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| I ECOLOGIA GEOGRAFICA Y MACROECOLOGIA

Aunque existen muchas definiciones de ecologia, el concepto de
Andrewartha y Birch (1954) de la ecologfa como la ciencia dedicada al
estudio de la distribucion y abundancia de los organismos ha mantenido su
validez por mas de 45 afios. Tradicionalmente los estudios ecolégicos se
limitaron a escalas espaciales y temporales pequenfas, analizando procesos
en ‘tiempo ecolbgice', para distinguirlos de los andlisis de patrones a esca-
las grandes, que suceden en ‘tiempo evolutivo’ y que por mucho tiempo
fueron el territorio exclusivo de la biogeografia. Sin embargo, desde los
inicios de la ecologia como ciencia aparecieron estudios encaminados a la
comprension de los patrones de distribucion y abundancia de los organis-
mas no solo a la escala local, sino al nivel de regiones o continentes.

En los ditimos afos se ha demostrado que algunas preguntas ecolégicas
pueden tener gran relevancia aun a escalas grandes de tiempo y espacio
(hig. ). De esta manera surgeron lineas de investigacion comprendidas
dentro de lo que se ha denominado biogeografia ecoldgica o ecologia
geografica (MacArthur y Wilson, 1967; MacArthur, 1972). Dentro de esta
disciplina se pueden distinguir dos tipos principales de investigaciones: las
encaminadas a dilucidar los factores que determinan la distribucién geo-
gréfica de especies particulares, andlogas a los estudios de ecologia de
poblaciones (Rapoport, 1975, 1982; Gaston, 1990; Brown et al, 1996)
y aquellas dirigidas al andlisis de los patrones de ensamblaje de especies a
escalas geograficas, andlogas a los estudios de ecologia de comunidades
(Ricklefs y Schluter, 1993, Edwards et al., 1994; Brown, 1995; Rosenzweig,
1995). Mas particularmente, un programa de investigacion denominado
macroecologia aplica el concepto de reparticion de recursos, surgido de la
ecologla de comunidades clasica, para explicar patrones de composicion y
estructura de conjuntos de especies a escalas regional y continental (Brown
y Maurer, |989; Brown, 1995).

Este capitulo es una revision de los conceptos relacionados con la ecologia
geografica y la macroecologia. Para poner en contexto estas disciplinas se
revisa la historia de los estudios ecoldgicos a gran escala y se analizan sus
relaciones con otras ramas de [a ciencia, tales como las biogeografias clasica
e historica, la ecologia de poblaciones y la de comunidades, la paleobiologia
v la biologfa de la conservacion. También se discuten algunas particularidades
metodologicas que distinguen a la ecologla geografica y a la macroecologia
de otros programas de investigacidn y se exploran las aplicaciones de los
estudios ecoldgicos a gran escala en la conservacion de la diversidad bioldgi-
ca. Cabe aclarar que el uso que se da en ecologfa al concepto de 'escala
grande’ se refiere a grandes regiones y no a resoluciones finas en mapas,
como se usa en geografia (ver por ejemplo Ricklefs y Schiuter, 1993; Ed-
wards et al, 1994). Asimismo, es conveniente mencionar que la nomen-
clatura ecoldgica para conjuntos de especies no esta muy bien definida,
pero generalmente se considera que los conjuntos de especies a escalas
regionales y continentales no son comunidades auténticas en el sentido
ecoldgico de la palabra (ver discusion en Fauth ef af, 1996). En este capi-
tulo usaremos la palabra 'comunidad’ para grupos de especies que
interactan ecoldgicamente al nivel local y llamaremos ‘ensambles’ a los
conjuntos de especies que existen al nivel regional y continental y que son
el sujeto de estudio de la ecologfa geogréfica y la macroecologia.

La ecologia a escala geografica

La idea que la teoria ecolégica tiene mucho que decir en el estudio
de los patrones de distribucién de la diversidad biologica a gran escala

Héctor T. Arita y Pilar Rodriguez

quedé bien establecida desde 1972, cuando Robert MacArthur publicé su
Gitima obra, Geographical ecology. Como introduccién al libro, MacArthur
resume su filosofia de la ciencia: “Practicar la ciencia consiste en buscar
patrones que se repiten y no simplemente en acumular hechos; y practi-
car la ciencia de la ecologia geogréfica consiste en buscar patrones de la
vida de las plantas y animales que puedan ser dibujados en un mapa,”

Como veremos en este capitulo, la historia de la ecologfa geogréfica
en el dltimo cuarto de siglo ha sido complicada (Kingsland, 1985;
Quammen, 1997), pero la idea central de MacArthur permanece incd-
lume: muchos aspectos de la distribucion de las plantas y animales y de
los conjuntos de especies pueden entenderse a través del andlisis de
procesos ecaldgicos (Brown, 1999), Entre los temas favoritos de
MacArthur, plasmados en su libro pdstumo, se encuentran: (1) el analisis
de los factores que determinan la distribucién de especies individuales,
(2) la diversidad y composicién de ensambles de especies en islas, y (3)
la distribucién geografica de la diversidad biolégica.

El drea de distribucion de las especies

La distribucion geografica de las especies y los factores que la de-
terminan han sido el sujeto de numerosos estudios ecolégicos (ver
revision de Brown et a/, 1996). Los primeros estudios en este sentido
generalmente eran aplicados a comprender la distribucion de especies
de importancia comercial o a prevenir las invasiones de plagas o espe-
cies exoticas (ver ejemplos en Andrewartha y Birch, 1954; Krebs,
1993). Posteriormente aparecieron estudios en los que se analizo la
distribucion de las especies desde un punto de vista mas ecoldgico, y
la primera generalizacién que se propuso fue que, para el caso del
hemisferio norte, los limites septentrionales de la distribucion de las
especies estaban determinados por factores climaticos, mientras que
los limites hacia el sur dependian mas de las interacciones ecoldgicas
con otras especies (Dobzhansky, 1950; MacArthur, 1972). Por ejem-
plo, MacArthur it el caso del ‘saguaro’ (Carnegrea gigantea), el tipico
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Fig. 1. Ambito de accidn aproximado de algunas disciplinas en las escalas temporales,
espaciales y de nivel de organizacion biolégica. Las escalas son aproximadas y
corresponden al caso de poblaciones, comunidades y ensambles de vertebrados.

Para oftros organismos las escalas podrian variar.



cacto columnar de los desiertos de Arizona, en los Estados Unidos. El
limte norte y noreste de la distribucién del saguaro coincide con los
sitios en los que no hay heladas por més de un dia. La planta aparente-
mente es incapaz de resistir condiciones de congelamiento por més de
dos dias consecutivos. En otro ejemplo de este tipo, McNab (1973)
mostré que se podian predecir los limites septentrional (en el norte de
México) y austral (en América del Sur) de la distribucién del vampiro
comin (Desmodus rotundus) con base en la temperatura minima anual
de los sitios. El razonamiento de McNab era que existia una temperatu-
ra minima por debajo de la cual los vampiros eran incapaces de mante-
ner el equilibrio energético en sus refugios, que en latitudes extremas de
su distribucion son cuevas templadas o frias.

L.a idea que las areas de distribucién de las especies pueden predecirse
con base en datos climaticos sigue analizindose en estudios ecolégicos
modernos (Root, | 988; Repaski, 1991). Una variante es asociar la distri-
bucién de especies animales con la disponibilidad de ciertos habitats,
considerados adecuados para la especie en cuestion. De esta manera, y
aprovechando la tecnologia de los sistemas de informacion geogréfica,
es posible producir modelos predictivos sobre los patrones de distribu-
cion de las especies (Scott et af, 1996). Por ejemplo, usando datos de
rastreo y de calidad de habitat, Mladenoff et a/ (1995) produjeron un
maodelo para definir los sitios con habitats adecuados para el lobo gris
(Canis lupus) en el norte de los Estados Unidos.

Los estudios citados estan enfocados a la comprensidn de los facto-
res que determinan la existencia de especies particulares en un sitio dado.
En otro tipo de investigaciones, el area de distribucidn en sf es el sujeto
de estudio. Rapoport (1975, 1982) realizé estudios pioneros en este
sentido y acufid el término ‘areografia’ para definir el estudio de la for-
ma, tamano, localizacidn y estructura interna de las dreas de distribucion
de las plantas y los animales. A partir de estudios con este enfoque, han
surgido algunas generalizaciones (lawton ef al, 1994; Brown, 1995;
Brown ef al, 1996), que se describen en los siguientes parrafos,

En primer lugar, se ha mostrado que ios histogramas de las dreas de
distribucion para faunas regionales o continentales muestran una forma de
‘curva hueca', con muchas especies con areas de distribucion restringida y
muy pocas especies con distribuciones muy amplias (Fig. 2) (Rapoport,
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Fig. 2. Hustogramas de las areas de distribucion de los mamiferos en México.

La distribucién de frecuencias en escala natural (arriba) es una '‘curva hueca’,

mostrando que la mayorfa de las especies tienen distribuciones restringidas,

En escala logarfimica la curva tedrica es una distribucién normal,

que eneste caso esta truncada por haber usado un limite superior artificial (el tamario de México).

1975, 1982; Anderson, 1985; Brown, 1995; Gaston, 1996). Este patrén
implica que, para un conjunto dado de especies, muchas de ellas serdn
consideradas 'raras’ en el sentido de tener un drea de distribucion restrin-
gida (Gaston, 1994). En el caso de México, las especies tienen dreas de
distribucion particularmente pequenas, con porcentajes altos de especies
endémicas (Ceballos y Brown, 1995; Arita ef af, 1997; Ceballos et al,
1998), lo que tiene implicaciones importantes para la conservacion.

Otro patrén generalizado es la llamada ‘regla o efecto de Rapoport’,
la tendencia de las especies tropicales a tener areas de distribucion mas
pequenas que las de zonas templadas (Rapoport, 1975, 1982; Stevens,
1989). El patrén, de ser vdlido, podria deberse a dos tipos de procesos
(Brown et al, 1996): (1) una mayor capacidad de dispersion de las espe-
ces de zonas templadas, aunada a una mayor tasa de extincion en las
especies de talla mayor en zonas tropicales, v (2) la existencia de nichos
ecogeograficos mas estrechos en las zonas tropicales. El patrén también
podria explicar uno de los enigmas més antiguos en la ecologia geogréfica
y la biogeografia: {porqué hay mas especies en las zonas tropicales que en
las templadas? (Stevens, 1989). Aungue se han encontrado patrones que
sugieren la validez de la regla de Rapoport para varios grupos de plantas y
animales, también se han encontrado muchas excepciones (ver revisién
de Gaston ef al, 1998, en que se analizan los resultados de 37 publicacio-
nes sobre el tema). Rhode (1996) concluyd que la regla de Rapoport es
un fenémeno aplicable Gnicamente a ciertas regiones (por ejemplo la
Paledrtica y la Nedrtica) y a ciertos taxones (principalmente vertebrados), y
que su validez es cuestionable para otros sitios (por ejemplo Australia) v
organismos (por ejemplo, animales marinos). Aunque Gaston et al. (1998)
han sugerido que ya es tiempo de dar por muerta la regla, el debate
continia, y el desarrollo de nuevos modelos nulos (ver més adelante la
definicién de este término) puede darnos datos valiosos para examinar la
validez de este patrdn (Colwell y Hurtt, 1994).

Existen otros patrones generalizados relacionados con el drea de dis-
tribucion de las especies, gue presentaremaos en otra seccion de este ca-
pitulo. Por ejemplo, un debate actual es la relacion que existe entre el area
de distribucion y la densidad local, y entre la distribucion y el tamano cor-
poral (Brown, 1995). Otro aspecto de interés reciente es el efecto de la
historia geoldgica y filogenética sobre los atributos de las areas de distribu-
cién (Brooks y McLennan, 1991; Fjeldsa, 1994). La areografia y las aplica-
ciones de la ecologia en la descripcidn y comprensién de los patrones de
distribucién geografica de las especies son campos muy activos que estan
generando debates de gran interés en la biogeografia moderna.

Los conjuntos de especies a nivel geografico

Una de las preguntas centrales en ecologfa de comunidades es icémo
se ensamblan los conjuntos de especies que observamos en la naturale-
za? Hace mis de 65 anos, el ecdlogo inglés Charles Elton (1932) plan-
ted esta pregunta en términos de su concepto de membresfa limitada:
de todas las especies de plantas o animales que potencialmente pueden
estar presentes en un sitio dado, solo una fraccién de ellas realmente lo
hace; por lo tanto deben existir mecanismos selectivos que limitan la
presencia de ciertas especies en ciertos lugares. A pesar de que la ecologia
de comunidades ha avanzado mucho en los Ultimos 60 afios y se han
desarrollado métodos analiticos muy especializados, la pregunta central
sigue siendo la misma que planteo Elton hace tanto tiempo: iqué meca-
nismos determinan la existencia de los patrones de membresia limitada
que observamos en las comunidades ecoldgicas?

En términos mas modernos, la idea de Elton de una membresia
limitada se puede explicar con el esquema de la figura 3, que muestra la
relacién tedrica que existe entre una fauna regional y una comunidad
local (Ricklefs y Schluter, 1993). Obviamente las faunas regionales se
construyen con la totalidad de las especies de las respectivas comunida-
des locales, pero también podemos entender la relacién entre las dos
escalas suponiendo que las comunidades locales son subconjuntos
(aleatorios o no) de los conjuntos regionales de especies. En este con-
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Fig. 3. Relacion entre los procesos y patrones regionales y locales que determinan la composicion y diversidad de las comunidades y ensambles de especies.

texto, la idea de la membresfa limitada implicarfa que existen mecanis-
mos reales que determinan cuéles de las especies presentes en una re-
gion (el poolde especies) forman parte realmente de una comunidad
ocal dada (Recuadro |).

Las herramientas analiticas que nos permiten decidir si existe un pro-
ceso de membresfa limitada o no se desarrollaron a través de uno de los
debates mas acalorados, y al mismo tiempo més fructiferos, de la histo-
ria de la ecologia. La discusidn se centrd sobre la idea de que la compe-
tencia entre las especies es la fuerza mas importante que determina la
estructura de las comunidades ecologicas. Este concepto se desarrolld
por la llamada escuela macarthuriana, que en realidad tiene sus origenes
en las ideas de George E. Hutchinson, el mentor de Robert MacArthur,
Armediados de los afios 50s, mientras visitaba el santuario de Santa Rosalfa,
en ltalia, Hutchinson observd que en una pequena pila de agua se en-
contraban individuos de dos especies de escarabajos en aparente co-
existencia. A raiz de esa observacion, Hutchinson, en un ensayo clasico
llamado Homenaje a Santa Rosalia, o {porqué existen tantos tipos de
animales? (Hutchinson, 1959) se planted dos preguntas que determina-
rian el rumbo de la ecologfa para las siguientes décadas: icémo pueden
coexistir dos o mas especies que son muy similares entre sif, v como
consecuencia de la anterior, {porqué hay tantas especies de animales (y
en general de organismaos)?

Para tratar de contestar las preguntas centrales de Hutchinson, Robert
MacArthur y otros jovenes ecélogos de los afios 60s construirian toda
una corriente conceptual para el estudio de las comunidades ecoldgicas.
Para esta escuela, la competencia interespecifica era la fuerza principal
que determina la estructura de las comunidades ecolégicas. De acuerdo
con la teorfa, la exclusién competitiva (Gause, |934) impediria la coexis-
tencia de especies con requerimientos ecoldgicos similares y el despla-
zamiento de caracteres (W. L. Brown y Wilson, 1956) tenderia a hacer
que las especies parecidas divergieran morfolégica y funcionalmente al
coexistir. Ambos mecanismos determinarian, entonces, tanto la compo-
sicidn de especies como la estructura de las comunidades ecoldgicas.

Otra caracterfstica de la escuela macarthuriana era su énfasis en el
desarrollo de modelos mateméticos, su predileccidn por el estudio de
patrones a diferentes escalas espaciales y un fuerte sello estadistico en sus
andlisis. El método preferido era el de analizar un patrén para unas cuan-
tas comunidades o ensambles de especies, desarrollar un modelo gene-

ral, casi siempre basado en la competencia como fuerza estructuradora,
y revisar otros conjuntos de especies para verificar si se ajustaban o no a
las predicciones del modelo. Esta visién metodoldgica y conceptual do-
mind el campo de la ecologia hasta mediados de los anos 70s.

Uno de los productos mas trascendentes de la actividad del grupo
macarthuriano en los 60s es la teorfa de biogeografia de islas (MacArthur
y Wilson, 1963, 1967). La teoria pretende explicar en términos de la
dinamica de las comunidades ecoldgicas el patrdn bien conocido de que
islas de mayor tamano tienen faunas con mayor nimero de especies
(Darlington, 1957). La teoria del equilibrio insular, como también se la
llama, propone que el nimero de especies presentes en una isla resulta
del equilibrio entre las tasas de inmigracion (Ja llegada de nuevas espe-
cies a la isla) y de extincién (la desaparicion de algunas de esas especies).
Como consecuencia, el nimero de especies en una isla permanece
constante y es funcidn de dos caracteristicas basicas de la isla: su tamano,
que determina la magnitud de la tasa de extincion (entre mas grande es
la isla, menor es la tasa de extincion de especies), y su distancia al conti-
nente, que fija la tasa de inmigracidn de nuevas especies (mientras mas
cerca estd la isla del continente, mayor es la tasa de inmigracion de espe-
cies nuevas). A pesar de que el nimero de especies permanece relativa-
mente constante, siempre cerca del punto de equilibrio entre las tasas
de extincién y de inmigracién, la composicion de especies se modifica
constantemente como consecuencia del recambio de especies produci-
do por la desaparicion de algunas especies en la isla y la llegada de otras
nuevas. La teorfa de biogeografia de islas es un ejemplo de como la
escuela macarthuriana intenté explicar patrones biogeograficos median-
te la aplicacién de modelos ecolégicos, particularmente aquellos basa-
dos en la dindmica de las comunidades ecoldgicas.

Las aplicaciones de la filosofia macarthuriana al estudio de los conjun-
tos de especies a nivel geogréfico quedaron plasmadas en los Ultimos capi-
tulos de su obra postuma, Geographical ecology (MacArthur, 1972). De
acuerdo con MacArthur, el estudio estadistico de los patrones y el mode-
lado ecoldgico basado en interacciones poblacionales puede dar respues-
tas concretas a preguntas biogeograficas. Después del falleamiento de Mac-
Arthur, se editd un libro en su honor en que se recopilaron contribuciones
de sus principales colaboradores (Cody y Diamond, 1975). Ellibro, titula-
do Ecology and evolution of communities, se convirtié en un clsico y en
la culminacion de la edad de oro de la ecologfa al estilo macarthuriano.



Rec. 1. El concepto de membresia limitada y los modelos nulos

De todas las especies que potencialmente pueden vivir en un sitio, solo unas cuantas
existen realmente ahi. Existe por tanto un proceso de membresia limitada que limita el
nimero de especies que se pueden encontrar en un lugar dado. Podemos imaginar la
comunidad local (£) como una muestra de especies generada a partir de un poo/ més
amplio, que es el ensamble o conjunto regional (RA):

Muestreo sin remplazamiento

e f
b L

Comunidad local

Ensamble regional (poof

Supongamos que un investigador descubre que, de las diez especies presentes en
un pool (ver esquema arriba), cuatro presentan alguna caracterfstica particular, digamos
que tienen mayor capacidad de dispersion (las especies b, e, fy g). El investigador obser-
va también que las tres especies presentes en la comunidad local pertenecen al grupo de
las especies con mayor capacidad de dispersion. Este patrén parece muy claro, pero el
investigador desea demostrarlo estadisticamente, por lo que construye el siguiente mo-
delo nulo:

A partir de un pool de n objetos, el nimero de posibles combinaciones o arreglos en
grupos de robjetos es:
*_ nl
r! (n-r)!

Donde n! es el factorial de n, nl = 1 x 2 x 3 x ... x n. Por tanto, para calcular el
nimero de posibles comunidades de tres especies que se pueden formar a partir de un
pool dediez,n = 10y r = 3yelnimero de arreglos es 1 20. De igual forma, para calcular
el nimero de formas posibles de acornodar cuatro especies en grupos de tres, n = 4yr =
3,yelnimero de arreglos posibles es de 4. Por lo tanto, la probabilidad de que todas las
especies de una comunidad de tres provengan del subconjunto de cuatro especies que
tienen mayor capacidad de dispersion es P = 4/120 = 130 = 0.033.

Elinvestigador puede condluir que solo uno de cada treinta arreglos aleatonos presenta-
ria taritas especies con alta capacidad de dispersion como la comunidad observada. La proba-
bilidad {0.033) es demasiado baja como aceptar que se trata de un proceso al azar, por lo que
se concluye que existe un proceso de membresia limitada: las especies con mayor capacidad
de dispersion tienen mayor probabilidad de pertenecer a la comunidad loca,

Notese que es posible llegar al mismo resultado con el siguiente razonamiento: fa
probabilidad de escoger una especie con alta capacidad de dispersion a partir del poofes de
4/10. Unavez hecho esto, la probabilidad de escoger una segunda especie con esta carac-
teristica es de 3/9. Para una tercera especie, la probabilidad es de 2/8. Por tanto, la
probabilidad de que al escoger tres especies al azar (sin remplazamiento) las tres tengan alta
capacidad de dispersion es A= 4/10x 3/9x 28 = 25x [3x 1/4 = 130, queesel
mismo resultado obtenido usando combinaciones.

Entre los temas mas relevantes relacionados con la ecologia geografi-
ca que estan incluidos en el libro destaca el concepto de las reglas de
ensamblaje de las comunidades ecoldgicas. Diamond (1975) analizé la
composicion de especies de las faunas de aves de las islas del archipiélago
de Bismarck, al noreste de la isla de Nueva Guinea, y encontrd patrenes
que parecian demostrar un efecto determinante de la competencia sobre
lamanera en que se estructuraban los ensambles de especies en cada isla.
Por ejemplo, Diamaond encontrd un patron complementario de distribu-
cién (checkerboard distribution) para las palomas cucl del género
Macropygia: en 14 de las 33 islas consideradas en el estudio se encontré
exclusivamente la especie M. mackiniay; en seis solo M. nigrirostrisy en
las |13 restantes no se halld ninguna de las dos especies. Ninguna de las
islas contuvo poblaciones de las dos especies. Como aparentemente to-
das las islas presentan ambientes propicios para cualquiera de las dos palo-
mas, los datos de Diamond sugieren que la competencia, a través de un
proceso de exclusién, impide su coexistencia, debido a que son especies
muy semejantes en morfologia y ecologia.

Ademis del patrén complementario, Diamond (1975) describié
otros arreglos basados en el tamario corporal, las preferencias de habitat,
la capacidad de dispersidn y la dieta y propuso varias ‘reglas de ensam-
blaje’ que aparentemente determinaban arreglos no aleatorios de espe-
cies en la composicidn de las comunidades locales. Estas reglas de en-
samblaje estaban basadas en el principio de exclusién competitiva de
Gause (1934): las especies con requerimientos ecologicos parecidos no
pueden existir al mismo tiempo en el mismo sitio.

En el mismo volumen dedicado a MacArthur, Brown (1975) pre-
sentd una sintesis de los resultados de sus investigaciones sobre la com-
posicién de varias comunidades de roedores de los desiertos del Great
Basiny de Sonora. Brown propuso que en estas comunidades el des-
plazamiento de caracteres (la tendencia de especies competidoras a di-
vergir morfoldgicamente, W. L. Brown y Wilson, 1956) habia forjado
grupos de especies diferentes respecto a forma y funcién, y en cuanto a
tamario. En una comunidad del Great Basin, por ejemplo, existen dos
especies cuadripedas, una pequefia (el ratén espinoso Perognathus
longimembris, 7.1 g) y una de tamario intermedio (el ratén Aeromyscus
maniculatus, 18.1 g) y tres especies bipedas, una pequena (el raton sal-

tador Microdipodops pallidus, 12.5 g), una de tamafo intermedio (la
rata canguro Dipodomys merriami, 37.6 g) y una grande (la rata cangu-
ro Djpodomys deserti, 101 g). Implicitamente, Brown (1975} invocaba
un proceso de membresia limitada sensu Etton (1932): de todas las es-
pecies de roedores de los desiertos de América del Norte, sélo estas
cinco especies, diferentes en habitos y tamanos, podian coexistir en la
comunidad del Great-Basin.

El volumen dedicado a MacArthur tambien incluyd un capitulo en el
que se analizaban algunas aplicaciones de la teorfa de biogeografia de islas
al disefio de 4reas protegidas para la conservacion de las especies (Wilson
y Willis, 1975). Este capitulo, junto con un ensayo publicado casi al mismo
tiempo por Diamond y May (1 976), mostraba un horizonte amplisimo de
recomendaciones especificas en cuanto al nimero, tamano, forma, loca-
lizacidn y estructura de las reservas ecolégicas. Una de las recomendacio-
nes era, por ejemplo, que dada un érea fija disponible para proteccidn
ecolégica, es preferible establecer una reserva grande que dos o mas de
tamario més pequefio, pero cuya area total fuera equivalente a la reserva
grande. El razonamiento implicito en este precepto de conservacion era
que las reservas ecolégicas funcionarfan en la practica como islas: porcio-
nes de habitat adecuado para las especies rodeadas por un 'mar’ de am-
bientes inhéspitos. De acuerdo con el modelo de equilibrio insular, una
reserva de tamafio grande podria contener mas especies que varias de
tamanio pequenio (Willis y Wilson, 1975).

Los tres temas mencionados aqui que fueron incluidos en el volu-
men en honor de MacArthur, es decir las reglas de ensamblaje de
Diamond, los patrones observados por Brown para los roedores del
desierto y las aplicaciones de la biogeografia de islas, parecfan demostrar
sin sombra de duda la validez de la filosofia macarthuriana, Estos ejem-
plos, junto con muchos otros presentados en el mismo volumen, mos-
traban que el mundo real parecia estar organizado, después de todo,
por procesos locales ecolégicos que determinaban la composicidn y
estructura de los conjuntos de especies a varias escalas.

A finales de la década de los 70s surgio, sin embargo, una corriente
critica que puso en tela de juicio muchas de las ideas propuestas por la
escuela macarthuriana (Strong et al, 1984). Esta corriente estuvo liderada
por Daniel Simberloff, ex estudiante de Edward O. Wilson, uno de los



inventores de la teoria de biogeografia de islas. De hecho, la tesis doctoral
de Simberloff habia sido un estudio experimental en el que se demostraba
la validez de algunas de las predicciones de la teorfa en el caso de comuni-
dades de artrépodos en islas de mangle de la Florida (Simberloff, 1974,
1976). En una rapida sucesién de articulos de revision, Simberloff y sus
asociados reanalizaron los datos originales de varios miembros de la es-
cuela de MacArthur y cuestionaron, entre otros asuntos, la validez de
algunas predicciones de la biogeografia de islas, en particular de aquellas
relacionadas con el disefio de reservas ecolégicas (Simberloff y Abele, 1976),
de las reglas de ensamblaje de Diamond (Connor y Simberloff, 1979), de
la existencia del desplazamiento de caracteres al nivel de la comunidad
(Strong ef al, 1979) v de las condlusiones del trabajo de Brown con los
roedores del desierto (Simberloff y Boecklen, 1981).

La critca fundamental de Simberloff y sus colegas a los estudios ante-
riores era que los patrones habian sido examinados sin un adecuado and-
lisis estadistico. La escuela critica proponfa que sélo a través de poner a
prueba hipdtesis nulas claramente establecidas, y de utilizar las herramien-
tas matematicas adecuadas era posible demostrar la validez de las afirma-
clones que se hablan hecho sobre la composicién y estructura de las co-
rmunidades. Surgié entonces la idea explicita de usar modelos 'nulos’ o
‘neutrales’ en la ecologia de comunidades y en la ecologia geogréafica (ver
revisiones en Harvey ef af, |983; Gottelli y Graves, 1996). Un modelo
nulo consiste en comparar una o varias comunidades o ensambles de
especies contra el conjunto de todas las posibles combinaciones de espe-
cies que se pueden formar a partir de un pool Si al usar alglin criterio de
composicidn o de estructura es posible mostrar una desviacion
estadisticamente significativa de la comunidad en estudio del patrén gene-
ral, entonces (y solo entonces) se puede especular sobre los posibles
mecanismos que dieron origen a ese patron definido (Recuadro 1),

Connor y Simberloff (1979), por ejemplo, mostraron que el patrén
complementario de las palomas Macropygia de Diamond (1975) real-
mente se desviaba de los patrones esperados al azar, pero remarcaron
el hecho de que ese par de especies es sdlo uno de los miles de posibles
pares de especies. £l hecho de que un par en particular de entre miles
muestre un patrén complementario no es sorprendente, estadisticamente
hablando. Diamond, de acuerdo con Connor y Simberloff (1979), no
podia haber afirmado que la competencia era un factor importante en la
estructuracién de las faunas de las islas Bismarck a partir de un solo caso
de distribucién complementaria. En forma similar, Simberloff v Boecklen
(1981} usaron un estadistico particular, la prueba de Barton y David,
para analizar crivcamente los datos que segin Hutchinson (1959) y Brown
[1975) mostraban evidencias del efecto del desplazamiento de caracte-
res en la estructuracion morfoldgica de las comunidades locales y los
ensambles de especies continentales. En el caso de los datos de los
roedores del desierto, se demostrd que en varias comunidades no era
posible sustentar en términos estadisticos las afirmaciones de Brown,
pero en algunos de ellos (como la comunidad del desierto de Sonora),
si existia un patrén en el que el espaciamiento morfolégico observado
diferfa significativamente de lo que se esperaria al azar.

De igual manera, Simberloff y Abele (1976) criticaron algunas de
las recomendaciones derivadas de la biogeografia de islas para el dise-
fio de reservas ecoldgicas, argumentando que las predicciones de la
teorfa no eran suficientes como para proporcionar recomendaciones
tan especfficas como las planteadas por Willis y Wilson (1975). En con-
tra de la recomendacién de favorecer una sola reserva grande en vez
de varias pequenas, Simberloff y Abele demostraron que bajo ciertas
condiciones era preferible contar con varias reservas pequefas, ya que
el conjunto de ellas podria contener mas especies que la reserva gran-
de (Recuadro 2). Ademds, el hecho de contar con dos reservas dismi-
nuirfa el efecto de desastres naturales, como incendios e inundaciones
y evitaria la propagacion de plagas que pudieran amenazar la subsis-
tencia de algunas de las especies. Estas criticas dieron origen a la llama-
da controversia SLOSS (Single Large Or Several Smalf), que generd
gran cantidad de publicaciones en pro de una postura o de la otra (ver
revisién de Soulé y Simberloff, | 986). Ademads de esta controversia se
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produjeron otras relacionadas con las aplicaciones de la biogeografia
de islas en la conservacion bioldgica. Finalmente, dos de los represen-
tantes mas notables de las posturas opuestas accedieron a reunirse
para discutir los puntos de desacuerdo y produjeron un articulo (Soulé
y Simberloff, 1986) que dio por terminada la controversia SLOSS, ya
que concluyd que la teoria de biogeografia de islas es neutral respecto
a este problema y que para llegar a una recomendacién especifica es
necesario contar con datos adicionales que la teorfa no puede propor-
cionar (ver también Higgs y Usher, 1980).

La irrupcién de Simberloff y sus colaboradores generd un debate
que en ocasiones cayd en lo irracional, con ataques personales dificil-
mente entendibles en un ambiente académico. Sin embargo, generd
también una abundante y profunda discusién académica que senté las
bases de la ecologia geografica actual. Otro aspecto positivo de la con-
troversia fue la incorporacion de métodos estadisticos mas rigurosos
en la ecologia de comunidades. Por ejemplo, como respuesta a Connor
y Simberloff (1979), Diamond y Michael Gilpin desarrollaron modelos
nulos especializados que mostraron que sus datos de las aves del ar-
chipielago Bismarck si mostraban el efecto de la competencia, aungue
efectivamen-te no en todos los casos (Diamond y Gilpin, 1982; Gilpin
y Diamond, 1982). Igualmente, Bowers y Brown (1982) analizaron
los datos de Brown de los roedores del desierto usando modelos
nulos y encontraron patrones que mostraron una tendencia estadisti-
camente significativa de especies de tamafnos semejantes de no existir
en los mismos sitios.

Las contribuciones de Simberloff también ayudaron a mostrar una
actitud mas cautelosa respecto a la aplicacion de la ecologia geogréfica a
problemas concretos. Por ejemplo, a raiz de la critica de Simberloff v
Abele (1976) a las propuestas de disefio de reservas ecoldgicas basadas
en la teorfa de biogeografia de islas, se generd una serie de articulos en
los que se esgrimieron argumentos cada vez mas elaborados en pro o
en contra de lales aplicaciones (ver seccidn final de este capitulo v la
revision de Soule y Simberloff, 1986).

Otro resultado de las controversias propiciadas por las criticas de
Simberloff fue la demostracion de que, si bien en muchas publicaciones
se habfa exagerado el efecto de la competencia, existian casos concre-
tos en los que tal efecto resultaba inobjetable, ya que los datos supera-
ban una bateria de pruebas estadisticas rigurosas. De hecho, reciente-
mente el propio Simberloff y sus colaboradores han publicado una serie
de articulos en los que se muestra estadisticamente la importancia de la
competencia en la estructuracion de las faunas y las comunidades (ver
revision de Dayan y Simberloff, 1998 y otros articulos citados ahi).

Un ejemplo concreto del efecto positivo de la controversia genera-
da por los modelos nulos es el planteamiento moderno y mas riguroso
de la idea original de Diamond (1975) sobre las reglas de ensamblaje
(Belyea v Lancaster, 1999). Por ejemplo, la regla de ensamblaje de Fox
(1989), que predice estructuras particulares en la distribucién de espe-
cies entre grupos funcionales dentro de las comunidades locales o en-
sambles regionales, estd basada en un modelo nulo explicito que permi-
te el andlisis estadistico de datos reales, Aunque existen criticas validas al
método de Fox (Stone et al, 1996), su regla de ensamblaje ha sido
exitosamente aplicada para explicar los patrones presentes en las comu-
nidades de pequefios marsupiales de Australia (Fox, 1989), musaranas
de América del Norte (Fox y Kirkland, 1992) y roedores del desierto de
Norteamérica (Fox y Brown, 1993),

Otra consecuencia de las propuestas macarthurianas vy de la contro-
versia generada por los modelos nulos fue la corroboracién de la idea
de que la composicion y estructura de las comunidades locales no pue-
de ser completamente entendida si no se toma en cuenta la relacién con
los ensambles regionales v, por tanto, con la historia evolutiva de los gru-
pos de especies (Brooks, 1985; Ricklefs, 1987; Brooks y McLennan, 1991;
Ricklefs y Schluter, 1993). También se ha entendido que las interacciones
ecolégicas locales en algunos casos determinan las caracteristicas de los
ensambles regionales de especies, los cuales por mucho tiempo se consi-
deraron un producto Unico de procesos macroevolutivos. Una disciplina



Rec. 2. iComo dos reservas pequefias pueden tener mas especies que una grande?

La controversia SLOSS (Single Large Or Several Smal)se puede plantear asf: Dada una cantidad de terreno destinado a la conservacion, iconviene mis establecer una reserva grande
o dos de la mitad del &rea cada una! Uno de los argumentos que se manejaron fue el nlmero de especies que potencialmente podian tener los dos arreglos, de acuerdo con la teoria de
biogeografia de islas. Ambos casos se pueden representar usando un diagrama como el del Recuadro |. Los conjuntos de especies en una reserva grande o en dos pequerias se derivan

de un poo/regional de especies:

Ensamble regional (pool)

con Sg especies con S, especies

A partir de la biogeografia de islas sabemos que
S=kA?

dande Ses el nimero de especies enunaisla, Aes el dreay £y zson constantes cuyo valor
depende del archipiélago en el que se realiza el estudio. Como

S=kA?
5,=kA;
A=2A,

y ya que el valor tedrico de zes de 0.263, se puede mostrar que [a reserva grande (con el
doble de drea), contendra |.2 veces més especies que cada una de las reservas chicas:

5,=5,/12

a I
f b i e ed f e f
b G C A

Una reserva grande

Dos reservas pequeias

con S,y S, especies (S, = Sg =
S,. Entre las dos contienen S,
especies

Por tecria de conjuntos se puede mostrar que:

5,8, =5, %5,-5, ¢

=25,-5,

ce

=28,-5; /8,

Para que la reserva grande tenga igual nimero de especies que el conjunto de las dos
pequerias, se debe cumplir que:

§,=5,=25,-(52/5)
y, substituyendo valores:
5,/5,=096

lo que significa que si la reserva grande contiene 96% o menos de las especies del pool
regional, fas dos reservas pequefias en conjunto contendrdn méds especies, todo esto
suponiendo una distribucién aleatoria de las especies entre los sitios.

En conclusion, en la mayorfa de los casos, dos reservas pequefias podran contener
més especies que una reserva grande de tamario equivalente. Esto por supuesto es un
modelo nulo que no toma en cuenta las interacciones ecoldgicas y otros factores bioticos y
abiéticos. Esta deduccion fue presentada orignaimente por Simberloff y Abele (1976).

surgida de la discusion sobre la relacion entre los procesos locales y los
regionales es la macroecologfa (Brown, 1995), que se discute en la si-
guiente seccién y que se puede definir en términos muy generales como
una ecologfa de comunidades extendida a escalas espaciales grandes.

Se puede concluir, después de revisar la historia de la ecologia geo-
gréafica, que esta disciplina, después de pasar por un periodo de crisis y
de revisién critica de sus conceptos y metodologfas, ha entrado en una

fase moderna en la que, con renovados brios, se estan planteando pre-
guntas interesantes que tienen la bondad de que pueden someterse a
pruebas estadfsticas rigurosas. El interés actual por el estudio y la conser-
vacion de la biodiversidad ha estimulado el desarrollo de estudios
ecolégicos a gran escala, y la adicién de preguntas con tinte historico y
filogenético seguramente contribuiré a una mayor rigurosidad y al plan-
teamiento de cuestiones atin mas profundas.



La macroecologia

El término macroecologla fue acufiado por Brown y Maurer (1989)
para referirse a un programa de investigacién sobre los patrones de
organizacién de los ensambles de especies a los niveles regional y conti-
nental. Recientemente, Brown (1995) sintetizé los preceptos tedricos vy
los principales resultados de esta linea de investigacién emergente. En
unos pocos afios la macroecologla se ha convertido en una disciplina
con estructura y objetivos propios y con un nimero cada vez mayor de
ecdlogos que se identifican con sus lineas de trabajo y sus propuestas
metodologicas (Blackburn vy Gaston, 1998; Ruggiero y Lawton, 1998;
Marquet y Cofré, 1999).

La macroecologia es el estudio de la reparticion del alimento y el
espacio entre las especies a grandes escalas espaciales (Brown y Maurer,
1989; Brown, 1995). Su objeto de estudio son los ensambles de espe-
cies a diferentes escalas, desde 1a local hasta la mundial, pasando por la
regional y la continental. Las unidades de estudio generalmente son las
especies, v las variables son atributos de éstas, tales como area de distri-
bucién, densidad poblacional y masa corporal. Con las herramientas
macroecoldgicas también se pueden analizar atributos de los ensambles
de especies, tales como riqueza de especies (numero de especies pre-
sentes en un sitio dado), diversidad de especies y diversidad ecologica.
Asimismo, es posible analizar los cambios en la composicidn y estructura
de estos ensambles a diferentes escalas y diferentes sitios, permitiendo
el andlisis de patrones tales como la diversidad beta, los patrones de
anidamiento de especies vy la similitud entre sitios.

La macroecologfa en esencia es una disciplina observacional y no
experimental (Brown, 1995; Blackburn y Gaston, 1998, ver discusion
mis adelante). El método mas usado para contestar preguntas
macroecolégicas es el andlisis de patrones repetitivos relacionados con
algln atributo de las especies o de los ensambles de especies. Entre
estos patrones se encuentran, por ejemplo, la distribucion log-normal
de las masas corporales de las especies en ensambles continentales, la
distribucién log-normal de las dreas de distribucion de las especies, la
correlacién positiva (en la mayoria de los casos) entre la densidad local y
el 4rea de distribucion y la correlacién negativa entre la densidad local y
el tamano de los organismos.

Un ejemplo: La distribucién del tamano corporal. El
estudio de los patrones de distribucién de la masa corporal entre los
organismos a diferentes escalas es un buen ejemplo para definir el ambi-
to de accdn de la macroecologia e ilustrar los métodos que se usan en
el anlisis de los patrones a gran escala. La masa corporal de los animales
y el tamafic en las plantas han recibido mucha atencion en estudios
ecolégicos y evolutivos porque se han demostrado correlaciones entre
el tamafio vy varios atributos morfolégicos, fisiologicos, ecoldgicos y de
historia de vida de los organismos (Eisenberg, 1981; Peters, 1983;
Schmidt-Nielsen, 1984; Zeveloffy Boyce, 1988; LaBarbera, 1989, West
etal, 1997; Enquist et al, 1998). Al nivel macroecolégico, la masa cor-
poral promedio de las especies-se correlaciona con el drea de distribu-
cién y con la densidad local (ver siguiente seccion).

Hutchinson y MacArthur (1959) recabaron datos de tamano para
dos conjuntos de especies: los mamiferos de Michigan y los mamiferos
de Europa. Al elaborar histogramas que mostraban la distribucion de
frecuencias de los tamafios, encontraron un patrén muy claro: la distri-
bucién estd claramente sesgada a la derecha, de manera que existen
rmuchas especies de tamafio pequefio y muy pocas especies de tamano
grande. En el caso de los mamiferos, esto significa que existen muchas mas
especies de musarafias y ratones que de camivoros grandes y de ungulados
(venados, bisontes, etc.). Hutchinson y MacArthur explicaron el patrén
suponiendo que las especies de tamario pequefio podfan dividir en forma
mas fina el espectro de recursos disponibles, de manera que habria un
nimero mayor de nichos disponibles para las especies chicas que para las
grandes. Posteriormente Morse et /. (| 985) demostraron mediante geo-
metria fractal que el nimero de unidades de espacio disponible para espe-

cies de artropodos pequenos es mucho mayor que para especies mayo-
res, con lo que aparentemente se daba apoyo a la hiptesis de Hutchinson
y MacArthur (ver revision de Sugihara y May, 1990).

La forma aparente de la distribucion (bastante sesgada ala derecha y
monotdnicamente descendente) posefa un interés tedrico particular,
porque parecia ajustarse correctamente a una distribucion log-normal o
‘curva hueca’, semejante a la descrita anos atras por Preston (1962a, b)
para la distribucién de abundancias locales entre especies dentro de co-
munidades ecologicas. La distribucién candnica de Preston habia sido
una de los sustentos tedricos mas importantes para la teoria de
biogeografia de islas de MacArthur y Wilson (1963, 1967). El término
log-normal se refiere a que si la variable en estudio es transformada
usando logaritmos la distribucién de frecuencias adquiere una forma
normal, en el sentido estadistico de la palabra. May (1975) analizo dife-
rentes ejemplos de distribuciones log-normales en ecologia y propuso
que este patrén no era sino una consecuencia del teorema estadistico
del limite central, que predice una distribucion normal para las medias
de los promedios de muestras tomadas de una poblacion, sin importar
la distribucion original en esta poblacién. La distribucion log-normal de
masas corporales serfa, de acuerdo con May (1975), simplemente con-
secuencia del efecto aleatorio de varios factores.

Sin embargo, con posterioridad al trabajo de Hutchinson y MacArthur
(1959), varios ecologos han analizado la distribucién de frecuencias de
tamanios entre organismos de diferentes taxones (VanValen, 1973; Dial
y Marzluff, 1988; May, 1988; Morse et af, 1988, Brown y Nicoletto,
1991; Holling, 1992; Maurer et &, 1992, Brown et al., 1993; Blackburn
y Gaston, 1994a; Arita y Figueroa, 1999), y se han encontrado algunos
patrones generalizados que indican que el patrén de distribucién de masas
corporales es mucho mds interesante que un simple efecto estadistico
(Blackburn y Gaston, 1994b; Brown, 1995):

|, La distribucién de frecuencias de masas al nivel continental para
varios taxones difiere de manera significativa de una distribucion normal,
aun usando una transformacion logaritmica. La distribucién es claramen-
te unimodal, con una categorfa intermedia de tamario que contiene la
mayoria de las especies. Por ejemplo, para los mamiferos de América
del Norte, la categorfa modal corresponde a las especies de alrededor
de 100 a 120 g (Brown y Nicoletto, 1991).

2. La distribucion estd sesgada a la derecha, lo que implica que cada
vez existen menos especies de tamanfios cada vez mayores, De las cate-
gorfas de mayor talla hay una sola o muy pocas especies. Por ejemplo,
entre los murciélagos neotropicales, el falso vampiro (Vampyrum
spectrum), con un peso de aproximadamente 170 g es mucho mas
grande que la siguiente especie en orden de tamafio, el murciélago nariz
de lanza (Phyllostomus hastatus), que pesa alrededor de 85 g

3. De la categorfa modal hacia la izquierda existe una disminucién
comparativamente rapida en el nimero de especies, por lo que tam-
bién hay en términos relativos menos especies de las tallas méas peque-
fas. Entre los mamiferos terrestres, por ejemplo, las especies mas pe-
quefias (< 100 g), como las musarafias y algunos roedores, son compa-
rativamente menos comunes en términos de nimero de especies que
los taxones del tamafio modal.

4, Existe un claro efecto del nimero de especies considerado y de
la escala espacial con la que se trabaja. A escalas mas pequenas (localida-
des) la distribucion de frecuencias es mas equitativa que a escalas regio-
nales o continentales, habiendo una distribucién mas homogénea de las
especies entre las categorfas de tamafio (Brown y Nicoletto, 1991;
Blackburn y Gaston; 1994b; Arita y Figueroa, 1999).

El hecho que las distribuciones de frecuencia difieran de la distribucion
normal y que existe una categoria modal que no corresponde con el tama-
fio de organismos més pequefios va en contra de las hipotesis de nicho de
Hutchinson y MacArthur (1959) y de la estadistica de May (1975). Esto,
aunado al claro efecto de la escala, indica que los patrones observados no
son aleatorios, que debe existir alglin elemento que determina la existen-
cia de un tamafio éptimo (coincidente con la categoria modal) y que dife-
rentes mecanismos actan a diferentes escalas espaciales y temporales.
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Brown et al (1993, ver también Brown, 1995) propusieron un
modelo energético que aparentemente explica la existencia de un tama-
fio optimo para un mamifero terrestre. El modelo est4 basado en algu-
nas relaciones fisioldgicas entre el tamafio y diversas funciones, pero, en
breve, propone una relacién entre el tamafo de un mamifero y dos
atributos fisiolégicos: (1) su capacidad para tomar energfa del ambiente
para subsistir y crecer, y (2) su capacidad para reproducirse. Segdn los
datos de Brown et al. (1993), los mamiferos muy pequefios (< 100 g)
serfan muy eficientes para adquirir energfa del ambiente, pero poco efi-
cientes para transformar esa energfa en crfas. Por el contrario, los mami-
feros mas grandes serfan mas eficientes para la reproduccién, pero su
capacidad de adquisicion de energa les impedirfa aprovechar al méximo
esa capacidad reproductora. Segin el modelo, el mamifero ideal que
aprovecharia al méximo la capacidad de adquisicién de energfa y su trans-
formacion en descendientes debe pesar alrededor de 100 g, cifra que
coincide con la categoria modal en la distribucién de frecuencias de ma-
sas corporales parala fauna de mamiferos de América del Norte (Brown
y Nicoletto, 1991).

De acuerdo con la teorfa de Brown et /. (1993), las faunas de mami-
feros al nivel continental tenderian a contener muchas especies de aproxi-
madamente 100 g. De las calegorias de menor talla habrfa compara-
tivamente menos especies, ademds de que la distribucién estaria truncada
por la existencia de un tamario inferior absoluto para un vertebrado endo-
térmico, que esta determinado por cuestiones metabdlicas, v que es de
aproximadamente 2 a 3 g, coincidente con el tamafio de las musarafias y
murciélago mas diminutos (Schmidt-Nielsen, |984). Hacia el otro lado de
la distribucion, cada vez habria menos especies de tamanos cada vez més
grandes, con lo que se producirfa la distribucion sesgada que se ha encon-
trado en forma empirica en diferentes estudios.

Mas recientemente, Kozlowzki y Weiner {(1997) presentaron una
teorfa diferente, en la que el tamafo éptimo varfa de especie en especie
dependiendo de la forma en la que las tasas de asimilacion, respiracion y
mortalidad cambian con el tamafo corporal. El modelo tedrico de
Kozlowski y Weiner, sin embargo, también se ajusta a las distribuciones
de frecuencia de masas corporales que se han observado para diferen-
tes grupos animales. Dado que no existe manera de realizar experimen-
tos controlados y que las herramientas de la macroecologia son
observacionales (ver discusion sobre los métodos mas adelante), es muy
dificil dilucidar cudl de los dos modelos propuestos para explicar la distri-
bucién de masas corporales se ajusta mas adecuadamente a la realidad.
Es posible que modelos mas elaborados, que tomen en cuenta la histo-
ria evolutiva de las especies, arrojen mas luz sobre este interesante pa-
tran. De hecho, se ha encontrado que el patrdn de distribucién de las
masas corporales entre los mamiferos de América del Sur se vio afecta-
da con la invasion de las especies norteamericanas durante el gran inter-
cambio bidtico que se produjo cuando se unieron los dos subcontinentes
hace cinco millones de afios (Marquet y Cofré, 1999). La distribucién de
frecuencias es diferente para los mamiferos nativos que para aquellos
gue invadieron América del Sur como resultado del gran intercambio.

Otro aspecto que requiere ser explicado es el hecho de que la
distribucién de frecuencias a escalas locales es mas homogénea que la
correspondiente a las escalas regional o continental (Brown y Nicoletto,
1991; Blackburn y Gaston, |994b; Brown, 1995; Aritay Figueroa, 1999).
El punto interesante de este patrén es que las comunidades locales no
son muestras aleatorias de los ensambles regionales o continentales, lo
que indica que existe alglin proceso ecolégico o evolutivo que tiende a
hacer que la categoria modal a escala regional esté subrepresentada en
las comunidades locales y que los extremos de la distribucion (especies
muy pequenas o muy grandes) estén sobrerepresentados. Brown (Brown
y Nicoletto, 1991; Brown, [995) ha aducido que la competencia es el
mecanismo que produce el cambio en el patrén de distribucion de ma-
sas corporales a diferentes escalas. Segln su punto de vista, al nivel con-
tinental y en un tiempo evolutivo las especies tenderian a distribuirse por
tamarios de acuerdo con la distribucién unimodal sesgada ya descrita
arriba. Al nivel local y en un tiempo ecolégico, la competencia tenderfa a

evitar la co-existencia de especies de talla similar, debido a la accién de la
exclusion competitiva. De esta manera, aunque exista un poo/numero-
so de especies de mamiferos con un peso aproximado de 100 g, solo
unas pocas de esas especies podrian existir en los mismos sitios. Este
proceso selectivo de tamarios eventualmente produciria que las distri-
buciones de frecuencias locales fuesen mas homogéneas que las exis-
tentes para faunas continentales.

Otras preguntas actuales en macroecologia. Como nos
muestran los ejemplos presentados en la seccién anterior, el estudio de
los patrones de composicién de los ensambles de especies en cuanto a
su masa corporal nos puede proporcionar informacién (til para la com-
prensién de algunas preguntas biogeograficas. En particular, los patrones
parecen mostrar que en los niveles locales las interacciones ecolégicas
tienen una influencia més fuerte, mientras que en las escalas regional y
continental los factores historicos podrian tener pesos mayores. Otros
patrones estudiados por la macroecologia parecen dar apoyo a estas
conclusiones. A continuacién se discuten brevemente dos de ellos: la
relacion entre la densidad local y el drea de distribucién y la correlacién
entre el tamano corporal y aquellas dos variables. Para més detalles so-
bre estos patrones, sugerimos revisar Brown (1995).

La relacion que existe entre el tamafio del rea de distribucion de las
especies y su densidad local tiene una afieja historia en ecologia. En &
Origen de las especies, Darwin (1859) se percaté que dentro de un
grupo dado de especies emparentadas (por ejemplo, del mismo géne-
ro) se podian reconocer dos tipos: unas que se encontraban en un gran
nimero de sitios y que tendian a ser abundantes en todos esos lugares
y otras que aparecfan en pocos sitios y que en todos ellos lo hacian en
abundancias muy bajas, En términos macroecolégicos, el patrdn descri-
to por Darwin indicaba una correlacién positiva entre el tamano del drea
de distribucién y la densidad local. Por mas de un siglo, a pesar de que la
abundancia y la distribucion de los organismos fueron los ingredientes
principales de la investigacién en ecologfa (Andrewartha y Birch, 1954),
la relacién entre las dos variables fue précticamente olvidada.

A partir de los afios 80s, sin embargo, la correlacién entre abun-
dancia y distribucién comenzd a analizarse cuantitativamente con las
herramientas de la ecologia de metapoblaciones (Hanski, 1982) v de
la macroecologia (Brown, 1984), ademas de examinarse desde el punto
de vista de la conservacion, ya que distribucion vy abundancia son dos
de las variables que miden la rareza (y la vulnerabilidad a la extincién)
de las especies (Rabinowitz, 1981; Rabinowitz et al, 1986). Desde
entonces, numerosos estudios han abordado el problema, y ya exis-
ten algunas generalizaciones (Gaston y Lawton, 1990; Gaston, 1994;
Brown, 1995): (1) para grupos filogenéticamente cercanos, existe una
correlacion positiva entre la distribucién y la abundancia, tal como la
describié Darwin (1859); (2) la relacién se hace més débil si se inclu-
yen especies menos emparentadas; (3) a pesar de la correlacién posi-
tiva, existen especies que no siguen el patrén general; por ejemplo,
hay casos de especies con dreas de distribucién muy amplias pero que
son poco abundantes al nivel local (Rabinowitz ef af, 1986); (4) el
valor de la correlacion entre las variables cambia con la escala de estu-
dio (Gaston y Lawton, 1990); (5) para escalas continentales y grupos
de especies relativamente poco emparentadas, la correlacion puede
ser nula e incluso negativa (por ejemplo para los mamiferos
neotropicales, Arita et af,, |990).

Se han propuesto varias teorfas para explicar la relacion entre distri-
bucién y abundancia, pero dos de ellas son particularmente relevantes
para nuestra discusion. La hipétesis de las especies nlcleo y satélite
(Hanski, 1982; Hanski ef a/, 1993) estd basada en la teorfa de las
metapoblaciones (Hanski y Gilpin, 1997) y, en breve, predice que las
tasas de extincién y de inmigracién en poblaciones locales producen un
patron regional en el que existen especies abundantes que aparecen en
varios sitios (especies 'nicleo’) y otras que son raras y que se encuen-
tran en pocos sitios (especies ‘satélite’). La hipdtesis de nicho de Brown
(1984) establece que la abundancia local de los organismos debe ser



méxima cerca del centro del drea de distribucion y disminuir paulatina-
mente hacia las orillas. Si este patrén se cumple para todas las especies,
debe haber una correlacion positiva entre el drea total y la densidad
promedio. Aunque las dos hipétesis predicen correctamente los patro-
nes observados, incluyendo algunas de las excepciones (Hanski ef af,
1993), existe todavia mucho trabajo por realizar para establecer los
mecanismos ecoldgicos v evolutivos Gltimos que determinan los patro-
nes generales.

Otro tipo de patrén generalizado en macroecologia es la relacion
del tamano de los organismos con su densidad local y con el tamafio de
su area de distribucion. En general existe una correlacion negativa entre
lamasa corporal y la densidad local: los ratones son mas abundantes que
los venados y hay mas gorriones que dguilas (Damuth, |981; Robinson
y Redford, 1986, Gaston, 1994; Brown, 1995; Gaston y Blackburn,
1996a). aunque existen excepciones, sobre todo en el caso de compa-
raciones entre especies emparentadas (Nee et al, 1991). En cambio,
hay una correlacién positiva entre la masa corporal y el area de distribu-
cidn: los pequenios roedores generalmente tienen dreas de distribucion
restringida, mientras que las especies grandes, como el puma (Puma
concolor), tienden a tener reas de distribucidn amplias (Brown, 1984,
Arita et al, 1990; Gaston vy Blackourn, 1996b).

Para los propésitos de este capitulo, no entraremos en los detalles
sobre las relaciones entre distribucién, abundancia y masa corporal. Su-
gerimos la revisién de Brown (1 995) para una discusion profunda sobre
estos temas. En cambio, analizaremos uno de los patrones, la relacion
entre el area de distribucién v la masa corporal para mostrar su relevan-
cia en estudios biogeograficos v para ilustrar una de las particularidades
metodoldgicas de la macroecologia.

Si para un conjunto de muchas especies se hace una grafica del
logartmo del tamano del drea de distribucién contra el logaritmo de la
masa corporal, se obtiene una serie de puntos como la de lafigura 4. Un
andlisis de correlacdidn simple mostraria una relacion significativamente
positiva entre las variables: las especies pequefas tienden a estar mas
restringidas geogréficamente que las de mayor talla, Incluso se puede
ajustar una regresién a los puntos, demostrando una relacién aparente-
mente lineal entre los logaritmos de las variables.

Sin embargo, un andlisis mas detallado, enfocado mds a la defini-
cién de los limites del poligono que circunscribe los puntos que a la
tendencia general, mostrarfa patrones mas interesantes desde el pun-
to de vista macroecolégico (Fig. 4; Brown y Maurer, 1987, 1989). En
el caso que nos ocupa, el limite superior del poligono representa el
tamafio maximo del drea de distribucidn, que corresponde simple-
mente con el tamafo del continente o regién de estudio. El limite
izquierdo del poligono es igualmente simple: corresponde con el ta-
mafio minimo que puede tener un vertebrado endotérmico y que
estd definido por restricciones fisiolégicas para mantener la tempera-
tura corporal (Schmidt-Nielsen, 1984). Los limites mas interesantes
desde el punto de vista macroecoldgico son los inferiores en la figura
4, que representan el tamafo minimo del drea de distribucion para
organismos de diferentes tamanos corporales. El patrén particular para
mamiferos muestra que para especies de pequefas a medianas hay un
tamafio minimo constante, pero que las especies de tamafios més gran-
des tienen dreas minimas cada vez mas grandes. Esto corresponde
con la nocién derivada de la biologia de la conservacién de que las
especies grandes requieren de areas mas grandes para mantener po-
blaciones viables en el largo plazo (Soulé, 1987).

Las lecciones principales de este ejercicio analitico son dos: prime-
ro, que la macroecologia requiere de andlisis estadisticos particulares
(ver discusion més adelante), y segundo, que en los patrones macroeco-
logicos podemos observar el efecto de procesos que tienen lugar al nivel
de individuos (como el tamafio minimo de los organismos, determinado
por procesos fisiolégicos), de poblaciones (como el drea minima de distri-
bucién, determinada por procesos estocésticos de la dindmica de pobla-
ciones), y de ensambles a gran escala (como la determinacion del tamario
méximo del drea de distribucién, fijada por el tamafio del continente).
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Las escalas en ecologia geografica y macroecologia

En anos recientes la cuestion de las escalas espaciales y temporales
en los estudios ecoldgicos tedricos y aplicados ha cobrado gran interés
(Wiens et a, 1986; Wiens, 1989; Holling, 1992; Levin, 1992; Scott et
af, 1999). La importancia de definir con precision la escala de trabajo se
reconocia desde hace mucho tiempo, pero en general se hablaba del
‘problema de las escalas’, Actualmente las propias escalas se han conver-
tido en sujeto de estudio en varios trabajos ecologicos, y se ha aceptado
la necesidad de incorporar un punto de vista jerarquico en los estudios
modernos (Allen y Starr, 1982; O'Neill et al,, 1986).

Particularmente relevantes para la ecologia geogréfica son los estu-
dios que pretenden relacionar la estructura y composicion de las comu-
nidades locales con la de los ensambles regionales y continentales (Ricklefs,
1987, Cornell y Lawton, 1992; Ricklefs y Schiuter, 1993). Con esta
visién jerdrquica que trasciende los imites entre diferentes escalas, es
posible dilucidar las interacciones entre los procesos ecoldgicos locales y
los evolutivos que actiian a las escalas regional y continental. La ecologfa
de comunidades clasica y |a biogeografia se funden en un solo tipo de
estudios que hacen realidad la visidn de MacArthur (1972) de la ecologia
geografica como una ciencia observacional pero predictiva.

Escalas y diversidades alfa, beta y gamma. Un ejemplo
lustrativo de la aplicacion de la teoria de escalas a la ecologia geografica
es el andlisis de los patrones de diversidad alfa, beta y gamma. Whittaker
(1960) acuno estos términos en el contexto de sus estudios sobre
gradientes altitudinales de diversidad vegetal en las montafas Siskiyou,
en Oregon y California. Whittaker propuso que la riqueza de especies
de un paisaje, que ¢l denomind diversidad gamma, resulta de la combi-
nacion de dos tipos de diversidad. Por un lado, la diversidad alfa fue
definida como el nimero de especies al nivel local, y por el otro la
diversidad beta consistia en una medida de la diferencia en la composi-
cidn de especies entre las localidades.

En los gradientes que constituian el sistema de estudio de Whittaker
(1960), la diversidad gamma era el total de especies a lo largo del gradiente
altitudinal, la diversidad alfa era el nimero de especies en cada parcela
de 0.1 hectéreas situadas en diferentes puntos del gradiente y la diversi-
dad beta era el cociente que resultaba de dividir la diversidad gamma
entre la diversidad alfa (b = g /a).

Log Area de Distribucién

Log Masa Corporal

Fig- 4. Relacién entre el tamaio del drea de distribucidn y a masa corporal para las
425 especies de mamiferos mexicanos terrestres no insulares, en escala logarftmica,
Se sefialan los limites teéricos (modificados de Brown y Maurer, 1987): A, tamario
minimo de un vertebrado endotérmico; B, tamafio méximo del drea de distribucién,
en este caso equivalente al tamafio de México; Cy D, limites minimos de tamaio del
4rea de distribucién para especies de diferentes tamafios. La linea que demarca a la
derecha el poligono no tiene un significada bioldgico particular y corresponde con el
tamafio maximo que presentan los mamiferos mexicanos, Datos de Arita et al (1997).



Si bien los estudios de Whittaker (1972, 1977) se circunscribieron a
una escala que serfa considerada local por la ecologfa geogréfica, dejaron
claramente establecido que el concepto era lo suficientemente general
como para ser aplicado a otras escalas. De hecho, propuso el término
‘diversidad de diferenciacién’ para la diversidad beta a una escala
biogeogréfica. Sin embargo, en la practica se ha optado por denominar
diversidad beta o recambio de especies al patrén de diferenciacién inde-
pendientemente de la escala de andlisis (Wilson y Shmida, 1984).

Casi de manera simultanea a los estudios de Whittaker, MacArthur
(1965) analizé la diversidad y composicion de ensambles de especies
en islas y llegd a un concepto similar al de Whittaker. A la diversidad
alfala denominé diversidad dentro del hbitat (within-habitat diversity),
mientras que a la diversidad beta la llamd diversidad entre habitats
(between-habitat diversity), aludiendo claramente a su escala de tra-
bajo. La diversidad total de un archipiélago era, entonces, resultado de
la combinacion de la diversidad alfa de cada una de las islas y del grado
de diferenciacién que existia entre los conjuntos de faunas de cada isla.
Aungue la contribucién de MacArthur fue valiosa, sus trabajos en este
tema no tuvieron un impacto comparable a los de Whittaker,

De los niveles de diversidad, el mas estudiado ha sido indudable-
mente la diversidad alfa. De hecho, la mayoria de los textos de ecologfa
dedican buena parte de sus secciones de ecologia de comunidades al
andlisis de la diversidad de especies al nivel local. Asimismo, los patrones
de diversidad mds conocidos en ecologfa geogréfica y biogeografia, tales
como los gradientes latitudinal v altitudinal de riqueza de especies (Brown
y Gibson, 1983; Rosenzweig, 1995), se refieren a la diversidad alfaen el
sentido amplio del término. Sin embargo, dada su importancia en el
estudio de las comunidades, v por su aplicacion en la conservacidon de la
biodiversidad, el estudio de la diversidad beta ha ido ganando espacios
de manera gradual, hasta llegar a convertirse hoy en un enfoque amplia-
mente utilizado (Magurran, 1988; Ricklefs y Schluter, 1993; Caley y
Schluter, 1997). Asi, en la actualidad se cuenta con varios andlisis para
diferentes partes del planeta y para grupos muy variados (v gr., murcié-
lagos del continente americano, Willig v Sandlin, 1991, aves del conti-
nente americano, Blackburn y Gaston, 1996; cacticeas de Argentina,
Mourelle y Ezcurra, 1997; mamiferos de México, Rodriguez, 1999).

Una de las ventajas de dividir la diversidad en escalas o niveles ha sido
la posibilidad de explorar algunos factores o variables relacionados con la
diversidad de una region (Shmida y Wilson, 1985, Recuadro 3). El razona-
miento es relativamente sencillo: si podemos cuantificar la diversidad alfa y
la diversidad beta de una region, y descubrimos los factores o variables a
los que esté asociado cada uno, entonces podremas aproximarnos a co-
nocer mejor los procesos que explican los patrones de diversidad de la
regién en su totalidad. Es decir, disecar la diversidad regional en sus com-
ponentes local y de recambio permite un analisis detallado de patrones y
procesos que de otra manera serfa imposible comprender.

Al seguir este procedimiento, Cornell y Lawton (1992) formaliza-
ron la idea de que la diversidad beta es el enlace entre la diversidad local
y la regional, permitiendo integrar los conceptos de Whittaker a las nue-
vas ideas de la ecologia geogréfica. De esta manera se comenzo a reve-
lar el potencial que tenfa el analizar la diversidad a diferentes escalas, y
desde entonces la cantidad de estudios en los que se incorpora el con-
cepto de diversidad beta ha aumentado de manera notable.

Los trabajos pioneros de Whittaker (1972) hicieron evidente que
las variables ambientales asociadas a la diversidad alfa no corresponden
en todo con aquellas ligadas a la diversidad beta. Mientras que la diversi-
dad alfa se asocia con factores ambientales locales y con las interacciones
poblacionales (en particular la competencia interespecifica), la diversidad
beta estd determinada por factores tales como la distancia entre las loca-
lidades de muestreo y la heterogeneidad ambiental a lo largo del
gradiente, Esta misma observacion resulto cierta a la escala biogeografica
para varios grupos taxonémicos en Gran Bretana (Harrison et af, 1992).
En este estudio se encontré que el gradiente latitudinal de diversidad
regional observado para grupos de especies tan disimiles como abejas y
irboles era resultado del gradiente de diversidad affa, asociado a su vez

con factores climdticos. En contraste, la diversidad beta no contribufa al
gradiente de diversidad regional y mis bien se asociaba a la heterogenei-
dad ambiental.

En México se empezd a hablar de diversidad beta a la escala
biogeogréfica en el contexto del interés por la conservacién de la
biodiversidad (Arita, 1993; Toledo, 1994; Sarukhén et a/, 1996). Méxi-
co es considerado un pafs de megadiversidad por ser miembro de la
docena de naciones en las que se concentra la mayor parte de la diver-
sidad biolégica del planeta (Mittermeier y G. de Mittermeier, 1992). Sin
embargo, al nivel local, México no es particularmente rico en especies.
Por ejemplo, aun la localidad mds rica en especies de mamiferos en
Meéxico, la selva Lacandona contiene un nimero de especies de mami-
feros no voladores equivalente al de otros sitios comparables de la re-
gion Neotropical (Medellin, 1994). Asimismo, la fauna de murciélagos
de la selva Lacandona, que consiste de 64 especies, es menos diversa
que la de otros sitios, tales como algunas de la Guyana Britdnica, en las
que coexisten hasta 78 especies (Simmons y Voss, 1998). Por otro lado,
las entidades politicas de México no son particularmente ricas en espe-
cies cuando se les compara con unidades politicas de otras partes de
América (Arita, 1993, 1997). iCémo puede México ser un pais de
megadiversidad si ni sus localidades ni sus estados son particularmente
ricos en especies?

La respuesta estd en la diversidad beta. México, en comparacién
con otros sitios del continente americano, es un pais de diversidad alfa
intermedia y diversidad beta alta, lo que determina que la diversidad
gamma también sea alta (Arita, 1997, Scott et af, 1999). El hecho que

Rec. 3. Relacion entre la diversidad beta y otros parametros de los
conjuntos de especies

Imaginemos tres regiones con diferentes patrones de diversidad local. Cada region
contiene cuatro localidades con el nimero de especies que se muestra a continuacion
(cada letra representa una especie). La regidn | tiene una alta diversidad alfa (6 especies en
cada localidad), una diversidad beta nula (las mismas especies estin en los cuatro sitios) y
una diversidad gamma de 6 (el total para la regién). La region |1 tiene una diversidad affa
baja, una diversidad beta alta y una diversidad gamma igual a la de la region 1. La region Il
tiene diversidades affa, beta y gamma bajas. En la tabla se muestran los valores que tendrian
otros atributos de estos ensambles regionales de especies.
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Region | Region Il Regién Il
Region | Region Il Region Il
Alfa promedio 6.00 2.00 2.50
Gamma 6.00 6.00 3.00
Beta nula afta baja
Area de distribucion promedio  4.00 133 3133
Especies endémicas 0.00 4,00 0.00
Anidamiento perfecto bajo perfecto
Similitud alta baja alta
Complementariedad baja alta baja
Nimero minimo de areas 1.00 3.00 1.00




encontremos floras y faunas muy diferentes en distintos sitios del pals
determina que el conjunto total de especies sea muy rico.

El Recuadro 3 muestra una comparacién entre tres regiones hipo-
téticas, cada una con tres conjuntos de especies locales. La regién | tiene
una alta diversidad alfa (hay seis especies en cada uno de los sitios),
mientras que las regiones Il y Il presentan una baja diversidad local (un
promedio de dos y tres especies por localidad, respectivamente). Al
nivel regional, tanto la region | como la Il tienen la misma riqueza de
especies gamma (seis) debido a que la region Il tiene un mayor recam-
bio de especies, es decir una diversidad beta mayor, porque la compo-
sicion de especies es diferente de una localidad a otra. En cambio, la
region Il tiene una baja diversidad gamma (tres especies), porque las
mismas especies se encuentran en los cuatro sitios. México es semejan-
te a la regién Il (Arita, 1993; Scott ef af, 1999): las localidades no son
particularmente ricas en especies, pero el recambio es alto, dando como
consecuencia una alta diversidad gamma al nivel de todo el pais.

La implicacién para la conservacién es una extensién del problema
SLOSS: En México, debido al alto recambio de especies, es mucho mas
conveniente establecer un sistema de muchas areas protegidas de ta-
mano pequeno a mediano, que un sistema de pocas areas grandes (Arita,
1997, Scott et af, 1999). En contraste, en un pais como la regién | o la
region Il del Recuadro 3, bastarfa proteger una de las localidades para
garantizar la conservacion de la totalidad de la riqueza especifica del pals.

Los patrones de diversidad beta son diferentes para distintos grupos
de especies. Siguiendo el método clasico de andlisis por transectos utili-
zado en la mayorfa de los estudios de diversidad beta (Willig y Sandlin,
1991 Harrison etal,, 1992; Blackburn y Gaston, 1996). Rodriguez (1999)
analizo la variacion latitudinal de la diversidad beta del conjunto de ma-
miferos y de los diferentes ordenes presentes en México. Los drdenes
con mayor nimero de especies en el pais, es decir los roedores y los
murciélagos (que en conjunto constituyen cerca del B0% de las especies
presentes en México), mostraron un alto recambio de especies. Este
patron fue especialmente claro en el caso de los roedores, el grupo con
el &rea de distribucion promedio més pequefa (Pagel et al, 1991; Arita
etal, 1997) y con poco solapamiento en sus distribuciones.

La diversidad beta es un concepto que esta intimamente relaciona-
do con otras propiedades de los ensambles de especies, como son el
patrén de anidamiento, la similitud biogeogréfica entre los sitios y la
complementariedad para el disefo de sistemas eficientes de areas para
la conservacién, Si bien la relacidn entre estos parametros no ha sido
totalmente explorada analitica o cuantitativamente, es posible entender-
la de manera intuitiva (Arita, 1993; Scott ef a/, 1999). En las siguientes
secciones usaremos ejemplos sencillos para explicar estos conceptos y
para demostrar la relacién entre ellos. Por otro lado, algunos avances
recientes en las técnicas matemdticas analiticas (Ricklefs y Schiuter, 1993;
Mourelle y Ezcurra, 1997; Soberén y Rodriguez, datos no publicados)
permiten augurar que la demostracién matematica de estas relaciones
podra obtenerse en un futuro no muy lejano.

Anidamiento. El concepto de anidamiento surgié a principios
de los afios B0s a partir de los estudios de datos de presencia-ausen-
cia en comunidades de archipiélagos y habitats insulares (Diamond y
Gilpin, 1982; Patterson, 1984; Patterson y Atmar, | 986). Inicialmen-
te se observé que las faunas de mamiferos y aves de islas con pocas
especies tendfan a ser subconjuntos de los ensamblajes de especies
que existian en regiones de mayor riqueza. En otras palabras, las
comunidades menos ricas en especies estaban anidadas dentro del
conjunto de las mas ricas, de tal manera que existfa un alto grado de
solapamiento en la composicion de especies entre los sitios: las biotas
grandes contenian las mismas especies que las pequefas, pero in-
cluian especies adicionales que no se encontraban en todos los en-
sambles pequenos. Este patrén anidado también se ha encontrado
en ensambles de especies de plantas, insectos, anfibios y reptiles insu-
lares, asi como en comunidades de roedores granivoros del desierto
(Patterson y Brown, 1991).

73

El grado de anidamiento se relaciona inversamente con la diversidad
beta: mientras mayor es el anidamiento menor es la diversidad beta, y
viceversa. De hecho, una de las maneras de cuantificar el recambio de
especies simplemente al calcular el inverso del anidamiento (Wright y
Reeves, 1992; Cook, 1995). En el Recuadro 3, la regidn Il presenta un
anidamiento perfecto: las dos especies (a y b) que se encuentran en las
dos localidades con menor riqueza (las de la parte inferior) también estan
presentes en las localidades mas ricas en especies (las dos de la hilera
superior). Formalmente, la regidn | también presenta un patron anidado
perfecto, ya que las mismas especies estan en los cuatro sitios. En cambio,
la regién Il (que es la de alta diversidad beta) presenta un patrén no anida-
do, ya que existen especies (b, ¢, f) que estan presentes en los sitios mas
pobres en especies y que no se encuentran en el mas rico en especies.
Este ejemplo sencillo ilustra cémo las localidades de las regiones de diver-
sidad beta més alta generalmente no presentan un patrén anidado.

Un ejemplo que muestra la interconexién entre diversidad beta y el
anidamiento es el de los murciélagos de México (Rodriguez, 1999). Dado
que las dreas de distribucién tienden a ser menores al sur del pais que en
el norte, se esperaba que la diversidad beta fuera mayor en el sur. Sin
embargo, se encontraron valores semejantes en las diferentes partes
del pafs. Una posible explicacion para esta aparente contradiccion es
que, aunque en efecto el promedio de area de distribucién es menor en
el sur, es probable que las dreas de distribucién también estén anidadas,
como en la region Il del Recuadro 3.

Al igual que en el caso de la diversidad beta, el potencial que tiene el
estudio de los patrones de anidamiento ha cobrado fuerza en los Glti-
mos afos, Worthen (1996), en una revisidn reciente, concluyo que el
andlisis de los patrones de anidamiento constituye una valiosa herra-
mienta descriptiva para revelar patrones no aleatorios en la composi-
cién de especies. Asimismo, reconocié que este tipo de estudios es Util
para sugerir mecanismos que pueden estructurar una comunidad en
particular. En este sentido, el andlisis que Wright y Reeves (1992) reali-
zaron sobre una serie de islas mostro que las islas donde se presenté un
nivel de anidamiento alto correspondian con sitios donde dominaban
procesos de colonizacidn y extincién deterministicas. Por el contrario,
en islas de estructura no anidada las fuentes de colonizacion y de extin-
cién eran variables. inalmente, Worthen (1996) también concluyd que
conociendo el anidamiento es posible prededir la composicon final de
una comunidad, una vez que el hbitat haya sido sujeto a fragmentacién
o reduccién natural o por causas humanas.

El anidamiento y la diversidad beta son conceptos que van de la
mano cuando se persiguen objetivos de conservacién. Los sistemas de
bajo anidamiento (y por lo tanto de alta diversidad beta) requieren de
una estrategia diferente a los de alto anidamiento y baja diversidad beta.
Por ejemplo, para el caso de los murciélagos del sur de México, es claro
que una o unas pocas reservas podrian incluir la totalidad de las espe-
cies, debido justamente al patrén anidado casi perfecto que muestra
este conjunto de especies. Esta relacion entre anidamiento, diversidad
beta y el nimero de reservas necesarias para proteger un conjunto de
especies se explica mejor invocando el concepto de complementariedad,
que se discute en la siguiente seccion.

Complementariedad. Un sistema eficiente de reservas natura-
les es aquel que logra proteger el mayor ndmero posible de especies
con el menor ndmero de sitios (Pressey et a/, 1993). Un algoritmo Gtil
para encontrar un sistema eficiente es el que utiliza la complementariedad
de especies entre los sitios (Vane-Wright ef af, 1991). Dos sitios son
complementarios entre ellos si las especies que se encuentran en uno
de los sitios tienden a no encontrarse en el otro, de tal manera que para
completar una fauna o flora regional sea necesario tomar en cuenta los
dos sitios. El algoritmo original para el disefio de un sisterna eficiente de
reservas es iterativo y sigue las siguientes reglas: (1) de una regién se
elige el sitio con la maxima riqueza de especies, (2) de la base de datos
se eliminan todas las especies presentes en el primer sitio y se escoge el
sitio con el mayor nimero de especies de este conjunto complementa-
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rio, (3) se eliminan las especies presentes en el segundo sitio v se conti-
nla el proceso hasta que dentro del sistema de sitios estén comprendi-
das todas las especies de la region.

En la region | del Recuadro 3, si se protegiera cualquiera de las
cuatro localidades se estaria conservando la totalidad de especies de la
region, ya que las mismas seis especies se encuentran en los cuatro
sitios. En contraste, para la region |l se necesitan al menos tres localida-
des para completar el total de especies. Finaimente, para la regién Il
bastaria con proteger cualquiera de los sitios de la parte superior del
esquema para conservar la totalidad de especies. Es clara la relacién
entre complementariedad, diversidad beta y anidamiento: En un con-
junto perfectamente anidado, como la regién Il basta la regién de més
alta diversidad de especies para incluir la totalidad de la fauna o flora.
Igualmente, en regiones de baja diversidad beta, como la regién |, una o
unas pocas reservas son suficientes para incluir la totalidad de especies.
En el caso de regiones de alta diversidad beta y bajo anidamiento, como
la regién Il se necesitan varias reservas para incluir la totalidad de espe-
cles, ya que existe alta complementariedad entre los sitios,

El concepto original de complementariedad, aplicado a sistemas de
sitios dentro de una regidn geogréfica, fue extendido por Colwell y
Coddington (1994) a un amplio espectro de escalas ambientales. Estos
autores, por ejemplo, analizaron diferencias ecolégicas, como las dife-
rencias entre las faunas de un tronco vs las de las hojas de una misma
especie de arbol. También examinaron las diferencias a lo largo de
gradientes ambientales entre habitats y entre paisajes, en forma andloga
al método de Whittaker para medir diversidad beta. Finaimente, Colwell
y Coddington cuantificaron diferencias entre sitios distantes en el mismo
reino biogeogréfico y entre sitios climéticamente andlogos, pero en dife-
rentes continentes.

El area de distribucion como variable fundamental. De
la integracion de temas que se han examinado en esta seccién (diversidad
beta, anidamiento y complementariedad) podrian surgir resultados intere-
santes acerca de los patrones y procesos de diversidad local y regional, as
como nuevos elementos para su conservacion. Los temas tienen como
punto en comin o 'dato base' el rea de distribucion de las especies. En el
Recuadro 3, por ejemplo, la regién I, que tiene una alta diversidad betay
un bajo nivel de anidamiento, contiene especies con areas de distribucién
restringidas {con un promedio de |.33 localidades). En cambio, tanto la
region | como la Il (ambas con baja diversidad beta y alto anidamiento)
contienen especies con areas de distribucidn comparativamente extensas
(4 y 3.33 localidades en promedio, respectivamente).

Dada la relacion entre el drea de distribucidn promedio y las variables
de diversidad local y regional, el estudio de las areas de distribucién ha reci-
bido mucha atencién en afios recientes (Ruggiero, |1994; Brown etal, 1996;
Ruggiero y Lawton, 1998), v, tal como se menciond en otra seccién de este
capftulo, es un tema clave en la ecologia geogréfica y la macroecologfa. Bajo
el esquema unificador de considerar el drea de distribucién como la unidad
fundamental, quedan algunas hip&tesis por resolver:

|. La diversidad beta debe ser mayor en zonas tropicales. Si la di-
versidad beta es inversamente proporcional al drea de distribucién pro-
medio, entonces la diversidad beta deberfa ser mayor en zonas tropica-
les, suponiendo la validez de la regla de Rapoport (Stevens, 1989),

2. La diversidad beta debe ser mayor en dreas més extensas.
Rosenzweig (1 995) argumenta que areas de mayor tamario tienen pro-
babilidades mayores de contener mas tipos de habitats y con ello mas
especies asociadas a ellas. Esta ‘aparicion’ de nuevos habitats y especies
promoveria una diversidad beta mayor.

3. La diversidad beta a nivel regional debe estar asociada a la hete-
rogeneidad ambiental. Existe una amplia evidencia empirica de esta rela-
cidn a nivel local y en escalas regionales pequefas (Cody, 1975, 1993),
y resulta légico extrapolar la idea a la escala regional.

4, Los patrones de diversidad beta deben ser distintos a diferentes
escalas del andlisis. Al cambiar |a escala de andlisis se examinan factores
diferentes que determinan la distribucién de las especies. Dada la rela-

cién directa entre area de distribucién y diversidad beta, serfa légico
esperar un efecto de escala sobre los patrones de diversidad beta.
Estas hipotesis, planteadas en términos de diversidad beta, igual-
mente pueden aplicarse a los conceptos de anidamiento y de
complementariedad. La posible unificacién de estos conceptos en el
contexto del concepto del drea de distribucidn de las especies como
unidad fundamental de los estudios locales y regionales, es un tema que
seguramente sera muy fructifero en los préximos afios. Asimismo, den-
tro de este esquema unificador se abre la posibilidad de incorporar las
variables histéricas en el andlisis de los patrones de diversidad.

Particularidades metodolagicas de la ecologia geografica y Ia macroecologia

La ecologfa geogréfica y la macroecologia son disciplinas basicamen-
te observacionales y no experimentales. Debido a las escalas tempora-
les y espaciales que se analizan, serfa muy dificil imaginarse una ecologia
geogréfica completamente experimental en el sentido estricto de la pa-
labra, en la que el investigador manipula ciertas condiciones del sistema
para medir variables de respuesta. En cambio, el ecélogo geografico
debe valerse de observaciones cuidadosas, del andlisis de patrones y del
uso de la inferencia cientifica para plantear hipétesis que expliquen los
patrones observados. Estas hipdtesis generalmente son procesos
ecolégicos o evolutivos que pueden producir explicaciones plausibles
para los patrones observados en la naturaleza. Las herramientas estadis-
ticas con las que cuenta el ecologo geogrifico generalmente no corres-
ponden con las pruebas disefiadas para la investigacién experimental (v
gr., andlisis de varianza, Underwood, 1997), sino que frecuentemente
son modelos nulos creados ex-profeso para analizar la probabilidad de
que las comunidades o ensambles observados hayan resultado de pro-
cesos aleatorios de ensamblaje o que realmente muestren el efecto de
un fendmeno de membresfa limitada, sensw Elton (1932).

Una de las criticas que se han hecho al programa de estudio de la
ecologia geogréfica es su supuesta dependencia de simples inferencias
empiricas que nunca son puestas a prueba. Sin embargo, los estudios
modernos incluyen tanto la parte inductiva (generalizar patrones a partir
de observaciones empiricas) como deductiva (plantear hipétesis con base
en lateoriay en las observaciones y ponerlas a prueba estadisticamente).
Por supuesto, el ecdlogo geogréfico rara vez es capaz de realizar expe-
rimentos manipulativos para poner a prueba sus hipdtesis, por lo que
tiene que basarse en observaciones de los patrones naturales. En esto,
la ecologia geografica es mas afin a ciencias como la astronomia vy la
geologia, que generalmente basan sus preceptos en observaciones y no
en experimentos, sin que ello disminuya su importancia y rigor. Como
alguna vez dijo Robert MacArthur (citado por Brown, 1995): "la astro-
nomia fue una ciencia respetada y rigurosa mucho antes que la ecologia,
pero Copérnico y Galileo nunca movieron una estrella,”

La dicotomia que ha surgido entre los métodos empleados en la
ecologfa geografica y en otras ramas de la ecologfa surgi6 desde finales
de los afios 50s. En 1957, mientras George E. Hutchinson proponia los
puntos de vista que finalmente dieron origen a la escuela macarthuriana
y a la ecologia geografica (Hutchinson, 1957), G. C. Varley, en un discur-
so plenario ante la Sociedad Britanica de Ecologia, exponfa su ponencia
titulada La ecologia como una ciencia expenimental (Hairston, 1989),

Después del discurso de Varley, pasaron varios afios antes de que el
uso de la experimentacion en ecologia cobrara auge, Sin embargo, ac-
tualmente un porcentaje muy alto de estudios ecolégicos de campo
incluye manipulaciones experimentales (Hairston, 1989). En forma pa-
ralela, a partir de las ideas de Hutchinson, se dio el desarrollo de la
escuela macarthuriana, con su fuerte énfasis estadistico de andlisis de
patrones y el surgimiento de los modelos nulos como herramienta basi-
ca en los estudios ecoldgicos a gran escala,

Diamond (1986) presentd una visién unificadora respecto a los
métodos de la ecologfa geogréfica. Diamond llamé 'experimento’ a todo
tipo de observaciones cientificas en ecologfa, pero distinguié entre ex-



perimentos de laboratorio, experimentos de campo y experimentos
naturales, Los experimentos de laboratorio son aquellos en los que es
posible una total manipulacién de las condiciones para medir los efectos
de ciertas variables, aun cuando no sean realizados literalmente en un
laboratorio. Asi, en esta categoria caen desde los experimentos sobre
comunidades de moscas Drosophila en frascos de laboratorio (Gilpin et
al, 1986) hasta los experimentos en los que se usan grandes pozas
artificiales a la intemperie para determinar los factores que influyen so-
bre |la composicion de las comunidades de peces o anfibios (ver por
ejemplo, Wilbur, 1987). Los experimentos de campo son aquellos en
los que el investigador manipula alguna variable ambiental en parcelas
escogidas dentro de ambientes naturales. En esta categorfa estan com-
prendidos todos los experimentos de exclusion, en los que se usan cer-
cas, bardas, redes u otros obstaculos para impedir el paso a ciertos or-
ganismos dentro de las parcelas experimentales. De esta manera, por
supuesto contando con parcelas cantrol, es posible documentar el efec-
to de las especies excluidas sobre las comunidades de estudio. Brown et
al. (1986) resefan los resultados de varios afios de manipulaciones de
este tipo en el estudio de las comunidades de roedores del desierto.

Los experimentos naturales, segin la definicidn de Diamond (1986)
consisten en comparar varios sitios control con otros sitios que han sido
modificados por la accién de algin agente natural, Este es, en esencia, el
método observacional que se sigue en la gran mayoria de los estudios
de ecologia geogrifica y de macroecologia. Més ain, en algunos estu-
dios ecoldgicos de gran escala el investigador debe basar sus andlisis en
datos que no han sido recolectados directamente por &l mismo. En
muchos casos, estos datos fueron generados por investigaciones que
nada tienen que ver con las preguntas ecoldgicas. Por ejemplo, el ecdlogo
geografico debe echar mano de datos de ejemplares de museo recolec-
tados para estudios taxondmicos, de bases de datos de distribucidn, de
informacién ambiental compilada por algln gedgrafo v otros més.

Diamond (1986) discute algunas de las ventajas y desventajas de
cada tipo de experimento. Entre los problemas, los experimentos natu-
rales sensvDiamond carecen de control sobre las variables examinadas,
tienen poca probabilidad de contar con réplicas genuinas y generalmen-
te no pueden seguir trayectorias en el tiempo. En cambio, tienen la
ventaja de comprender grandes escalas de tiempo y espacio y de po-
seer alto realismo y generalidad, lo que permite que sus resultados sean
extrapolados a otros sitios y otros tiempos.

Por supuesto, la ecologia geogréfica se puede valer de los tres tipos de
experimentos para cumplir con sus objetivos. Por ejemplo, para determi-
nar el area de distribucién de una especie de planta se pueden realizar
experimentos de laboratorio o de invernadero para determinar los re-
querimientos fisiologicos de la especie en términos de temperatura, hu-
medad, concentracién de ciertos nutrientes u otros factores. Asimismo,
para documentar el efecto de la competencia con otras plantas o de la
depredacion por animales, se podrian desarrollar experimentos de exclu-
sion en el campo. Finalmente, el andlisis de patrones a gran escala podria
determinar la historia geoldgica de los sitios en los que la especie se en-
cuentra actualmente. La combinacién de los resultados de los tres tipos de
experimento, aunado a una comprension sobre la filogenia y la historia
geogrifica del grupo al que pertenece la especie de planta, proporcionaria
una visién completa de la ecologia geogréfica de la especie.

Cabe mencionar que si bien el término ‘experimento natural’ se ha
usado en la literatura cientffica, generalmente se acepta que la ecologfa
geogréfica, en su forma fundamental se basa mucho mas en el andlisis
estadistico de patrones que en experimentos en el sentido estricto de la
palabra (MacArthur, 1972; Brown, 1995). Dada esa naturaleza
observacional, la ecologia geogréfica y la macroecologla presentan particu-
laridades metodolégicas que deben entenderse para interpretar correcta-
mente los resultados de sus investigaciones. Recapitulando, algunas de
estas particularidades son (Brown, 1995; Blackburn y Gaston, 1998):

I Las unidades de estudio generalmente son especies. Las variables
que se analizan son propiedades de las especies, tales como el 4rea de
distribucion, la densidad local o el tamafio corporal promedio. También
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se analizan propiedades de las comunidades o ensambles, tales como la
riqueza de especies o la diversidad ecoldgica.

2. Generalmente se estudian patrones de distribucién estadistica de
estas variables.

3. La mayorfa de los estudios se enfocan a escalas espaciales y tem-
porales grandes.

4. Se trata de disciplinas que usan tanto las observaciones empiricas
como la teoria. Se aplican tanto los métodos inferenciales como los
deductivos.

5. La aplicacién del método experimental es limitada, casi todas las
investigaciones se basan en observaciones y andlisis de patrones en la
naturaleza (‘experimentos naturales' sensu Diamond, 1986).

6. Como consecuencia de lo anterior, los métodos estadisticos mas
empleados son modelos nulos y no los métodos tradicionalmente usa-
dos en la ciencia experimental, como el andlisis de varianza.

7. El tipo de datos analizados requiere lidiar con problemas estadfs-
ticos particulares (ver revisién de Blackburn y Gaston, 1998). Algunos
ejemplos: (1) las distribuciones de frecuencia son sesgadas, (2) las rela-
ciones entre las variables son exponenciales o de potencia y rara vez son
lineales, (3) la regresion tipica por minimos cuadrados es inadecuada en
la mayoria de los casos, y (4) las relaciones de correlacion entre las
variables no son lineales, por lo que se tienen que usar andlisis de rela-
ciones poligonales (Blackburn et a/, 1992; Scharf et al., 1998).

Aplicaciones de la ecologia geografica y la macroecologia

A lo largo de este capftulo se han mencionado algunas aplicaciones
de la teorfa o de las predicciones basadas en la ecologia geografica y la
macroecologfa. En esta Ultima seccion revisaremos brevemente algunas
de los usos de estas disciplinas, con énfasis en su aplicacién al conoci-
miento y conservacién de la biodiversidad. En tiempos recientes, se ha
dado importancia a la idea que una estrategia realmente efectiva para la
conservacién de la naturaleza, y en particular de las especies que por lo
comin son de interés para la preservacion, debe tener un enfoque de
gran escala, considerando los patrones y procesos a las escalas regiona-
les y continentales (Soulé y Terborgh, 1999). Esta escala de andlisis co-
rresponde justamente con el ambito de accién de la ecologfa geogréfica
y la macroecologia, y con seguridad veremos cada vez mas aplicaciones
de estas disciplinas durante los préximos afos,

Areas de distribucion de especies particulares. Los es-
tudios enfocados al entendimiento de las areas de distribucion de espe-
cies individuales se han aplicado principalmente en las siguientes areas:
para comprender el patron de distribucion natural de especies de im-
portancia comercial, para predecir posibles dreas de influencia de espe-
cies invasoras y para prever las modificaciones en el drea de distribucién
que podrian provocar los cambios climaticos globales.

Entre los estudios clasicos en ecologfa estén los que intentaron com-
prender y prededir las dreas de distribucién de especies de importancia
comercial o de especies introducidas con base en el clima o la distribu-
cién del hibitat (ver ejemplos en Andrewartha y Birch, 1954; Krebs,
1993), Entre éstos se encuentra, por ejemplo, el estudio de Michener
(1975) sobre el patrén de expansion de la abeja africanizada a partir del
sitio en Brasil donde originalmente fue introducida al Nuevo Mundo.
Otro estudio de este tipo es el que analizd la expansion del estornino
europeo en América del Norte a partir de su introduccién al continente
en 1903 (ver discusién en Brown, |995).

En otro tipo de estudios, se han usado modelos basados en la rela-
cion entre el clima, el habitat v la distribucién de los organismos para
predecir los efectos de cambios climaticos globales sobre la diversidad
de especies en sitios particulares (McDonald y Brown, 1992; Cameron
y Scheel, 1993; Scheel et a/, 1996). Con los datos de Brown sobre la
distribucién de mamiferos en las partes altas de las montanas del desier-
to del Great Basin, en los Estados Unidos, y con predicciones sencillas
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sobre cambios en las condiciones ambientales y en el hbitat en caso de
producirse un cambio climético mundial, McDonald y Brown (1992)
pudieron predecir reducciones en el ndmero de especies de entre 9%
y 62% para diferentes montanas, ademas de la desaparicién de tres de
las especies para todo el sistema y la reduccién en el rea de distribucion
para nueve de las especies. De acuerdo con estas predicciones, sélo
dos de las catorce especies no sufrirfan una reduccién en su 4rea de
distribucién. Para Texas, en otro ejemplo, Scheel ef a/. (1996) predicen
que, si los efectos del cambio climdtico global se producen, existiran
bosques ‘tropicales’ en el estado, lo que promoverfa la invasién por
algunas especies de murciélagos, particularmente las cavernicolas. Por el
contrario, las especies tipicas de dreas templadas que se refugian entre la
vegetacion serfan las més afectadas por los cambios climéticos.

Identificacion de especies vulnerables a la extincién.
La manera ideal de estimar la vulnerabilidad de una especie a la extincion
es realizar estudios para establecer el tamafio minimo que debe tener
una poblacién de esa especie para garantizar su viabilidad en el mediano
y largo plazos. Estos andlisis de poblaciones minimas viables (MVP por
sus siglas en inglés, Soulé, 1987) tienen la desventaja de requerir infor-
macién detallada sobre la estructura y dindmica de las poblaciones. Al
considerar que el nimero de especies que potencialmente podrian es-
tar amenazadas se calcula en el orden de los miles, es claro que realizar
estudios poblacionales para todas ellas serd prohibitivamente caro en
términos de tiempo y dinero. En vez de ello, una estrategia mas eficien-
te es la de realizar andlisis MVP para especies en situaciones criticas que
realmente lo requieran y utilizar otros criterios mas accesibles para iden-
tificar las especies en posible riesgo de extincién.

La ecologia geogréafica v la macroecologia pueden proveer de este
tipo de informacion en muy poco tiempo y con una inversidn minima de
recursos financieros. El método simplemente consiste en aplicar las rela-
ciones conocidas entre pardmetros relacionados con la probabilidad de
extincion (densidad poblacional natural pequena, drea de distribucidn
restringida, especializacion, tamafo corporal grande, posicion alta en las
cadenas tréficas u otros), con variables més faciles de conocer. Por su-
puesto, este procedimiento sélo nos da una idea muy general sobre las
especies que requeririan proteccion, pero se puede considerar como
un primer paso para identificar aquellos taxones para los que serfa con-
veniente realizar estudios poblacionales mas detallados.

Una de las aplicaciones directas de la ecologia geogréfica en la con-
servacion de especies particulares es en la identificacion y clasificacion de
especies raras, Una especie puede ser rara de varias maneras (Rabinowitz,
1981 Rabinowitz et afl, 1986): (1) puede tener densidades poblacionales
bajas, lo que aumenta la probabilidad de extincion estocéstica; (2) puede
tener un 4rea de distribucion restringida, lo que también aumenta la
probabilidad de extincién y ademis limita el nimero de sitios en los que
se puede proteger la especie; (3) puede ser un taxon especializado en
uno o unos pocos tipos de habitat, o (4) puede tener una combinacién
de dos o tres de las caracteristicas anteriores.

El caso mas complicado es cuando una especie presenta los tres
tipos de rareza. La tuza michoacana (Zygogeomys trichopus), por ejem-
plo, subsiste en poblaciones muy pequenas restringidas a las zonas
boscosas de unos cuantos sitios de montafia en los alrededores de
Patzcuaro, Michoacén, México. La rapida pérdida de hébitats naturales
en esta zona hace que la tuza seguramente se encuentre en un proceso
acelerado hacia la extincién. Para identificar casos semejantes a éste, es
posible usar las herramientas de la macroecologia, por ejemplo las co-
rrelaciones de algunos atributos de las especies con su densidad local y
area de distribucién, para establecer categorias de rareza (Arita ef af,
1990; Gaston, 1994; Brown, 1995). Arita et a/ (1990), por ejemplo,
encontraron una correlacién negativa entre la densidad local y el area de
distribucién para 100 especies de mamiferos neotropicales. Debido a
esa correlacién, existen mas especies en algunas categorfas de rareza
que en otras. Ademds, la distribucién de tamafios corporales de las es-
pecies mostrd que las especies més grandes tienden a tener areas de

distribucién amplias pero a existir en densidades locales bajas, mientras
que los mas pequefios mostraron el patrén inverso. Por ejemplo, el
puma (un mamffero grande) tiene una de las distribuciones més amplias
entre los mamfferos neotropicales, pero siempre existe en densidades
poblacionales bajas, mientras que varias especies de roedores (mamffe-
ros pequefos) tienen distribuciones muy restringidas pero sus poblacio-
nes siempre tienen densidades comparativamente altas (Arita et af, 1990;
Brown, 1995).

Trabajando en forma similar, es posible la catalogacién de las espe-
cies que posiblemente requieren de mayor proteccién adn sin contar
con datos exactos sobre su biologia. Asi, Ceballos y Navarro (1991)
propusieron la primera lista completa de mamiferos mexicanos conside-
rados en riesgo de extincion usando criterios indirectos de tipo
macroecoldgico. Asimismo, al usar el drea de distribucion como medida
de la rareza, y dar especial peso a las especies endémicas, es posible
jerarquizar taxones o sitios de acuerdo con su prioridad de conserva-
cion, al nivel de un pais o en comparaciones entre naciones (Ceballos y
Brown, 1995; Arita et af, 1997, Ceballos et a/, 1998).

Seleccién de areas prioritarias para la conservacion. Al
usar los conceptos de la ecologfa geogréfica y la macroecologia, es posi-
ble disenar sistemas eficientes de dreas naturales para la conservacién
(Pressey et af,, 1993; Humphries et a/, 1995). La idea fundamental es
pasar de una estrategia ‘'oportunista’, en la que se seleccionan sitios por
sus caracteristicas individuales, a un auténtico disefio de un sistema que
tome en cuenta las caracteristicas del conjunto total (Pressey et al, 1993).
Idealmente, un sistema de areas protegidas debe ser eficiente y flexible.
La eficiencia se refiere a la posibilidad de proteger un alto porcentaje de
las especies de una region (idealmente la totalidad de ellas) con el menor
numero posible de sitios. La flexibilidad tiene que ver con la posibilidad
de escoger sitios alternativos si alguno de los prioritarios no puede pro-
tegerse por alguna razdn bicldgica, social o politica.

El procedimiento iterativo para construir sistemas eficientes que
incluyan todas las especies de una regidn ya se explico en la seccion
de complementariedad. Al usar este algoritmo, Arita y Santos del
Prado (1999) encontraron que dnicamente se necesitarian tres de
las | | provincias fisiograficas de México para garantizar la proteccién
de las |2 especies de murciélagos nectarivoros del pais. En un estu-
dio més extenso realizado en Uganda, Howard et a/. (1998) encon-
traron una coincidencia cercana entre conjuntos de areas prioritarias
identificadas usando diferentes grupos taxonémicos. Para aquel pais,
existe una congruencia entre las dreas prioritarias para plantas lefio-
sas, mariposas diurnas y nocturnas, aves y pequefios mamiferos. Por
el contrario, van Jaarsveld et al. (1998) encontraron una coincidencia
muy baja entre las dreas prioritarias para artrépodos (mariposas,
termitas, hormigas leén y dos grupos de escarabajos) y para
vertebrados (aves y mamiferos) en Sudafrica. Asimismo, demostra-
ron diferencias importantes dependiendo del nivel taxondémico en el
que se realizaban los analisis: los resultados al nivel de especie no
coincidieron con los del nivel de género o familia. Estos resultados
indican que todavia existen algunas limitaciones que es necesario
examinar para usar los algoritmos iterativos de complementariedad
en la eleccion de sitios prioritarios para la conservacion.

Otro procedimiento posible para analizar la complementariedad es
el andlisis combinatorio (Pressey, 1994). La idea de este sistema es sen-
cilla: para una region con n sitios, se construyen todas las posibles com-
binaciones de sitios en pares, trios, cuartetos, etc., para encontrar el
nimero de combinaciones que incluyen todas las especies. El conjunto
mis eficiente serd aquel que contenga todas las especies con el menor
numero de sitios, ¥ que no necesariamente coincide con el conjunto de
sitios que se encuentra usando el algoritmo iterativo.

El problema principal con el andlisis combinatorio es la enorme can-
tidad de tiempo de cdmputo que se requiere. El nimero de combina-
ciones posibles de 7 sitios en grupos de rsitios (por ejemplo, = 2 para
pares, r = 3 para trios, etc.) es:



C=n!/r! (n-r)!

donde n! es el factorial de n = n(n-1)(n-2) ... |. Para una regién con
pocos sitios, digamos 10, el nimero de combinaciones por analizar no es
muy alto, existen 45 posibles pares y 252 posibles conjuntos de cinco
especies. Para regiones con mas sitios, el ndimero de combinaciones au-
menta exponenciamente. Por ejemplo, para una regidn con 100 sitios,
existen 4950 posibles pares, mas de 75 millones de combinaciones de
cincositios y 5.36 X 10 combinaciones de 50 sitios. Aun la computadora
personal mas veloz tardarfa siglos en procesar la informacién necesaria
para encontrar el sistena mds eficiente de sitios para la conservacion. Por
ello, aunque el andlisis combinatorio es mucho méas poderoso y puede
garantizar el encontrar el sisterna de dreas més eficiente, el método iterativo
es preferido cuando el nimero de sitios es alto.

Otro concepto interesante del andlisis combinatorio es el de la
irremplazabilidad (Pressey, 1994). Ei coeficiente de irremplazabilidad de
un sitio es el porcentaje de combinaciones de sitios que incluyen todas
las especies en las que el sitio en cuestién estd incluido. Por ejemplo, si
en el caso de la regién con |0 sitios, 45 de las 252 combinaciones de
cinco regiones contienen todas las especies y de esas 45 combinaciones
20 incluyen a la region A, entonces A tiene un coeficiente de
irremplazabilidad de 20/45 = 0.44 para combinaciones de cinco sitios.
Para calcular el coeficiente completo habrfa que determinar todas las
combinaciones posibles de pares, trios, cuartetos, etc.

Evidentemente, los sitios que contienen especies con distribucion
restringida tienen valores més altos de irremplazabilidad. En el caso
extremo, si un sitio B tiene una especie que es endémica de ese sitio,
su coeficiente de irremplazabilidad serd de 1.0, ya que todas las com-
binaciones de sitios que incluyen todas las especies deberdn contener
necesariamente al sitio B. Aqui se demuestra nuevamente la relacion
directa entre el drea de distribucién de las especies y conceptos tales
como diversidad beta, anidamiento, complementariedad e irrem-
plazabilidad.

La ecologia geogrifica ¥ la macroecologia son disciplinas relativa-
mente Svenes que han pasado por una ‘crisis de identidad’ en el caso
de la pnmera y por un periodo formativo en el caso de la segunda. En
anos recientes, la disponibilidad de computadoras personales cada vez
mas poderosas y la consecuente capacidad de analizar bases de datos
cada vez mas complejas, han permitido un renacimiento del interés
por la ecologia geografica y un rdpido desarrollo de la macroecologfa.
Asimismo, el énfasis que diferentes ciencias han puesto en el estudio
de los fendmenos a diferentes escalas ha proporcionado marcos con-
ceptuales para los andlisis que vinculan la diversidad local con la regio-
nal. Finalmente, la reciente explosion de estudios sobre biodiversidad
y su conservacion han dado una razén de ser préctica a los estudios
ecoldgicos a grandes escalas. En este contexto, el futuro de la ecologia
geografica y la macroecologia se ve lleno de retos conceptuales y apli-
cados. Sin duda, lo mejor de ambas disciplinas estd aln por venir.
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