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RESUMEN

El drea de distribucién de las especies es un concepto importante en la biologia, sin em-
bargo, existen casos en los que no se ha interpretado adecuadamente. Se considera que
utilizar un término unificado de especie puede ayudar a clarificar el concepto de drea de
distribucién, pues se incorpora la idea de dimensioén espacial al senalar que las especies
son linajes metapoblacionales que evolucionan separadamente. El drea de distribucion se
define como la fraccion del espacio geografico donde una especie esta presente e interactuia de
manera no efimera con el ecosistema. La presencia o ausencia de éstas en el espacio geografico
esta definida por factores biogeograficos, fisiologicos, asi como ecolégicos. A pesar de ser un
atributo dificil de estimar, se han descrito algunos patrones referentes a los tamarios, formas y
limites del area de distribucion. En la actualidad existen métodos que permiten hacer hipétesis
espacialmente explicitas mas certeras acerca del area de distribucion de las especies.

ABSTRACT

The geographical distribution is an important concept in biological sciences, however in
some cases it has been interpreted inadequately. We consider that the unified species con-
cept can help to clarify the geographical distribution concept, since incorporate the spatial
dimension because the species are a separately evolving metapopulation lineage. The geo-
graphical distribution is defined as that fraction of the geographical space where a species
is present and interacts in unephemeral way with the ecosystem. The presence or absence
of the species in the geographic space is defined by biogeography, physiology, and ecological
factors. Geographical distribution is an attribute difficult to estimate, nevertheless, it has
described some patterns concerning to size, shape and boundaries. Currently, there are
some methods that allow to carry out spatially explicit accurate hypothesis about the geo-
graphical distribution of the species.

INTRODUCCION

El area de distribucion geografica, entendida como el lugar donde una es-
pecie puede ser localizada, es un atributo dificil de estimar (Grinnell, 1917).
Si bien, desde los primeros naturalistas de la época antigua se reconocio
que existia variacion de las condiciones ambientales en las que habitaban
determinados grupos taxonémicos, fue hasta las primeras expediciones del
siglo XVII que se evidenci6 una discontinuidad en la distribucién de las es-
pecies a lo largo del planeta y se enfatizo en reconocer las limitantes para su
dispersiéon (Arroyo, Carrion, Hampe & Jordano, 2004).

Existe una gran cantidad de trabajos a diferentes escalas acerca de la
distribucién de las especies en ciertos grupos biolégicos, donde se docu-
mentan los patrones, las formas, los tamanos y el solapamiento de dicha
area. Solo por citar algunos ejemplos: Hall (1981) para mamiferos de Nor-
teamérica, Smith & Taylor (1950) para los reptiles de México, Pennington
& Sarukhan (2005) sobre los arboles tropicales de México y Orme et al.
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(2006) para las aves del mundo. No obstante, también
se sabe que el area de distribuciéon de las especies
cambia con el tiempo; por ejemplo, el jaguar (Panthera
onca) hace 10 000 afios tenia su limite geografico al
norte de su area de distribucién en el paralelo 36°,
ubicado a la mitad de Estados Unidos de América, ac-
tualmente se considera que el limite norte esta en el
paralelo 32°, localizado en la frontera sur de Estados
Unidos con México (Brown & Loépez, 2001), por lo que
ese fenémeno espacial es dinamico en el tiempo.

La estimacién de la distribucion espacial, como una
variable de respuesta, permite formular preguntas: ¢qué
procesos determinan la ubicacion de una especie en un
sitio?, ¢se distribuyen de la misma manera a lo largo
del tiempo?, ¢es posible hacer predicciones sobre su
distribuciéon futura?, ¢qué informacién nos proporciona
una distribucion?, ¢qué relacion guarda la historia de
vida de una especie con la historia geologica del lugar
donde habita? Para responder estas preguntas sera
necesario estudiar la forma, tamano, conectividad y
dinamica temporal de las areas de distribucion, de lo
cual se encarga la biogeografia. Hasta el momento, se
han descrito algunos patrones cuantitativos referentes
al tamano, forma, limites, sobre-posiciones, estructura,
asi como la relacién entre la distribucion y la historia
geografica de un area (Zunino & Zullini, 2003).

Distribucion y especie

El area de distribucion de una especie sugiere la presen-
cia de ésta en un espacio geografico; en este contexto,
el concepto especie resulta esencial para definir ope-
rativamente las caracteristicas de dicha area. Se han
propuesto varias definiciones para especie (Frankham
et al., 2012): i) biolégico: poblaciones naturales con
entrecruzamiento potencial reproductivamente ais-
ladas de otros grupos (Mayr, 1942), ii) evolutivo: un
linaje tinico descendente que mantiene su identidad y
que posee su propia tendencia evolutiva (Wiley, 1978)
y i) filogenético: el grupo diagnosticable mas pequeno
de organismos individuales dentro de los cuales hay
un patron parental de ancestria y descendencia (Cra-
craft, 1983).

El debate respecto a la conceptualizacion de espe-
cie radica en que se resaltan mas las diferencias que
los elementos comunes entre conceptos (Donoghue,
1985). De Queiroz (2005) senala que el problema es
que las definiciones se basan en una de varias propie-
dades adquiridas durante el proceso de especiacion

4 Vol. 25 No. 2 Marzo-Abril 2015

que no se adquieren al mismo tiempo ni en un orden
regular, tal como la distincién fenética, incompatibilidad
reproductiva, distincién ecolégica y reciprocidad mo-
nofilética, entre otros. A partir de esta observacion,
y con el fin de eliminar los problemas generados por
el excesivo numero de términos, se propone el con-
cepto unificado de especie (De Queiroz, 2007), que se
refiere a las especies como linajes metapoblacionales
que evolucionan separadamente. Se senala que “los li-
najes no necesariamente tienen que ser fenéticamente
distinguibles, diagnosticables, monofiléticos, intrinse-
camente aislados en lo reproductivo, ecolégicamente
divergentes, o cualquier otra cosa para ser considerado
especie: los linajes Ginicamente tienen que estar evolu-
cionando separadamente de otros linajes” (De Queiroz,
2007). En esta propuesta, De Queiroz (2007) sigue to-
mando en cuenta las propiedades fundamentales de
los otros conceptos, que sirven como criterios y eviden-
cias operacionales para evaluar la separaciéon de los
linajes (figura 1). Es probable que el debate respecto al
concepto de especie continte, sin embargo, la propues-
ta unificada de De Queiroz (2007) resuelve de buena
manera el conflicto; ademas, ofrece con objetividad una
propuesta para la cuantificacion operativa de la “espe-
cie” como unidad y, en consecuencia, de los fen6menos
que ocurren en relacién con ella, como en este caso, el
fenémeno del area de distribucién, ya que al conside-
rar a la especie como un linaje se incluye la dimensién
temporal, y al contemplar la dinamica metapoblacio-
nal inevitablemente incorpora la dimensién espacial.

A B C

Tiempo

!

Figura 1. Divisién de un linaje metapoblacional (especiacion) a lo largo del tiempo.
Circulos = poblaciones; interconexiéon = metapoblacion; lineas = flujo
génico, mayor grosor = mayor flujo; gradacion = linajes diferenciados. A.
Metapoblacion con extinciones locales (circulos con bordes punteados).
B. Metapoblacion con una recolonizacion (circulo con borde punteado)
y pérdida parcial del flujo génico (disminucion del grosor de las lineas).
C. Divisién de la metapoblacién original. Circulo con borde punteado =
colonizacion. Circulo con trama = poblacion en proceso de diferenciacion.

Fuente: Elaboracién propia.
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Concepto de drea de distribucion
de las especies

El drea de distribucién de las especies es “aquella frac-
cion del espacio geografico donde una especie esta
presente e interactiia en forma no efimera con el eco-
sistema” (Zunino & Palestrini, 1991). El concepto invo-
lucra no sélo el lugar, sino también la forma en como
la especie se presenta, es decir, “de manera no efimera
con el ecosistema”. Ocasionalmente se obtienen regis-
tros Unicos y aislados a varios kiléometros del area de
distribucién conocida para una especie, lo cual no sig-
nifica que deban ser considerados como parte de la
distribucién, sobre todo cuando la explicaciéon a estos
hallazgos sea de tipo antropogénico (Baldo, Borteiro,
Brusquetti, Garcia & Prigioni, 2008) o simplemente
sea un hecho aleatorio. Este contexto implica nece-
sariamente la dimensién temporal del concepto. Por
el contrario, si el registro correspondiera a un grupo
de organismos con repercusion sobre el acervo gené-
tico de la especie y con utilidad en la exploracién de
hipétesis dentro de la ecologia y la biologia de la con-
servacion (Wiens et al., 2010), entonces dicho registro
si podria ser considerado como parte del area de dis-
tribucion (Zunino, 2000).

Aun cuando el area de distribucion puede ser un
concepto concreto, involucra procesos y/o patrones
verdaderamente complejos. Por ejemplo, toda distri-
bucién experimenta una contracciéon y expansion es-
pacial a lo largo del tiempo, dinamica influenciada por
la interacciéon de factores biolégicos, ecologicos y bio-
geograficos (Zunino & Zullini, 2003). Por lo anterior,
resulta complicado calcular con exactitud el area de
distribucion de una especie, puesto que es un feno-
meno dinamico. Ademas, los métodos utilizados para
aproximarse al conocimiento del area dan como re-
sultado una estimacién momentanea, la cual debe ser
considerada mas como una hipoétesis que como una
representaciéon precisa de la realidad. Los métodos
utilizados han evolucionado desde la “mano alzada”
o “a 0jo” (Rapoport, 1975), pasando por el método car-
tografico (Cartan, 1978) o el método areografico (Ra-
poport, 1975), llegando hasta los métodos basados en
modelos probabilisticos de distribucién de las especies
(Guisan & Zimmermann, 2000).

Distribucién y nicho

La presencia o ausencia de las especies y la forma
en que se distribuyen en un espacio geografico se de-
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finen por factores historicos, ecolégicos y fisiologicos
que varian a lo largo de la distribucion, sometiendo a
las especies a diferentes condiciones bi6ticas y abioti-
cas. En relacion con dichos factores, se ha desarrollado
el concepto denominado nicho ecoldgico, alrededor del
cual gira y se unifica toda la teoria ecolégica (Milesi &
Loépez, 2005). El concepto nicho ecoldgico ha cambiado
enfrentando distintas interpretaciones y discrepancias en
cuanto a su estimaciéon. Sin embargo, una de las con-
ceptualizaciones mas claras es la que hace Hutchinson
(1957), quien senalé que el nicho ecolégico es un hi-
pervolumen multidimensional donde se concentra un
conjunto de condiciones bibdticas y abiéticas en las
que una especie es capaz de persistir y mantener un
tamano poblacional estable. Senalé, ademas, que al
interior de este espacio se distinguen el nicho funda-
mentaly el nicho realizado; el nicho fundamental refiere
a las condiciones abiéticas en las cuales una especie
puede vivir; mientras que el nicho realizado esta cons-
tituido por las condiciones ambientales existentes en
el area mas las interacciones biolégicas (figura 2). De
acuerdo con Pulliam (2000), una especie se presentara
en los sitios donde las condiciones bidticas y abidticas
le permitan mantener o incrementar su abundancia.
Dicha presencia podra ser tan amplia como su nicho
fundamental lo sea, y estara ausente cuando la inte-
raccion con otras especies le signifique un desplaza-
miento, por lo tanto el area de distribuciéon resultante
es en consecuencia el nicho realizado. La presencia de
una especie depende también de las limitantes histori-
cas o de dispersion, por lo que una especie no siempre
se presenta en todas las areas potenciales.

Nicho fundamental Factores bidticos:
(Factores abioticos presas,
favorables para competidores

la especie)

/\ y depredadores

Nicho
realizado

s s Area de
. . 54 distribucion de
Bspacio wereit, e TGk
al cual
la especie

puede acceder

Figura 2. Diagrama que representa la interaccion de los factores biéticos, abiéticos
y geograficos, relacionados con el area de distribucién de las especies.
Fuente: Elaboracion propia a partir de Soberén, 2007.
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Basado en el concepto de nicho ecolégico de Hutch-
inson (1957), Maguire Jr. (1973) desarrollé el concep-
to de centroide de nicho ecoldgico, el cual sefnala que el
centroide es un punto donde convergen la media de las
distintas variables o factores que determinan la pre-
sencia de una especie, punto en el cual se establece
una dinamica de alta natalidad y mortalidad reducida.
La consecuencia demografica de esto es que las carac-
teristicas de historia de vida de una especie, y por tanto
la densidad poblacional, varian con base en la distancia
ecologica relativa a este centroide (Yanez-Arenas, Marti-
nez-Meyer, Mandujano & Rojas-Soto, 2012).

Implicaciones de la distribuciéon de una especie
Fisiologicas

La distribuciéon de los individuos de una especie a lo
largo de los ecosistemas esta limitada, en primer lu-
gar, debido a sus restricciones fisiologicas ante mul-
tiples factores ambientales (De Candolle, 1855; Good,
1931; Mac Arthur, 1972). Algunos grupos se distri-
buyen en ambientes determinados, por ejemplo, los
ordenes Cetacea y Sirenia (Mammalia) habitan exclu-
sivamente en ambientes acuaticos (Torres, Esquivel
& Ceballos, 1995), mientras que los primates y Chi-
roptera (Mammalia) habitan en ambientes terrestres
(Wilson & Reeder, 2005); de la misma forma, otros
taxones habitan preferentemente en climas templa-
dos montafiosos, como es el caso de los géneros Pinus
(Alba-Lopez, Gonzalez-Espinoza, Ramirez-Marcial &
Castillo-Santiago, 2003; Rzedowski, 1978) y Quercus
(Encina & Villarreal, 2002; Rzedowski, 1978), mien-
tras que otros prevalecen en climas aridos, como es
el caso de la mayoria de las especies del género Yucca
(Lujan, 1980).

Entonces, el area de distribucion de cada especie
se restringe dada su tolerancia ambiental, producto de
distintos procesos evolutivos que han moldeado a los
organismos y que, en consecuencia, han determina-
do su presencia a ciertos espacios (Wiens & Graham,
2005). Un ejemplo de segregacion fisiologica por adap-
tacion local son los organismos ectotermos (McCain,
2010), en ellos la temperatura corporal depende de
la temperatura ambiental, controlando todo su me-
tabolismo e involucrando el mantenimiento somatico,
el crecimiento y la reproducciéon (Huey, 1982; Huey
& Stevenson, 1979). Particularmente se puede men-
cionar a la lagartija de vientre anaranjado Liolaemus
pictus argentinus, ampliamente distribuida en la Pa-
tagonia, Argentina; esta lagartija responde significa-
tivamente a los gradientes térmicos altitudinales de
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manera que en ambientes mas frios el animal hiberna
por mas tiempo. Esto conlleva una limitacion temporal
en la actividad diaria (forrajeo) con mayor inversion de
tiempo y energia en termorregular, lo que deriva en
cambios en los atributos de su historia de vida, princi-
palmente baja fecundidad y/o alteraciones en el ciclo
reproductor anual (Gutiérrez, Krenz & Ibargtiengoytia,
2010), limitando la presencia de la especie en lugares
mas frios.

Por otro lado, cuando una poblacion experimenta
tasas de natalidad e inmigraciéon mayores a las tasas
de mortalidad y emigracién, se espera un incremento
poblacional que puede traducirse en un aumento en el
area de distribucion, ya que hay un excedente de pobla-
cién que puede colonizar mas areas. Sin embargo, la
magnitud del incremento depende de otra condicionante
intrinseca: la capacidad de dispersion (Gaston, 1996a).
Algunas especies necesitan vectores para dispersarse
(Okubo & Levin, 1989), otras utilizan sus propios me-
dios para hacerlo (Beehler & Pruett-dones, 1983), siem-
pre en relacion con la talla de los individuos, asi como
con el medio que utilizan para desplazarse (agua, viento
o tierra), generando un potencial de dispersion diferen-
cial (Lester, Ruttenberg, Gaines & Kinlan, 2007).

Las limitaciones fisiologicas dependen directamen-
te de las condiciones ambientales, siendo las principales
la temperatura y la humedad. Acorde con las necesida-
des de cada especie, existe una compleja interaccion
entre los intervalos ambientales y factores intrinsecos
poblacionales, como el establecimiento, la sobrevivencia
y la reproduccién (Huntley, Berry, Cramer & Mcdonald,
1995; Pearson & Dawson, 2003). Conocer la mane-
ra en como las variables ambientales influyen sobre la
presencia de las especies en el espacio geografico fa-
vorece la exploracién de teorias ecolégicas y evoluti-
vas, ligadas sobre todo al concepto de nicho ecolégico
(Soberén & Peterson, 2005), ademas de la prediccion
certera sobre la distribucion de las especies (Peterson &
Soberdn, 2012). Sin embargo, obtener informacién am-
biental no siempre es sencillo. Gracias al desarrollo
de herramientas, como los modelos de distribucién y
los sistemas de informacién geografica, se han podido
hacer estimaciones de tipo evolutivo-ecologico (Elith
et al., 2000).

Por otro lado, muchas especies tienden a retener as-
pectos de su nicho fundamental a lo largo del tiempo
evolutivo, lo que se conoce como conservadurismo de ni-
cho (Soberon & Miller, 2009). Este proceso se refleja en
el area de distribucion de las especies, sobre todo cuando
estan emparentadas, de manera que a mayor relacion fi-
logenética, las caracteristicas del area de distribucion
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seran parecidas (Peterson, Sober6on & Sanchez-Cordero,
1999). Esto puede explicarse precisamente con el con-
servadurismo de nicho, ya que al ocurrir el proceso de
cladogénesis, es decir, la division de un linaje en dos, es
posible que las caracteristicas del area de ambos lina-
jes sean similares dado un cambio relativamente lento
de sus requerimientos abi6ticos como producto de una
inercia filogenética (Wiens & Graham, 2005). Por ejem-
plo, Ricklefs & Latham (1992), al comparar las areas
de distribucién de varias herbaceas de zonas templa-
das, senalan que especies del mismo género, pero que
habitan en continentes distintos, poseen tamanos de
area similares, y sugieren que esto es producto de una
estasis evolutiva de las caracteristicas ecolégicas que
determinan su distribucion.

El area de distribucion de las especies en ocasiones
puede verse afectada por el cambio climatico global,
ocasionado por el incremento de alrededor de 0.7 °C
en la temperatura del ultimo siglo (Intergovernmental
Panel on Climate Change [IPCC], 2007), repercutiendo
basicamente en su localizacion espacial (Holt, 1990; Par-
mesan, 1996; Pounds, Fogden & Campbell, 1999; Siner-
vo et al., 2010), aunque dichos cambios suceden de
manera muy lenta (Petitpierre et al., 2012).

Las posibles modificaciones que el cambio climatico
pudiera estar generando sobre el area de distribucion
estan en funciéon de los limites de tolerancia fisiolo-
gica de las especies, lo que se denomina amplitud de
nicho (Broennimann et al., 2006). De manera que una
especie con una amplitud de nicho extensa puede pre-
sentar una disminucién de su area de distribucién si
esas condiciones se vuelven raras en el futuro; por el
contrario, si una especie posee un nicho muy estrecho
puede expandir su area de distribucion si dichas com-
binaciones se vuelven comunes (Vié, Hilton-Taylor &
Stuart, 2009).

Por otro lado, cuando las especies conservan su
area de distribucién ante el cambio climatico puede
estar involucrada una respuesta adaptativa o de acli-
matacion fisiologica, ajustandose rapidamente al cam-
bio ambiental y del paisaje (Peterson et al, 2001).
Por ejemplo, las especies Rana temporaria, Pelophylax
esculentus, Epidalea calamitia, Lissotriton vulgaris,
L. helveticus y Triturus cristatus, distribuidas al sur de
Inglaterra, presentaron cambios temporales en su ac-
tividad reproductora con relacion a la temperatura
anual de 1978 a 1994, observando que un incremento
en la temperatura ambiental promueve una oviposiciéon
temprana en estos anfibios (Beebee, 1995). Este tipo de
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ajustes en los ciclos reproductores como respuesta al
cambio climatico también se han registrado en el reino
vegetal. Por ejemplo, varias angiospermas del hemisferio
norte presentaron floraciones tempranas en respuesta
al incremento en la temperatura invernal y primaveral
observada durante la década de los anos ochenta (My-
neni, Keeling, Tucker, Asrar & Nemani, 1997). Tanto
en el caso de los anfibios de Inglaterra como el de las
plantas del hemisferio norte, los mecanismos adapta-
tivos relacionados con los eventos reproductores han
favorecido la permanencia de las especies en sus areas
de distribucion, a pesar de las modificaciones en los
regimenes ambientales.

Si las especies no se adaptan rapidamente o si tie-
nen un intervalo de tolerancia restringido, éstas debe-
ran desplazarse en el espacio geografico para encontrar
condiciones ambientalmente idéneas, dando lugar a un
proceso de colonizacion/extincién (Foden et al., 2007).
Dicho proceso ha sido documentado por Gaston & Black-
burn (2002) para un ensamble de aves en Gran Breta-
na. Las aves fueron censadas a lo largo de varios anos
(1968-1972 y 1988-1991) y gracias a ello se pudieron
estimar las tasas de colonizacion y de extincién locales.
Los autores senalan que las aves con areas de distri-
bucién pequenias y con mayor capacidad de dispersion
son capaces de colonizar con mayor frecuencia, mien-
tras que las aves con menor talla y poblaciones pequefias
tienen mayor tasa de extincién, en ambos casos como
respuesta al cambio en las condiciones ambientales.

Cuando las especies estan limitadas para despla-
zarse o para responder de manera favorable ante los
cambios ambientales, se presenta una disminucién del
area de distribucion hacia aquellos sitios que le resulten
prosperos, incrementando su riesgo de extincion. La dis-
minucion de un area de distribuciéon queda evidenciada
cuando se compara la distribucién pasada (construida a
partir del registro f6sil o con los registros obtenidos de
décadas anteriores) contra la distribucién presente (de-
rivada de los registros actuales) para una especie.

Al respecto, anteriormente se mencionaba el caso del
jaguar Panthera onca que en poco menos de 10 000 afos
ha pasado de tener una distribuciéon continental, con
excepcion de Canada y Alaska, a una distribuciéon mas
reducida en porciones aisladas de México, Centro y
Sudamérica (Brown & Lopez, 2001). No obstante, la
disminucion en la distribucion de las especies no sé6lo
se observa en amplios periodos de tiempo, es posible de-
tectar esta respuesta en periodos cortos. Por ejemplo,
la biznaga roja (Ferocactus pilosus), distribuida en el
desierto chihuahuense, ha registrado una disminucién
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en su area de distribucién de alrededor del 50% du-
rante los ultimos 100 anos, asociada con el calenta-
miento global (Ballesteros, 2008). En el caso de las la-
gartijas del género Sceloporus, distribuidas en México,
alrededor del 12% de las poblaciones de 48 especies del
género se han extinto en poco mas de 30 anos (1975-
2008), situacion también asociada con el cambio cli-
matico (Sinervo et al., 2010).

Finalmente, algunas especies presentan un incre-
mento en su area de distribucién como producto de
un cambio favorable de las condiciones ambientales,
lo que les permite desplazarse por sus propios medios
a sitios donde antes estaban ausentes. Estas especies
se pueden dividir en dos grupos: por un lado, las espe-
cies nativas que amplian su distribucién a sitios donde
antes no se les encontraba sin tener impactos adversos
sobre la biodiversidad, y por otro lado, las especies in-
vasoras, aquellas que ajustan su area de distribucién
y que tienen un impacto negativo sobre la biodiversi-
dad, la economia y la salud comunitaria (Low, 2008).
En lo general, ambos tipos de especies comparten algu-
nas caracteristicas: a) amplio intervalo de tolerancia
climatica, b) eficiencia en el uso de recursos, c) tasas
reproductivas altas, d) maduracién temprana, e) efi-
cacia de dispersion y f) resistencia a condiciones extre-
mas como el fuego o la congelacion (Hellmann, Byers,
Bierwagen & Dukes, 2008). Como ejemplo, el escara-
bajo descortezador, Dendroctonus ponderosae, ha sido
favorecido por el calentamiento global afectando en los
ultimos afios un numero importante de hectareas de
bosques de pino en América del Norte, lo que no ocu-
rria dadas las bajas temperaturas que se presentaban
en esa region (Logan & Powell, 2001).

Ecoldgicas

El ambiente bidtico es un conjunto de factores que
determinan con mayor precisiéon la localizacién de las
especies en el espacio geografico; algunos de ellos son:
las especies competidoras, depredadoras y patogenas, la
disponibilidad de recursos y la dinamica demografica
de las poblaciones (HilleRisLambers, Harsch, Ettinger,
Ford & Theobald, 2013; McGill, Enquist, Weiher &
Westoby, 2006; Soberén, 2007).

Como se ha senalado, las poblaciones tienen tasas
de natalidad, mortalidad y migracién diferenciadas a lo
largo del area de distribucion, lo que genera una dina-
mica metapoblacional conocida como fuente-vertedero:
aquellas poblaciones con tasas de crecimiento poblacio-
nal positivas son consideradas como fuente, y aquellas
con tasas de crecimiento poblacional negativas como
vertedero (Pulliam, 1988).
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Una consecuencia de esta dinamica es que se pue-
de registrar una densidad poblacional diferencial a lo
largo del area de distribucién de una especie. Una de
las primeras hipétesis que se propusieron para expli-
car este fendmeno senala que la abundancia de los
individuos es mayor en el centro del area de distribucion
de una especie y que hacia los margenes la abundan-
cia disminuye (Brown, 1984). Hoy en dia existe una
hipétesis mas fundamentada, y es la relacién que se da
de acuerdo con su posicion relativa al centroide de ni-
cho, de manera que las poblaciones experimentan una
densidad mayor conforme mas proximas se encuentren
al centroide y viceversa (Martinez-Meyer, Diaz-Porras,
Peterson & Yanez-Arenas, 2013), es decir, basado en las
caracteristicas bidticas y abiéticas del ambiente y no
de un lugar geografico en particular.

Existen fenémenos complejos que ocurren Unica-
mente en el margen del area de distribuciéon de las es-
pecies, dada la influencia de cambios en los regimenes
climaticos, establecimiento o ruptura de barreras de
dispersion, presencia o ausencia de competidores y la
degradacion ambiental de origen antropogénico, feno-
menos que actian simultaneamente en lo que se cono-
ce como efecto de borde (Brown & Lomolino, 1998). Las
respuestas a estos factores pueden ir desde una “ex-
tincién /desapariciéon local”, hasta una “recolonizacién”
después de que la especie desaparecié de una zona de-
terminada (Holt, 2003; Kirkpatrick & Barton, 1997). Es-
tas extinciones y recolonizaciones se presentan tanto a
escala ecologica como evolutiva, y se traducen en reduc-
ciones e incrementos del area de distribuciéon, aunque
s6lo se pueden visualizar en un momento de la historia
de las especies.

Al inicio, cuando surge una especie, las poblaciones
suelen experimentar incrementos y decrementos, tan-
to en el nimero de individuos como en su distribucién.
Generalmente, la especie prevalece dependiendo de las
condiciones biéticas y abioéticas a las que se enfrenta y
se considera establecida cuando la variacion en la den-
sidad poblacional es menor. A partir de este punto, las
poblaciones incrementan su densidad, en la medida que
las condiciones tanto climaticas como ecologicas les re-
sultan favorables; una alteracién significativa en estas
condiciones trae como consecuencia una desaceleracion
en el ritmo del crecimiento poblacional. Si las condicio-
nes desfavorables prevalecen podria ocurrir un descen-
so drastico de la densidad, lo que propicia la extincion de
la especie (Anderson, 1985). Cada una de las fases del
crecimiento poblacional (establecimiento, crecimiento
y disminucién) es consecuencia de la abundancia
de recursos, lo que guarda relaciéon con el tamano del
area de distribuciéon de una especie (Gaston, 1996b;
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Hanski, 1982) y la capacidad de dispersion de la misma
(Brown, 2003). Al inicio, en la etapa de establecimiento,
el area de distribucion se restringe a espacios muy lo-
calizados con densidades relativamente bajas, pero con-
forme aumenta dicha densidad, el area tiende a ser cada
vez mayor hasta alcanzar un area maxima, misma que
se transforma en pequenos parches antes de desapare-
cer (Brown, Stevens & Kaufman, 1996).

Se ha explorado la relacién entre el tamafo del
area de distribucién y la edad evolutiva de las espe-
cies usando el tiempo de divergencia, calculado a partir
de datos moleculares, para seis grupos monofiléticos de
aves. El trabajo presenta evidencias que sugieren que
el area de distribuciéon de estas especies se expande ra-
pidamente después de la divergencia, en relacion directa
con el potencial de dispersion de estas aves. Sin embar-
go, después de la expansioén ocurre una declinacion
gradual del area de distribucién de los taxones asocia-
das con su edad (Webb & Gaston, 2000).

Biogeograficas

Si se considera un clado integrado por varias espe-
cies, es posible reconocer que no todas se originaron al
mismo tiempo. En este sentido, los tamanos del area
de distribucion tienen relacion con esta diferencia en el
tiempo o, en otras palabras, con la longevidad del clado,
de manera que las especies mas antiguas suelen mos-
trar areas de distribucion mas amplias que aquéllas de
aparicion reciente (Brown et al., 1996; Willis, 1922).

Viranta (2003), al trabajar con un grupo de mami-
feros (Hypercarnivoros) del Mioceno Medio y Tardio,
encuentra una asociacién entre el tiempo de apari-
cion de estas especies y su distribucion geografica, de
modo que las especies de reciente aparicion poseen
un area de distribucién restringida, misma que se va
ampliando conforme aumenta su longevidad. Sin em-
bargo, es posible que algunas especies de aparicién
antigua presenten areas de distribucion relativamen-
te pequenas debido a dos factores. Por un lado, estas
especies podrian estar restringidas geograficamente,
limitando la expansion de su area de distribuciéon
(Brown, 2003), o bien, que algunas de las poblaciones
se encontraron sometidas a condiciones restrictivas
provocando la especiaciéon en zonas concretas de for-
ma alopatrida, dando origen a una nueva especie con
una distribucién geografica puntual y fragmentando
el area original ocupado por la especie parental (Bridle
& Vines, 2006). Por otro lado, las especies se distribu-
yen sobre el terreno geografico, el cual sufre cambios
a lo largo del tiempo de mayor o menor magnitud. Es-
tos cambios transforman las caracteristicas del area de
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distribucion de las especies, particularmente el tamafo.
En la mayoria de los casos, la aparicion de una barrera
geografica separa algunas poblaciones distribuidas en
el area donde ocurre la transformacioén, lo que facilita
eventos de vicarianza que, a su vez, favorecen la especia-
cién (Peterson et al., 1999; Whitaker, Grogan & Taylor,
2003). Un ejemplo de como las barreras geograficas im-
pactan sobre la distribucion de las especies es el caso de
la amapola amarilla Hunnemannia fumariifolia, que se
distribuye en el desierto chihuahuense y en la que existen
evidencias para sefialar que la divergencia de los clados
principales ocurrieron entre el Pleistoceno Temprano y el
Mioceno Medio (2000 - 20 000 millones de afnos, respec-
tivamente). Sin embargo, durante la ultima gran gla-
ciacion del Cuaternario, el flujo génico estuvo limitado,
de manera que la especie tuvo una distribucién confor-
mada por una serie de poblaciones separadas dada la
compleja topografia de la Sierra Madre Oriental y el eje
volcanico transmexicano (Ruiz-Sanchez, Rodriguez-
Gomez & Sosa, 2012).

Caracteristicas del area de distribucion

Antes de profundizar en la dinamica del area de distri-
bucién de una especie, es importante resaltar que existe
una serie de factores que influyen en la caracteriza-
cién de dicha area. Inicialmente esta caracterizacion
resulta complicada por el hecho de querer trasladar
un fenémeno que se presenta tridimensionalmente en
la naturaleza a un “terreno plano y bidimensional”, lo
cual elimina el efecto de la elevaciéon en algunos pun-
tos del terreno, modificando las distancias y en con-
secuencia su interpretaciéon (Zunino & Zullini, 2003).

Otro factor a considerar es la “confiabilidad” de la
fuente de los datos con los cuales se trabaja una hipo6-
tesis de distribucién. Las propuestas del area de distri-
bucién de una especie se realizan con los registros
de observaciones directas de los organismos, o bien, con
los registros de organismos recolectados en campo y
depositados en colecciones cientificas. En la actuali-
dad es posible acceder a dichos registros, e incluso
incrementarlos, gracias a desarrollos tecnolégicos (Sis-
temas de Informacion Geografica) que facilitan el ma-
nejo de la informacién, pero esto no elimina posibles
sesgos relacionados con las ambigtiedades taxonémi-
cas, la precision en la ubicacion geografica, errores en
el muestreo o de identificacién taxonémica (Soberén
& Peterson, 2004). Una propuesta del area de distri-
bucién de una especie hecha con errores de este tipo
disminuira la calidad de la informacién presentada
(Noguera-Urbano & Escalante, 2014; Rowe, 2005). Las
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ambigliedades taxonémicas se deben a la falta de peri-
cia por parte del personal encargado de hacer la deter-
minacion de los ejemplares y/o por problemas taxo-
noémicos no resueltos para ciertas especies, situacion
que se ha venido resolviendo gracias a las nuevas téc-
nicas moleculares de las que se apoya la sistematica
(Carranza & Amat, 2005). En ocasiones, la resolucion
de las ambigliedades taxonémicas deriva en el reco-
nocimiento de especies nuevas, lo que a su vez conlle-
va a modificaciones en el area de distribucion de las
“especies originales” involucradas (Pearman, D’Amen,
Graham, Thuiller & Zimmermann, 2010). Como ejem-
plo, se puede citar el caso de los tritones del complejo
Triturus pygmaeus, distribuidos en una gran porcion
de la peninsula ibérica. Los integrantes del complejo
se dividian en dos subespecies: T. pygmaeus pygmeus
y T. p. marmoratus, que luego fueron reconocidas for-
malmente como dos especies: Triturus pygmaeusy T.
marmoratus (Dorda & Esteban, 1986). La distribuciéon
de ambos tritones esta separada por las montanas del
sistema central de la peninsula ibérica (T. marmoratus
al norte y T. pygmaeus al suroeste), con excepciéon de
Sierra de Gata y Sierra de Guadarrama, donde T. mar-
moratus es la Unica especie presente (Garcia-Paris,
Arano & Herrero, 2001). Al predecir la distribucion, se
nota una discrepancia entre los modelos obtenidos con
las especies por separado y el modelo conjunto. Cuan-
do se modelé la distribucion de manera conjunta, se
observé una sobre-prediccién, que sugiere la presen-
cia de este complejo en zonas donde ninguna de las
dos especies ha sido registrada. Por el contrario, al
modelar las distribuciones por separado, se obtienen
predicciones mas apegadas a lo obtenido con los re-
gistros de cada una. Ademas de la evidente diferencia
cualitativa en tamano y forma entre ambas prediccio-
nes, no es posible distinguir entre los requerimientos
ambientales particulares de cada especie, asi como el
potencial impacto del cambio climatico sobre su distri-
bucién (Romero, Olivero, Marquez, Baez & Real, 2014).

Asumiendo la dinamica espacial en la distribu-
cion de una especie, principalmente como producto
de variaciones ambientales, respuestas demograficas
y transformaciones en la geografia, es importante consi-
derar el momento en el cual se realiza una aproximacion
a la distribucion, es decir, “el factor tiempo”. Si bien, la
distribucién geografica de una especie no se transfor-
ma significativamente al paso de unos dias, se pueden
evidenciar algunas diferencias al contrastar la distri-
bucién a lo largo del tiempo, tanto evolutivo como eco-
logico; por ejemplo, entre la distribucion actual y la
distribucién de décadas pasadas, o incluso con la dis-
tribucién en el pasado a partir del registro fésil (Fortin
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et al., 2005). Por tal motivo debe existir congruencia
entre los datos contemplados para un trabajo y el mo-
mento en el cual se plantea explorar un determinado
problema; es decir, no se puede analizar la distribuciéon
actual de una especie con datos que corresponden a
otro momento, ya sea un conjunto de afnos previo a un
evento que modificé la composicién ambiental del
lugar, o bien, de otro tiempo geolégico (Arundel, 2002).

En cuestiones de temporalidad, es prudente con-
siderar el fenéomeno de la migracién, ya que, a nivel
poblacional, conlleva la posibilidad de intercambios
temporales de individuos provenientes de una o varias
poblaciones. Estos cambios pueden ser motivados por
un descenso en la temperatura invernal, disponibili-
dad fluctuante de alimento o confluencia de individuos
en cierta fase reproductora para busqueda de parejas.
Durante la estancia temporal suelen presentarse algu-
nos eventos reproductivos, particularmente el aparea-
miento o la crianza de los neonatos (Dingle & Drake,
2007). Esta ausencia/presencia temporal de las espe-
cies migratorias debe manejarse con especial atencion
en el momento de caracterizar su area de distribucion.
Generalmente las zonas donde los organismos buscan
refugios invernales, no reproductivos o de crianza, se ex-
cluyen como parte de la distribucién de la especie (Zuni-
no & Zullini, 2003).

Los factores temporales cobran mayor importancia
cuando se considera la “escala” de revision de una dis-
tribucion. Un analisis muy fino estaria registrando
a cada individuo dentro de una porcion del area total
de distribucién, visualizando aspectos como la etolo-
gia del organismo, el uso de percha, ambito hogarefio,
etcétera, lo cual se convertiria en “uso de habitat” mas
que en distribucion (Chave, 2013). Por otro lado, si el
analisis se realiza desde una resolucion mas gruesa, se
podrian analizar aspectos poblacionales mas apropia-
dos para revisar la distribucién como fenémeno (Guisan
& Zimmermann, 2000; Hengeveld, 1987; Wiens, 1989).

Patrones del area de distribucion

Una vez contemplados y superados los retos que ofre-
cen los factores mencionados anteriormente (bidimen-
sionalidad, confiabilidad, tiempo y escala), es posible
aproximarse a describir los patrones de distribucion
de las especies.

Tamanos del area de distribucion

El tamano del area de distribuciéon de una especie esta
directamente relacionado con el tamano de su ambi-
to hogareno, el cual resulta de las interacciones en-
tre el ambiente y el entendimiento del mismo (mapa
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cognitivo) por parte de algiin organismo, particular-
mente animales, lo que puede definirse como el cono-
cimiento que un individuo posee de su entorno y que
decide recorrer para realizar sus actividades normales
como la busqueda de alimento, apareamiento o cui-
dado de las crias (Powell & Mitchell, 2012). Entender
el ambito hogarernio de las especies facilita la compren-
sion de la compleja relacion que existe entre la densidad
poblacional y la distribucién individual de una especie
animal, ya que tiene consecuencias fundamentales en
varios procesos ecolégicos, como la regulaciéon poblacio-
nal, seleccion de habitat, dinamicas presa-depredador
y la estructura de las comunidades, procesos que indu-
dablemente repercuten sobre el area de distribucién de
los animales (Borger, Dalziel & Fryxell, 2008).

En la relacion ambito hogareno/area de distribu-
cién, Brown et al. (1996) han descrito dos vertientes.
La primera, que el tamano del area de distribucion de
una especie es muy similar al tamafio de su ambito
hogarefio y que, en consecuencia, estan constituidas
por una poblacion unica. Esta situaciéon puede pre-
sentarse en dos grupos de especies: 1) aquellas con
amplia movilidad, como algunos peces pelagicos, aves
marinas o ballenas, por ejemplo, el del rorcual azul Ba-
laenoptera musculus brevicauda (Branch et al., 2007),
subespecie que presenta una distribuciéon continua lo-
calizada alrededor de la Antartida, con una magnitud
de varios miles de kilometros; 2) aquellas especies con
ambitos hogarefios muy pequefios y, en consecuen-
cia, con una distribucién muy limitada, por ejemplo,
el pez ciprinodéontido Cyprinodon diabolis, endémico
del “agujero del Diablo”, en el Parque Nacional del Va-
lle de la Muerte, Nevada, Estados Unidos de América,
que cuenta con un area de distribucién de menos de
100 m? (Miller, 1948), o como el caso de varias espe-
cies de milpiés de la clase Diplopoda, las cuales suelen
presentar areas de distribucion altamente restringidas,
siendo con frecuencia endémicas de cuevas, montanas,
valles o islas (Golovatch & Kime, 2009).

La segunda vertiente propuesta por Brown et al.
(1996) refiere que el area de distribucion de una es-
pecie es muchas veces mayor al ambito hogarefio, tal
como sucede con la mayoria de los mamiferos, saurép-
sidos, anfibios y peces (Powell & Mitchell, 2012). Como
ejemplo, se puede citar el caso del raton mexicano de
los volcanes, Neotomodon alstoni, especie que tiene una
distribucion a lo largo del eje volcanico transmexica-
no, pero un ambito hogarefio de apenas 0.0032 km?
(Canela-Rojo & Sanchez-Cordero, 1984).

Un analisis de las dimensiones de las areas de dis-
tribucion al interior de un clado de especies filogenéti-
camente cercanas permite visualizar: i) que la mayoria
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de las especies presentan areas de distribucion restrin-
gidas, mientras que las especies que poseen un area de
distribucion amplia son pocas; ii) que las areas de dis-
tribucion son similares en aquellas especies filogenética-
mente cercanas (Brown, 2003).

Otro patrén encontrado en las areas de distribucion
esta en funcién de la masa corporal de los individuos,
principalmente en vertebrados, de modo que a mayor
masa corporal de la especie, su area de distribucion
tiende a incrementarse (Brown et al., 1996). Por ejem-
plo, en mamiferos se ha encontrado que la relacion es
mayor en carnivoros que en omnivoros y herbivoros;
algo similar ha sido reportado en aves, es decir, que la
relacion entre la masa corporal y el area de distribu-
cion es mayor en aves carnivoras que en herbivoras
(Harestad & Bunnel, 1979).

Finalmente, si se considera la ubicacion geografica
de las areas de distribucion, es posible observar un
par de tendencias. La primera se refiere a su ubica-
cién con respecto a la latitud; bajo este entendido, Ste-
vens (1989) senala que el area de distribucion de una
especie es mayor conforme se va localizando a latitudes
mas altas, relaciéon que se presenta en muchos grupos
taxonomicos del centro y norte de América (plantas, mo-
luscos marinos, peces costeros y de agua dulce, anfibios,
escamados y mamiferos). Una de las explicaciones que
Stevens (1989) ofrece es la influencia de las variaciones
climaticas, en el sentido de que a mayor latitud mayores
son los intervalos de los regimenes climaticos a lo largo
del ano (estacionalidad); por lo tanto, las grandes areas
de distribucién de las especies localizadas en altas lati-
tudes son una consecuencia de una ventaja selectiva de
aquellos individuos con una gran tolerancia climatica,
necesaria para la explotacion exitosa de dichos lugares.
Por el contrario, en las especies tropicales o cercanas
al Ecuador, una amplia tolerancia climatica no le re-
presenta una ventaja mayor. Apunta, ademas, que en
los trépicos el conjunto de condiciones climaticas y los
cambios de microhabitats son muy variables en espa-
cios relativamente pequenos (espacio ecolégico), es
decir, no existe el suficiente espacio fisico para soportar
una gran poblacién con una tolerancia micro-climatica;
por lo tanto, las especies que habitan altas latitudes tie-
nen una menor restriccion en el uso del habitat, y en
consecuencia su distribucion puede tener una mayor
extension que las especies de bajas latitudes.

La segunda tendencia sobre la ubicacion de las
areas de distribuciéon se refiere a la localizacién de
las especies con relacién a la altitud, de tal forma que
aquellas especies que se localizan en altitudes mayores
presentan un area de distribucién menor y, por el con-
trario, las especies localizadas en altitudes bajas poseen
un area de distribuciéon mayor, tendencia registrada
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para distintos grupos taxonémicos como plantas, ma-
miferos, saurépsidos, insectos y anfibios distribuidos
en centro y norte América (Stevens, 1992). Esto puede
ser explicado porque el area habitable disponible en las
zonas de menor altitud es mayor, pero, ademas, es po-
sible que esté en combinacién con el mismo fenémeno
que ocurre en el patron de “area de distribucion/lati-
tud” (Stevens, 1989); es decir, existe una variabilidad en
la amplitud de las condiciones climaticas en un interva-
lo altitudinal, de manera que en altitudes mayores los
intervalos en los regimenes climaticos se incrementan
pero con una superficie espacial menor (espacio geo-
grafico), sitios donde la selecciéon nuevamente favorece
a aquellas especies que pueden explotar con éxito di-
chas condiciones climaticas.

Formas del area de distribucion

En muy pocas ocasiones los organismos presentan
una distribucién continua en la totalidad de su area de
distribucion. La mayoria de las especies estan consti-
tuidas por una serie de poblaciones discontinuas con
gradientes de interconexién, que va desde poblacio-
nes completamente aisladas hasta poblaciones panmi-
ticas, donde todos los individuos tienen la capacidad
de entrecruzarse dentro y entre poblaciones. El nivel
intermedio de flujo génico esta representado por una
dindmica metapoblacional (Sanchez-Rojas & Gallina,
2007) (figura 3). En la periferia, las poblaciones tienden
a estar mas aisladas con respecto a las poblaciones cen-
trales (Brown, 1984). Una distribucién continua hace
referencia a la ausencia de una interrupcién espacial
donde el flujo génico entre todos los individuos es po-
sible, por lo que puede ser considerada como una sola
poblacién; esta distribucion es tipica de especies de
origen reciente (Webb & Gaston, 2000) o con ambito
hogarefio amplio, por ejemplo Balaenoptera musculus
brevicauda (Branch et al., 2007). En distribucién dis-
continua existe una divisiéon espacial que genera un
intercambio condicionado de genes, de tal modo que
a menor distancia entre los parches mayor es el flujo
génico, a mayor movilidad de los organismos menor es
la diferenciacién entre poblaciones, a mayor tiempo de
intercambio mayor es la similitud en frecuencias feno-
tipicas y alélicas de las poblaciones (Avise, 2004). Por
ultimo, en la distribucién disyunta referida a pobla-
ciones tan distantes que la posibilidad de flujo génico
es limitada o nula, las diferencias en la composicion
genética dan lugar a especiacion incipiente o una es-
tructura genética poblacional significativa. Todo esto
con relacién al flujo génico, distancias de dispersion,
movilidad, tamano de los organismos, barreras geo-
graficas y al tiempo que las poblaciones han perma-
necido aisladas (Scoble & Lowe, 2010).
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Los limites del area de distribucion

Anteriormente se han mencionado los aspectos que
determinan la presencia o ausencia de las especies so-
bre el espacio geografico, aunque es importante sefna-
lar que los limites de las areas nunca son estaticos, en
cada zona constantemente ocurren avances y retrocesos
evidentes, incluso en el tiempo ecolégico, por lo que se
consideran extremadamente dinamicos. Esto se debe a
que en las zonas de frontera la especie experimenta con-
diciones menos favorables para su tolerancia, y resultan
ser los lugares con las presiones bi6ticas mas altas (Holt
& Keitt, 2005; Kirkpatrick & Barton, 1997).

Darwin (1859) fue el primero en reunir evidencia
para argumentar que los limites del area de distribuciéon
de las especies varian latitudinalmente en funcion de los
cambios en los factores bidticos y abidticos. A partir de
esas observaciones otros autores han profundizado en
la exploracion de los fenomenos que limitan las areas de
distribucion de las especies. Por ejemplo, Dobzhansky
(1950) ha propuesto que los factores que delimitan el
area de distribucion de las especies en latitudes tropica-
les corresponden a las interacciones bioticas, principal-
mente la depredacion y la competencia. Esto es posible
si se contempla que las condiciones climaticas en estas
zonas son mas estables, mientras que las interacciones
bidticas son mas fuertes y diversas en este tipo de am-
bientes. Por otro lado, Mac Arthur (1972) senala que en
latitudes altas los limites del area de distribucién corres-
ponden a la interacciéon con factores abioticos, en par-
ticular las restricciones fisiologicas y el estrés fisico, ya
que los intervalos en los regimenes climaticos son mas
amplios y las interacciones bi6ticas son reducidas dada
la baja diversidad biologica registrada en estas zonas.
Es evidente la existencia de una mayor amplitud de las
variables climaticas en latitudes templadas, lo cual se
traduce en un estrés fisiolégico para las especies de
estas zonas; con ello se ve afectada la adecuacion de los
organismos, situacién que generalmente se ve contra-
rrestada con adaptaciones, mismas que requieren un
gasto energético importante (Kaufman, 1995).

OOOOO
o o O

Aisladas

Panmitica Metapoblacion

Figura 3. Gradiente donde se observan los estados que pueden tener las pobla-
ciones estructuradas espacial como temporalmente en funcién del flujo
de individuos.

Fuente: Elaboracién propia a partir de Sdnchez-Rojas & Gallina, 2007.
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Actualmente, las especies no solo se distribuyen
donde histéricamente han evolucionado, sino que exis-
ten algunas que han colonizado sitios diferentes como
consecuencia de superar tanto las barreras o los acci-
dentes geograficos, asi como las grandes distancias que
les impedian acceder a otros lugares propicios para si
mismas. Uno de los ejemplos que demuestran esta si-
tuacion es el caso de las especies invasoras no nativas,
especialmente cuando la invasion se deriva de alguna
actividad antropogénica (Baldo et al., 2008), o bien, de
algiin evento meteorolégico extremo (Low, 2008). Se
sabe que algunas especies de peces exoéticos invaden
nuevos sitios durante ciclones o inundaciones producto
de lluvias atipicas (Low, 1999), como en el caso de la
carpa Cyprinus carpio, que en 1974 expandi6é su area
de distribucion en el sureste de Australia, resultado de
las inundaciones que ocurrieron en ese ano (Low, 2008).

¢, Como estimar el area de distribucion
de una especie?

Uno de los pasos mas importantes en el momento de
estudiar las areas de distribuciéon de las especies se
refiere a la eleccion del método con el cual se va a
construir una propuesta de este tipo. Los métodos
para delimitar el espacio donde se distribuye una espe-
cie han cambiado significativamente (figura 4), llegan-
do incluso a desarrollar modelos para explorar teorias
ecologicas (Austin, 2002). La complicaciéon mayor en
ellos esta en definir los limites del area de distribu-
cion; es importante senalar que una nube de puntos
sobre un mapa, que refieren a las localidades don-
de se ha registrado a una especie tal, no representa
su area de distribuciéon (Mota-Vargas & Rojas-Soto,
2012). Originalmente, las areas de distribucion se
construian en un mapa tomando como referencia la
localizacion de registros puntuales y trazando poligo-
nos alrededor de ellos, de manera que se generaban
mapas dicotémicos donde se indicaba directamente la
ausencia o presencia de la especie en cuestién (Rapo-
port, 1975; Zunino & Zullini, 2003). Algunos ejemplos
son el método de mano alzada o el método areogrdfico
(figura 4). Hoy en dia, los avances tecnolégicos com-
putacionales, el desarrollo de sistemas de informacién
geografica, asi como la facilidad de acceso a bases de
datos (por ejemplo, Global Biodiversity Information Fa-
cilities [GBIF]), han permitido el desarrollo de métodos
de modelacion de la distribucion de las especies con
mayor detalle (Guisan & Thuiller, 2005).
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Figura 4. Métodos para estimar el area de distribucion de las especies. A. Sitios
de colecta de la lagartija Sceloporus minor. B. Método “a mano alzada”.
C. Método areografico. D. Modelo de distribucion espacial de Scelo-
porus minor.

Fuente: Elaboracién propia.

Uno de los métodos mas recientes para determinar
las areas de distribucion son los llamados modelos de
distribucion de las especies (Mateo, Felicisimo & Mu-
noz, 2011) o conocidos también como modelos de nicho
ecolégico (Peterson, 2001), por estar basados en este
concepto propuesto por Hutchinson (1957). En lo gene-
ral, los modelos de distribucién de las especies son una
representacion cartografica de la idoneidad ambiental
para una especie (Guisan & Zimmermann, 2000) (figu-
ra 4d). A pesar de la gran variedad de algoritmos uti-
lizados en la construccion de modelos de distribucion,
la mayoria sigue un método muy similar: se utilizan
registros puntuales de presencia/ausencia de una es-
pecie, se incluye ademas informacién de variables de
tipo climaticas o ambiental y mediante algiin algoritmo
o criterio se delimita el area de distribucién con base
en la informacion derivada del area conocida (registros
puntuales), o bien, de la relaciéon que existe entre di-
chos registros y las variables climaticas o ambientales
asociadas a dichos puntos, de esta relacion se pueden
pronosticar sitios que pueden representar potencial-
mente la distribucién de una especie (Peterson, 2001).

Los modelos de distribuciéon potencial pueden ser
divididos en dos grandes grupos, diferenciados por los
métodos de obtencion de la informaciéon. Por un lado,
existen los modelos probabilisticos, basados en el
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remuestreo sistematico de los datos para inferir la pro-
babilidad de ocurrencia de una especie sobre el espacio
geografico. Una de las técnicas que se han utilizado
para construir este tipo de propuestas son los mode-
los de Montecarlo, basados en Cadenas de Markov
(Sargeant, Sovada, Slivinski & Johnson, 2005; Wu &
Huffer, 1997). Por otro lado, los modelos multivariados
se construyen a partir de registros eventuales de una
especie. De acuerdo con Mateo et al. (2011), este tipo
de técnicas se subdividen, a su vez, en: i) técnicas des-
criptivas: que solamente utilizan datos de presencia e
informacion geografica o climatica, en muchas de ellas
utilizan algoritmos matematicos, y como ejemplos de es-
tas técnicas se encuentran BIOCLIM (Busby, 1986),
DOMAIN (Walker & Cocks, 1991) o Expectation Maxi-
mization (EM) (Ward, Hastie, Barry, Elith & Leathwick,
2008); ii) técnicas discriminantes: son aquéllas que
construyen modelos a partir de datos de presencia y
ausencia de las especies, todas utilizan algoritmos ma-
tematicos para obtener un clasificador que representa
directa o indirectamente la idoneidad de un sitio para la
presencia de una especie en funcién de la informacion
climatica o ambiental de los sitios registrados; como
ejemplos de este tipo de técnicas estan los algoritmos
Classification and Regression Trees (CART) (Breiman,
Freidman, Olshen & Stone, 1984), Canonical Correspon-
dence Analysis (CCA) (Guisan, Weiss & Weiss, 1999), Ar-
tificial Neural Network (ANN) (Pearson, Dawson, Berry &
Harrison, 2002), Multivariate Adaptative Regression Spli-
nes (MARS) (Friedman, 1991), Support Vector Machines
(SVM) (Vapnik, 1995), GAM (Hastie & Tibshirani, 1986),
y MaxEnt (Phillips, Anderson & Schapire, 2006); y, iii)
técnicas mixtas: son aquéllas que emplean tanto algorit-
mos descriptivos como discriminantes (aunque tam-
bién pueden generar sus propias pseudo-ausencias).
Ademas, realizan modelos iterativos para obtener un
modelo de consenso; las técnicas de este tipo mas
empleadas son Desktop-Genetic Algorithm for Rule-set
Predictions (GARP) (Stockwell & Peters, 1999) y Open
Modeller-Genetic Algorithm for Rule-set Predictions
(OM-GARP) (Elith et al., 2006).

Uno de los problemas al calcular el area de dis-
tribucién de una especie con modelos multivariados
a partir de atributos ambientales, es que ocasional-
mente la prediccion que se obtiene (nicho fundamen-
tal) resulta mayor o menor a la distribucion verdadera
(nicho realizado); es decir, algunos algoritmos tienden
a sobre-predecir los modelos, mientras otros tienden a
sobre-ajustarlos (Soberén & Peterson, 2005). Debido
a esta problematica, se recomienda que al momento
de ubicar areas donde se predice la presencia de la
especie, pero sin registros dentro o cercanos, se rea-
lice la corroboracién en campo; de esta forma su in-
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terpretacion tendra mejores resultados que si sélo se
generalizara el modelo de manera automatica. Todos
estos modelos de estimacién han resultado utiles para
abordar problematicas de conservacion (Martinez-
Meyer, Peterson, Servin & Kiff, 2006), cambio climatico
(Anderson, 2013), biogeografia (Raxworthy et al., 2003)
o del sector salud (Haverkost, Gardner & Peterson,
2010) para areas concretas.

CONCLUSION

La distribucion de las especies como
fendmeno dinamico espacio-temporal

El area de distribucién es un atributo que resume la
historia evolutiva, ecolégica y las necesidades fisiologi-
cas de una especie. Evidentemente, el concepto siempre
polémico de especie esta ligado al de distribucion geo-
grafica. La aproximacion del concepto de especie pro-
puesta por De Queiroz (2007) resulta ser un elemento
integrador, pues incluye de forma parcial la idea de
la distribucién al mencionar que las especies son lina-
jes de metapoblaciones, lo que incluye necesariamente la
dimension espacial, pues las poblaciones que la com-
ponen deben estar localizadas en el espacio geogra-
fico, y la dimensién temporal al considerar que son
linajes que han evolucionado de forma paulatina. Adi-
cionalmente, el analisis del area de distribucién puede
ayudar a delimitar si se esta hablando de una o mas
especies. Sin duda, los avances tecnologicos generan
modelos para la distribucién de las especies, asunto
que, a su vez, permite un crecimiento acelerado de este
campo, abriendo las puertas a una nueva rama de las
ciencias: la biogeografia predictiva (Lavergne, Mouquet,
Thuiller & Ronce, 2010). Sin embargo, es necesario de-
finir estos modelos como herramientas, mas que resul-
tados de un algoritmo, con un propésito concreto.
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