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RESUMEN
Los procesos que dan origen a los gradientes de diversidad han sido el centro de estudios de ecólogos y 
biogeógrafos por más de dos siglos. Durante estos 200 años de investigación, un importante número de 
hipótesis han sido propuestas para explicar los patrones de riqueza de especies a grandes escalas. Entre 
éstas, la idea de que características ambientales controlan la variación en riqueza de especies es una de 
las más antiguas y mejor investigadas. Por otro lado, una de las hipótesis más recientes y controversiales 
es la de efectos de mitad de dominio; esta hipótesis sugiere que los gradientes de diversidad son simple-
mente una consecuencia de la distribución aleatoria de especies, siempre y cuando estas distribuciones 
estén bajo ciertas limitaciones geométricas. En este estudio se investigó las causas del gradiente de 
diversidad de murciélagos en el Nuevo Mundo, para lo cual fue necesario cuantifi car la variación en 
riqueza de especies que puede ser atribuida a efectos de mitad de dominio, y se determinó si las variables 
ambientales pueden explicar la variación en riqueza, incluso después de tomar en cuenta los efectos de 
mitad de dominio. Para esto, se construyó 1 000 gradientes de diversidad esperados bajo condiciones de 
efectos de mitad de dominio y se los comparó con el gradiente empírico. Estos análisis fueron conducidos 
separadamente para tres grupos de murciélagos: Noctilionoidea, Molossidae y Vespertilionidae. Los re-
sultados obtenidos sugieren que efectos de mitad de dominio pueden ser importantes para los gradientes 
de diversidad de Noctilionoidea y Molossidae, pero no para Vespertilionidae. Por otro lado, los gradien-
tes ambientales son importantes independientemente del grupo de especies considerado; sin embargo, 
la importancia de energía versus heterogeneidad depende de la forma en que los gradientes ambientales 
afectan a los patrones de riqueza de especies: 1. si las variables ambientales afectan directamente al 
número de especies que coexisten, entonces es claro que energía es más importante que heterogeneidad; 
2. pero si las variables ambientales modifi can el patrón de riqueza esperado por efectos de mitad de do-
minio, entonces ambas características ambientales parecen ser igualmente importantes.

Palabras clave: diversidad, gradiente ambiental, macroecología, Nuevo Mundo, riqueza de especies, 
simulación.

ABSTRACT
Processes that give rise to diversity gradients have been the focus of study by ecologists and biogeographers 
for more than two centuries. During these two hundred years of research, a large number of hypotheses have 

Diego G. Tirira (ed.)
Investigación y conservación sobre los murciélagos del Ecuador
Fundación Mamíferos y Conservación y Pontifi cia Universidad Católica del Ecuador
Publicación especial sobre los mamíferos del Ecuador 9: 00−00, Quito (2011).
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INTRODUCCIÓN
Entender cuáles son las causas de los gradientes 
en diversidad a gran escala es uno de los objetivos 
principales en ecología y biogeografía. El interés 
en estos procesos tiene sus orígenes en el trabajo 
de Alexander von Humboldt, hace más de 200 años 
(Brown y Sax, 2004). Durante estos dos siglos de 
investigación, un importante número de hipótesis 
han sido propuestas para explicar gradientes de 
diversidad; estos posibles mecanismos incluyen 
una variedad de procesos ecológicos y evolutivos 
(Willig et al., 2003). Entre estas hipótesis, una de 
las ideas que ha recibido mayor atención, y que 
se ha postulado como una de las explicaciones 
más probables, es que el gradiente en riqueza de 
especies es una consecuencia de los gradientes en 
variables ambientales (Willig et al., 2003; Currie, 
2007); así, se presenta la hipótesis de que el nú-
mero de especies que pueden coexistir en distintas 
regiones es una función de las características bió-
ticas y abióticas de dicha región. La idea de que el 
ambiente controla los gradientes de diversidad fue 
propuesta por Humboldt (Brown y Sax, 2004), idea 
que todavía la aceptan muchos estudios recientes 
(como Hawkins et al., 2003; Currie et al., 2004; 
Diniz-Filho et al., 2004; Hurlbert, 2004; Currie, 
2007; Kreft y Jetz, 2007; Ruggiero y Hawkins, 
2008). Sin embargo, existen diversas maneras en 

las que el ambiente puede afectar los patrones de 
diversidad a grandes escalas. Típicamente, las ca-
racterísticas ambientales se han dividido en varias 
alternativas; una división que muchos estudios han 
utilizado es considerar separadamente las medidas 
de energía o clima versus medidas que representan 
la heterogeneidad en el hábitat (por ejemplo: Kreft 
y Jetz, 2007; Rahbek et al., 2007).

Las maneras en que las características ener-
géticas/climáticas o de heterogeneidad podrían 
afectar a los gradientes de diversidad han sido am-
pliamente discutidas en la literatura; sin embargo, 
una revisión de este tema está fuera del objetivo 
del presente estudio, mas los lectores interesados 
en el tema pueden consultar los siguientes traba-
jos (y sus referencias bibliográfi cas): MacArthur 
(1972), Rohde (1992), Willig et al. (2003), Currie 
et al. (2004), Evans et al. (2005), Lomolino et al. 
(2006), Currie (2007). 

A partir de los numerosos estudios que han 
investigado los efectos de energía/clima y hetero-
geneidad en la variación en riqueza de especies a 
grandes escalas, una de los patrones que parecería 
emerger es que energía tiende a ser una mejor ex-
plicación de los gradientes de diversidad que hete-
rogeneidad. Incluso, cuando heterogeneidad puede 
explicar proporciones signifi cativas de la variación 
en riqueza de especies, esta proporción tiende a ser 

been proposed to explain patterns of variation in species richness at broad scales. Among these, the idea that 
environmental characteristics control variation in richness is one of the oldest and better supported. Alter-
natively, the mid-domain hypothesis is one of the most recent and controversial hypotheses; this hypothesis 
suggests that diversity gradients are simply a consequence of the random distribution of species that are 
subjected to geometric constraints imposed by a limited potential domain of distribution. In this study, we 
investigate the causes for species richness gradients of bats in the New World. We quantify the amount of 
variation in richness that can be attributed to mid-domain effects, and test whether environmental characte-
ristics can explain richness gradients even after accounting for mid-domain effects imposed by geometric 
constraints. To do this, we constructed 1,000 diversity gradients that could be expected under mid-domain 
effects, and we compared these random richness gradients with empirical data. These analyses were repea-
ted for three groups of bats: Noctilionoidea, Molossidae and Vespertilionidae. Our results suggest that mid-
domain effects can be important for diversity gradients in Noctilionoidea and Molossidae, but not Vesperti-
lionidae. In contrast, the importance of environmental gradients is evident for all species groups. However, 
the relative importance of energy or heterogeneity depends on the way that environmental gradients are 
assumed to affect richness gradients: 1. if environmental variables directly affect the number of co-existing 
species in a particular region of the New World, then it is clear that energy is more important than hetero-
geneity; but, 2. if environmental variables affect richness gradients by modifying the pattern expected by 
mid-domain effects, then both energy and heterogeneity have similar magnitude of their effects.

Key words: bats, diversity, environmental gradient, macroecology, mid-domain effect, New World, 
simulation, species richness.
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más pequeña que la explicada por energía/clima. 
Por ejemplo, en una reciente publicación (Field et 
al., 2009), se encontró que las variables que repre-
sentan energía y clima tienden a ser las mejores en 
predecir gradientes de diversidad en comparación 
con heterogeneidad y con otras hipótesis. Las co-
rrelaciones entre gradientes de diversidad y gra-
dientes ambientales (particularmente energía) son 
tan comunes que se consideran una generalidad 
(Lomolino et al., 2006), la que ha sido utilizada 
como evidencia de la importancia de las caracterís-
tica ambientales en generar patrones de diversidad 
(Hawkins et al., 2003; Field et al., 2009).

Sin embargo, los gradientes de diversidad 
pueden ser causados por otros mecanismos que 
no están relacionados con las variables ambien-
tales (Willig et al., 2003). Una de las ideas más 
recientes y controversiales para explicar estos 
gradientes es la hipótesis de limitaciones geomé-
tricas o efectos de mitad de dominio (EMD). Este 
posible mecanismo fue propuesto por primera vez 
por Colwell y Hurtt (1994) y se basa en una idea 
radicalmente distinta a todas las otras hipótesis. 
De acuerdo con la hipótesis de EMD, los gradien-
tes en diversidad pueden ser generados simple-
mente porque las distribuciones de especies están 
sujetas a ciertas limitaciones geométricas que son 
inevitables. La fi gura 1 muestra una explicación 
gráfi ca de esta idea.

La hipótesis de EMD se basa en una seria de 
principios que son bien conocidos y se describen 
a continuación:

1. Las distribuciones de las especies se limitan 
a estar completamente incluidas dentro de un 
dominio de distribución. Este dominio de dis-
tribución es simplemente toda el área que se 
considera potencialmente ocupable. El domi-
nio pude ser una isla, un mar, un océano, una 
montaña, un continente o cualquier otro es-
pacio geográfi co. Típicamente, se distinguen 
dos tipos de dominio, un dominio con límites 
“fuertes” y uno con limites “suaves” (Willig y 
Lyons, 1998; Colwell y Lees, 2000). Un domi-
nio con límites fuertes es, por ejemplo, todo un 
continente limitado por los océanos; mientras 
que un dominio con límites suaves podría ser 
el área continental ocupada por el clado al que 
las especies pertenecen. Este dominio “suave” 
asume que hay otras barreras importantes que 
restringen la distribución de especies dentro del 
dominio fuerte (por ejemplo cadenas montaño-
sas, competencia con otras especies, tiempo de 
dispersión, entre otros aspectos). Otro ejemplo 
de un dominio con límites suaves es una ecorre-
gión, donde las especies endémicas están res-
tringidas a tener su distribución completamente 
dentro del área que corresponde a dicha zona.

2. Cada especie tiene una distribución de cierto 
tamaño, el cual en la mayoría de los casos es 
menor que la totalidad del dominio. En cual-
quier grupo de especies hay gran variación en 
el tamaño de la distribución geográfi ca: algunas 
especies ocupan áreas pequeñas y otras áreas 

Figura 1. Efectos de mitad de dominio, que compara (a) los tamaños de las distribuciones de especies (cuadra-
dos A, B y C), en (b) un dominio donde las especies están distribuidas, en donde las (c) distribuciones de 
las especies deben estar contenidas completamente en el dominio de distribución; entonces, si las especies 
están distribuidas al azar en el dominio, éstas necesariamente se sobrelaparán completa o parcialmente, 
creando un gradiente en riqueza de especies. En los ejemplos 1, 2 y 3 se pueden ver posibles distribuciones 
al azar de las especies; los números representan cuantas distribuciones se sobrelapan (riqueza de especies) 
en distintas regiones del dominio.

J. S. Tello y R. D. Stevens (2011) 29
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grandes (Brown et al., 1996). Las causas de 
esta variación no son bien conocidas (Gaston, 
2003), pero conocer estas causas no son nece-
sarias para entender la hipótesis de EMD. Lo 
único que es necesario es que al menos una pro-
porción de las especies tengan distribuciones 
que son más pequeñas que todo el dominio.

3. La distribución de las poblaciones de las espe-
cies son agregadas dentro del dominio. Todas las 
poblaciones de una especie no están dispersas 
en el dominio; por el contrario, están agregadas, 
una cerca de la otra, formando distribuciones 
relativamente bien defi nidas (Gaston, 2003). 
Por ejemplo, si se mapea todas las poblaciones 
de una especie de murciélago en Sudamérica, la 
distribución de esta especie estaría claramente 
concentrada en una zona en particular, en rela-
ción con toda el área continental.

Bajo estas circunstancias, qué pasaría si las espe-
cies estuvieran distribuidas completamente al azar 
dentro del dominio. La fi gura 1 muestra tres po-
tenciales ejemplos. Lo que se puede observar evi-
dentemente en estos modelos es que las especies 
tienden a sobrelaparse en ciertas regiones del do-
minio, sobrelapamientos que a su vez generan un 
gradiente de riqueza de especies. Este gradiente de 
riqueza es generado a pesar de que la posición de 
las distribuciones es completamente independien-
te de cualquier variable ambiental. Si este proceso 
de colocar las especies al azar dentro del dominio 
se repitiera muchas veces y cada vez se estimaría 
el gradiente de riqueza, entonces un patrón gene-
ral aparecería: las especies tienden a sobrelaparse 
más frecuentemente cerca del centro del dominio 
(Colwell y Lees, 2000); por esto el nombre de este 
fenómeno es efectos de mitad de dominio. 

Debido a que la hipótesis de EMD represen-
ta una idea radicalmente distinta para explicar 
los gradientes de diversidad, no es sorprendente 
lo controversial que esta hipótesis ha sido entre 
biogeógrafos y ecólogos (Hawkins y Diniz, 2002; 
Grytnes, 2003; Colwell et al., 2005; Zapata et al., 
2005; McClain et al., 2007; Grytnes et al., 2008). 
En la literatura existen varios ejemplos de la resis-
tencia a considerar la hipótesis de EMD como un 
factor importante (Hawkins y Diniz, 2002; Haw-
kins et al., 2005; Zapata et al., 2005; Currie y Kerr, 
2008); sin embargo, los principios en los que se 

basan los EMD son bien conocidos y sus resul-
tados se han podido demostrar en varios estudios 
teóricos y empíricos (Grytnes, 2003; Colwell et 
al., 2004; Bellwood et al., 2005; Connolly, 2005; 
Dunn et al., 2007; Lees y Colwell, 2007; Grytnes 
et al., 2008; Colwell et al., 2009).

Actualmente, la posibilidad de que los EMD 
afectan los patrones de diversidad es más acep-
tada, pero también es claro que esta hipótesis no 
puede explicar toda la variación en riqueza de 
especies (Currie y Kerr, 2008) ya que las limita-
ciones geométricas asociadas con los EMD deben 
interactuar con otros procesos para crear los gra-
dientes de diversidad en la naturaleza. Una de las 
posibilidades más lógicas es que los EMD interac-
túan con las características ambientales (Storch et 
al., 2006; Brehm et al., 2007), por lo que podrían 
tender a crear una gradiente de diversidad que 
entonces es modifi cada o ajustada por variables 
ambientales. Esta posibilidad contrasta con la in-
terpretación más común que implica un efecto di-
recto de las variables ambientales en los patrones 
de diversidad. Sin embargo, ambos escenarios son 
posibles, pero pueden conducir a interpretaciones 
diferentes de las causas de los gradientes de rique-
za de especies.

En este estudio se investigó el potencial de la 
hipótesis de EMD para explicar los patrones de 
diversidad en distintos grupos de murciélagos del 
Nuevo Mundo; además, se comparó la variación 
explicada por los EMD con la variación explicada 
por variables ambientales que representan energía 
y heterogeneidad del hábitat. De mayor interés, sin 
embargo, fueron los análisis en los que se investi-
gó la infl uencia de las variables ambientales en ex-
plicar el desacuerdo entre el gradiente de riqueza 
real y el gradiente de riqueza de especies esperado 
por los EMD. Para estos análisis, se estimó la di-
ferencia en riqueza entre el gradiente empírico y el 
gradiente esperado por los EMD y se analizó qué 
proporción de estas diferencias pueden ser expli-
cadas por variables ambientales. 

METODOLOGÍA
Riqueza de especies
Información sobre la riqueza de especies se obtuvo 
mediante el sobrelapamiento de distribuciones de 
especies. Este método ha sido ampliamente utili-
zado en estudios macroecológicos (Currie, 1991; 
Kaufman y Willig, 1998; Hurlbert y Jetz, 2007). 
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A pesar de que hay varios problemas asociados 
a patrones de riqueza calculados de esta manera 
(McPherson y Jetz, 2007; La Sorte y Hawkins, 
2007), el método es apropiado para obtener un pa-
trón general de la variación espacial en el número 
de especies que coexisten a grandes escalas (La 
Sorte y Hawkins, 2007).

Las distribuciones utilizadas en este estudio es-
tán basadas en los mapas creados por Patterson et al. 
(2005). Estos mapas fueron transformados a archivos 
tipo grid en Diva-GIS 5.4. En un mapa del Nuevo 
Mundo dividido en celdas de 100 por 100 km (pro-
yección Mollweide), el patrón de riqueza de especies 
fue estimado contando el número de especies que so-
brelapan sus distribuciones en cada celda. Este mapa 
de riqueza de especies fue depurado eliminando: 1. 
celdas que representan islas, 2. celdas que tienen más 
del 25% de su área sobre agua, 3. celdas que no tie-
nen información sobre variables ambientales (deta-
lles más adelante), y 4. celdas que representan varios 
valores extremos en variables ambientales.

Este tipo de gradientes en riqueza fue produci-
do de forma separada para tres grupos de murciéla-
gos: la súperfamilia Noctilionoidea (Hoofer et al., 
2003; van den Bussche y Hoofer, 2004), que en 
nuestros análisis incluye 156 especies; la familia 
Molossidae (Jones et al., 2002), con 32 especies; 
y la familia Vespertilionidae (Jones et al., 2002), 
con 77 especies.

Las especies de murciélagos de la súperfami-
lia de Noctilionoidea forman un grupo monofi léti-
co endémico del Nuevo Mundo; mientras que las 
familias Molossidae y Vespertilionidae son grupos 
polifi léticos (PONER CITA, XXXX). Estos tres 
grupos difi eren en número de especies, pero tam-
bién varían signifi cativamente en su ecología e his-
toria evolutiva (Gardner, 2008). Esta información 
tiene el potencial de generar resultados distintos en 
grupos diferentes (Stevens, 2004), lo que sugeriría 
que los resultados son dependientes de la historia 
natural de las especies consideradas. Los análisis 
que se describen a continuación fueron repetidos 
para los gradientes de riqueza generados para cada 
uno de estos grupos de especies (fi gura 2).

Variables ambientales
La mayoría de información sobre las variables 
ambientales utilizadas fue obtenida de Woldclim 
(Hijmans et al., 2005); la única excepción fue la 
medida de producción primaria neta (PPN), la cual 
fue obtenida del Socioeconomic Data and Appli-
cation Center (Imhoff et al., 2004). La resolución 
espacial de los datos ambientales de Worldclim 
es de 30 arc-segundos (aproximadamente 1 km2); 
mientras la resolución de PPN es de 0,25 grados. 
Debido a que la resolución de las variables am-
bientales es mucho menor que la de las celdas en 
las que se estimó la riqueza de especies, para cada 

J. S. Tello y R. D. Stevens (2011) 31

Figura 2. Patrones de riqueza de especies de murciélagos de tres grupos estudiados: súperfamilia Nocti-
lionoidea y familia Molossidae y Vespertilionidae. Los valores de riqueza de especies van de mayor 
a menor en escala de grises, siendo el color más pálido la diversidad más alta. Estos mapas utilizan 
una proyección Mollweide.
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celda se pudo obtener una medida de las condicio-
nes ambientales típicas (promedio) y de la varia-
ción espacial dentro de la celda (desviación están-
dar). Las variables ambientales fueron escogidas 
para representar dos procesos distintos: energía y 
heterogeneidad ambiental. Cada una de estas dos 
hipótesis ambientales fueron representadas simul-
táneamente por un conjunto de variables; energía 
fue representada por los promedios en cada celda 
de temperatura anual, precipitación anual y PPN 
anual; por su parte, heterogeneidad ambiental fue 
representada por las desviaciones estándar de tem-
peratura, precipitación, PPN y elevación.

Simulaciones de efectos de mitad de dominio
El algoritmo utilizado para las simulaciones en este 
estudio es parecido al empleado por Jetz y Rahbek 
(2001). En este algoritmo, las distribuciones para 
cada especie son producidas estocásticamente en 
un dominio de distribución. Para producir estas si-
mulaciones, se escribió un programa en el lengua-
je R (R Development Core Team, 2008). El código 
de este programa está disponible bajo pedido a sus 
autores. En nuestro caso, las simulaciones repro-
dujeron distribuciones de murciélagos que utiliza-
ron como dominio toda el área en el Nuevo Mundo 
que es ocupada por el grupo de especies conside-
rado. Esto quiere decir que se excluyó del dominio 
todas las celdas donde la riqueza empírica es igual 
a cero; por lo tanto, los dominios que se utilizaron 
tienen límites “suaves” (véase Introducción).

En estas simulaciones, el primer paso fue se-
leccionar una celda al azar dentro del dominio. 
Después, una especie fue seleccionada también al 
azar de entre todas las especies y asignada a esta 
primera celda. A partir de esta celda, la distribu-
ción de la especie se expande estocásticamente. 
La expansión de la distribución simulada termina 
cuando ésta ha alcanzado el mismo tamaño que la 
distribución empírica de la especie (tamaño medi-
do en número de celdas ocupadas). Este proceso 
fue repetido hasta que las distribuciones estocás-
ticas dentro del dominio fueron producidas para 
todas las especies. Luego, se produjo un mapa de 
riqueza de especies generado por simulación. Al 
igual que para el gradiente de riqueza empírico, 
el gradiente simulado fue estimado contando el 
número de especies que sobrelaparon sus distribu-

ciones en cada celda del dominio. Esta simulación 
fue repetida 1 000 veces, lo que generó a su vez 
igual número de mapas de riqueza de especies es-
perados bajo las condiciones de los EMD, donde 
la distribución de cada especie fue completamente 
independiente de (a) las distribuciones de otras es-
pecies y (b) la distribución de variables ambienta-
les en el dominio.

Análisis estadísticos
El primer propósito de este estudio fue entender si 
las restricciones geométricas que forman la base 
de los EMD son capaces de explicar una propor-
ción signifi cativa de la variación en riqueza de es-
pecies y si ésta proporción de variación es igual o 
menor a la variación que puede ser explicada por 
características ambientales. Para este propósito, se 
hicieron regresiones entre cada uno de los 1 000 
gradientes de riqueza generados por simulación y 
el gradiente empírico.

En un primer paso, se investigó si la riqueza 
simulada puede explicar adecuadamente la va-
riación en riqueza empírica; con este objetivo, se 
obtuvieron coefi cientes de regresión (intercepto y 
pendiente) de cada una de las 1 000 regresiones 
realizadas. Debido a que tanto la riqueza empíri-
ca como la riqueza simulada están medidas en las 
misma unidades (número de especies), entonces, 
si la riqueza simulada es una variable que predi-
ce adecuadamente la riqueza empírica, se espera 
que el intercepto de esta relación sea cero y la 
pendiente sea uno. Esto quiere decir que el valor 
esperado de riqueza empírica es cero cuando el 
valor de riqueza simulada es también cero (inter-
cepto = 0), y que el incremento en riqueza empí-
rica es perfectamente proporcional al incremento 
en riqueza simulada (por ejemplo, 15 especies en 
riqueza simulada corresponden a 15 especies en 
riqueza empírica; pendiente = 1). Basados en los 
1 000 valores de intercepto y pendiente, se cons-
truyeron intervalos de confi anza del 95%. Para 
este intervalo de confi anza se utilizaron como 
limites los cuantiles1 de 2,5 y 97,5% (Chernick, 
2008). Luego, se determinó si los valores espera-
dos de intercepto y pendiente se encuentran dentro 
de estos intervalos de confi anza.

Además, de cada regresión se obtuvo el coefi -
ciente de determinación (R2) como una medida de 
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1 Nota del editor: Cuantiles son medidas de posición que se determinan mediante un método que selecciona la 
ubicación de los valores que dividen un conjunto de observaciones en partes iguales.
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ser explicada por los EMD. De estos, 1 000 R2 
se obtuvieron el promedio y también se construyó 
un intervalo de confi anza de 95%, para lo cual se 
utilizaron como límites los cuantiles 2,5 y 97,5% 
(Chernick, 2008). La proporción de variación ex-
plicada por características ambientales fue estima-
da utilizando un valor ajustado de R2 (Peres-Neto 
et al., 2006) obtenido de una regresión múltiple 
del gradiente empírico de riqueza de especies ver-
sus las variables ambientales que representan ener-
gía o heterogeneidad ambiental.

El segundo propósito del estudio fue entender si 
las variables ambientales pueden explicar una propor-
ción signifi cativa de las diferencias que existen entre 
el gradiente de riqueza empírico y el producido por 
los EMD. Para esto, se midieron las desviaciones del 
gradiente empírico y el simulado en cada celda, subs-
trayendo el valor de riqueza simulado del valor de 
riqueza observado. Estos valores representan cuántas 
especies existen en el gradiente observado en exceso 
o en défi cit, comparado con los que podrían esperar-
se si la única causa para el gradiente fueran las limi-
taciones geométricas asociadas con los EMD. Este 
proceso generó también 1 000 gradientes de desvia-
ciones entre riqueza empírica y simulada. Cada uno 
de estos gradientes fue regresado contra las variables 
de energía y heterogeneidad. De cada una de estas 
regresiones múltiples, la proporción de variación en 
las desviaciones, que puede ser explicada por varia-
bles ambientales, fue medida utilizando R2 ajustado 
(Peres-Neto et al., 2006). De los 1 000 valores de R2 
obtenidos, se calculó el promedio y se construyó un 
intervalo de confi anza del 95%. Este intervalo tam-
bién fue construido utilizando como límites los cuan-
tiles de 2,5 y 97,5 % (Chernick, 2008). 

Los intervalos de confi anza fueron utilizados 
para estimar si existen diferencias signifi cativas 
entre categorías; si el intervalo de confi anza de una 
categoría no sobrelapa el valor estimado de otra 
categoría (R2 empírico o promedio de valores de 
R2), entonces las diferencias se consideran estadís-
ticamente signifi cativas.

RESULTADOS
Riqueza empírica: variables ambientales y 
efectos de mitad de dominio
Las variables ambientales consideradas aquí fue-
ron capaces de explicar grandes porciones de la 
variación en riqueza de especies en los tres grupos 
de especies (fi gura 3), aunque en Vespertilionidae, 
la proporción de variación explicada fue menor 
que en los otros dos grupos. En todos los casos, 
las variables que representan energía explican más 
variación que las variables que representan hete-
rogeneidad. Por su lado, la riqueza de especies 
producida por simulaciones de los EMD también 
pudo explicar una gran proporción de variación en 
Noctilionoidea y Molossidae. En estos dos gru-
pos, la proporción de variación explicada por los 
EMD es mayor que la explicada por heterogenei-
dad, pero menor que la explicada por energía; sin 
embargo, en Noctilionoidea la diferencia entre los 
EMD y heterogeneidad no es signifi cativa, y en 
Molossidae la variación explicada por los EMD es 
solo marginalmente distinta de la explicada tanto 
por energía como por heterogeneidad.

En el caso de Vespertilionidae, los EMD tien-
den a explicar una proporción de variación mucho 
más pequeña que energía e incluso menor en pro-
medio que heterogeneidad; sin embargo, esta dife-
rencia con heterogeneidad no es signifi cativa.

J. S. Tello y R. D. Stevens (2011) 33

Figura 3. Proporción de variación en riqueza de especies que es explicada por variables ambientales y por 
efectos de mitad de dominio. AMB: todas las variables ambientales, ENE: energía, HET: heterogeneidad, 
EMD: efectos de mitad de dominio. Los resultados se presentan por grupo de especies. Para efectos de 
mitad de dominio, la altura de la barra representa el R2 promedio de 1 000 simulaciones. Las líneas de error 
representan el intervalo de confi anza del 95% alrededor del promedio.
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Este contraste, en los resultados entre Noctilio-
noidea y Molossidae versus Vespertilionidae, 
también es evidente en la distribución de intercep-
tos y pendientes de las regresiones entre riqueza 
empírica y simulada (fi gura 4). Es claro que los 
valores esperados por teoría de 0 para intercepto y 
1 para pendiente se encuentran dentro del interva-
lo de confi anza producido por los EMD para Noc-
tilionoidea y Molossidae (aunque es importante 
recalcar también la gran variación en intercepto 
para Noctilionoidea). En contraste, los valores es-
perados se encuentran fuera del intervalo de con-
fi anza en Vespertilionidae tanto para intercepto 
como para pendiente. 

Desviaciones versus variables ambientales
Todas las variables ambientales pudieron expli-
car proporciones signifi cativas de la variación en 
las diferencias entre riqueza empírica y simulada, 
en algunos casos tanto como 40% (fi gura 5). Sin 
embargo, al contrario del patrón observado para 
riqueza de especies, heterogeneidad parece ten-
der a explicar más variación en desviaciones de lo 
que las variables energéticas pueden explicar. Esta 

diferencia es aparente tanto para Noctilionoidea 
como para Vespertilionidae, pero es signifi cativa 
solo en Noctilionoidea.

DISCUSIÓN
Este estudio es la primera evaluación simultánea 
de los factores ambientales y geométricos en dos 
dimensiones que dan forma al patrón de variación 
en riqueza de especies de murciélagos en el Nue-
vo Mundo. Este estudio también es el primero en 
evaluar cómo diferentes características ambienta-
les explican las desviaciones que el gradiente em-
pírico presenta en relación con los gradientes que 
pueden ser esperados simplemente por los EMD. 
Varios estudios previos han descrito fuertes rela-
ciones entre gradientes en riqueza de especies y va-
riables ambientales en muchos grupos de organis-
mos (Currie, 1991; Ruggiero y Kitzberger, 2004; 
Kreft y Jetz, 2007; Araujo et al., 2008), incluyendo 
entre ellos los murciélagos (Patten, 2004; Ulrich 
et al., 2007). El análisis realizado siguiere el mis-
mo patrón: variables ambientales, especialmente 
energía, podrían explicar grandes proporciones de 
la variación en riqueza de especies; patrón que es 

Figura 4. Frecuencias de distribución de los coefi cientes de regresión de la relación entre riqueza de especies ob-
servada y riqueza de especies simulada. La primera columna presenta los interceptos y la segunda las pendien-
tes. Los resultados se presentan por grupo de especies. En cada panel la frecuencia de distribución se presenta 
en gris oscuro. El polígono en gris claro representa el intervalo de confi anza del 95%. La línea vertical negra 
representa el valor esperado teóricamente; 0 en el caso del intercepto y 1 en el caso de la pendiente.
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mico bajo consideración (fi gura 3). Sin embargo, 
las limitaciones geométricas que afectan la distri-
bución de especies también tienen el potencial de 
crear patrones de diversidad, y en varios casos, es-
tos patrones pueden parecerse a los gradientes de 
diversidad observados empíricamente (Bellwood 
et al., 2005; Brehm et al., 2007; Lees y Colwell, 
2007; Grytnes et al., 2008). Los resultados obteni-
dos también sugieren que los EMD pueden tener 
un efecto importante en la producción de gradien-
tes de riqueza de especies (fi guras 3 y 4).

Sin embargo, los EMD han encontrado resis-
tencia entre ecólogos y biogeógrafos; incluso, va-
rios han sugerido que no existe sufi ciente evidencia 
empírica o teórica que la soporte (Hawkins et al., 
2005; Currie y Kerr, 2008). Currie y Kerr (2008) 
en una reciente revisión de la evidencia relaciona-
da con los EMD sugiere que en general, cuando 
las distribuciones y dominios se consideran en 
una dimensión, los resultados tienden a favorecer 
los EMD, pero cuando los análisis incluyen dos 
dimensiones simultáneamente, los EMD son rara-
mente una buena explicación para los gradientes 
diversidad. Según Currie y Kerr, esto sugiere que 
probablemente, la evidencia existente de los EMD 
es un artefacto de la simplifi cación asumida en es-
tudios de una dimensión.

Un estudio previo (Willig y Lyons, 1998) in-
vestigó la infl uencia de los EMD en murciélagos en 
el Nuevo Mundo, para lo cual consideró una sola 
dimensión: la latitud. En este estudio, sus autores 
sugieren que los EMD podrían explicar entre 67 y 
77% de la variación del gradiente latitudinal de la 
riqueza de especies. Contrario a la conclusión de 

Currie y Kerr (2008), al considerar nuestro estudio 
dos dimensiones mantiene la conclusión de que los 
EMD pueden ser un factor importante en determi-
nar los gradientes de riqueza de especies de murcié-
lagos en el Nuevo Mundo. Sin embargo, la fuerza 
de los EMD varía signifi cativamente entre los dis-
tintos grupos taxonómicos que se han considerado: 
para Noctilionoidea y Molossidae estos efectos son 
potencialmente importantes, pero para Vespertilio-
nidae es claro que los EMD no son una buena expli-
cación de los patrones de riqueza (fi guras 3 y 4).

Parte de la variación en la importancia de los 
EMD entre los tres grupos de especies podría ser 
explicado por el tamaño de las distribuciones de 
especies en relación con el tamaño del dominio 
(tamaño proporcional). Varios estudios han sugeri-
do que mientras más grande son las distribuciones 
de especies en relación con el tamaño del domi-
nio que las contiene, más fuerte serán los EMD. 
Recientemente, Dunn et al. (2007) hicieron una 
evaluación empírica de este principio y encontra-
ron una clara correlación positiva entre el tamaño 
proporcional de las distribuciones y la capacidad 
de los EMD de explicar patrones de riqueza. Esto 
también parece ser cierto en nuestros resultados. 
Molossidae es el grupo donde los EMD son más 
importantes, seguido por Noctilionoidea y fi nal-
mente Vespertilionidae; por su lado, el promedio 
del tamaño proporcional de las distribuciones en 
relación con el dominio sigue el mismo orden: 
Molossidae: 30,2%, Noctilionoidea: 25,7% y Ves-
pertilionidae: 11,0%.

A nuestro conocimiento, Willig y Lyons (1998) 
es el único otro estudio que ha investigado la im-
portancia de los EMD en murciélagos a nivel conti-

Figura 5. Proporción de variación en las desviaciones (entre riqueza empírica y simulada) que es explicada 
por variables ambientales. AMB: todas las variables ambientales, ENE: energía, HET: heterogeneidad. 
Los resultados se presentan por grupo de especies. La altura de las barras representa el R2 promedio de las 
1 000 simulaciones para cada grupo de especies. Las líneas de error representan el intervalo de confi anza 
del 95% alrededor del promedio.
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nental (sin embargo otros han utilizado grupos más 
inclusivos como mamíferos). Unos pocos estudios 
adicionales han evaluado los EMD en murciélagos, 
pero considerando gradientes altitudinales y no 
continentales. McCain (2007) en una revisión de los 
efectos de área y los EMD en gradientes altitudina-
les en mamíferos reportó que de ocho gradientes de 
murciélagos, seis sugieren un completo desacuerdo 
entre los gradientes empíricos y los producidos por 
los EMD, mientras dos sugieren una importancia 
relativamente grande (aproximadamente 45% de la 
variación explicada por los EMD). Resultados de 
este estudio y de otros sugieren que la importancia 
de los EMD puede ser bastante dependiente del sis-
tema; en algunos casos es un factor fundamental al 
explicar patrones de riqueza, pero en otros puede 
ser de mucha menor importancia. 

Como hemos mencionado, los gradiente am-
bientales explican una proporción signifi cativamente 
grande de la variación en riqueza de especies (fi gura 
3); en particular, hay que recalcar que la proporción 
de variación explicada por energía tiende a ser ma-
yor que la variación explicada por heterogeneidad o 
que la variación que puede ser asociada a los EMD. 
Esto sugeriría que energía es la característica am-
biental más importante en explicar gradientes de 
diversidad. Estos resultados son soportados por una 
variedad de otros estudios que han relacionado me-
didas de energía ambiental con riqueza de especies 
a grandes escalas geográfi cas (Field et al., 2009). 
Sin embargo, si el gradiente “base” fuese produ-
cido por las limitaciones geométricas que afectan 
a las distribuciones de las especies, y las variables 
ambientales modifi can este gradiente para generar 
fi nalmente el gradiente observado, entonces espera-
ríamos que las variables ambientales expliquen una 
proporción signifi cativa de las diferencias entre el 
gradiente empírico y el gradiente esperado por los 
EMD. En nuestro conocimiento, nadie ha investi-
gado la importancia de los gradientes ambientales 
de esta manera. De acuerdo con nuestros resultados, 
gradientes ambientales pueden explicar alrededor 
de 30% de la variación en las desviaciones del gra-
diente empírico respecto al esperado por los EMD. 
Esto siguiere que los EMD no son el único factor 
actuando sobre gradientes de diversidad y que las 
variables ambientales deben ser importantes.

Sin embargo, es necesario reconocer en 
nuestros resultados que heterogeneidad tiene la 
tendencia de ser más importante cuando se habla 

de variables ambientales que explican las desvia-
ciones entre el gradiente empírico y el esperado 
por los EMD. Esto contrasta con los análisis en 
que variables ambientales son utilizadas para pre-
decir directamente el gradiente de riqueza de es-
pecies, donde variables de energía representan la 
mejor explicación. Esto sugiere que si los EMD 
dan forma al gradiente básico y las variables am-
bientales modifi can este gradiente, entonces hete-
rogeneidad podría ser la característica ambiental 
que es más importante para modifi car estos gra-
dientes. Estudios adicionales de este tipo son 
necesarios para verifi car la generalidad de estos 
resultados. El conocimiento que se tiene sobre 
los gradientes de diversidad no permite distin-
guir en qué proporción las variables ambientales 
afectan directamente el gradiente de especies y 
en qué proporción el ambiente modifi ca el pa-
trón esperado por los EMD. Los resultados ob-
tenidos en nuestra investigación muestran que la 
interpretación de qué característica ambiental es 
más importante depende de esta distinción. 

También es importante recalcar que una gran 
proporción de la variación en las diferencias en-
tre el gradiente empírico y el simulado debe ser 
explicada por otros factores no considerados en 
nuestro estudio; recientemente ha existido un 
nuevo interés en considerar procesos históricos 
(Wiens y Graham, 2005), y se ha encontrado 
evidencia de que estos pueden ser importantes 
en varios sistemas (Ricklefs et al., 1999; Qian 
y Ricklefs, 2000; Svenning y Skov, 2005), en-
tre los que se incluyen murciélagos del Nuevo 
Mundo (Stevens, 2006).

Los resultados obtenidos sugieren que los 
EMD son importantes, pero no es el único factor 
que afecta al gradiente de riqueza de especies en 
murciélagos en el Nuevo Mundo; las caracterís-
ticas ambientales pueden tener un papel funda-
mental en generar gradientes de diversidad. Estas 
variables ambientales pueden infl uenciar la rique-
za de especies directamente o pueden modifi car el 
patrón esperado por los EMD, contribuyendo sig-
nifi cativamente a moldear el gradiente de diversi-
dad empírico. Las conclusiones de nuestros resul-
tados están relacionadas con patrones de variación 
de riqueza a gran escala, pero la similitud de los 
patrones latitudinales de diversidad con aquellos 
que ocurren altitudinalmente pueden permitir la 
aplicación de algunos de estos conceptos a una es-
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cala más regional. Sin duda más estudios y nuevas 
perspectivas son necesarios para entender fi nal-
mente las causas de los gradientes de diversidad. 
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