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La mayoria de grupos taxonémicos siguen un Gradiente Latitudinal de Diversidad y son mas diversos cuanto mas nos acercamos a los tropicos. Sin
embargo, existen notables excepciones a este patron capaces de proporcionar informacion adicional acerca de los mecanismos que lo generan.
Aunque existe una gran variedad de hipétesis destinadas a explicar los gradientes de diversidad, es necesario encontrar mecanismos capaces de
explicar simultdneamente el patrén general y sus excepciones. La conservacion de nicho y el efecto del tiempo para especiacién cumplen con este
requisito. Estas hipotesis predicen una mayor diversidad de organismos en aquellos ambientes donde los distintos grupos taxonémicos se originaron
y donde habrian contado con mayor tiempo para el proceso de diversificacion dado que existe una retencion evolutiva de las condiciones ancestrales.
En este trabajo, revisamos la literatura cientifica que ha abordado el estudio de excepciones al Gradiente Latitudinal de Diversidad, discutimos las
explicaciones ofrecidas en conexion con la conservacion de nicho y ofrecemos ejemplos de como la historia biogeografica puede servir como fuente
de informacién auxiliar para inferir los nichos ancestrales. Si bien es probable que sean muchos los mecanismos que generan los patrones que ob-
servamos en la naturaleza, explicaciones como la conservacion de nicho y el tiempo para especiacion nos acercan a entender como se han confi-
gurado los patrones de diversidad a grandes escalas a lo largo de la historia evolutiva de los organismos.

Palabras clave: Conservacion de nicho; dispersion; diversificacion; interacciones biéticas; riqueza de especies; tiempo para especiacion.
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Most taxonomic groups follow a Latitudinal Diversity Gradient and tend to be more diverse as we approach the tropics. Nevertheless, there are im-
portant exceptions to such pattern, which can provide with additional information on the mechanisms that generate it. Despite the large amount of
hypotheses proposed to explain diversity gradients, it is still necessary to find hypotheses able to explain both the general pattern and the exceptions
to it. Niche conservatism and the time-for-speciation effect meet this requirement by predicting higher diversity of organisms in the environments
where they have had longer periods to diversify, based on an evolutionary retention of the conditions under which different taxonomic groups origi-
nated. Here we review the scientific literature tackling the study of exceptions to the Latitudinal Diversity Gradient, discuss the explanations for
reverse patterns in connection to niche conservatism and offer examples of how biogeographic history can be used as an auxiliary source to infer
ancestral niches. While it is likely that multiple mechanisms generate current diversity patterns, explanations such as niche conservatism and time-
for-speciation bring us closer to the understanding of how large scale diversity patterns have been configured along the evolutionary history of the
organisms.

Keywords: Niche conservatism; dispersal; diversification; biotic interactions; species richness; time for speciation.

El Gradiente Latitudinal de Diversidad (GLD)

La tendencia de la diversidad biolégica a concentrarse en regio-
nes tropicales, también conocida como Gradiente Latitudinal de Di-
versidad (en adelante GLD), es seguramente el patrén mas
estudiado y mejor conocido en Ecologia (Hawkins 2001). Esta re-
gularidad fue advertida por primera vez por el naturalista Johann R.
Forster (Forster 1778) y posteriormente formalizada por Alexander
von Humboldt (Von Humboldt 1807). Posiblemente, el tiempo trans-
currido desde su descubrimiento y la ausencia de una teoria defini-
tiva explican el elevado numero de hipdtesis que se han propuesto
para explicar la mayor diversidad tropical. Aun asi, las hipétesis pro-

puestas no han sido capaces de excluir otras explicaciones alterna-
tivas, posiblemente por la incapacidad de los enfoques correlacio-
nales, tradicionalmente utilizados en el analisis de patrones de
diversidad, para establecer relaciones causales. No obstante, dos
familias de hipétesis han predominado por encima del resto. Por
un lado, estan aquellas que se basan en el determinismo climatico
(Currie 1991) y por otro, las que se apoyan en los procesos evolu-
tivos de diversificacion (v.g. el balance entre las especiaciones y las
extinciones; Ricklefs et al. 2007). Estimar la importancia relativa de
ambas familias de hipotesis continuara siendo objeto de estudio y
debate, mientras la comunidad cientifica no alcance un consenso
en cuanto a la explicacion del GLD (Hawkins et al. 2008).
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A pesar de la consistencia del gradiente latitudinal de diversidad
con independencia de la escala, el habitat, o el grupo taxonémico
estudiado (Hillebrand 2004), el GLD no es universal. Existen grupos
de especies que siguen patrones distintos, e incluso contrarios al
GLD (Hawkins y Lawton 1995). Por ejemplo, aunque un grupo ta-
xonémico muestre un patréon general consistente con el GLD, es
frecuente que los clados que lo componen tengan patrones de di-
versidad diferentes. Dicha variabilidad de patrones podria ser utili-
zada para esclarecer los mecanismos que generan los diferentes
gradientes de diversidad (Gaston et al. 2008). Por tanto, cabria pre-
guntarse si las excepciones al GLD son capaces de confirmar la
regla ayudandonos a entender los procesos que lo configuran. Para
abordar esta cuestion, revisamos en este trabajo distintos ejemplos
de excepciones al GLD encontradas en la literatura cientifica, y dis-
cutimos las distintas hipotesis que han sido propuestas para expli-
carlas, haciendo énfasis en aquellas capaces de explicar tanto el
GLD como sus excepciones.

Mecanismos e hipétesis para el Gradiente
Latitudinal de Diversidad

Como se avanzaba anteriormente, existe una enorme variedad
de hipotesis destinadas a explicar el GLD (Pianka 1966; Huston
1979; Rohde 1992; Huston 1994; Rosenzweig 1995; Ritchie y OIff
1999; Colwell y Lees 2000; Dynesius y Jansson 2000). Entre las ex-
plicaciones ecoldgicas, basadas en el clima actual, se puede des-
tacar principalmente la hipoétesis energética, que propone que la
disponibilidad de energia que existe en distintas regiones es res-
ponsable de generar y mantener los gradientes de biodiversidad
(von Humboldt 1808). Los mecanismos en que se basa dicha hipo-
tesis son principalmente dos: (i) la cantidad de energia solar y la dis-
ponibilidad de agua limitarian la diversidad de productores primarios,
y esta limitacion se trasmitiria mediante cascadas tréficas en el eco-
sistema (Hutchinson 1959; Connell y Orias 1964; Brown 1981;
Wright 1983). Este mecanismo, también conocido como hipétesis
de la productividad, propondria por ejemplo, que en un ecosistema
la diversidad de herbivoros estaria limitada por la diversidad de pro-
ductores primarios, la diversidad de carnivoros se veria limitada por
la de herbivoros, y asi sucesivamente (Wright 1983; Huston 1994;
Mittelbach et al. 2001), y (ii) los requerimientos fisiolégicos de los
organismos estan relacionados con la energia que existe en una re-
gion, y sus distribuciones dependerian directamente de sus toleran-
cias térmicas, en lugar de depender indirectamente de la
disponibilidad de recursos (von Humboldt 1808; Turner et al. 1987;
Currie 1991). La hipétesis de la productividad (v.g. basada en dina-
micas agua-energia) es la que ha recibido mas apoyo por parte de
estudios empiricos del GLD, al menos cuando estos utilizan escalas
espaciales amplias (Hawkins et al. 2003). A pesar de que existe un
amplio consenso en cuanto a la fuerte asociacion entre la diversidad
bioldgica y los factores climaticos o ambientales (Currie 1991; Haw-
kins et al. 2003), el determinismo climatico, apoyado en correlacio-
nes entre los gradientes climaticos y la riqueza de especies, no es
suficiente para explicar las causas Ultimas de los gradientes de di-
versidad (Ricklefs 2004).

De forma alternativa a las hipétesis ecoldgicas se han pro-
puesto explicaciones evolutivas, basadas en las tasas de diversifi-
cacion, e hipdtesis histéricas, apoyadas en la duracién y extension
de los ambientes tropicales a lo largo de la historia geoldgica. Aun-
que han sido considerablemente menos estudiadas que las hipo-
tesis ecoldgicas, debido en parte a limitaciones metodoldgicas y a
la escasa disponibilidad de datos (Mittelbach et al. 2007), las expli-
caciones evolutivas o histéricas no son nuevas. Ya Darwin (1859)
y Wallace (1878) apuntaban que las adaptaciones de los organis-
mos podrian haberse originado a lo largo de la historia evolutiva de
las especies como respuesta al ambiente fisico (v.g. filtrado clima-
tico) en climas templados y frios, y a las interacciones bidticas en
climas tropicales. Pueden identificarse dos tipos de mecanismos
en los que se apoyan las hipétesis evolutivas e historicas: (1) Me-
canismos independientes de las tasas de diversificacion. Puesto
que los ambientes tropicales son mas antiguos y muchos de los
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clados actuales se originaron en dichos ambientes, estos grupos
de especies habrian tenido mas tiempo para su diversificacion.
Ademas, su capacidad de dispersiéon a ambientes templados es li-
mitada (Wallace 1878; Fischer 1960; Farrell et al. 1992; Latham y
Ricklefs 1993; Brown y Lomolino 1998; Futuyma 1998; Wiens y Do-
noghue 2004). (2) Mecanismos dependientes de las tasas de di-
versificacion. Las tasas de diversificacion podrian ser mayores en
los trépicos que en las regiones templadas debido a unas mayores
tasas de especiacion (v.g. mayores oportunidades de aislamiento,
mayores velocidades evolutivas o interacciones bidticas mas inten-
sas; Dobzhansky 1950; Fischer 1960; Terborgh 1973; Rohde 1992;
Rosenzweig 1995; Allen et al. 2002; Schemske 2002), y unas me-
nores tasas de extincion en estos ambientes climaticamente mas
estables (Darwin 1859; Wallace 1878; Fischer 1960; Terborgh 1973;
Rosenzweig 1995).

La necesidad de reconciliar las explicaciones ecoldgicas con las
evolutivas o histéricas ha aumentado significativamente el interés
por los mecanismos basados en la duracion de los ambientes tropi-
cales, agrupados bajo conceptos como la conservacion de nicho o
el tiempo disponible para la especiacion (Peterson et al. 1999; Ste-
phens y Wiens 2003; Wiens y Donoghue 2004). Estas ideas cons-
tituyen un marco en el que se podria alcanzar el consenso en cuanto
a la explicacion del GLD (Hawkins 2008). La conservacion de nicho
predice la retencion de rasgos relacionados con el nicho ecoldgico
de las especies a lo largo del tiempo evolutivo (Wiens et al. 2010).
Es decir, la plasticidad de los nichos ecolégicos de las especies y
su capacidad de adaptacién a condiciones cambiantes serian limi-
tadas (Peterson 2011). A pesar de su sencillez, la conservacion de
nicho propone predicciones sobre las sefiales que ha dejado la his-
toria evolutiva en las distribuciones geograficas de los organismos.
También formulada como hipoétesis de la conservacion tropical de
nicho (Wiens y Donoghue 2004), asume un origen tropical de la ma-
yoria de clados actuales y predice un mayor numero de especies
para los clados en ambientes similares a los que dieron origen a sus
ancestros. De esta forma, los clados habrian permanecido por mas
tiempo en esos ambientes tropicales debido a la capacidad limitada
de las especies para dispersar y adaptarse a ambientes distintos de
los ancestrales, y habrian contado con un mayor lapso de tiempo
para el proceso de diversificacion (ver Fig. 1a). De dicha formulacion
se deriva la siguiente pregunta, ¢ cual seria el patrén de diversidad
esperado para aquellos clados que se hubiesen originado en am-
bientes extra-tropicales? La conservacion de nicho y el tiempo de
especiacion predicen que dichos grupos deberian presentar una
mayor diversidad precisamente fuera de los trépicos (Fig. 1b). Las
explicaciones convincentes de los fendmenos naturales deben ser
capaces de explicar tanto las regularidades como sus excepciones
y la fortaleza de la conservacion de nicho radica en que, a diferencia
de otras hipotesis (p.e. mecanismos dependientes de las tasas de
diversificacion, ver arriba), es capaz de predecir tanto el patrén re-
gular del GLD como las excepciones a este patron.

Aunque la conservacion de nicho se ha estudiado principal-
mente bajo la 6ptica de los gradientes latitudinales, sus prediccio-
nes serian también validas para otros patrones de riqueza no
latitudinales, como por ejemplo, los patrones de riqueza en gradien-
tes de altitud o de aridez (Wiens et al. 2013). Asi, segun la conser-
vacion de nicho y el tiempo para especiacion, los clados originados
en ambientes aridos o montafiosos tendrian una mayor riqueza de
especies en estos ambientes que en ambientes tropicales, tipica-
mente humedos y calidos (p.e. Kozak y Wiens 2010; Morales-Cas-
tilla et al. 2011).

Excepciones al Gradiente Latitudinal de Diversidad

Se han planteado distintas hipotesis para explicar las excepcio-
nes al GLD (ver Tabla 1), aunque la mayoria se ha desarrollado
para un numero reducido de clados. Los mecanismos a los que se
ha recurrido para explicar los patrones de diversidad inversos pue-
den agruparse en tres familias de hipétesis: relacionadas con la
disponibilidad de habitat, con las interacciones bidticas, y con la
historia evolutiva de los organismos.
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Figura 1. Esquema de los efectos de la conservacion de nicho y el tiempo para especiacion para dos clados originados en un ambiente tropical (A) y en
un ambiente templado (B). Los paneles de arriba muestran como el proceso de diversificacion se ve condicionado por una retencion evolutiva que genera
una mayor acumulacion de especies (circulos azules) en el ambiente de origen (modificado a partir de Wiens y Donoghue 2004). Los paneles de abajo,
muestran como el tiempo para especiacion hace que la acumulacion de especies sea mayor en aquel ambiente en el que el clado ha permanecido durante
mayor tiempo, asumiendo iguales tasas de especiacion y extincion en ambos ambientes (modificado a partir de Mittelbach et al. 2007).

Figure 1. Scheme of the effects of niche conservatism and time-for-speciation for two clades originated within a tropical environment (A) and a temperate
environment (B). Panels above show how the diversification process is constrained by an evolutionary retention responsible for the higher species accu-
mulation (blue circles) coincident with the environment of origin (modified from Wiens and Donoghue 2004). The panels below, show how the time-for-spe-
ciation causes a higher accumulation of species in the environment where a given clade has remained for longer, assuming equal speciation and extinction

rates in both environments (modified from Mittelbach et al. 2007).

Disponibilidad de habitat

La cantidad de habitat disponible para ciertos grupos de espe-
cies aumenta conforme aumenta la latitud, por lo que para una re-
laciéon especies-area determinada, estos grupos podran tener una
mayor cantidad de especies en latitudes elevadas. Por ejemplo, los
moluscos de aguas someras (Prosobranchia, Bivalvia y Placophora)
aumentan su diversidad a mayores latitudes en relaciéon con las ma-
yores areas de las plataformas continentales (Valdovinos et al.
2003). En otros casos, existe una relacion directa entre el grupo que
presenta el patrén de diversidad inverso y otro grupo de organismos
que también tienen un patrén de diversidad inverso (los cuales pue-
den ser considerados como el habitat de los primeros). Por ejemplo,
la riqueza de aves migratorias en las zonas de cria en Estados Uni-
dos se ha relacionado con una mayor riqueza de especies de arbo-
les caducifolios (Cook 1969) y una mayor productividad en dichos
bosques (Storch et al. 2005) a mayores latitudes. Aunque en estos
casos, ambos patrones en las especies caducifolias estan determi-
nados por la extension del estudio (desde el norte hiumedo hasta el
sur arido de Norteamérica). Otro ejemplo de explicacion basada en
la disponibilidad de habitat es el de las moscas de sierra (Hymenop-
tera y Symphyta) que dependen de la diversidad de las plantas que
constituyen su habitat (género Salix), y que se distribuyen preferen-
temente en latitudes elevadas (Kouki et al. 1994).

Interacciones biodticas

Una explicacion recurrente para los patrones de diversidad in-
versos encontrados en invertebrados se ha basado en las interac-
ciones de estos con otros organismos. Los tipos de interacciones
observados han sido predominantemente de depredacion y de pa-
rasitismo. Por ejemplo, la riqueza de invertebrados, protozoos y
bacterias que habitan las jarras de la planta carnivora Sarracenia
purpurea L. aumenta conforme aumenta la latitud, en estrecha re-
lacion con la disminucion en abundancia de su principal depreda-

dor, el mosquito Wyeomyia smithii (Buckley et al. 2003). En cuanto
a los patrones inversos de los parasitoides icneumaonidos y afidos
existen tres hipétesis recurrentes. (1) Hipotesis de la fragmentacion
de recursos: si la riqueza del grupo de las especies de huéspedes
es muy alta (p.e. en los tropicos), cada huésped potencial adicional
es demasiado poco comun para ser explotado por un parasitoide
especialista (Janzen y Pond 1975; Janzen 1981). Ademas, la alta
fragmentacion de los huéspedes disminuiria las tasas de especia-
cién de los parasitoides (Spies et al. 1994) y aumentaria el tiempo
que pasan los parasitoides buscando nuevos huéspedes, incre-
mentando asi su exposicion a los depredadores (Gauld 1987); (2)
Hipotesis del huésped repulsivo: las comunidades de plantas tro-
picales poseen un mayor grado de toxicidad, y la presencia de com-
puestos toxicos en el tejido de los huéspedes puede dafiar a los
parasitoides inmaduros (Gauld et al. 1992; Sime y Brower 1998); y
para finalizar, (3) la hipétesis del huésped comun expone que, si el
huésped de un parasitoide especialista pertenece a un grupo taxo-
némico que es mas diverso en los tropicos, y a pesar de ello esta
distribuido también en latitudes elevadas, este huésped sera mas
comun a mayores latitudes (porque existe menor diversidad de
huéspedes). De esta forma, un huésped comun permitiria a su pa-
rasitoide especialista encontrarle con mayor facilidad y aumentar
asi su posibilidad de supervivencia. Por lo tanto, existira una mayor
cantidad de especies parasitoides especialistas de este grupo de
huéspedes conforme aumenta la latitud (Dixon et al. 1987; KindI-
mann 1988; Kindlmann et al. 2007).

Origen y evolucién del grupo

Por ultimo, algunos estudios sugieren que un patrén latitudinal
inverso de riqueza, o la mera ausencia de mayor riqueza en los tro-
picos, podrian explicarse por el origen y la historia evolutiva de cada
grupo. Como se avanzaba anteriormente, los grupos que han tenido
origen en latitudes mas altas conservaran parcialmente su nicho a
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lo largo de su evolucion y continuaran siendo mas diversos en esas
zonas. Esta hipotesis explicaria el patrén de riqueza de las algas
bentdénicas marinas en las costas del océano pacifico en Suramé-
rica, ya que la mayoria de las especies tiene un origen sub-Antartico
(Santelices 1980). Asimismo, se ha utilizado dicha hipétesis para
explicar que las tortugas emididas (Emydidae) no sigan el GLD,
puesto que el origen de este grupo son las costas orientales de
Norteamérica (Stephens y Wiens 2003). En el caso del patrén de
riqueza inverso de los crustaceos peracaridos, la explicacion com-
bina el origen geografico del grupo y una mayor tasa de diversifi-
cacion a mayores latitudes (Rivadeneira et al. 2011). Otro ejemplo
lo constituyen las hormigas arbéreas en el Cerrado brasilefio, que
siguen también un patrén inverso debido posiblemente al origen
extra-tropical del grupo (Ribas et al. 2006).

¢Explican, la conservaciéon de nicho y el tiempo
para especiacion, los gradientes de diversidad
inversos?

Desde el trabajo de Stephens y Wiens (2003) estudios poste-
riores se han apoyado en el tiempo disponible para especiacién y
la conservacioén de nicho para explicar los gradientes de diversidad
inversos (Tabla 1). Por ejemplo, atendiendo a gradientes de eleva-
cion, Smith et al. (2007) muestran que las ranas arboricolas lejos
de ser mas diversas en ambientes tropicales con bajas elevaciones,
tenian mayor diversidad en elevaciones intermedias. Este patron
unimodal de diversidad-altitud estaba fuertemente correlacionado
con la especializacion climatica y su retencion evolutiva (v.g. con-
servacion de nicho), y con el tiempo transcurrido desde la coloni-
zaciéon de las distintas bandas altitudinales (v.g. tiempo para
especiacion). Kozak y Wiens (2010) mostraron patrones altitudina-
les de diversidad similares para salamandras del género Plethodon.
De nuevo, los maximos de diversidad se encontraron en altitudes
intermedias en coincidencia con los rangos elevacionales, indi-
cando como mecanismo subyacente la conservacion de nicho y el
tiempo para especiacion. De forma analoga, pero para gradientes
de aridez, la conservacion de nicho sirvié para interpretar los ma-
yores valores de riqueza de especies de distintos grupos de repti-
les en Africa (Morales-Castilla et al. 2011). En este caso, los clados
de origen mas antiguo y, probablemente, originados ante condicio-
nes mas aridas (v.g. lacértidos y gecénidos) mostraron mayor di-
versidad en climas desérticos. Al contrario, aquellos clados de
origen mas reciente bajo condiciones tropicales (v.g. serpientes y
camaleones) mostraron patrones coincidentes con el GLD. Otro
ejemplo de incremento de riqueza de especies con el aumento de
aridez lo presentan las comunidades de lagartijas espinosas de
Norteamérica, en concordancia con la hipétesis del tiempo para la
especiacion (Wiens et al. 2013).

Es llamativo que los mecanismos de conservaciéon de nicho y
tiempo para especiacién no se hayan explorado para muchos de
los grupos mencionados en el apartado anterior (ver Tabla 1). Las
razones de dicha falta de ejemplos podrian deberse a que su ana-
lisis requiere datos no disponibles o dificiles de conseguir. En pri-
mer lugar, es necesario contar con hipotesis filogenéticas resueltas
a nivel de especie. Aunque el desarrollo de técnicas y la creciente
disponibilidad de secuencias de ADN para distintas especies han
hecho que esta area experimente un importante avance en las Ul-
timas décadas (evidenciado en la publicacion reciente de un gran
numero de filogenias; ver Tree of Life Project www.tolweb.org), aun
existen muchos grupos taxonémicos cuyas filogenias no estan dis-
ponibles. En segundo lugar, es necesario contar con informacién
paleontoldgica (v.g. registro fosil) que permita estimar el origen de
los ancestros de las especies actuales (p.e. Smith et al. 2007;
Kozak y Wiens 2010; Morales-Castilla et al. 2011). Otra alternativa
seria contar con informacion filogeografica capaz de identificar las
areas ocupadas ancestralmente por las poblaciones de una espe-
cie determinada (p.e. Carnaval et al. 2009). Para aquellos casos
en que dicha informacion no exista podria ser util usar enfoques al-
ternativos para la obtencion de los nichos ancestrales, como por
ejemplo la historia biogeografica de los organismos.
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Utilizando la historia biogeografica para estudiar
gradientes de diversidad inversos

Ante la escasez de fuentes de informacién para estimar el cen-
tro de origen de un grupo taxonémico es posible utilizar como al-
ternativa la biogeografia histérica. Esto es, los eventos histéricos
de dispersién, como los intercambios biéticos o las hipétesis de co-
lonizacion de distintos dominios biogeograficos por parte de clados
ancestrales, podrian utilizarse para validar las hipétesis de la con-
servacion de nicho y el tiempo para especiacion a la hora de expli-
car tanto el GLD como sus excepciones. Un ejemplo de eventos
histéricos desde los que estudiar la conservacion de nicho lo cons-
tituyen los grandes intercambios bidticos ocurridos durante el Plio-
Pleistoceno. El registro fésil de mamiferos es lo suficientemente
completo como para identificar los géneros que cruzaron el estre-
cho de Bering y el istmo de Panama. A pesar de no conocer con
exactitud el origen geografico de los grupos que participaron en di-
chos intercambios bidticos, se puede asumir que los ancestros que
cruzaron a través de Bering habrian estado adaptados a climas
frios, mientras que los que cruzaron a través del istmo de Panama
habrian estado adaptados a condiciones tropicales. De esta forma
pueden hacerse predicciones para las especies descendientes de
dichos ancestros y comprobar si los nichos climaticos ancestrales
han sido conservados. Los resultados de Morales-Castilla et al.
(2012) coinciden con estas predicciones, revelando que la riqueza
de especies de los grupos de especies de mamiferos que partici-
paron en los intercambios bidticos disminuye segun nos alejamos
del centro de dispersién, definido como el punto de llegada al con-
tinente (v.g. el estrecho de Bering o el istmo de Panama). Ademas,
dichos resultados muestran un GLD inverso para los mamiferos
que llegaron a Norteamérica desde Bering, en consonancia con la
prediccion que propone la conservacién de nicho (ver Fig. 2).
Puede comprobarse que conforme aumenta la distancia al centro
de dispersion, y aumenta la diferencia con los ambientes a los que
habrian estado adaptados los ancestros, existe una disminucién de
la riqueza de especies para estos grupos (Fig. 2)

Otro ejemplo paradigmatico de gradiente de diversidad inverso
lo proporcionan las distribuciones de aves migratorias durante la
época de cria (Cook 1969; Aliabadian et al. 2007; Morales-Castilla
et al. 2013). En este caso, las especies tan solo ocupan sus distri-
buciones en latitudes templadas y frias durante la estacion estival,
cuando las temperaturas son mayores y se producen picos de pro-
ductividad primaria. De esta forma, las aves migratorias no nece-
sitan estar adaptadas a los rigores de la estacionalidad y los frios
inviernos de las latitudes elevadas. Comprender estos patrones
inversos requiere en primer lugar entender como se ha desarro-
llado el comportamiento migratorio, y de nuevo la historia biogeo-
grafica nos ofrece informacion relevante. En el caso de las aves
migratorias del Nuevo Mundo, gran parte del area ocupada actual-
mente durante la época de cria se encontraba hace unos 18 000
afios cubierta por una capa de hielo de mas de un kilémetro de es-
pesor (Schlee 2000). Por tanto, la evolucién de este comporta-
miento que da lugar a los patrones actuales es relativamente
reciente. Es probable que las especies migratorias y sus ancestros
tuviesen originalmente distribuciones tropicales y que algunas de
ellas, con mayor capacidad de dispersién, hayan ido ocupando los
nichos que se iban abriendo a medida que se retiraban los glacia-
res. Las especies migratorias habrian encontrado en estos nichos
“vacios” ventajas adaptativas derivadas de encontrar menor com-
petencia durante la época de cria. Esta hipotesis de desarrollo de
las migraciones se conoce como la “Teoria de la casa en el sur”
(Levey y Stiles 1992) y ha sido apoyada recientemente (Mila et al.
2007). Si existiera conservacién de nicho para las aves migrato-
rias, dado que este grupo de especies modifica sustancialmente
su distribucion latitudinal a lo largo del afio, deberian observarse
correlaciones entre los nichos climaticos que las especies ocupan
en sus distribuciones invernales y las estivales. Es decir, podria
ser que, aunque no se conserve el nicho latitudinalmente, si lo
hagan las condiciones ambientales que las especies encuentran.
Los resultados de Morales-Castilla et al. (2013) confirmaron esta

7



Ecosistemas 23(1):4-12 Morales-Castilla y Garcia-Valdés 2014

Tabla 1. Resumen de trabajos estudiando gradientes latitudinales inversos de riqueza de especies.
Table 1. Summary of studies focused on inverse latitudinal gradients in species richness.

Familia de hipoétesis Grupo taxonémico Patrén inverso Breve descripcion Referencia

e la explicacion proporcionada

Disponibilidad de habitat

Moluscos de aguas
someras (Prosobranchia,
Bivalvia 'y Placophora)

(+ diversidad /+ latitud) Mayor area de plataforma continental

a mayores latitudes.

Valdovinos et al. (2003)

Relacién directa con la diversidad de
arboles caducifolios.

Aves reproductoras (+ diversidad /+ latitud) Cook (1969)

Aves reproductoras (+ diversidad /+ latitud) Relacion directa con la productividad

de los bosques caducifolios.

Storch et al. (2005)

Relacién directa con la diversidad de
especies del género Salix.

Moscas de sierra
(Hymenoptera y Symphyta)

(+ diversidad /+ latitud) Kouki et al. (1994)

Interacciones biéticas

Relacion indirecta con la abundancia
de su depredador principal (mosquito
Wyeomyia smithii).

Abundancia
de depredadores

Invertebrados, protozoos
y bacterias que habitan
S. purpurea.

(+ diversidad /+ latitud) Buckley et al. (2003)

Fragmentacion de los
recursos

Insectos (Ichneumonidae) (+ diversidad /+ latitud) A niveles altos de riqueza del grupo
de los huéspedes cada huésped
potencial adicional es demasiado

€sCaso.

Janzen y Pond (1975);
Janzen (1981)

Insectos (Ichneumonidae) (+ diversidad /+ latitud) Menor tasa de especiacién debido a

la fragmentacion de los huéspedes.

Shaw (1994)

Insectos (Ichneumonidae) (+ diversidad /+ latitud) Mayor depredacion por el incremento Gauld (1987)

en el tiempo necesario para encontrar
huéspedes.

Huésped asqueroso Insectos (Ichneumonidae) (+ diversidad /+ latitud) Mayor toxicidad de los tejidos de los

huéspedes

Gauld et al. (1992)

Insectos (Ichneumonidae) (+ diversidad /+ latitud)

Huésped comuin Insectos (Aphididae) (+ diversidad /+ latitud) A menor riqueza del grupo de los

huéspedes, éste sera mas comun.

Dixon et al. (1987)

Insectos (Aphididae) (+ diversidad /+ latitud) Kindlmann (1988)

Insectos (Aphididae) (+ diversidad /+ latitud) Kindlmann et al. (2007)

Origen e historia evolutiva

Origen del grupo Algas bentonicas marinas  (+ diversidad /+ latitud) Mayor cantidad de especies de origen Santelices (1980)

sub-Antartico

Hormigas arboreas (+ diversidad /+ latitud) Origen de las especies y distribucion

geografica de la zona de estudio.

Ribas et al. (2006)

Conservacion de
nicho/tiempo para
especiacion
Tortugas (Emydidae)

(+ diversidad /+ latitud) Origen del grupo a mayores latitudes

(tiempo para la especiacion)

Stephens y Wiens (2003)

Ranas arboricolas
(Ranidae)

(+ diversidad /+ altitud) Origen del grupo a mayores altitudes

(tiempo para la especiacion)

Smith et al. (2007)

Salamandras (Plethodon)  (+ diversidad /+ altitud) Origen del grupo a mayores altitudes

(tiempo para la especiacion)

Kozak y Wiens (2010)

Lagartos y salamanquesas
(Lacertidae, Gekkonidae)

(+ diversidad /+ aridez) Mayor diversidad en ambientes
aridos correlacionado con los

ambientes ancestrales.

Morales-Castilla et al. (2011)

Lagartos
(Phrynosomatidae)

(+ diversidad /+ aridez) Origen de las especies en ambientes Wiens et al. (2013)

aridos

Origen del grupo /
tasas de diversificacion

Crustaceos (Peracarida)

(+ diversidad /+ latitud)

Las regiones de mayor latitud son el
origen del grupo y al mismo tiempo

tiene mayores tasa de diversificacion.

Rivadeneira et al. (2011)
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Figura 2. Patrones de riqueza de especies de mamiferos pertenecientes a géneros que participaron en los intercambios biéticos del Plio-Pleistoceno,
cruzando a través del estrecho de Bering hacia Norteameérica (A), o a través del istmo de Panama desde Suramérica a Norteamérica (B) y desde Norte-
américa a Suramérica (C). Los mapas muestran valores de riqueza de especies en una malla de 100 x 100 Km. Los paneles de la derecha indican la re-
lacién entre el promedio de riqueza de especies en bandas latitudinales de 200 Km y la distancia al centro de dispersion (v.g. origen de llegada al
continente), sefalado por las flechas negras de los mapas. Nétese que en los tres casos la riqueza de especies disminuye conforme aumenta la distancia
al centro de dispersion, de acuerdo a las predicciones de la conservacion de nicho. Los géneros que cruzaron a través de Bering poseyendo adaptaciones
a climas frios son mas diversos en latitudes templadas y frias, y los géneros que cruzaron el istmo de Panama muestran mayor diversidad en latitudes
tropicales (modificado a partir de Morales-Castilla et al. 2012).

Figura 2. Species richness patterns of mammals belonging to genera that participated in the Plio-Pleistocene biotic exchanges, crossing the Bering strait
towards North America (A), or crossing the Panama isthmus from South America to North America (B) and from North America to South America (C).
Maps show species richness values in a 100 x 100 Km grid. Right panels depict the relationship between average species richness within 200 Km latitudinal
bands and the distance to the center for dispersal (i.e. location of arrival to the continent), signaled with black arrows. Note that in all three cases species
richness decreases with increasing distance to center of dispersal, as predicted by niche conservatism. The genera that crossed Bering, already adapted
to cold climates, are more diverse in cold and temperate latitudes whereas the genera that crossed the Panama isthmus show higher diversity within

tropical latitudes (modified from Morales-Castilla et al. 2012).

prediccion, encontrando un elevado grado de correspondencia
entre las condiciones ambientales ocupadas durante el invierno y
durante la época estival (Fig. 3), si atendemos a la distribucién de
la riqueza de especies en distintas categorias de productividad pri-
maria (v.g. uno de los aspectos claves para explicar las migracio-
nes). Es decir, las aves han sido capaces de desarrollar un
complejo comportamiento migratorio, dando lugar a mayores va-
lores de riqgueza de especies en ambientes templados y frios (v.g.
gradientes de diversidad inversos), pero lo hacen conservando sus
adaptaciones ambientales y ocupando areas capaces de propor-
cionar cantidades de recursos equivalentes en ambas estaciones
(Morales-Castilla et al. 2013).

Conclusiones y avenidas para investigaciones
futuras

Aunque el GLD sea uno de los patrones mas comunes que en-
contramos en la naturaleza existen excepciones, que lejos de restar
importancia a la regularidad, pueden contribuir a nuestro entendi-
miento de los mecanismos responsables. Entre la amplia variedad

de explicaciones propuestas para entender los gradientes de diver-
sidad destaca la de la conservacion de nicho, dada su capacidad
para explicar de forma simultanea tanto el patron general como las
excepciones al mismo. El marco de referencia de la conservacion
de nicho no estéa carente de limitaciones ya que se basa en escalas
espaciales y temporales no abordables de forma experimental, y
por tanto es dificil ir mas alla de analisis puramente correlacionales.
Sin embargo, estas limitaciones pueden verse compensadas por
las predicciones que ofrecen la conservacion de nicho y el tiempo
para especiacion. Dichas predicciones pueden ser estudiadas tanto
a partir de las inferencias de los nichos climaticos de los ancestros
de las especies actuales (p.e. Stephens y Wiens 2003; Smith et al.
2007; Morales-Castilla et al. 2011), como a partir de medidas indi-
rectas proporcionadas por la historia biogeografica (Morales-Cas-
tilla et al. 2012). Una alternativa idénea seria poder realizar analisis
de conservacion de nicho a partir de reconstrucciones de estados
ancestrales de los nichos climaticos de las especies. Desafortuna-
damente, la resolucion de las hipétesis filogenéticas con que con-
tamos en la actualidad raramente permite realizar dichos analisis
(ver Olalla-Tarraga et al. 2011).



Ecosistemas 23(1):4-12

riqueza de especies

Morales-Castilla y Garcia-Valdés 2014

riqueza de especies

en invierno en verano
1 12 24 36 48 1 16 32 48 63
—_— - [ = ]
C) D)
120 - Kverano 8 120 -
©
100 - Ty v 100
6 Lnvierno ;
S o
o g0 80 |
o
_g 60 §‘ 60 -|
] ]
o 40 o 40
= ©°
= ©
[+'4 N 20 4
20 9 L | R?=0.67
k= s
0 ) x O T ]
0 4000 8000 12000 0 50 100 150

Productividad Primaria Neta (g C m™2 afio™?)

Rigueza de especies en invierno

Figura 3. Patrones de riqueza de especies migratorias de aves oscines en el Nuevo Mundo durante la estacién de invierno (A) y durante la época de cria
(B). Los mapas muestran valores de riqueza de especies en una malla de 100 x 100 Km. A pesar de las variaciones latitudinales entre las distribuciones
de cada estacion, existe una fuerte conservacion de los nichos ambientales como muestra el solapamiento significativo de las distribuciones de riqueza
de especies agrupadas en categorias de productividad primaria neta (C). Tal y como predice la conservacién de nicho, la riqueza de especies en las dis-
tribuciones de invierno y verano estan fuertemente correlacionadas en el espacio ambiental, representado por 45 categorias de productividad primaria
neta (D) (modificado a partir de Morales-Castilla et al. 2013).

Figure 3. Species richness patterns of migratory oscine birds in the New World during the northern winter season (A) and the breeding season (B). Maps
show species richness values in a 100 x 100 Km grid. Despite the latitudinal variation between each season’s distributions, there is strong conservatism
of environmental niches as shown by the overlap between species richness distributions grouped in net primary productivity classes (C). As predicted by
niche conservatism, species richness in winter and summer are strongly correlated in the environmental space, here represented by 45 classes of net pri-

mary productivity (D) (modified from Morales-Castilla et al. 2013).

En la revision de estudios de gradientes de diversidad inversos
(ver Tabla 1) puede apreciarse que, en muchos casos, los mecanis-
mos que parecen explicar este patron responden al efecto de inter-
acciones biodticas (p.e. depredacion, disponibilidad de huéspedes,
etc.). Sin embargo, dichas interacciones no han sido estudiadas
desde la optica de la conservacion de nicho, aun cuando existe evi-
dencia de que las redes de interaccion son conservadas evolutiva-
mente (Gomez et al. 2010). Puesto que no existen estudios explicitos
de la conservacion evolutiva de las interacciones bidticas para expli-
car gradientes de diversidad inversos, éste podria constituir un
campo interesante para el desarrollo de investigaciones futuras.
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