hipétesis. Las correlaciones entre gra-
dientes de diversidad y gradientes ambientales
(particularmente energia) son tan comunes que
se consideran una generalidad (Lomolino et al.,
2006), la cual ha sido utilizada como evidencia
de la importancia de las caracteristicas ambienta-
les en generar patrones de diversidad (Hawkins et
al., 2003; Field et al., 2009).

Sin embargo, los gradientes de diversidad
pueden ser causados por otros mecanismos que
no estén relacionados con las variables ambien-
tales (Willig et al., 2003). Una de las ideas mas
recientes y controversiales para explicar estos

gradientes es la hipotesis de limitaciones geomé-
tricas o efectos de mitad de dominio (EMD). Este
posible mecanismo fue propuesto por primera
vez por Colwell y Hurtt (1994) y se basa en una
idea radicalmente distinta a todas las otras hipo-
tesis. De acuerdo con la hip6tesis de EMD, los
gradientes en diversidad pueden ser generados
simplemente porque las distribuciones de espe-
cies estan sujetas a ciertas limitaciones geométri-
cas que son inevitables. La figura 1 muestra una
explicacion grafica de esta idea.

La hip6tesis de EMD se basa en una serie de
principios que se describen a continuacion:

1. Las distribuciones de las especies se limitan
a estar completamente incluidas dentro de un
dominio de distribucidn. Este dominio de dis-
tribucién es simplemente toda el 4rea que se
considera potencialmente ocupable. EI domi-
nio pude ser una isla, un mar, un océano, una
montafa, un continente o cualquier otro es-
pacio geografico. Tipicamente, se distinguen
dos tipos de dominio, un dominio con limites
“fuertes” y uno con limites “suaves” (Willig
y Lyons, 1998; Colwell y Lees, 2000). Un
dominio con limites fuertes es, por ejemplo,
todo un continente limitado por los océanos;
mientras que un dominio con limites suaves
podria ser el area continental ocupada por el
clado al cual las especies pertenecen. Este
dominio “suave” asume que hay otras barre-
ras importantes que restringen la distribucién
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de especies dentro del dominio fuerte (por
ejemplo cadenas montaflosas, competencia
con otras especies, tiempo de dispersion, en-
tre otros aspectos). Otro ejemplo de un do-
minio con limites suaves es una ecorregion,
donde las especies endémicas estan restrin-
gidas a tener su distribucién completamente
dentro del area que corresponde a dicha zona.

2. Cada especie tiene una distribucion de cier-
to tamafio, la cual en la mayoria de los ca-
sos es menor que la totalidad del dominio.
En cualquier grupo de especies hay gran
variacion en el tamafio de la distribucion
geografica: algunas especies ocupan areas
pequefias y otras areas grandes (Brown et
al., 1996). Las causas de esta variacién no
son bien conocidas (Gaston, 2003), pero
conocer estas causas no son necesarias para
entender la hipétesis de EMD. Lo Unico que
es necesario es que al menos una proporcién
de las especies tengan distribuciones mas
pequefias que todo el dominio.

3. La distribucion de las poblaciones de las
especies son agregadas dentro del dominio.
Todas las poblaciones de una especie no es-
tan dispersas en el dominio; por el contrario,
estan agregadas, una cerca de la otra, para
formar distribuciones relativamente bien
definidas (Gaston, 2003). Por ejemplo, si
se mapean todas las poblaciones de una es-
pecie de murciélago en Sudamérica, la dis-
tribucion de esta especie estaria claramente
concentrada en una zona en particular, en
relacion con toda el area continental.

Bajo estas circunstancias, ;Qué pasaria si las
especies estuvieran distribuidas completamente
al azar dentro del dominio? La figura 1 muestra
tres potenciales ejemplos. Lo que se puede ob-
servar evidentemente en estos modelos es que
las especies tienden a sobrelaparse en ciertas
regiones del dominio, sobrelapamientos que a
su vez generan un gradiente de riqueza de es-
pecies. Este gradiente de riqueza es generado
a pesar que la posicion de las distribuciones es
completamente independiente de cualquier va-
riable ambiental. Si este proceso de colocar las
especies al azar dentro del dominio se repitiera

muchas veces y cada vez se estimaria el gradien-
te de riqueza, entonces un patron general apa-
receria: las especies tienden a sobrelaparse mas
frecuentemente cerca del centro del dominio
(Colwell y Lees, 2000); por esto el nombre de
este fendmeno es efectos de mitad de dominio.

Debido a que la hipétesis de EMD represen-
ta una idea radicalmente distinta para explicar
los gradientes de diversidad, no es sorprendente
lo controversial que esta hip6tesis ha sido en-
tre biogedgrafos y ecélogos (Hawkins y Diniz,
2002; Grytnes, 2003; Colwell et al., 2005; Zapa-
ta et al., 2005; McClain et al., 2007; Grytnes et
al., 2008). En la literatura existen varios ejem-
plos de la resistencia a considerar la hipotesis
de EMD como un factor importante (Hawkins
y Diniz, 2002; Hawkins et al., 2005; Zapata et
al., 2005; Currie y Kerr, 2008); sin embargo, los
principios en los cuales se basan los EMD son
bien conocidos y sus posibles consecuencias se
han demostrado en varios estudios teéricos y
empiricos (Grytnes, 2003; Colwell et al., 2004;
Bellwood et al., 2005; Connolly, 2005; Dunn et
al., 2007; Lees y Colwell, 2007; Grytnes et al.,
2008; Colwell et al., 2009).

Actualmente, la posibilidad que los EMD
afectan los patrones de diversidad es mas acep-
tada, pero también es claro que esta hipdtesis
no puede explicar toda la variacion en riqueza
de especies (Currie y Kerr, 2008), ya que las li-
mitaciones geométricas asociadas con los EMD
deben interactuar con otros procesos para crear
los gradientes de diversidad en la naturaleza. Una
de las posibilidades mas légicas es que los EMD
interactlan con las caracteristicas ambientales
(Storch et al., 2006; Brehm et al., 2007), por lo
cual podrian tender a crear un gradiente de diver-
sidad que entonces es modificado o ajustado por
variables ambientales. Esta posibilidad contras-
ta con la interpretacion mas comdn que implica
un efecto directo de las variables ambientales en
los patrones de diversidad; sin embargo, ambos
escenarios son posibles, pero pueden conducir a
interpretaciones diferentes de las causas de los
gradientes de riqueza de especies.

En este estudio se investigo el potencial de
la hipotesis de EMD para explicar los patrones
de diversidad en distintos grupos de murciéla-
gos del Nuevo Mundo; ademas, se compard la
variacion explicada por los EMD con la varia-
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Figura 2. Patrones de riqueza de especies de murciélagos de tres grupos estudiados: superfamilia Nocti-
lionoidea (familias Noctilionidae, Mormoopidae y Phyllostomidae) y familias Molossidae y Vesper-
tilionidae. Los valores de riqueza de especies van de mayor a menor en escala de grises. El color mas
palido representa la diversidad mas alta. Estos mapas utilizan una proyeccion Mollweide.

cion explicada por variables ambientales que re-
presentan energia y heterogeneidad del hébitat.
De mayor interés, sin embargo, fueron los anali-
sis en los cuales se investig6 la influencia de las
variables ambientales en explicar el desacuerdo
entre el gradiente de riqueza real y el gradiente
de riqueza de especies esperado por los EMD.
Para estos anlisis, se estim6 la diferencia en ri-
queza entre el gradiente empirico y el gradiente
esperado por los EMD y se estim6 qué propor-
cion de estas diferencias pueden ser explicadas
por variables ambientales.

METODOLOGIA

Riqueza de especies

Informacion sobre la riqueza de especies se ob-
tuvo mediante el sobrelapamiento de las distri-
buciones de las especies. Este método ha sido
ampliamente utilizado en estudios macroecol6gi-
cos (e.g., Currie, 1991; Stott et al., 1998; Hurl-
bert y Jetz, 2007). A pesar que hay varios proble-
mas asociados a patrones de riqueza calculados
de esta manera (e.g., La Sorte y Hawkins, 2007;
McPherson y Jetz, 2007), el método es apropiado
para obtener un patrén general de la variacion es-
pacial en el nimero de especies que coexisten a
grandes escalas (La Sorte y Hawkins, 2007).

Las distribuciones utilizadas en este estudio
estan basadas en los mapas creados por Patterson
et al. (2005). Estos mapas fueron transformados a
archivos tipo grid en Diva-GIS 5.4. En un mapa
del Nuevo Mundo dividido en celdas de 100 por
100 km (proyeccion Mollweide), el patrén de ri-
queza de especies fue estimado al contar el nime-
ro de especies que sobrelapan sus distribuciones
en cada celda. Este mapa de riqueza de especies
fue depurado al eliminar: 1. celdas que representan
islas, 2. celdas que tienen mas del 25% de su area
sobre agua, 3. celdas que no tienen informacion
sobre variables ambientales (detalles mas adelan-
te), y 4. celdas que representan varios valores ex-
tremos en variables ambientales.

Este tipo de gradientes en riqueza fue produ-
cido de forma separada para tres grupos de mur-
ciélagos: la superfamilia Noctilionoidea (familias
Noctilionidae, Mormoopidae y Phyllostomidae)
(Hoofer et al., 2003; van Den Bussche y Hoofer,
2004), que para nuestros analisis incluy6 156 es-
pecies; la familia Molossidae (Jones et al., 2002),
con 32 especies; y la familia Vespertilionidae
(Jones et al., 2002), con 77 especies.

Las especies de murciélagos de la superfami-
lia Noctilionoidea forman un grupo monofilético
endémico del Nuevo Mundo; mientras que las fa-
milias Molossidae y Vespertilionidae en el Nue-
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vo Mundo son polifiléticas (Jones et al., 2002).
Estos tres grupos difieren en numero de especies,
pero también varian significativamente en su his-
toria evolutiva y ecologia (Gardner, 2008). Estas
diferencias tienen el potencial de generar resulta-
dos distintos entre los diferentes grupos (Stevens,
2004), lo cual sugeriria que los resultados son
dependientes de la historia natural de las espe-
cies consideradas. Los analisis que se describen a
continuacion fueron repetidos para los gradientes
de riqueza generados para cada uno de estos gru-
pos de especies (figura 2).

Variables ambientales

La mayoria de informacién sobre las variables
ambientales utilizadas fue obtenida de Worldclim
(Hijmans et al., 2005); la tnica excepcion fue la
medida de produccién primaria neta (PPN), la
cual fue obtenida del Socioeconomic Data and
Application Center (Imhoff et al., 2004). La re-
solucion espacial de los datos ambientales de
Worldclim fue de 30 arc-segundos (aproximada-
mente 1 km?); mientras que la resolucién de PPN
fue de 0,25 grados. Debido a que la resolucion de
las variables ambientales fue menor que la de las
celdas en las que se estim0 la riqueza de especies,
para cada celda se pudo obtener una medida de
las condiciones ambientales tipicas (promedio) y
de la variacién espacial dentro de la celda (des-
viacion estandar). Las variables ambientales fue-
ron escogidas para representar dos procesos dis-
tintos: energia y heterogeneidad ambiental. Cada
una de estas dos hipotesis ambientales fueron
representadas simultineamente por un conjunto
de variables; energia fue representada por los
promedios en cada celda de temperatura anual,
precipitacion anual y PPN anual; por su parte, he-
terogeneidad ambiental fue representada por las
desviaciones estandar de temperatura, precipita-
cion, PPN y elevacion.

Simulaciones de efectos de mitad de dominio

El algoritmo utilizado para las simulaciones en
este estudio es parecido al empleado por Jetz
y Rahbek (2001). En este algoritmo, las distri-
buciones para cada especie son producidas es-
tocasticamente en un dominio de distribucion.
Para producir estas simulaciones, se escribié un
programa en el lenguaje R (R Development Core
Team, 2008) [El codigo de este programa esta

disponible bajo pedido a sus autores]. En nuestro
caso, las simulaciones reprodujeron distribucio-
nes de murciélagos que utilizaron como dominio
toda el area en el Nuevo Mundo que es ocupada
por el grupo de especies considerado. Esto quiere
decir que se excluyo del dominio todas las celdas
donde la riqueza empirica es igual a cero; por lo
tanto, los dominios que se utilizaron tienen limi-
tes “suaves” (véase Introduccion).

En estas simulaciones, el primer paso fue se-
leccionar una celda al azar dentro del dominio.
Después, una especie fue seleccionada también al
azar de entre todas las especies y asignada a esta
primera celda. A partir de esta celda, la distribu-
cion de la especie se expande estocasticamente.
La expansion de la distribucion simulada termina
cuando esta ha alcanzado el mismo tamafio que
la distribucion empirica de la especie (tamafio
medido en ndmero de celdas ocupadas). Este
proceso fue repetido hasta que las distribuciones
estocasticas dentro del dominio fueron produci-
das para todas las especies. Luego, se produjo un
mapa de riqueza de especies generado por simu-
lacion. Al igual que para el gradiente de riqueza
empirica, el gradiente simulado fue estimado al
contar el nimero de especies que sobrelaparon
sus distribuciones en cada celda del dominio.
Esta simulacion fue repetida 1 000 veces, lo cual
gener6 a su vez igual nimero de mapas de rique-
za de especies esperados bajo las condiciones de
los EMD, donde la distribucién de cada especie
fue completamente independiente de (a) las dis-
tribuciones de otras especies y (b) de la distribu-
cion de variables ambientales en el dominio.

Analisis estadisticos

El primer propésito de este estudio fue enten-
der si las restricciones geométricas que forman
la base de los EMD son capaces de explicar una
proporcion significativa de la variaciéon en rique-
za de especies y si esta proporcion de variacion
es igual o menor a la variacion que puede ser ex-
plicada por caracteristicas ambientales. Para este
propdsito, se hicieron regresiones entre cada uno
de los mil gradientes de riqueza generados por
simulacion y el gradiente empirico.

En un primer paso, se investig6 si la ri-
queza simulada puede explicar adecuadamente
la variacion en riqueza empirica; con este ob-
jetivo, se obtuvieron coeficientes de regresion
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Figura 3. Proporcion de variacion en riqueza de especies que es explicada por variables ambientales y por
efectos de mitad de dominio. AMB: todas las variables ambientales, ENE: energia, HET: heterogeneidad,
EMD: efectos de mitad de dominio. Los resultados se presentan por grupo de especies. Para efectos de
mitad de dominio, la altura de la barra representa el R? promedio de 1 000 simulaciones. Las lineas de
error representan el intervalo de confianza del 95% alrededor del promedio.

(intercepto y pendiente) de cada una de las
mil regresiones realizadas. Debido a que tanto
la riqueza empirica como la riqueza simulada
estan medidas en las mismas unidades (nGme-
ro de especies), entonces, si la riqueza simula-
da es una variable que predice adecuadamente
la riqueza empirica, se espera que el intercep-
to de esta relacién sea cero y la pendiente sea
uno. Esto quiere decir que el valor esperado
de riqueza empirica es cero cuando el valor de
riqueza simulada es también cero (intercepto
= 0), y que el incremento en riqueza empirica
es perfectamente proporcional al incremento en
riqueza simulada (por ejemplo, 15 especies en
riqueza simulada corresponden a 15 especies en
riqueza empirica; pendiente = 1). Basados en los
mil valores de intercepto y pendiente, se cons-
truyeron intervalos de confianza del 95%. Para
este intervalo de confianza se utilizaron como
limites los cuantiles® de 2,5 y 97,5% (Chernick,
2008). Luego, se determind si los valores espe-
rados de intercepto y pendiente se encuentran
dentro de estos intervalos de confianza.
Ademas, de cada regresion se obtuvo el co-
eficiente de determinacion (R como una medi-
da de la variacion en la riqueza de especies que
puede ser explicada por los EMD. De estos mil
R? se obtuvieron el promedio y también se cons-
truy6 un intervalo de confianza de 95%, para lo
cual se utilizaron como limites los cuantiles 2,5
y 97,5% (Chernick, 2008). La proporcion de
variacion explicada por caracteristicas ambien-

tales fue estimada mediante un valor ajustado
de R? (Peres-Neto et al., 2006) obtenido de una
regresion maltiple del gradiente empirico de ri-
queza de especies, en relacidn con las variables
ambientales que representan energia o hetero-
geneidad ambiental.

El segundo propdsito del estudio fue enten-
der si las variables ambientales pueden explicar
una proporcion significativa de las diferencias
que existen entre el gradiente de riqueza empirico
y el producido por los EMD. Para esto, se midie-
ron las desviaciones del gradiente empirico y el
simulado en cada celda, al substraer el valor de
riqueza simulado del valor de riqueza observado.
Estos valores representan cuantas especies exis-
ten en el gradiente observado en exceso o en dé-
ficit, comparado con los que podrian esperarse si
la Gnica causa para el gradiente fueran las limita-
ciones geomeétricas asociadas con los EMD. Este
proceso generd también mil gradientes de desvia-
ciones entre riqueza empirica y simulada. Cada
uno de estos gradientes fue regresado contra las
variables de energia y heterogeneidad. De cada
una de estas regresiones multiples, la proporcién
de variacion en las desviaciones que puede ser
explicada por variables ambientales fue medida
al emplear R? ajustado (Peres-Neto et al., 2006).
De los mil valores de R? obtenidos, se calcul6 el
promedio y se construyé un intervalo de confian-
za del 95%. Este intervalo también fue construido
al utilizar como limites los cuantiles de 2,5y 97,5
% (Chernick, 2008).

! Nota de los editores: Cuantiles son medidas de posicion que se determinan mediante un método que
selecciona la ubicacion de los valores que dividen un conjunto de observaciones en partes iguales.
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Frecuencia

_k
1

Interce pto

Molossidae Vespertilionidae

Noctilionoidea

A
A
A

Pendlente

Figura4. Frecuencias de distribucion de los coeficientes de regresion de la relacion entre riqueza de especies
observada y riqueza de especies simulada. La primera columna presenta los interceptos y la segunda
las pendientes. Los resultados se presentan por grupo de especies. En cada panel la frecuencia de
distribucion se presenta en gris oscuro. El poligono en gris claro representa el intervalo de confianza
del 95%. La linea vertical negra representa el valor esperado teéricamente; 0 en el caso del intercepto

y 1 en el caso de la pendiente.

Los intervalos de confianza fueron utilizados
para estimar si existen diferencias significativas
entre categorias; si el intervalo de confianza de
una categoria no sobrelapa el valor estimado de
otra categoria (R? empirico o promedio de valo-
res de R?), entonces las diferencias se consideran
estadisticamente significativas.

RESULTADOS

Riqueza empirica: variables ambientales y
efectos de mitad de dominio

Las variables ambientales consideradas aqui
fueron capaces de explicar grandes porciones de
la variacion en riqueza de especies en los tres
grupos de especies (figura 3), aunque en Vesper-
tilionidae, la proporcion de variacion explicada
fue menor que en los otros dos grupos. En todos
los casos, las variables que representan energia
explican mas variacion que las variables que
representan heterogeneidad. Por su lado, la ri-
queza de especies producida por simulaciones
de los EMD también pudo explicar una gran

proporcién de variacion en Noctilionoidea y
Molossidae. En estos dos grupos, la proporcion
de variacion explicada por los EMD es mayor
que la explicada por heterogeneidad, pero me-
nor que la explicada por energia; sin embargo,
en Noctilionoidea la diferencia entre los EMD y
heterogeneidad no es significativa, y en Molos-
sidae la variacion explicada por los EMD es solo
marginalmente distinta de la explicada tanto por
energia como por heterogeneidad.

En el caso de Vespertilionidae, los EMD tien-
den a explicar una proporcion de variacion mu-
cho mas pequefia que energia e incluso menor en
promedio que heterogeneidad; sin embargo, esta
diferencia con heterogeneidad no es significativa.

Este contraste, en los resultados entre Nocti-
lionoidea y Molossidae en relacién con Vesper-
tilionidae, también es evidente en la distribucion
de interceptos y pendientes de las regresiones
entre riqueza empirica y simulada (figura 4). Es
claro que los valores esperados por teoria de 0
para intercepto y 1 para pendiente se encuen-
tran dentro del intervalo de confianza producido
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Noctilionoidea
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Figura 5. Proporcion de variacion en las desviaciones (entre riqueza empirica y simulada) que es explicada
por variables ambientales. AMB: todas las variables ambientales, ENE: energia, HET: heterogeneidad.
Los resultados se presentan por grupo de especies. Laalturade las barras representa el R promedio de las
1 000 simulaciones para cada grupo de especies. Las lineas de error representan el intervalo de con-

fianza del 95% alrededor del promedio.

por los EMD para Noctilionoidea y Molossidae
(aunque es importante recalcar también la gran
variacion en intercepto para Noctilionoidea). En
contraste, los valores esperados se encuentran
fuera del intervalo de confianza en Vespertilio-
nidae tanto para intercepto como para pendiente.

Desviaciones versus variables ambientales
Todas las variables ambientales pudieron expli-
car proporciones significativas de la variacion en
las diferencias entre riqueza empirica y simulada,
en algunos casos tanto como 40% (figura 5); sin
embargo, al contrario del patrén observado para
riqueza de especies, heterogeneidad parece ten-
der a explicar mas variacion en desviaciones de
lo cual las variables energéticas pueden explicar.
Esta diferencia es aparente tanto para Noctilio-
noidea como para Vespertilionidae, pero es signi-
ficativa solo en Noctilionoidea.

DISCUSION
Este estudio es la primera evaluaciéon simulta-
nea de los factores ambientales y geométricos
en dos dimensiones que dan forma al patron de
variacion en riqueza de especies de murciélagos
en el Nuevo Mundo. Este estudio también es el
primero en evaluar cdmo diferentes caracteris-
ticas ambientales explican las desviaciones que
el gradiente empirico presenta en relacién con
los gradientes que pueden ser esperados simple-
mente por los EMD.

Varios estudios previos han descrito fuertes
relaciones entre gradientes en riqueza de espe-

cies y variables ambientales en muchos grupos
de organismos (Currie, 1991; Ruggiero y Kitz-
berger, 2004; Kreft y Jetz, 2007; Araujo et al.,
2008), entre ellos los murciélagos (Patten, 2004;
Ulrich et al., 2007). El andlisis realizado sugiere
el mismo patron: variables ambientales, espe-
cialmente energia, podrian explicar grandes pro-
porciones de la variacion en riqueza de especies;
patrén que es consistente independientemente del
grupo taxondmico bajo consideracion (figura 3).
Sin embargo, las limitaciones geométricas que
afectan la distribucion de especies también tie-
nen el potencial de crear patrones de diversidad,
y, en varios casos, estos patrones pueden pare-
cerse a los gradientes de diversidad observados
empiricamente (Bellwood et al., 2005; Brehm et
al., 2007; Lees y Colwell, 2007; Grytnes et al.,
2008). Los resultados obtenidos también sugie-
ren que los EMD pueden tener un efecto impor-
tante en la produccion de gradientes de riqueza de
especies (figuras 3 y 4).

Sin embargo, los EMD han encontrado re-
sistencia entre ecdlogos y biogedgrafos; inclu-
so, varios han sugerido que no existe suficiente
evidencia empirica o tedrica que la soporte
(Hawkins et al., 2005; Currie y Kerr, 2008).
Currie y Kerr (2008) en una revision de la evi-
dencia relacionada con los EMD sugiere que en
general, cuando las distribuciones y dominios
se consideran en una dimensién, los resultados
tienden a favorecer los EMD, pero cuando los
analisis incluyen dos dimensiones simulta-
neamente, los EMD son raramente una buena
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explicacion para los gradientes de diversidad.
Segun Currie y Kerr, esto sugiere que proba-
blemente, la evidencia existente de los EMD
es un artefacto de la simplificacion asumida en
estudios de una dimensién.

Un estudio previo (Willig y Lyons, 1998) in-
vestigo la influencia de los EMD en murcié¢lagos
en el Nuevo Mundo, para lo cual consideré una
sola dimensién: la latitud. En este estudio, sus
autores sugieren que los EMD podrian explicar
entre 67 y 77% de la variacién del gradiente la-
titudinal de la riqueza de especies. Contrario a la
conclusién de Currie y Kerr (2008), al conside-
rar nuestro estudio dos dimensiones mantiene la
conclusién que los EMD pueden ser un factor im-
portante en determinar los gradientes de riqueza
de especies de murciélagos en el Nuevo Mundo.
Sin embargo, la fuerza de los EMD varia signifi-
cativamente entre los distintos grupos taxonomi-
cos que se han considerado: para Noctilionoidea
y Molossidae estos efectos son potencialmente
importantes, pero para Vespertilionidae es claro
que los EMD no son una buena explicacion de los
patrones de riqueza (figuras 3 y 4).

Parte de la variacion en la importancia de los
EMD entre los tres grupos de especies podria ser
explicado por el tamafio de las distribuciones de
especies en relacion con el tamafio del dominio
(tamafio proporcional). Varios estudios han su-
gerido que mientras mas grande son las distribu-
ciones de especies en relacién con el tamafio del
dominio que las contiene, mas fuerte serdn los
EMD. Recientemente, Dunn et al. (2007) hicie-
ron una evaluacion empirica de este principio y
encontraron una clara correlacion positiva entre
el tamafio proporcional de las distribuciones y la
capacidad de los EMD de explicar patrones de
riqueza. Esto también parece ser cierto en nues-
tros resultados. Molossidae es el grupo donde los
EMD son més importantes, seguido por Nocti-
lionoidea y finalmente Vespertilionidae; por su
lado, el promedio del tamafio proporcional de las
distribuciones en relacién con el dominio sigue el
mismo orden: Molossidae: 30%, Noctilionoidea:
26% y Vespertilionidae: 11%.

A nuestro conocimiento, Willig y Lyons
(1998) es el Unico otro estudio que ha investigado
la importancia de los EMD en murciélagos a nivel
continental (sin embargo otros trabajos han utiliza-
do grupos mas inclusivos, como mamiferos). Unos
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pocos estudios adicionales han evaluado los EMD
en murciélagos, pero consideraron gradientes al-
titudinales y no continentales. McCain (2007) en
una revision de los efectos de area y los EMD en
gradientes altitudinales en mamiferos reporté que
de ocho gradientes de murciélagos, seis sugieren
un completo desacuerdo entre los gradientes em-
piricos y los producidos por los EMD, mientras
dos sugieren una importancia relativamente gran-
de (aproximadamente 45% de la variacién expli-
cada por los EMD). Resultados de este estudio y
de otros sugieren que la importancia de los EMD
puede ser bastante dependiente del sistema; en al-
gunos casos es un factor fundamental al explicar
patrones de riqueza, pero en otros puede ser de
mucha menor importancia.

Como hemos mencionado, los gradientes am-
bientales explican una proporcién significati-
vamente grande de la variacion en riqueza de
especies (figura 3); en particular, hay que recalcar
que la proporcion de variacion explicada por ener-
gia tiende a ser mayor que la variacién explicada
por heterogeneidad o que la variacién que puede
ser asociada a los EMD. Esto sugeriria que energia
es la caracteristica ambiental mas importante en
explicar gradientes de diversidad. Resultados que
son soportados por una variedad de otros estudios
que han relacionado medidas de energia ambiental
con riqueza de especies a grandes escalas geogra-
ficas (Field et al., 2009). Sin embargo, si el gra-
diente “base” fuese producido por las limitaciones
geométricas que afectan a las distribuciones de
las especies, y las variables ambientales modifi-
can este gradiente para generar finalmente el gra-
diente observado, entonces esperariamos que las
variables ambientales expliquen una proporcién
significativa de las diferencias entre el gradiente
empirico y el gradiente esperado por los EMD.
En nuestro conocimiento, nadie ha investigado la
importancia de los gradientes ambientales de esta
manera. De acuerdo con nuestros resultados, gra-
dientes ambientales pueden explicar alrededor de
30% de la variacién en las desviaciones del gra-
diente empirico respecto al esperado por los EMD.
Esto sugiere que los EMD no son el Unico factor
que actlia sobre gradientes de diversidad y que las
variables ambientales deben ser importantes.

También es necesario reconocer en nues-
tros resultados que heterogeneidad tiene la
tendencia de ser mas importante cuando se ha-
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bla de variables ambientales que explican las
desviaciones entre el gradiente empirico y el
esperado por los EMD. Esto contrasta con los
analisis en que variables ambientales son uti-
lizadas para predecir directamente el gradien-
te de riqueza de especies, donde variables de
energia presentan la mejor explicacion. Esto
sugiere que si los EMD dan forma al gradiente
basico y las variables ambientales modifican
este gradiente, entonces heterogeneidad podria
ser la caracteristica ambiental que es mas im-
portante para modificar estos gradientes.

Estudios adicionales de este tipo son nece-
sarios para verificar la generalidad de estos re-
sultados. El conocimiento que se tiene sobre los
gradientes de diversidad no permite distinguir en
qué proporcidn las variables ambientales afectan
directamente el gradiente de especies y en qué
proporcion el ambiente modifica el patron es-
perado por los EMD. Hay que destacar que los
resultados obtenidos en nuestra investigacion de-
mostraron que la interpretacion de ciertas carac-
teristicas ambientales son importantes.

También es importante recalcar que una
gran proporcion de la variacion en las diferen-
cias entre el gradiente empirico y el simulado
debe ser explicada por otros factores no con-
siderados en nuestro estudio; recientemente ha
existido un nuevo interés en considerar proce-
sos historicos (Wiens y Graham, 2005), y se
ha encontrado evidencia que estos pueden ser
importantes en varios sistemas (Ricklefs et al.,
1999; Qian y Ricklefs, 2000; Svenning y Skov,
2005), entre los cuales se incluyen murciélagos
del Nuevo Mundo (Stevens, 2006).

Los resultados obtenidos sugieren que los
EMD son importantes, pero no es el Gnico factor
que afecta al gradiente de riqueza de especies
en murciélagos en el Nuevo Mundo; las caracte-
risticas ambientales pueden tener un papel fun-
damental en generar gradientes de diversidad.
Estas variables ambientales pueden influenciar
la riqueza de especies directamente o pueden
modificar el patron esperado por los EMD, al
contribuir significativamente a moldear el gra-
diente de diversidad empirico. Las conclusiones
de nuestros resultados estan relacionadas con
patrones de variacion de riqueza a gran escala,
pero la similitud de los patrones latitudinales de
diversidad con aquellos que ocurren altitudinal-
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mente pueden permitir la aplicacion de algunos
de estos conceptos a una escala mas regional.
Sin duda mas estudios y nuevas perspectivas son
necesarios para entender finalmente las causas
de los gradientes de diversidad.
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