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RESUMEN

El estudio de los patrones de diversidad y los procesos que los producen es fundamental
para entender el origen y mantenimiento de la biodiversidad. El ensamble de
comunidades, es decir el medio por el cual la composicion de especies de una comunidad
es determinada, esta influenciado por diferentes procesos. En una escala local, la filtracién
ambiental e interacciones bidticas juegan un papel importante en el establecimiento de
las comunidades, mientras que en una escala regional son la especiacion, extincion y
dispersion los procesos determinantes del ensamble de comunidades. La diversidad beta
(BD) es una forma de analizar los procesos involucrados en el ensamble de comunidades.
La BD representa el cambio en la composicidn de especies entre comunidades y puede ser
analizada en sus tres componentes (taxondmico, filogenético y funcional). El enfoque de
las tres componentes de BD permite usar informacidn de la identidad, historia evolutiva y
funcionalidad ecoldgica de las especies. Las salamandras neotropicales (tribu Bolitoglossini)
son un grupo rico en especies, de amplia distribucion y con gran diversidad de morfologias
por lo que son adecuadas para analizar los patrones de BD en busqueda de determinar la
importancia de los procesos ecoldgicos e histéricos en el ensamble de sus comunidades.
Se calculé la BD entre comunidades de 50 x 50 km distribuidas desde México a Panama
utilizando datos de presencia, filogenia y morfologia de las especies de la tribu. Los valores
observados de BD taxondmica, filogenética y funcional se compararon con modelos nulos
basados en procesos. Esta clase de modelos nulos simulan comunidades aleatorias a partir
de la delimitacién del acervo de especies de acuerdo a algln proceso que tenga impacto
en la distribucion de las especies. Dos procesos fueron incorporados en los modelos nulos:
dispersion (estimado con la distancia geografica entre comunidades) y filtracién ambiental
(estimada con precipitacion y temperatura). Las comunidades de salamandras
neotropicales presentaron BD alta en los tres componentes. Los modelos nulos basados
en procesos permitieron distinguir que los pares de comunidades con BD baja significativa
se localizan en distancias cercanas o dentro de la misma region biogeografica, a diferencia
de los casos de BD alta cuyas comunidades pueden estar separadas incluso por barreras

geograficas. Diferentes combinaciones de los patrones de BD taxondmica, filogenética y



funcional son discutidos junto con las propiedades de los organismos. Nuestros resultados
sugieren que la dispersiéon juega un papel importante en el ensamble de comunidades de
salamandras neotropicales (al menos en la escala regional analizada). Lo anterior
responde a los numerosos casos de endemismo en Bolitoglossini, la reducida capacidad de
dispersién de estos organismos y la presencia de barreras biogeograficas en la distribucion
de las salamandras neotropicales. Asimismo, se implementaron por primera vez en
analisis de BD a los modelos nulos basados en procesos, los cuales enriquecieron la

interpretacion de los patrones observados.



ABSTRACT

Studying diversity patterns and the processes that produce them is crucial to
understanding the origin and maintenance of biodiversity. Community assembly (the
procedure by which the species composition of a community is determined) is influenced
by different processes. At local scale, environmental filtering and biotic interactions play
an important role in community assembly, while on a regional scale the most important
processes in community assembly are speciation, extinction and dispersal. Beta diversity
(BD) is an approach to analyze the processes involved in the assembly of communities.
The BD represents the change in species composition between communities and can be
analyzed in its three components (taxonomic, phylogenetic and functional). An approach
using the three components of BD allows us to use information of the identity,
evolutionary history and ecological functionality of species. The Neotropical salamanders
(Bolitoglossini tribe) are a group rich in species with a wide distribution and high
morphological diversity, making them a good model to assess the patterns of BD to
determine the importance of ecological and historical processes in the assembly of their
communities. BD was calculated between 50 x 50 km size communities distributed from
Mexico to Panama using presence, phylogeny and morphology data of Bolitoglossini
species. The observed values BD of taxonomic, phylogenetic and functional BD were
compared with process-based null models. This class of null models simulates random
communities based on the delimitation of the species pool according to some process that
has an impact on the distribution of species. Two processes were incorporated into the
null models: dispersal (estimated with the geographical distance between communities)
and environmental filtering (with precipitation and temperature as proxies). Neotropical
salamander communities showed high BD in all three components. The process-based null
models made it possible to observe that the pairs of communities with significant low D
are located at close distances or within the same biogeographic regions, unlike the cases
of high BD whose communities may be separated even by geographical barriers. Different
combinations of taxonomic, phylogenetic and functional BD patterns are discussed along

with the properties of organisms. Our results suggest that dispersal plays an important



role in the community assembly in Neotropical salamanders (at least on the regional scale
analyzed). This is in agreement with the high degree of endemism in Bolitoglossini, their
reduced dispersal capacity and the presence of biogeographic barriers in the distribution
of Neotropical salamanders. In addition, process-based null models were implemented for

the first time in BD analysis, which enriched the interpretation of observed patterns.



INTRODUCCION

1.1 Ensamble de comunidades

Un problema central en la ecologia ha sido entender la importancia de los procesos que
generan los patrones de diversidad y en especifico la influencia de dichos procesos en el
ensamble de comunidades (Kraft et al., 2007; Cavender-Bares et al., 2009; Baselga et al.,
2012). Una comunidad es un grupo de poblaciones que coexisten en espacio y tiempo y
que pueden interactuar de manera directa o indirecta (Emerson, Gillespie, 2008). Segun
Mittelbach y Schemske (2015), el ensamble de comunidades es el medio por el cual la
composicion de especies de una comunidad es determinada. Bajo el enfoque de la
hipdtesis Gleasoniana, el ensamble de las comunidades estd determinado por la
autoecologia de las especies, la distribucién de recursos y habitats y aspectos historicos
gue han moldeado el acervo de especies (Graves y Rahbek, 2005). Desde el punto de vista
de los modelos de ensamble por competencia, son las interacciones y la explotacion de
recursos los procesos determinantes (Graves y Rahbek, 2005). Cavender-Bares et al. (2009)
resumen que dentro del ensamble de comunidades, la composicidn y la diversidad, hay
tres perspectivas en las que se pueden estudiar los factores: procesos ecolégicos,

histdricos y estocasticos.

El ensamble de comunidades no es solamente una sucesion de pasos que determinan la
composicidn de especies, sino el conjunto de procesos que estan interactuando pero que
sin embargo son distinguibles en diferentes escalas geograficas y temporales (Kraft et al.,
2015). El rol de cada uno de los procesos sera reflejado en los andlisis acorde a la escala en
la que se estudie el ensamble de comunidades. Barton et al. (2013) mencionan que los
ecélogos seleccionan escalas de muestreo que reflejen la biologia de los organismos. En su
trabajo, ellos resumen que factores como el aislamiento continental, los gradientes
latitudinales y la composicién de los habitats actuan diferencialmente en escalas globales,

regionales y locales (respectivamente).

Anilisis en una escala local pueden identificar a la filtracién ambiental y las interacciones
bidticas como los procesos que actdan en la composicién de las comunidades (Swenson,
2011a). La filtracién ambiental se refiere a aquellas condiciones abidticas y bidticas que un

10



organismo debe tolerar para completar su ciclo de vida (Emerson y Gillespie, 2008). Este
concepto asume que existe una distincion en la capacidad de los organismos para

establecerse y persistir en un ciertos lugares, y que ciertos atributos fisioldgicos podrian
ser seleccionados en ambientes similares en diferentes regiones (Cavender-Bares et al.,

2009; Kraft et al., 2015).

En una escala regional se pueden identificar a la especiacidn, extincion y dispersiéon como
procesos que influyen en el ensamble de comunidades. La especiacion y la extincion
actuan directamente sobre el acervo de especies a partir del cual se formardn las
comunidades; la especiacidén incrementa el nimero de especies mientras que la extincién
lo disminuye (Emerson y Gillespie, 2008; Mittelbach y Schemske, 2015). La dispersion es
un proceso que depende de la capacidad de los organismos y las barreras geograficas a las
que se enfrenten (Lessard et al., 2012a, Peixoto et al., 2013). Tradicionalmente, la
dispersion es el proceso que precede a la filtracion ambiental e interacciones bidticas en el
ensamble de comunidades, siendo que las especies se dispersan de un acervo regional a

una comunidad local.

También hay procesos estocasticos como los que afectan la demografia (nacimientos,
muertes y progenie) y los que provocan una deriva ecoldgica (cambios aleatorios en la
abundancia de las especies e incluso extinciones locales debido a la disminucidn del
tamariio de habitat) que influyen en el ensamble de comunidades. Bajo este punto de vista
las diferencias en las especies no se relacionan con sus interacciones o una especializacién
por habitats ni tampoco con el ensamble de las comunidades (Cavender-Bares et al., 2009;

Vellend, 2010; Chase et al., 2011).

En conclusion, el ensamble de comunidades responde a diferentes procesos que actian
sobre un acervo regional de especies a partir del cual se estableceran las comunidades. La
importancia de dichos procesos en el ensamble de comunidades puede ser identificada de
acuerdo a la escala del estudio: local (filtracién ambiental e interacciones bidticas) o

regional (especiacion, extincion y dispersiéon). Sin embargo, los procesos anteriores no
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siguen un orden de accidn e incluso pueden estar interactuando en el ensamble de las

comunidades.

1.2 Diversidad beta

El problema del ensamble de comunidades se ha abordado principalmente desde la
riqueza de especies y la estructura de las comunidades, sin embargo, métricas diferentes
como la diversidad beta (BD) han sido reconocidas como oportunidades para entender la
influencia de los procesos histdricos y actuales en la diversidad observada (Baselga et al.,
2012). BD se conoce como el cambio en la composicién de una comunidad entre sitios, o
bien el grado de diferenciacidon entre comunidades (Whittaker, 1960; Baselga, 2010;
Baselga et al., 2012; Calderdn-Patrén et al., 2012). La BD puede dividirse en tres
componentes que capturan informacién distinta acerca de los procesos que intervienen

en el ensamble de comunidades: taxondmico, filogenético y funcional.

1.2.1 Diversidad beta taxondmica

Usualmente, los andlisis que comparan las comunidades se basan en la composicidn de las
especies, es decir Unicamente el componente taxondmico de la BD. Estudios como el de
Myers et al. (2013) permiten comparar las diferencias en el ensamble de comunidades
entre regiones templadas y tropicales. Estos autores calcularon la BD de arboles en Bolivia
y Missouri (zona tropical y templada, respectivamente) y reportaron un mayor recambio
de especies entre las comunidades de la zona tropical comparado con el de la zona
templada, siendo la limitacién de la dispersion el proceso que explica el patrén en las
comunidades en Bolivia y las condiciones ambientales las que tienen mayor peso en el
ensamble de las comunidades en Missouri. Considerando que los mecanismos que estan
influenciando los patrones de las comunidades son detectados de manera diferencial de
acuerdo a la escala geogréfica (Wang et al., 2015), existen trabajos como el de Ochoa-
Ochoa et al. (2014) en el que reportan la BD en diferentes escalas y regiones para las
comunidades de vertebrados terrestres de México. Los grupos de vertebrados muestran
diferencias en los patrones de BD, especificamente, la herpetofauna (anfibios y reptiles)
presentd los valores mas altos de recambio en las cuatro regiones en que se dividio al pais.

El patron de BD de anfibios y reptiles estd relacionado con la poca capacidad de dispersién
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de estos organismos, contrario a las aves, que tienen mayor capacidad de dispersion y

valores de BD mas bajos.

El analisis de la BD en funcién de la riqueza de especies (BD taxonédmica) ignora
informacién de la funcién del sistema y de la historia evolutiva de la comunidad, es decir
considera a las especies como evolutivamente independientes y ecolégicamente
equivalentes (Swenson et al., 2012; Jarzyna y Jetz, 2016). Los dos componentes restantes
de la BD pueden solventar los inconvenientes anteriores y por lo tanto mejorar el analisis

de los procesos involucrados en la diversidad.

1.2.2 Diversidad beta filogenética

La BD filogenética se define como la semejanza filogenética entre comunidades (Duarte et
al., 2014). El componente filogenético de la BD mide el cambio de las relaciones
filogenéticas en el espacio como una funcién de gradientes ambientales y barreras
geograficas (Graham y Fine, 2008). El interés de incorporar la informacién filogenética de
las especies ha crecido por los avances en las metodologias. Graham y Fine (2008)
reconocen que con el uso de filogenias y tasa de evolucidén de caracteres funcionales se
puede evaluar cémo los procesos ecoldgicos y evolutivos influyen en la distribucién de
especies y caracteres en las comunidades. Ademas, este enfoque permite analizar la
contribucién de la historia evolutiva de las especies en el ensamble de comunidades (Kraft

et al. 2007; Emerson y Gillespie, 2008).

La similitud filogenética entre comunidades o regiones depende de diferentes factores o
procesos. Los patrones de BD filogenética representan procesos evolutivos como la
adaptacion de nicho y la separacion de las comunidades por barreras geograficas (Saladin
et al., 2019). Gonzalez-Caro et al. (2014) en su analisis sobre BD filogenética de
comunidades vegetales encontraron que los patrones de BD y estructura filogenética
respondian al cambio en condiciones ambientales, en particular de la precipitacion,
respondiendo a sus predicciones en las que comunidades con menores diferencias
ambientales tendrian una menor disimilitud filogenética. En el campo de las comunidades

vegetales, la BD filogenética se ha utilizado para conocer el rol de la especializacién del
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habitat, la historia biogeografica y los procesos evolutivos en el establecimiento de los

patrones filogenéticos (Baldeck et al., 2016).

En resumen, los patrones de BD filogenética incluyen informacion sobre similitud
filogenética que se comparte entre regiones o comunidades, lo cual depende de su
conexidn en el pasado, los eventos de especiacion y extincién de cada comunidad, los

gradientes ambientales y dispersidon de las especies.

1.2.3 Diversidad beta funcional

La BD funcional indica las diferencias que existen entre comunidades debido a caracteres
medibles que representan la ecologia y desempefiio de los organismos (Bishop et al., 2015).
El andlisis de la disimilitud de la diversidad funcional entre comunidades ha sido
reconocido como importante para dilucidar los procesos en el ensamble de comunidades.
Inicialmente, la diversidad filogenética era vista como un proxy de la diversidad funcional
(Swenson, 2011b). Sin embargo, para realizar inferencias sobre los procesos ecolégicos es
necesario conocer la sefial filogenética que hay sobre los nichos de las especies (Wang et
al., 2013), aunque en realidad existen multiples ejemplos en que la relacién entre la
filogenia y funcionalidad de las especies no es directa. La sefial filogenética en los
caracteres funcionales de las especies indica si las especies cercanamente relacionadas
tienen similitudes en dichos caracteres; encontrar seial filogenética permite extender la
interpretacion de los patrones de diversidad filogenética a la diversidad funcional (Stegen
etal., 2012). Swenson (2011b), encontré correlacidn entre diversidad beta filogenética y
funcional entre comunidades de arboles en India cuando la sefal filogenética en los

caracteres funcional era alta.

La BD funcional puede brindar luz acerca de la estructura y diversidad de las comunidades
al alimentarse de caracteres morfoldgicos y/o fisioldgicos que son indicativos de las
estrategias ecoldgicas de las especies (Swenson et al., 2011). Por ejemplo, Weinstein et al.
(2014) encontraron BD funcional baja entre ensambles de colibries de diferentes clados,
patron que puede ser provocado por convergencia en las caracteristicas funcionales que

ellos recabaron para representar aspectos de la fisiologia, vuelo, alimentacion y
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comportamiento de las aves. En el caso de las plantas, los caracteres asociados con el
reparto de recursos permitieron a Yang et al. (2015) identificar diferencias en los patrones
de BD, siendo la BD funcional mas alta que la BD filogenética porque la mayoria de los
caracteres tenian una sefal filogenética débil. La seleccidn de caracteres es importante
para poder determinar las diferencias entre comunidades y a partir de ellas la relevancia
de los procesos ecoldgicos en el ensamble de comunidades. De otra forma, los caracteres
podrian ser insuficientes para explicar el ensamble de las comunidades (Bishop et al.,

2015).

La composicidn de especies no indica por si sola la similitud funcional entre comunidades.
Uno de los trabajos pioneros en incorporar el componente funcional fue realizado por
Swenson et al. (2011) en comunidades vegetales de Puerto Rico. Ellos encuentran que la
BD funcional de los arboles aumenta con los cambios en elevacién. Los autores atribuyen
la disimilitud a que las caracteristicas de las especies son mas divergentes de lo esperado
o a la variacidén fenotipica entre las poblaciones que conforman cada comunidad. Villéger
et al. (2011) analizaron la diversidad en una perspectiva paleoecoldgica al comparar la
riqueza y funcion de biotas bentdnicas marinas en tres periodos de tiempo. El enfoque de
espacio multidimensional que Villéger et al. (2011) desarrollaron (el cual sigue siendo
utilizado para el analisis de BD funcional) les permitié observar que existe un aumento en
la diversidad funcional de las biotas marinas y que la disimilitud entre las muestras de

Cambrico y Silurico con las del presente es significativamente alta.

1.3 Combinacién de componentes en estudios de diversidad beta

Ya que los componentes de la BD proveen diferentes vistas de los procesos ecoldgicos y
evolutivos que estructuran las comunidades (da Silva et al., 2014; Graham et al., 2009), el
numero de analisis de BD donde se incorporan mas de un componente ha aumentado.
Bishop et al. (2015) estudiaron la BD taxonémica y funcional de comunidades de hormigas
en un gradiente elevacional al sur de Africa. La disimilitud taxondmica entre las
comunidades aumenta con la distancia, sin embargo, la BD funcional al ser comparada con
un modelo nulo muestra que los patrones en la diferencia funcional son aleatorios,

probablemente debido a que los caracteres que fueron analizados no estan definiendo el
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ensamble de dichas comunidades. Cilleros et al. (2016) analizaron la BD taxondémica y
funcional de comunidades de peces de rios en la Guyana Francesa y Francia, comparando
los procesos que cambian entre ensambles tropicales y templados. El ensamble de las
comunidades encontradas en la region tropical parece estar influenciado por la poca
dispersion promoviendo un alto recambio de especies pero no asi de funciones, mientras
gue en la region templada, el ensamble de las comunidades de peces se debe en mayor
medida a la filtracién ambiental que incrementa la BD funcional aunque el recambio de

especies no sea alto.

El trabajo de Weinstein et al. (2014) es uno de los pocos que consideran los tres
componentes de BD. Ellos analizaron las comunidades de colibries encontradas en
Ecuador y Colombia bajo una serie de combinaciones de los componentes para realizar
hipdtesis de los patrones ambientales y de dispersién que podian esperarse con dichas
combinaciones de BD en sus tres componentes. Al incluir los tres componentes de BD
compilaron datos de presencia de las especies, filogenia y una serie de caracteres
morfoldgicos que analizaron con métricas de D y luego compararon con modelos nulos.
Los autores establecieron hipdtesis sobre los patrones de distancia ambiental y geografica
gue podian esperar entre las comunidades dados los valores de BD. Entre sus resultados
reportan que cuando los tres componentes presentan valores altos (disimilitud de las
comunidades); se debe a que las comunidades se encuentran aisladas y se han establecido
con diferencias en las condiciones ambientales, este patron fue el mas comun entre las
comunidades analizadas. Ademas, reportan que la importancia relativa del ambiente y
distancia geografica varia entre los componentes de BD, siendo la distancia geografica que
separa a las comunidades de mayor relevancia para la BD taxondmica, lo que sugiere que

la limitacidn de la dispersion podria influenciar la disimilitud de las comunidades.

Los componentes de BD capturan informacion relevante para el entendimiento de los
procesos en el ensamble de comunidades. Los avances metodolégicos han permitido un
incremento en los estudios que consideran no solamente la diferencia en la composicién

entre comunidades sino también los datos filogenéticos y funcionales de las especies.
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1.4 Ensamble de comunidades de anfibios

Baselga et al. (2012) reconocen a los anfibios como un grupo que debido a sus
restricciones fisioldgicas permiten identificar el rol de los procesos en los patrones de
distribucién. En los trabajos sobre el ensamble de comunidades en anfibios, se han
identificado relaciones entre los gradientes ambientales y la distancia entre comunidades
como predictores del ensamble (da Silva et al., 2014). Estudios como el de Saladin et al.
(2019) permiten reconocer las diferencias en los procesos ecoldgicos y evolutivos en los
patrones de BD filogenética entre vertebrados ectotermos y endotermos; mencionan que
los ectotermos (anfibios y reptiles) presentan nichos ambientales reducidos y su
capacidad de dispersién es menor con respecto a otros vertebrados como aves y
mamiferos. Para entender los procesos ecoldgicos y evolutivos en el ensamble de
comunidades se requiere que la unidad de estudio comprenda comunidades locales
muestreadas en una extension geografica amplia (Lessard et al., 2012b). Lo anterior,
sumado a los requerimientos de los anfibios y la cantidad de datos morfolégicos y
evolutivos que los anfibios proporcionan, ubica a los anfibios como un modelo de estudio

adecuado para el ensamble de comunidades.

1.5 Modelos nulos

Los modelos nulos permiten determinar si los patrones en el ensamble de comunidades
son diferentes de lo que se espera al azar. Generalmente se realizan simulaciones para
formar comunidades con las que se pueden comparar las comunidades observadas. Las
comunidades simuladas se construyen con la aleatorizacion de un acervo de especies, el
cual es el conjunto de especies con el potencial de establecerse en una comunidad (Karger
et al., 2016). A pesar de que el correcto establecimiento del acervo de especies en los
modelos nulos puede ser determinante para concluir sobre la importancia de los procesos,
los modelos nulos cominmente incluyen un acervo que se compone del total de especies
del estudio o de una regidn, siendo que dichas especies no necesariamente tienen el

potencial de formar parte de una comunidad dada (Kraft et al., 2015).

Sin embargo, existe la alternativa de modelos nulos que permiten inferir la importancia de

los procesos al incorporarlos en la construccion de las simulaciones ademas de incluir las
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variaciones en el acervo de especies. Lessard et al. (2016) propusieron los modelos nulos
basados en procesos como una herramienta en la que variables que representan algun
proceso como la filtracién ambiental y dispersion son utilizadas para delimitar los acervos
de especies y con ellos dar un enfoque mas realista en las comparaciones de modelos
nulos con los patrones observados. Lessard et al. (2016) usaron este enfoque para inferir
los procesos importantes en la estructura de comunidades de colibries (diversidad alfa). El
modelo nulo con temperatura como variable provocdé mas cambios en el nimero de
comunidades con estructura mas diferentes de lo esperado, identificando a la restriccién
térmica como el principal factor que determina la estructura de las comunidades de

colibries.

1.6 Modelo de estudio

Plethodontidae es la familia mas rica de salamandras y comprende el 64% del total de
salamandras en el mundo con 478 especies (AmphibiaWeb, 2020). Se distribuye
principalmente en dos regiones: el sureste de los Montes Apalaches en el este de
Norteamérica y en las tierras altas de Mesoamérica (Kozak, 2017). Las especies de esta
familia no tienen pulmones por lo que deben mantener su piel himeda para realizar
respiracion cutanea provocando que la fisiologia y comportamiento de estos organismos
dependan en gran medida de las condiciones ambientales (Feder y Burggren, 1992; Heying,
2003). Las salamandras prefieren microhabitats himedos y protegidos y mantienen un
comportamiento nocturno (Pough et al., 1992; Rome et al., 1992; Shoemaker et al., 1992).
Este grupo de salamandras ocupa microhabitats diversos: acuaticos, semiacuaticos,
fosoriales, terrestres, arboricolas y cavernicolas (Wake, 2009; Bruce, 2011). Las
salamandras pletoddntidas tienen una baja capacidad de dispersidn. Smith y Green (2005)
revisaron las distancias maximas de dispersion de algunas salamandras entre ellas

Plethodon (13 m) hasta Eurycea (600m).

Las filogenias actuales sugieren que Mesoamérica fue colonizada desde Norteamérica
templada siendo las zonas montafiosas mas faciles de colonizar (Wiens et al., 2007). La
estimacion sobre la divergencia de las salamandras neotropicales y sus ancestros

templados ubica este suceso hace 47 millones de afios (Shen et al., 2016). Las salamandras
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pletoddntidas neotropicales se agrupan en un taxén denominado Bolitoglossini (tribu),
dentro del cual Rovito et al. (2015) reconocen dos clados: Centroamericano (Bradytriton,
Cryptotriton, Dendrotriton, Nototriton, Nyctanolis y Oedipina) y de México (o extendido;
Bolitoglossa, Chiropterotriton, Ixalotriton, Parvimolge, Pseudoeurycea y Thorius). Ambos
clados se dividieron hace cerca de 42 millones de afios de acuerdo con las estimaciones de
los mismos autores. Bolitoglossa es el género mas diverso de Bolitoglossiniy el de mas

amplia distribucién, desde el norte de México hasta Brasil y Bolivia.

La tribu Bolitoglossini comprende 309 especies en 14 géneros, representando el 41% de la
diversidad mundial de salamandras (AmphibiaWeb, 2020). La distribucion de Bolitoglossini
se extiende desde el noreste de México hasta el centro de Bolivia, incluye especies que se
encuentran en sitios al nivel del mar y otras que alcanzan altitudes sobre los cuatro mil
metros (Figura 1; Alberch, 1981; Wake, 2009; Rovito, 2017). La distribucion de
Bolitoglossini en Mesoamérica ha sido dividida por Rovito et al. (2015) en seis areas: Sierra
Madre Oriental (México), Eje Volcanico Transversal (México), tierras altas del sur de
México, Bloque Maya (México, Guatemala y Belice), Bloque Chortis (Guatemala, El
Salvador, Honduras y Nicaragua) y Bloque Chorotega (Nicaragua, Costa Rica y Panama), las
principales barreras entre estas areas son el Istmo de Tehuantepec, el sistema de fallas
Motagua-Polochic y la depresion de Nicaragua (Figura 1). Dos géneros de Bolitoglossini se

distribuyen desde el este del Canal de Panama en la region de Sudamérica (Figura 1).
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Figura 1: Mapa de la distribucion de los géneros de Bolitoglossini. Figura de Rovito et al.

(2015).

Los estudios sobre las comunidades de salamandras apulmonadas se han centrado en
ensambles (conjunto de especies de un género en simpatria), sobre todo en el este de
Estados Unidos. Bruce (2011) resume que los ensambles de Desmognathus van de dos a
seis especies coexistentes; para Plethodon, Adams (2007) menciona que se sabe que sus
ensambles se conforman por mas de cinco especies. En el este de Norteamérica, hay
comunidades compuestas por hasta 13 especies de cinco géneros diferentes (Kozak et al.,
2009). Kozak et al. (2009) encontraron que en comunidades de Plethodontidae en el este
de Norteamérica los clados de Desmognathus, Plethodon y Spelerpini presentan
morfologias similares (mas de lo que se esperaria bajo un modelo nulo). El ambiente de
los montes Apalaches (en el este de Norteamérica) ha permitido la coexistencia de
multiples especies que habitan en el bosque, margenes y dentro de las corrientes de agua
(Bruce, 2011). Se ha propuesto que los ensambles de especies del mismo género en
Plethodontidae se han generado mayormente por las interacciones que las especies

desarrollan en la comunidad; aun asi, otros aspectos como la historia geolégica y
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ambiental, la dispersion y las interacciones bidticas con otros organismos pueden afectar

la construccién de los ensambles (Bruce, 2011).

El patron de riqueza de las comunidades de salamandras pletoddntidas cambia en el oeste
de Norteamérica y en la regidn tropical. Las especies en las zonas templadas pueden tener
rangos de distribucidon amplios mientras que en las zonas tropicales la mayoria de las
especies estan separadas en rangos elevacionales y geograficos mas limitados (Wake et al.,
1992; Bruce, 2011). A pesar del gran nimero de especies neotropicales, la riqueza de
especies por comunidad (o en simpatria) es menor a la reportada para la region este de la
distribucién templada de Plethodontidae con un aproximado de 5—6 especies (Wake y
Lynch, 1976). Wake et al. (1992) reportaron la composicién de las comunidades de
salamandras dentro de cinco transectos elevacionales en México y Guatemala. Los
transectos abarcaron en conjunto altitudes desde el nivel del mar hasta mas de 4000 m y
la longitud de los transectos varidé entre 50-150 km. Senalan que sus transectos
comparten pocas especies a excepcion del de Chiapas y Guatemala-Pacifico que estén

separados por la menor distancia entre los transectos estudiados.

A diferencia de las salamandras de regiones templadas, todas las especies de
Bolitoglossini tienen desarrollo directo y solo existe una especie acuatica: Pseudoeurycea
aquatica (Wake et al., 1992). Entre las especies de salamandras neotropicales, las
diferencias en morfologia indican la preferencia por el microhabitat. Wake et al. (1992)
discuten que hay una diferenciacion en la morfologia y microhabitats de las especies, por
ejemplo, Ixalotriton tiene patas alargadas que le proporcionan una capacidad inusual de
rapido movimiento, utiliza superficies verticales como troncos y rocas. Los mismos autores
reconocen que en el gradiente elevacional se pueden identificar patrones en la morfologia
y habitat de las salamandras: las especies mas terrestres se distribuyen en elevaciones
altas, en las tierras bajas son las especies principalmente arboricolas y fosoriales, y en las

alturas medias hay especies que viven dentro y debajo de troncos y en bromelias.

Los estudios acerca de las comunidades de salamandras neotropicales se han concentrado

en la caracterizacion de las especies que las conforman (Wake y Lynch, 1976; Wake, 1987,
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Wake et al., 1992; Garcia-Paris et al., 2000), pero ninguno ha evaluado la similitud entre
ellas. En trabajos como el de Adams (2007) y Bruce (2011) se ha analizado la co-ocurrencia
de las especies en transectos o localidades definidas, y las conclusiones provienen de la
comparacion de la estructura local con modelos nulos para descartar alguna de las
hipotesis del ensamble de comunidades (neutral o por competencia o nicho). Al usar
pseudocomunidades para comparar los ensambles de Plethodon, Adams (2007) se dio
cuenta de que las simulaciones con acervos de especies completos es algo irrealista
porque muchas especies estan separadas geografica y ecoldégicamente por lo que en su
trabajo separd acervos de especies por provincias fisiograficas para realizar sus

simulaciones.

La implementacion de modelos nulos basados en procesos no se ha realizado en anlisis
de BD. Conjuntar el analisis de BD y modelos nulos adecuados puede proporcionar una
gran oportunidad para entender los procesos que han establecido las comunidades de
Bolitoglossini, un grupo que debido a sus requerimientos para sobrevivir, la distribucién
gue ocupan en la region neotropical y la riqueza de especies y formas se muestra como un
buen modelo para dicho fin. El interés de este proyecto se centra en determinar qué
procesos se han involucrado en el ensamble de las comunidades de las salamandras
neotropicales, haciendo uso de una novedosa metodologia al evaluar los tres
componentes de BD entre comunidades de Bolitoglossini a lo largo de su distribucidn

haciendo uso de modelos nulos basados en procesos.
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HIPOTESIS

Debido a las restricciones fisioldgicas de las salamandras, estos organismos dependen de
ciertas condiciones ambientales para sobrevivir. Por lo que se espera que la filtracién
ambiental sea el proceso mas relevante en el ensamble de comunidades de las

salamandras neotropicales.

OBJETIVOS

Objetivo general
Identificar la importancia de los procesos de dispersidn y filtracion ambiental en el

ensamble de comunidades de salamandras neotropicales.

Objetivos especificos
1. Recabar datos de morfologia y registros de presencia de especies de salamandras
neotropicales.
2. Evaluar la diversidad beta filogenética, taxondmica y funcional entre pares de
comunidades en la distribucion de las salamandras de Bolitoglossini.
3. Distinguir patrones de BD significativa utilizando modelos nulos basados en

diferentes procesos.
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MATERIALES Y METODOS

Registros de Presencia

Los datos de presencia de las especies de Bolitoglossini se obtuvieron del trabajo de
nuestro grupo y de VertNet (www.vertnet.org) en donde se conjuntan bases de datos
publicas. Las localidades fueron revisadas para que coincidieran con la elevacion

reportada de las especies y aquellas para las que no se tenia confianza fueron descartadas.
Algunos especimenes obtenidos de VertNet fueron georreferenciados usando la elevacién

de la localidad y Google Earth.

Las salamandras neotropicales se distribuyen desde México a Bolivia, en dicha extensién
se probaron cuadriculas de celdas de 10 x 10, 20 x 20 y 50 x 50 km usando ArcMap versién
10.3 y QGIS versién 2.18.13. Sobre las cuadriculas se graficaron los registros de presencia
de las especies. Se eligié el tamafio de 50 x 50 km porque asi se capturd el mayor numero
de especies para el estudio manteniendo una escala local (Yang et al., 2015). Solamente
las celdas (en adelante ‘comunidades’) con tres o mas especies fueron seleccionadas para

los andlisis de diversidad beta.

Caracteres morfoldgicos

Las salamandras neotropicales presentan una gran variedad de formas y ocupan diversos
habitats. Para estimar la diversidad beta funcional se seleccionaron rasgos morfoldgicos
que podrian indicar el papel ecoldgico que juegan las especies. La longitud hocico-cloaca y
el largo de la cola y patas son potenciales indicadores del tipo de habitat que ocupan las
salamandras (Hillman et al., 2009; Wake, 2009). El ancho y largo de la cabeza podrian
indicar el tamafio de las presas del individuo (Adams y Rohlf, 2000). Los caracteres
anteriores también se reconocen por capturar la mayor variacién en la forma del cuerpo
(Baken y Adams, 2019). La extensidn de la membrana interdigital de las patas se relaciona
con la capacidad de escalar (Jaekel y Wake, 2007; Adams y Nistri, 2010; Salvidio et al.,
2015; Adams et al., 2017; Baken y Adams, 2019).

Se midieron dos indices para estimar la cantidad de membrana interdigital. El primero, la

sinuosidad como fue descrita en el trabajo de Jaekel y Wake (2007); se calcula como el
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perimetro de la pata desde la punta del primer digito a la punta del quinto digito dividida
entre el didametro o ancho de la pata. El valor minimo de sinuosidad (11/2) corresponde a
una pata con membrana interdigital completa cuando la pata es ancha como en
Bolitoglossa. Sin embargo, en patas estrechas como en Oedipina, el valor de sinuosidad
sera mayor a /2 a pesar de que los organismos tengan una pata completamente
palmeada porqgue la forma de la pata no asemeja un semicirculo (Figura 2). Para estimar la
cantidad de membrana en patas estrechas se midio el porcentaje de membrana
interdigital (FA/TA) obtenido dividiendo el area de la pata (foot area, FA) entre el area
total de la pata (total area, TA). Este parametro toma valores cercanos a 1 cuando la
membrana es completa y valores alrededor de 0.5 indican una menor membrana
interdigital. Ambas mediciones fueron tomadas para todos los individuos de las especies

del andlisis de BD funcional.

Figura 2. Dos formas distintas de patas de salamandras. La pata de Bolitoglossa (A) se
asemeja a un semicirculo, mientras que la pata en Oedipina (B) con membrana interdigital,
ocupa una extensidon menor a un semicirculo debido a que es mds angosta. Se muestran
areas y longitudes utilizadas en la estimacidn de la membrana interdigital: ancho de la

pata (en verde), distancia entre la punta del digito uno y cinco (en rojo), area de la pata

(FA; en rosa) y el area total que podria ocupar la pata (TA; en azul).
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Las mediciones se realizaron en los especimenes de la coleccion del laboratorio y de
museos (AMNH, ANSP, CRE, CVULA, EBUAP, FMNH, IBH, KUMNH, LACM, MCZ, MVZ, NMW,
QCAZ, SMF, UCR, UF, ULABG, UMMZ, UIMNH, USNM, UTA) por otros miembros del
laboratorio usando vernier. La medicién de la sinuosidad de la membrana interdigital se
hizo a partir de fotografias de la pata derecha de los especimenes en el programa Icy
versiéon 2.0.1.0 (Chaumont et al., 2012). Con la intencidn de incrementar el nimero de
especies con datos morfoldgicos se revisaron los articulos de descripciones de las especies
de donde se obtuvieron mediciones para 90 especies mas, cuyos especimenes estan
depositados en diversos museos (AMNH, BM, CNHM, FMNH, MCZ, SMF, UIMNH, UMMZ,
USNM, ZSZMNH, abreviaturas consultadas en

http://research.amnh.org/vz/herpetology/amphibia/Museum-abbreviations).

Se mantuvieron las mediciones que fueran suficientes para el analisis de BD funcional al
considerar que algunos de los caracteres tienen una fuerte correlacion entre si. La
longitud de la extremidad delantera se descarté por la fuerte relacién que tiene con la
longitud de la extremidad trasera (r de Pearson = 0.995). De esa forma la cantidad de
especies con casos completos de mediciones aumentd y los célculos de diversidad beta
funcional se benefician de la informacidn. Para reducir el nimero de caracteres
morfoldgicos se realizé un andlisis de componentes principales (PCA, por sus siglas en
inglés). Los dos primeros componentes principales fueron seleccionados como nuevas
variables para el calculo de la BD funcional, de acuerdo con sus requerimientos como se

podrd leer mds adelante.

Se recolectaron mediciones para mas de 2500 especimenes provenientes de museos,
descripciones previas y los ejemplares colectados por el grupo de trabajo. Este conjunto
de datos esta limitado por la cantidad de especimenes que cuentan con mediciones
morfoldgicas por lo que la BD funcional es la que tiene la menor cantidad de datos aun
con el esfuerzo que se hizo para encontrar mas mediciones de las descripciones. Cabe
destacar que, para algunas especies, no se conocen mas ejemplares que aquellos con los

que se describio la especie e incluso hay especies que no se han visto en décadas.
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Filogenia

La filogenia usada en este estudio incluye todas las especies de Bolitoglossini para las
cuales se tienen las secuencias mitocondriales de citocromo b y/o la subunidad 16S del
ribosoma. La filogenia contiene 286 especies, tres de ellas de los géneros Hemidactylium,
Eurycea y Batrachoseps como grupos externos. Las secuencias se alinearon usando
MUSCLE v.3.8 (Edgar, 2004) con los parametros default. Los genes mitocondriales se
dividieron a partir de los mejores modelos de substitucidon y esquemas de particién

obtenidos con el programa PartitionFinder v2 (Lanfear et al., 2012).

El arbol filogenético ultramétrico se estimé con RAXML restringiendo su topologia al arbol
de especies de Rovito et al. (2015). Eso se hizo para mantener las relaciones entre
especies encontradas en el estudio de Rovito et al. (2015), el cual usé mas loci por especie,
pero solamente para una porcion de las especies del presente estudio. Posteriormente se
corrié BEAST (version 1.7.4), con la particion seleccionada, un reloj relajado lognormal
para cada particién y un arbol Yule como prior. Debido a que no se cuenta con fésiles de
salamandras neotropicales, la calibracién de la filogenia se hizo considerando el tiempo de
divergencia de Hemidactylium y Batrachoseps + Bolitoglossini, datado en 53 millones de
afios. Los analisis de BEAST se corrieron por 50 000 000 de generaciones, muestreando
cada 10 000 generaciones y eliminando las primeras 1000 muestras como burn-in al
estimar el arbol consenso. La filogenia fue podada para incluir Unicamente las especies

presentes en las comunidades seleccionadas.

Para realizar los calculos de BD se construyeron matrices de comunidades donde se
concentran las observaciones de las especies en cada sitio o comunidad, con las especies
como columnas y los sitios en las filas de la matriz. Se generaron dos matrices en R, una
con el total de especies y comunidades del estudio y otra con la fraccién de comunidades
de las especies con informacidon de morfologia. Las matrices de comunidades para los
analisis de BD taxondmica y filogenética incluyeron 227 especies en 107 comunidades.
Después de recuperar las especies con mediciones completas, la matriz de comunidades

de BD funcional cubrié 91 especies en 64 comunidades.
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Métricas de Diversidad Beta

Existen multiples métricas para calcular BD. Para este proyecto se buscaron aquellas
métricas que consideran la composicion de especies y no la riqueza, porque el nimero de
especies entre dos comunidades puede ser el mismo sin que la identidad de las especies
se comparta (Rosabal et al., 2016). Las métricas que dependen de la proporcion de
especies compartidas entre las comunidades comparadas evitan artefactos por diferencias
en la riqueza de las comunidades. (Koleff et al., 2003; Moura et al., 2017). Para el caso de
datos de presencia-ausencia se puede utilizar cualquier indice de disimilitud (Koleff et al.,
2003). Para medir la disimilitud entre comunidades se calculd el indice de Sorensen con el
paquete de R betapart (Baselga et al., 2017). Este indice junto con el de Simpson y Jaccard
han sido utilizados ampliamente en la literatura del analisis de las diferencias de las
comunidades (Weinstein et al., 2014; Baselga y Leprieur 2015; Peixoto et al., 2017). Los
indices de disimilitud toman valores entre 0 y 1, donde 0 refleja que las comunidades son

iguales mientras que 1 que ambas son completamente diferentes.

La BD filogenética se calculd usando PhyloSor, un indice analogo al de Sorensen, ya que
considera la proporcion de la longitud de las ramas compartidas entre comunidades
(Bryant et al., 2008; Peixoto et al., 2013). Este indice toma valores cercanos a uno para
indicar que las comunidades tienen solo una pequefia proporcién de ancestria compartida
hasta cero que corresponde a comunidades compuestas por los mismos taxa. Moura et al.
(2017) asi como otros autores (Weinstein et al., 2014 Guevara et al., 2016) han utilizado

PhyloSor para medir el recambio filogenético entre comunidades.

El calculo de la BD funcional se basa en el volumen de la interseccién de envolturas
convexas (convex hull en inglés) en un espacio funcional de multiples dimensiones.
Basicamente lo que realiza este andlisis es calcular la envoltura convexa que agrupa todas
las caracteristicas de las especies en una comunidad y encontrar la interseccion con la
envoltura convexa de otra comunidad, todo esto ocurriendo en un espacio con numero de
dimensiones igual al de los caracteres funcionales usados. El algoritmo requiere que el
numero de puntos por comunidad sea estrictamente mayor al de dimensiones, es por eso

gue siendo tres el nUmero minimo de especies por comunidad, los dos primeros
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componentes principales del PCA de los caracteres morfolégicos se trataron como las
dimensiones en el analisis de BD funcional. Todos los calculos de los componentes de
diversidad beta se realizaron en R con las funciones del paquete betapart (Baselga et al.,

2017).

Modelos nulos basados en procesos

La finalidad del uso de modelos nulos es preguntar cual es la distribucion de los valores
esperados de BD cuando el ensamble de comunidades es aleatorio mientras se conservan
otras propiedades como la riqueza de las especies en cada comunidad. Posteriormente la
distribucién del modelo nulo permite responder si los valores observados son diferentes al

modelo nulo y cuanto (Chase et al., 2011; capitulo 14, Vellend et al., 2011).

Los modelos nulos basados en procesos (Lessard et al., 2012b, 2016) parten de la premisa
de que los acervos de especies comunes que incluyen el total de especies del estudio no
son realistas o no representan lo que ocurre en la naturaleza. Este es un problema que se
puede comprender de manera tedrica, sin embargo, nosotros lo detectamos en la practica
(al igual gue Adams, 2007). Ya que el conjunto de especies que conforman Bolitoglossini
es amplio y se concentran en numeros reducidos en cada comunidad o unidad de area
como la que nosotros utilizamos, cuando ese acervo se utilizé por completo en la
construccion del modelo nulo, las comunidades simuladas presentaron disimilitud total
entre ellas para la mayoria de los pares, sin que se obtuviera una distribucién contra la

cual comparar las observaciones.

Los modelos nulos comunes se alimentan del acervo de especies regional, el cual consiste
tipicamente en el total de las especies dentro del estudio. Cuando esto ocurre, la
diferencia entre los valores observados y el modelo nulo se puede interpretar como un
patrén que ocurre en escala mas amplia (Lessard et al., 2012b). El modelo nulo basado en
procesos permite usar un acervo delimitado por un proceso que se cree esta influyendo
en la composicién del acervo, es decir que el acervo de especies esta constituido por las

especies con mayor probabilidad de estar en un ensamble dado cierto proceso.
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Para delimitar el acervo regional se pueden utilizar el dispersion field. El dispersion field de
una celda “focal” se define como el conjunto de otras celdas con las que comparte al
menos una especie y es una de las formas de conocer el acervo de especies disponible
para cada comunidad. La légica detras de este método es que si dos celdas comparten una
especie, las demas especies de una de las celdas podrian estar en la otra. Por lo tanto,

todas las especies en las celdas del dispersion field podrian estar en la celda focal.

Una vez que el dispersion field ha quedado establecido, los modelos nulos incluyen la
probabilidad de las especies de pertenecer a una comunidad con base en algun proceso.
Para esto se puede usar cualquier variable que brinde informacidn acerca de las especies
como rango geografico, capacidad de dispersion o preferencias de habitat, caracteristicas
que representan algun proceso que intervenga en el ensamble de comunidades (Karger et
al., 2016). La delimitacién de los acervos de especies de Bolitoglossini de manera mds
realista ecolégicamente, podria permitir interpretar los patrones de BD en una escala
menor, a partir de un modelo nulo que no refleja lo esperado al azar sino “lo esperado

bajo un modelo particular del mundo” (Colwell y Winkler, 1984).

Variables ambientales

Para determinar el papel de las condiciones ambientales en el ensamble de las
comunidades de Bolitoglossini se incluyd a la temperatura del trimestre mas humedo del
afio y la precipitacion del mes mas humedo (WorldClim variables bio8 y bio13
respectivamente; Hijmans et al., 2005) como variables en la construccién de modelos
nulos. Se eligieron ambas variables para representar la filtracion ambiental actuando
sobre las especies, considerando que las salamandras neotropicales son dependientes
tanto de la humedad y temperatura en el ambiente para su actividad (Wake, 1987). En
salamandras de la familia Plethodontidae el forrajeo sucede cuando hay un aumento en la
humedad del ambiente (Marshall y Camp, 2006) por lo que la precipitacién durante el mes

mas humedo del afio podria ser mas informativa que la del promedio anual, asi como la
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temperatura del trimestre donde se espera mayor actividad de los organismos podria ser

una variable mas relevante para incluir.

Usando QGIS (version 2.18.13) se extrajeron los valores de las variables climaticas de todo
registro individual de las especies dentro de cada celda. Con la mediana de los valores de
precipitacion y temperatura de cada comunidad se calculé la diferencia en los valores de
cada par de comunidades y se generaron matrices de disimilitud entre celdas. Ademas de
las variables ambientales se calculd la distancia Euclidiana entre coordenadas de las
comunidades para formar parte de los modelos nulos. Todos los valores de disimilitud se

transformaron para expresarse en probabilidad de similitud con la siguiente férmula:

. Xmax — Xi
Xi=—7———
Xmax

donde Xi es cada uno de los valores de similitud y Xmax el valor maximo de la matriz.

Para realizar los modelos nulos basados en procesos, primero se delimitd el acervo de
especies de cada comunidad usando su dispersion field (explicado antes). El acervo de
especies de una comunidad “focal” contiene todas las especies dentro de su dispersion
field. Después, se selecciond una comunidad dentro del dispersion field basado en una
distribucién de probabilidad de la similitud de las comunidades del dispersion field con la
focal. Los procesos que elegimos para delimitar los modelos nulos de salamandras
neotropicales fueron la capacidad de dispersién de las especies estimado con la distancia
geografica entre comunidades y la temperatura y precipitacion como variables que
reflejan las condiciones ambientales preferidas por las especies. Entonces, bajo el proceso
de dispersion las comunidades mads cercanas a la focal tienen mayores probabilidades de
ser seleccionadas, mientras que las variables de temperatura y precipitacidn seleccionan
comunidades con valores similares a la comunidad focal en dichas variables.
Posteriormente se muestred aleatoriamente una especie de la comunidad seleccionada
(de manera implicita hay una ponderacion por las especies de acuerdo a su incidencia en
el acervo de especies). La seleccién de comunidades dentro del dispersion field y el

muestreo de especies se realizaron hasta completar la riqueza empirica de la comunidad
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focal. Este procedimiento se repitié 500 veces por cada comunidad en la matriz de
comunidades, es decir que todos los sitios del estudio fueron tratados como comunidad

focal.

Por ultimo, los modelos nulos se restringieron usando la similitud en cada variable entre
las comunidades del dispersion field con la local. Se seleccionaron Unicamente las
comunidades dentro del dispersion field con 75, 95 y 99 porcentaje de similitud en cada

variable con la comunidad focal.

En resumen, se construyeron modelos nulos basados en dos procesos (dispersién medida
con la distancia geografica y la filtracion ambiental estimada con dos variables:
precipitacion y temperatura) usando cuatro niveles de restriccién (cuantiles 0, 75, 95 y 99).
Se obtuvieron dos conjuntos de matrices de comunidad simuladas, uno con la extension
de 227 especies x 107 comunidades (para BD taxondmica y filogenética) y otro con
matrices de 164 especies x 91 comunidades (para BD funcional). Posteriormente se calculd
la BD de los tres componentes a las matrices de comunidad simuladas siguiendo el mismo

método de las matrices originales.

Significancia de los valores observados

Los valores observados de BD fueron comparados con la expectativa usando beta
desviacidn. La beta desviacién sirve como medida de cuan diferente es un valor observado
de la expectativa nula. Se calculd de la siguiente manera:

BD observado — promedio de D simulado

beta desviacion = — -~ -
desviaciacion estandar D simulado

Siendo el promedio y la desviacidn estandar la de los valores simulados para cada una de
las observaciones por par de comunidades, es decir que el nimero de valores simulados

por cada valor observado es 500 (el niUmero de réplicas del modelo nulo).

Valores mayores a 0 indican que lo observado es mas alto de lo esperado, mientras que
valores menores a 0 significan que la BD es mas baja de lo esperado. Valores
significativamente altos y bajos de lo esperado estan por arriba de 1.96 y -1.96

respectivamente, bajo un nivel a = 0.05 suponiendo una distribucidn normal de los valores
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simulados (Swenson et al., 2011; Xing y He, 2019). La beta desviacién ha sido utilizada
ampliamente en la literatura como medida de la desviacion de los valores observados con
respecto a la expectativa del modelo nulo (Swenson, 2014) y este método se siguid para la

BD taxondmica porque la BD simulada representaba una distribucidn discreta.

Para estimar la significancia de los patrones de BD filogenética y funcional se calcularon p-
valores empiricos a partir de la comparacion de los valores observados y las simulaciones

(Nekola y White, 1999), usando las siguientes formulas:

namero de simulaciones < observado

cola izquierda = - -
total de simulaciones

numero de simulaciones > observado

cola derecha = - -
total de simulaciones

Para cada valor observado se calcularon ambas colas. Los p-valores menores a 0.025
calculados con la cola izquierda corresponden a observaciones de BD mas bajas que lo
esperado, mientras que aquellos p-valores menores a 0.025 calculados con la cola derecha

son las observaciones de BD mas altas que lo esperado.

Cuando este procedimiento se realiza multiples veces, como en el caso del presente
estudio en el que existen miles de comparaciones de valores de disimilitud y modelos
nulos, es necesario utilizar una herramienta diferente para identificar si entre los p-valores
existen falsos positivos. FDR (false discovery rate, por sus siglas en inglés) es un método
que calcula la proporcién de errores cometidos al rechazar hipétesis nulas, es decir error

tipo | (Benjamini y Hochberg, 1995).

Siguiendo el método de Benjamini-Hochberg (1995) se ajustaron los p-valores para limitar
el nimero de falsos positivos que son reportados como significativos. En el método de
FDR se ordenan los p-valores de menor a mayor y se les asigna una posicion (i); el valor
ajustado del p-valor mas grande no cambia; el ajuste del siguiente p-valor es el valor mas

bajo entre el anterior p-valor ajustado o el valor critico resultado de la formula:
] i
P(i)<—a
m
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Siendo P(i) el p-valor, i la posicién de la prueba, m el total de pruebas realizadas y a el
nivel de significancia. Durante el ajuste, el valor de los p-valores aumenta de forma que

solo los verdaderos positivos seran menores al alfa establecido después del ajuste.

Las comparaciones multiples deben ser corregidas para evitar el incremento de p-valores
significativos cuando las observaciones no son diferentes de lo esperado bajo los modelos
nulos (Pike, 2010). Tras la correccion se seleccionaron los pares de comunidades de
valores observados con p-valores corregidos menores a a = 0.025, por tratarse de una

prueba de dos colas.

Cuando se restringe la similitud de las comunidades bajo diferentes procesos, el nimero
de especies dentro del acervo para cierto dispersion field se ve reducido y por lo tanto las
opciones para generar comunidades simuladas. El efecto del modelo nulo en la capacidad
de generar matrices simuladas se pudo experimentar en el conjunto de datos para la D
funcional. Debido a la falta de datos, algunas especies fueron eliminadas, lo que provocé
gue las comunidades de esta parte del estudio fueran menos. Cuando se realizan los
modelos nulos puede ocurrir que, a comparacion con otros componentes, una comunidad
del conjunto de BD funcional tenga menos comunidades en su dispersion field y por lo
tanto especies en su acervo; asi que cada vez que la restriccién aumenta, el nUmero de
comunidades de donde se toman especies es menor, lo que provoca que la riqueza
empirica de la comunidad no se pueda alcanzar en las simulaciones. Por esta razén, para
el caso del modelo nulo por distancia Euclidiana en el cuantil 75, se eliminaron tres
comunidades con la problematica expuesta anteriormente. No se realizaron modelos
nulos con cuantiles 95 y 99 porque al eliminarse comunidades algunas de las especies que
solo se distribuian en ellas también se descartaron de la matriz de comunidad de la BD
funcional (modelo nulo distancia Euclidiana 95: 67 comunidades x 105 especies). Para
poder visualizar los pares con diversidad beta significativamente mayor o menor de lo
esperado, se realizaron mapas con lineas conectando los pares de comunidades utilizando

R.
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RESULTADOS

Registros de presencia

Se obtuvieron mas de 3000 registros para un total de 227 especies, que fueron
organizados en celdas de 50 x 50 km, extendiéndose desde México al Istmo de Panama. El
numero de comunidades con tres o mas especies que fueron usadas para el estudio fue
107, cuya riqueza va de tres a 19 especies por comunidad, la mediana fue de cinco

especies (Figura 3).
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Figura 3. Riqueza de especies de las comunidades de Bolitoglossini.

Del analisis de componentes principales se seleccionaron los dos primeros componentes
gue capturan el tamafio del cuerpo de las salamandras y forma de la pata con una
varianza acumulada de 0.86. El primer componente principal representa el tamaiio del
cuerpo, y esta compuesto por la longitud hocico-cloaca, largo de la cola y patas, ancho de
la cabeza y de la pata y FA/TA con valores negativos entre -2.07 y -1.48 (Figura 4). Valores
altos en los scores de las especies en el PC1 indican organismos de tamafios pequeiios vy,
en menor grado, con membrana extensa. El segundo componente principal esta

conformado por los dos estimadores de la forma de la pata. Ambas variables tienen
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direcciones opuestas en el PC2 (sinuosidad -0.18 y FA/TA 1.78), siendo la sinuosidad la
mas ortogonal al tamafio del cuerpo; valores grandes positivos indican un FA/TA alto y
una sinuosidad baja (ambos asociados con una pata con mucha membrana). Las variables
gue componen ambos PC no son completamente colineales, lo anterior se denota en la
diferencia de la magnitud y direccién de cada vector que representa cada variable (Figura
4). Por esta razon cada variable otorga informacién independiente acerca de la morfologia
de las salamandras por lo que es importante capturar sus mediciones en los organismos

(Figura 4).

¥ FATA

PCA 2

PCA 1

Figura 4. Andlisis de componentes principales de los caracteres morfoldgicos con escala en
las variables, cada punto representa una de las especies del estudio. Componente
principal 1 captura el tamafo del cuerpo y componente principal 2 la extension de la

membrana interdigital.
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Patrones de Diversidad Beta
De manera general, existe una gran disimilitud en la composicién de especies entre
comunidades. Los indices calculados toman valores de 0 a 1, donde cero se refiere a una

similitud completa y uno a la total disimilitud de las comunidades.

El componente taxondmico de la BD presenta una completa disimilitud para la mayoria de
los pares de comunidades que se observa en la forma del histograma con tendencia al
valor 1 (Figura 5). El resumen estadistico de los tres componentes de BD de todas las
comparaciones entre pares de comunidades se encuentra en la Tabla 1. La diversidad de
especies en el clado Bolitoglossini incluida en el estudio y el valor de riqueza reducido por
comunidad explican que exista un alto recambio de especies entre comunidades. Los
patrones de BD filogenética no muestran una disimilitud completa entre ningun par de
comunidades (Tabla 1, Figura 5). Esto indica que todas las comunidades estan compuestas
por especies correspondientes a los dos clados de Bolitoglossini. El patron de BD funcional
también muestra que existen multiples pares de comunidades con grandes diferencias en

las caracteristicas de las especies.
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Figura 5. Histogramas de los valores de disimilitud de los tres componentes de BD. Notese
como cambia la escala en la frecuencia de cada componente, siendo que en la BD
taxondmica la gran mayoria de los pares de comunidades comparados tienen una

disimilitud completa.
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Tabla 1. Resumen estadistico de la BD en sus tres componentes entre todos los pares de

comunidades del estudio.

ler cuantil Mediana Media 3er cuantil Max.
Taxondmica 1.0000 1.0000 0.9447 1.0000 1.0000
Filogenética 0.6485 0.7808 0.7394 0.8859 0.9548
Funcional 0.6358 0.8770 0.7888 1.0000 1.0000

Los calculos de BD fueron realizados entre cada par de comunidades dentro del estudio,
es decir que para cada componente de BD existen mas de 5000 valores observados. Como
se describid anteriormente, la mayoria de estas comparaciones tienen una disimilitud
taxondmica total, por esta razén se decidid seleccionar las observaciones de aquellos
pares de comunidades entre los que existe al menos una especie compartida siguiendo la
definicién de dispersion field. Los pares seleccionados comprenden 922 para D

taxondmica y filogenética y 777 para el componente funcional.

En la Tabla 2 se presenta el nimero de pares con BD significativamente alta y baja de cada
componente en los modelos nulos elaborados. El acervo de especies para realizar las
simulaciones con los modelos nulos se restringid al eliminar el 0%, 75%, 95% y 99% de las
comunidades de cada dispersion field por su disimilitud con la comunidad focal en cada
una de las variables. Los modelos nulos de BD filogenética y funcional en los cuantiles 95 y
99 resultaron en valores Unicos porque el acervo de especies fue muy limitado haciendo
las comunidades simuladas homogéneas o iguales. Por lo tanto, solo se analizaron los
resultados del cuantil 0 (QQ, incluyendo todas las comunidades dentro del dispersion field),
ponderadas por su similitud a la comunidad focal y el cuantil 75 (Q75, solo el 25% de las
comunidades dentro del dispersion field mas similares a la comunidad focal en su valor de

la variable incluido en el modelo).

Una vez realizada la filtracion de los pares de comunidades que comparten especies,

encontramos un mayor numero de observaciones que son significativamente mas
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similares de lo esperado (BD baja). Con el aumento en la restriccion de los modelos nulos,

el nimero de pares significativos disminuye en la BD alta y baja del componente

taxondmico, patron que también se encontrd en la BD filogenética cuando se analizd su

beta desviacion.

Tabla 2. Numero de pares de comunidades con BD alta y baja para cada modelo nulo en

los diferentes componentes. De acuerdo a los valores corregidos por FDR para BD

filogenética y funcional, y por beta desviacién para BD taxondmica.

Modelo nulo D BD BD BD BD BD

- cuantil taxondmica taxondmica filogenética filogenética funcional funcional
alta baja alta baja alta baja

Distancia 5 86 12 75 0 8

Euclideana

Qo

Distancia 2 55 27 119 0 19

Euclideana

Q75

Precipitacion 5 90 12 77 0 4

Qo

Precipitacion 13 101 15 92 1 4

Q75

Temperatura 6 87 12 76 0 5

Qo

Temperatura 14 108 14 102 0 9

Q75
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Después de la exclusion de los pares de comunidades con BD taxondmica = 1, es decir
aquellas comunidades que no comparten ninguna de sus especies en comun, se observan
mas pares de comunidades con composiciones similares. El patrdn anterior se puede

encontrar en los tres componentes de D, modelos nulos y cuantiles (Figuras 6—13).

Los pares con mayor recambio de especies (BD taxondmica) se encuentran en el centro de
México, entre un conjunto de comunidades al norte y oeste de una focal. El patron
anterior se muestra en los modelos de distancia Euclidiana, precipitacién y temperatura
en ambos cuantiles (Figuras 6—8; BD taxondmica alta). Lo mismo ocurre en una regién de
Costa Rica donde se observan pares Unicos de comunidades con BD alta (en el caso del
modelo de distancia Euclidiana; Figura 6) o varios pares de comunidades por modelo

como en los modelos nulos de precipitacién y temperatura (Figuras 7-8).

En el modelo de distancia Euclidiana el nimero de pares con BD taxondmica
significativamente alta disminuye cuando la restriccién aumenta en el cuantil 75. No
solamente existe un cambio en el nimero de pares con diferencias en su composicion,
sino que también en la identidad de las comunidades. Por ejemplo, los pares que son
significativamente diferentes en Costa Rica no son los mismos en el cuantil 0y 75. Entre
los cuantiles 0y 75 del modelo de distancia Euclidiana de la BD taxondmica baja (Figura 6),
se distingue que los pares del cuantil 75 se encuentran a distancias mas largas que los
pares en el cuantil 0. Los pares con las distancias mas largas que se encuentran en
diferentes regiones biogeograficas se separan a través del Istmo de Tehuantepec y la zona

de fallas Motagua-Polochic.
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Figura 6. Pares de comunidades con BD taxondmica alta (lineas rojas) y baja (lineas

azules) de acuerdo al modelo de distancia Euclidiana Q0 y Q75.

De acuerdo al modelo nulo de precipitacidon cuantil 0, solo existen comunidades mas
diferentes en su composicion que lo esperado en la region centro de México. Cuando la

restricciéon del mismo modelo aumenta en el cuantil 75, otros pares de comunidades
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emergen con D taxondmica alta en el centro y sur de México, Bloque Maya y Chorotega

(Figura 7).

Los patrones generales de BD alta y baja se mantienen en los modelos nulos de filtracion
ambiental (precipitacién y temperatura), pero se puede notar que existen diferencias en
cudles son los pares de comunidades que son significativos entre ellos. Al igual que en el
modelo de distancia Euclidiana QO, los modelos de precipitacion y temperatura presentan
pares de comunidades con BD taxondmica baja en distancias cortas y dentro de las

mismas regiones biogeograficas (Figuras 7 y 8).

Una diferencia notable entre los tres modelos Q75 de la BD taxondmica baja es que los
pares con composicion similar en distancia Euclidiana estan separados por distancias
largas como se menciond anteriormente (Figura 6) a comparacion de los pares de los

modelos de precipitacion y temperatura (Figura 7 y 8, respectivamente).
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Precipitacion Q 75
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Figura 7. Pares de comunidades con BD taxondémica alta (lineas rojas) y baja (lineas azules)

de acuerdo al modelo de precipitacion Q0 y Q75.

Un patrén similar, excepto que con diferentes pares, se repite en el modelo de
temperatura Q75 (Figura 8). Los pares de comunidades con BD taxondmica alta en el
modelo de temperatura Q75 en el centro de México se diferencian de los pares en
modelos anteriores en que las comunidades que son diferentes se localizan al oeste de
una comunidad focal y no al norte principalmente (Figura 8). Bajo el mismo modelo
(temperatura Q75), los pares con BD taxondmica alta en el Bloque Chorotega se
encuentran a distancias mas largas a comparacion de los pares significativamente

diferentes en los modelos anteriores.
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Figura 8. Pares de comunidades con BD taxondmica alta (lineas rojas) y baja (lineas azules)

de acuerdo al modelo de temperatura Q0 y Q75.

Otro patron destacable de la BD taxondmica baja es que las comunidades se mantienen

en distancias cercanas y dentro de regiones biogeograficas sobre todo en los modelos con



cuantil 0. Cuando la restriccién aumenta, la distancia entre los pares con D tiende a
aumentar. Lo anterior se puede observar con mas facilidad en el modelo de distancia
Euclidiana Q75 (Figura 6) y en algunas zonas como entre los Bloques Chortis y Chorotega

en el modelo de precipitacion Q75 (Figura 7).

En el patrén de BD filogenética baja se mantiene el comportamiento que en BD
taxondmica en el que los pares con mayor similitud corresponden a comunidades
cercanas. En general, los patrones de BD filogenética y taxondmica difieren en que los
pares con BD filogenética alta se encuentran a distancias mayores en comparacién con las
comunidades con BD taxondmica alta. La mayor distancia entre los pares se observa entre
comunidades en diferentes regiones biogeograficas con BD filogenética alta, mientras que
los pares con BD taxondémica alta se localizan dentro de la misma regidon. Ademas, existen
mas pares con BD filogenética alta usando los modelos de distancia Euclidiana Q0y Q75 y

en los modelos con cuantil O de precipitacién y temperatura (Tabla 2).

Los pares de comunidades con BD filogenética alta aumentan en el modelo de distancia
Euclidiana con el aumento de Q0 a Q75 (Figura 9). Ademas de un nimero mayor de pares
significativos, la ubicacidn de los pares en el modelo de distancia Euclidiana Q75 es
diferente. Por ejemplo, surgen pares de comunidades entre el Bloque Maya y Chortis;
entre Chorotega y Chortis y varias comunidades con BD filogenética alta dentro del Bloque
Chorotega. En el modelo de distancia Euclidiana en ambos cuantiles, se observa una gran
cantidad de pares de comunidades en México Central con relaciones filogenéticas
cercanas (Figura 9). La concentracion de los pares con BD filogenética baja en el modelo
de distancia Euclidiana es mas notable en la region de México Central y se mantiene entre

Q0 y Q75 solo que con un mayor nimero de pares en el cuantil 75.
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Figura 9. Pares de comunidades con BD filogenética alta (lineas rojas) y baja (lineas azules)

de acuerdo al modelo de distancia Euclidiana Q0 y Q75.
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Los patrones de BD filogenética alta se repiten en los modelos del proceso de filtracion
ambiental (precipitacién y temperatura; Figuras 10y 11). Tanto en los modelos de
distancia Euclidiana como en los de precipitacién y temperatura, las comunidades con
mayor recambio filogenético se distribuyen a través de barreras como el Istmo de
Tehuantepec y el sistema de fallas Motagua-Polochic (Figura 1, 9-12), aunque también
existen comunidades compuestas por taxa menos relacionadas que lo esperado en
distancias cortas, incluso en celdas contiguas en regiones que presentan una gran

cantidad de géneros como lo que se observa en el centro de México (Figura 1, 10y 11).

Precipitacion Q0
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Figura 10. Pares de comunidades con D filogenética alta (lineas rojas) y baja (lineas azules)

de acuerdo al modelo de precipitacién Q0 y Q75.

Los patrones de BD filogenética baja en los modelos nulos de precipitacién y temperatura
también son muy parecidos y cambian Unicamente en la localizacién de algunos pares de
comunidades que son significativos para uno u otro modelo. Las comunidades con D
filogenética baja se pueden encontrar dentro de regiones biogeograficas. El centro de
Meéxico tiene la mayor densidad de comunidades cuyas especies comparten mas historia
evolutiva que lo esperado de acuerdo a los modelos de precipitacién y temperatura en
ambos cuantiles. Los pares significativos de BD filogenética baja también se distribuyen
dentro del sur de México, Bloque Maya, Bloque Chortis y Bloque Chorotega (Figuras 10y
11). Es interesante como en estos modelos de filtracion ambiental y distancia Euclidiana
no existen pares de comunidades con BD filogenética baja separados por el Istmo de

Tehuantepec, patrén que si ocurre en la BD taxondmica baja.
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Figura 11. Pares de comunidades con BD filogenética alta (lineas rojas) y baja (lineas azules) de

acuerdo al modelo de temperatura Q0 y Q75.

La BD funcional se caracteriza por el reducido nimero de pares de comunidades con D
significativa. En su mayoria las comunidades son mas similares en la morfologia de sus

especies que lo esperado por sus modelos nulos. En el modelo de distancia Euclidiana, la
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diferencia entre los cuantiles 0 y 75 radica tanto en el nimero de pares significativos
como en la distancia que separa a las comunidades (Figura 12). En el modelo de distancia
Euclidiana Q75 hay mas pares con similitud funcional dentro del centro y sur de México,
blogue Maya y bloque Chorotega, asi como un par de comunidades con BD funcional baja
entre el Bloque Maya y Chortis. El modelo de temperatura tiene un comportamiento

parecido al de distancia Euclidiana, excepto en que carece de pares entre distancias largas.

Distancia Euclidiana Q 0| Distancia Euclidiana Q 75
| | T | | I I | | |
-100 -95 90 -85 -80 -100 -95 -90 -85 -80
RD Funcional baja RD Funcional baja
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Figura 12. Pares de comunidades con D funcional baja (lineas azules) de acuerdo a los modelos

de distancia Euclidiana y temperatura Q0 y Q75.

De acuerdo la modelo de precipitacion QO hay solo pocos pares significativos de BD baja
en el centro de México, Bloque Maya y Bloque Chortis, ninguno en Chorotega o al sur de
Meéxico (Figura 13). Es bajo el modelo de precipitacion Q75 donde se observa el Unico par
de comunidades con BD funcional alta, localizado en el Bloque Chorotega. En el mismo
modelo de precipitacién Q75, cuatro pares de comunidades contiguas tienen BD funcional
baja, los pares se localizan en cada una de las regiones biogeograficas mencionadas

anteriormente (Figura 13).
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Precipitacion Q 75

RD Funcional alta BD Funcional baja
Figura 13. Pares de comunidades con BD funcional alta (lineas rojas) y baja (lineas
azules) de acuerdo al modelo de precipitacion Q0 y Q75. No existen pares con D alta

en QO.
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DISCUSION

La BD ha permitido avanzar en el entendimiento de los procesos que dan lugar al
ensamble de las comunidades (Weiher et al. 2011; Myers et al. 2013). Existen estudios de
BD en los que las salamandras neotropicales han sido consideradas como parte de las
comunidades de anfibios (Hernandez-Salinas y Ramirez-Bautista, 2012; da Silva et al.,
2014; Ochoa-Ochoa et al., 2014; Meza-Parral y Pineda et al, 2015; Cruz-Elizalde et al.,
2016). Varios de los estudios en donde se analiza el recambio de especies de anfibios, se
enfoca en la diferenciacidn de acuerdo a tipos vegetales, la comparacién entre regiones
en distintos estados de conservacién o al respecto de los patrones de la fauna en una
escala global. Este es el primer trabajo de BD en comunidades de salamandras
neotropicales en el que, usando datos morfolégicos y filogenéticos, se analizan los
procesos que participan en el ensamble de sus comunidades. Los patrones de BD sugieren
que el ensamble de comunidades estd ocasionado en mayor medida por la dispersién de

los organismos.

Patrones de BD

Encontramos que las comunidades de salamandras neotropicales tienen patrones de BD
alta en los tres componentes (Tabla 1), comportamiento que ya ha sido reportado para
anfibios por otros autores (McKnight et al., 2007, Baselga et al., 2012). El gran recambio
de especies entre comunidades puede deberse a que la tribu Bolitoglossini tiene un
numero elevado de especies endémicas. Por ejemplo, Garcia-Paris et al. (2000) reportan
12 especies que solo se distribuyen en la regidn Cerro de la Muerte-Tapanti en Costa Rica.
Baselga et al. (2012) establecen que mientras mas pequenas sean las areas de distribucion
de los organismos, mayores seran los endemismos y con eso el recambio espacial. Los
valores altos de BD en anfibios también se ha relacionado con las regiones montafiosas
(Baselga et al., 2012), heterogeneidad del ambiente y distancia entre comunidades (Meza-
Parral y Pineda, 2015). La mayoria de las especies de Bolitoglossini se concentran en
regiones montanosas, y las diferencias en elevacion y habitat pudieron haber promovido

la diversidad de la tribu (Wake y Lynch, 1976).
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Existen dos regiones con comunidades con BD mas alta de lo esperado (distancia
Euclidiana QO; Figura 6). En el eje neovolcanico transversal en México hay cuatro
comunidades conectadas a una celda con la mayor riqueza de especies en la region. Esta
region en México contiene multiples géneros (Isthmura, Parvimolge, Bolitoglossa,
Pseudoeurycea, Thorius, Chiropterotriton, y Aquiloeurycea); Wake y Lynch (1976) lo
consideraron como probablemente la mas importante zona en la radiacién de
Bolitoglossini y en el trabajo de Rovito et al. (2015) situan al eje neovolcanico transversal
dentro del rango ancestral de todas las salamandras neotropicales. En Costa Rica ocurre lo
mismo entre un par de comunidades con 10 especies de diferencia. Wake y Lynch (1976)
reconocen estds dreas y las denominan centros de alta diversificacién. La region de Costa
Rica contiene en su mayoria especies de Bolitoglossa, Oedipina y Nototriton en
elevaciones desde el nivel del mar hasta los 2200 metros (Wake y Lynch, 1976; Rovito et
al., 2015). Las especies presentan una fuerte zonacion en la elevacién, lo que podria estar
provocando divergencia en sitios con un gradiente de altitud e incrementando con eso la

disimilitud en composicion de las comunidades.

Con las variables de temperatura y precipitacion se repiten las regiones con valores altos
de BD, sin embargo, se diferencian del modelo de distancia Euclidiana porque con el
aumento en la restriccidon de los procesos, surgen pares significativos dentro de los
bloques Maya y Chortis (Figura 7 y 8, BD taxondémica alta, Figura 1). Este comportamiento
puede deberse al funcionamiento de los modelos nulos: cuando no existe restriccion, la
distribucién de valores simulados es mas diversa y las observaciones de BD no son mas
diferentes de lo que se espera por azar, mientras que al reducir la opcidén de especies
dentro del dispersion field debido a la similitud ambiental de las comunidades, la
distribucién nula de las simulaciones es mas estrecha y por lo tanto la BD de las
observaciones es mas alta que la de la distribucién nula. Ademas, en esta regién
comienzan a concentrarse especies diferentes del género Bolitoglossa y de géneros que
son endémicos a Centroamérica como Dendrotriton, Nototriton, Cryptotriton y Oedipina
que al distribuirse de manera diferente provocan diferencia en la composicién de las

comunidades. Las explicaciones anteriores sugieren que los modelos nulos basados en
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procesos usando la informacidn realista de los acervos de especies permiten distinguir el
efecto de las variables en los patrones de BD. Al delimitar la similitud ambiental entre
comunidades se puede encontrar que existen pares de comunidades con alto recambio de
especies, sobre todo en regiones reconocidas por su alta diversidad. Las variables
utilizadas como delimitacién dentro de los modelos nulos representan los procesos que
estan influyendo en la generacion de los patrones. El efecto de dichos procesos se puede
observar en escalas diferentes. Los procesos ecoldgicos requieren que la escala sea local
para poder reflejar su importancia, a su vez, la restriccion mediante los cuantiles da a
conocer el peso de esa importancia en los patrones estudiados. Lo anterior se puede
observar por ejemplo con los cambios en el patrén de BD taxondmica baja en el modelo
de distancia Euclidiana entre el Q0 y Q75. El cambio en el patrén de pares similares se
debe a la modificacion de la expectativa de la distancia entre comunidades, entonces

dicha variable se considera relevante en los cambios de composicidn de las comunidades.

El patron de BD baja se compone por pares de comunidades que son mas similares que lo
esperado dentro de todas las regiones, excepto en el bloque Chortis donde hay menos
pares significativos (Figura 6—8, BD taxondmica baja). Bajo el modelo de distancia
Euclidiana Q75 (Figura 6) los pares con BD baja estan separados por distancias largas que
incluso atraviesan regiones biogeograficas. Para explicar el patrén de BD baja entre pares
de comunidades separadas por barreras biogeograficas, debe considerarse la metodologia
y la biologia de los organismos. El tipo de modelo nulo restringe las opciones de especies
para generar las simulaciones y los valores observados de BD de pares que son similares
son significativos, la similitud o el bajo recambio de especies entre dichas comunidades
puede deberse a que comparten algunas especies que son de amplia distribucién. Por
ejemplo, en la Figura 6 (Distancia Euclidiana Q75) se puede ver que entre una comunidad
en el bloque Chorotega y otra en Chortis existe BD taxondmica baja, al observar las
especies que las componen a cada una, resalta que Bolitoglossa striatula estd compartida
entre ellas. Una distancia mayor separa a un par de comunidades en Oaxaca, México y

otra comunidad en Guatemala, aun con el Istmo de Tehuantepec como barrera, la
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similitud entre ellas podria estar explicada por compartir B. rufescens, una especie

pequefia que se encontrd en 17 de nuestras comunidades.

En los patrones de BD taxondmica baja, el modelo nulo de distancia Euclidiana Q75
muestra el patrén mas diferente de pares mas similares que lo esperado al azar. Lessard et
al. (2016) proponen que los modelos nulos basados en procesos son herramientas utiles
para determinar la importancia de los procesos en los patrones que se estudian. En su
trabajo, la restriccidn del dispersion field por temperatura ocasiond los mayores cambios
en la significancia de la estructura de las comunidades de colibries. Sus resultados
sugieren que la temperatura actia como un filtro en la estructura filogenética de sus
comunidades. Los patrones de BD baja en las comunidades de salamandras en los
modelos de precipitacidon y temperatura no cambiaron sustancialmente con la restricciéon
del Q0 y Q75, a diferencia de los pares de comunidades en el modelo de distancia
Euclidiana. Lo anterior indica que la capacidad de dispersién de los organismos es un

proceso determinante en el ensamble de comunidades de salamandras neotropicales.

Un aspecto interesante de las comunidades con BD filogenética y taxondmica baja es que
se mantienen dentro de las mismas regiones biogeograficas; en menor medida se
pudieron encontrar pares de comunidades con BD baja entre regiones biogeograficas y
siempre siendo contiguas (Figura 14). Las comunidades con recambio alto se encontraron
separadas por barreras biogeograficas, como se puede ver en los mapas de BD filogenética
alta que hay pares a ambos lados del Istmo de Tehuantepec y el sistema de fallas
Motagua-Polochic (Figura 9—11y 14). La BD baja entre las comunidades dentro de las
regiones biogeograficas podria deberse a la poca capacidad que han tenido las especies
para atravesar las barreras entre las regiones y por lo tanto a la historia particular que los

clados han desarrollado dentro de cada una de las regiones.
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Figura 14. Pares de comunidades con valores significativos de BD filogenética baja del
modelo nulo de precipitacion cuantil 0. Principales barreras entre las regiones

biogeograficas.

Un patrén que distingue a los pares con BD filogenética y taxondmica alta es que los pares
de BD filogenética alta estdn a una distancia mds grande. La reducida capacidad de
dispersion de las salamandras neotropicales hace pensar que el sitio en donde se
encuentra una especie es probablemente cerca del lugar en donde se originé (Rovito,
2017). Entonces, las especies mas relacionadas filogenéticamente podrian estar ocupando
comunidades cercanas geograficamente. Lo anterior explica el gran nimero de pares de
comunidades con BD filogenética baja en distancias cortas y las comunidades con D
filogenética alta separadas por grandes distancias (Figura 9-11). Este patrdn se repite no
solo bajo el proceso de dispersidon sino también con los modelos nulos que consideran la

precipitacion y temperatura.
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Funcionalmente, la BD de las comunidades no fue significativamente alta después de que
los datos observados fueran comparados con los modelos nulos, solo un par de
comunidades surgié como significativamente alto en el modelo nulo de precipitacidn.
Pocos pares con BD baja son significativos bajo cualquiera de los modelos, posiblemente
porque a comparacion con el conjunto de datos utilizados en la BD taxondmica y
filogenética, la BD funcional tiene menos comunidades y éstas a su vez contienen solo la
fraccién de especies con datos de morfologia completa. Por lo que se puede esperar que
las simulaciones generadas con los modelos nulos basados en procesos no tuvieran una
distribucién amplia de valores. Los datos simulados probablemente estuvieran muy cerca
del valor observado de BD y por lo tanto no se pudiera detectar una diferencia significativa
de la expectativa. El reducido nimero de pares significativos de BD funcional también
pueden deberse a que en general no existen grandes diferencias en la morfologia de las
especies entre comunidades. La disimilitud funcional entre comunidades podria ser una
respuesta a la diversidad de formas que presentan las salamandras neotropicales y de las
diferencias en condiciones ambientales y hdbitats disponibles en cada celda. Sin embargo,
si en cada una de las comunidades existen especies representantes de los diferentes
habitats que usan las salamandras, es de esperar que las diferencias entre comunidades
no sean mayores de una distribucion generada al azar. Entre los linajes de Bolitoglossini
existe convergencia en la forma del cuerpo (Parra-Olea et al., 2004; Jaekel y Wake, 2007;
Baken y Adams, 2019). Por ejemplo, Wake (1987) menciona que hay especies de
Nototriton habitantes de bromelias mas parecidas a aquellas de Dendrotriton que ocupan
el mismo hdbitat que a sus congéneres terrestres. Lo anterior sugiere que a pesar de que
dos comunidades no sean similares en la composicién de especies, pueden serlo
funcionalmente. Swenson et al. (2012) discuten que la convergencia evolutiva de las
comunidades puede generar diversidad funcional baja, patrén que también puede
encontrarse si entre las comunidades hay un ambiente homogéneo. Dependiendo de la
divergencia de las especies, es de esperarse conservacion de nicho entre especies

cercanamente relacionadas que fueron separadas por barreras geograficas, o bien, que
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exista una divergencia de los nichos que ocupan las especies si éstas se extienden en una

region amplia con heterogeneidad ambiental (Rovito, 2017).

Los pocos pares de BD funcional baja presentan también baja BD filogenética y
taxondmica y son comunidades cercanas geograficamente. La BD funcional baja puede
entonces deberse a la cercania de los sitios que contribuye a que las condiciones
ambientales sean similares y se compartan especies entre las comunidades; ademas la
similitud en condiciones puede promover una posible conservacién de nicho o que la
diversidad funcional no aumente en las especies que son diferentes entre comunidades

(Swenson, 2011a) (Figuras 12y 13).

Los patrones de BD en sus tres componentes sugieren que la dispersion de las
salamandras es probablemente el proceso mas importante en el ensamble de las
comunidades, que se refleja en la distancia entre las comunidades. La proximidad entre
localidades dentro de una regidn, asi como barreras, pueden influir en la dispersién y por
lo tanto en la similitud entre comunidades locales (Chase, 2003). Por ejemplo, los pares de
comunidades con BD alta taxondmica y filogenética se encuentran separados por
distancias mayores (Figura 6—8 y Figura 9—11, respectivamente), es decir que la distancia
entre comunidades estd influyendo en la similitud entre ellas. Las comunidades con D
funcional baja son sitios geograficamente cercanos, dentro del mismo conjunto de
elevaciones en el Eje Volcanico o en las tierras bajas en la frontera de Guatemalay
Honduras (Figuras 12 y 13). Como se menciond anteriormente, los patrones observados
de BD en las comunidades sugieren que la composicion de ellas depende también de la
historia biogeografica. Aunque en los mapas no se muestren, la mayoria de los pares de
comunidades con BD taxondmica alta se encuentran atravesando barreras geograficas. Lo
anterior corresponde al alto recambio de especies que ha ocurrido entre regiones por la
diversificacion de las especies dentro de cada regidn. Por ejemplo, un gran numero de
especies de Bolitoglossa se han generado al interior de regiones biogeograficas pero
debido a sus restricciones fisioldgicas no cruzaron barreras hacia otras regiones. Géneros
como Parvimolge, Ixalotriton y Bradytriton que se originaron dentro de una region (Eje

Volcanico y Bloque Maya para los ultimos dos) y cuyas especies no fueron capaces de
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atravesar las barreras biogeograficas, estan contribuyendo a la BD filogenética alta entre
regiones biogeograficas. Parvimolge, Bradytriton y Nyctanolis se caracterizan por ser
géneros monotipicos que ademas representan ramas largas en la filogenia de
Bolitoglossini (Rovito et al., 2015), por lo que se espera que dichas especies contribuyan
en gran medida a la BD filogenética cuando éstas se distribuyen en alguna de las

comunidades.

Se sabe que la distancia entre comunidades esta relacionada con la similitud de éstas, se
trata de un fendmeno conocido como decaimiento de la similitud entre comunidades
(Qian y Ricklefs, 2012). El decaimiento de la similitud con la distancia se refiere a que la
similitud en la composicién de dos sitios disminuye conforme se incrementa la distancia
entre ellos (Nekola y White, 1999; Soinien et al., 2007; Calderén-Patrén et al., 2012). Este
fendmeno responde a tres mecanismos: la diferencia en condiciones de los sitios, la
cantidad de barreras entre sitios y la capacidad de dispersion de las especies (Soininen et

al., 2007).

Los mecanismos anteriores se reflejan en el area extensa que estamos considerando para
los calculos de BD. Aunque probablemente existan comunidades alejadas con similitud en
condiciones ambientales (quizas porque las salamandras prefieren esas condiciones), por
el hecho de que los organismos estudiados tienen una reducida capacidad de dispersion,
tienen una baja probabilidad de alcanzar lugares con las condiciones adecuadas (Wake,
2009; Rovito, 2017). Es importante considerar no solamente la capacidad de los
organismos para dispersarse sino las propiedades del sitio (Lessard et al., 2012a) y las
regiones que ocupan las salamandras neotropicales son reconocidas como centros de alta
complejidad topografica y gran variedad bioldgica (Townsend, 2014), caracteristicas que
en conjunto han permitido el surgimiento de los patrones de diversidad de las

salamandras neotropicales.

Segun Soininen et al. (2007), los patrones en el decaimiento de la similitud se pueden
alterar cuando se estudian diferentes “provincias evolutivas”, donde las comunidades no

comparten una historia evolutiva. Como se menciond antes, los pares con mayor
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recambio filogenético ocurren atravesando barreras como por ejemplo aquellas
comunidades separadas por el Istmo de Tehuantepec. Esta barrera es de gran importancia
para Bolitoglossini porque separa los dos clados de la tribu, y se ha asociado con eventos
de vicarianza para otros grupos (Morrone, 2005; Figura 1y 14). La BD filogenética tiende a
incrementarse cuando existe aislamiento histérico (Penone et al., 2016); al respecto Zhang
et al. (2013) encontraron en un andlisis de BD filogenética que los valores mas altos de
disimilitud ocurrian entre parcelas de bosques localizadas en extremos espaciales de su
area de estudio, incluso reportan que existe un recambio filogenético basal y no

solamente un recambio de especies congéneres.

Los anfibios y entre ellos las salamandras neotropicales comparten restricciones
fisioldgicas y de dispersion. Caracteristicas por las que se espera que los cambios en
variables como la temperatura y precipitacidén sean las que delimiten la similitud en la
composicion de las comunidades (da Silva et al., 2014). Es probable que el proceso de
filtracion ambiental no tuviera un gran peso en el ensamble de nuestras comunidades
porque abarcan diferentes rangos de elevacién de las especies en cada una de las celdas.
Como se menciond antes, Bolitoglossini se concentra en regiones montafiosas donde se
cree que las diferencias en altura y condiciones ambientales jugaron un papel importante
en la diversificacion. Es posible que en una escala mas local, al capturar comunidades que
se separan por la zonacién elevacional, sean las variables de la filtracion ambiental las que
jueguen un rol importante en el ensamble de las comunidades de salamandras

neotropicales.

Relevancia de los métodos

De acuerdo a Koleff et al. (2003), es preferible que los analisis de BD se realicen entre
unidades que tengan un tamafio comparable, por lo cual nosotros usamos celdas del
mismo tamafio. La extension del muestreo abarcé la mayoria de la distribucion de
Bolitoglossini en comunidades que evitaban caer en una escala fina, lo cual favorece el
entendimiento de los procesos ecoldgicos y evolutivos en el ensamble de las comunidades

(Lessard et al., 2012b).
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La riqueza de las comunidades que aqui se presenta (mediana = 5) no difiere con las
reportadas previamente a pesar de que la escala no es local y que la delimitacién de sus
posiciones fue arbitraria. Wake (2009), encontré que la comunidad mas diversa en el
Volcan Tajumulco, en Guatemala estaba conformada por siete especies en elevaciones
altas, el transecto elevacional completo en Tajumulco incluye nueve especies (Schmidt,

1936).

Al incluir informacién morfoldgica y evolutiva ademas de la composicion de las especies, el
enfoque de diversidad beta en sus tres componentes tiene grandes ventajas para poder
inferir los procesos que han generado la diversidad y realizar mejores inferencias sobre el
ensamble de comunidades (Webb et al., 2002; Stegen y Hurlbert, 2011; Swenson, 2011b).
Ademas, el analizar los procesos por separado para cada uno de los componentes también
puede dar luz sobre la importancia de factores estocasticos y deterministicos en cada
patrén (Zhang et al., 2013). A pesar de eso, este enfoque no ha sido aplicado ampliamente
en los estudios, siendo la mayoria de realizados en comunidades vegetales y algunos
vertebrados como aves y peces (Swenson et al., 2012; Villéger et al., 2012; Weinstein et
al., 2014). Ademas del trabajo de Riemann et al. (2017) sobre diversidad funcional de un
ensamble de ranas en Madagascar, el estudio que ahora presentamos seria

probablemente el Unico sobre BD funcional en anfibios, especificamente en salamandras.

Los modelos nulos basados en procesos se han utilizado por su mayor realismo al elegir un
acervo de especies definido explicitamente (Lessard et al., 2016). El acervo de especies es
el resultado de utilizar informacién de las especies que a su vez permite determinar la
importancia de las variables con que fue establecido. En este caso, los modelos nulos
basados en procesos fueron una alternativa que nos permitié realizar comparaciones de
los datos observados con la expectativa a partir de la distribucion de las especies y de la
similitud ambiental de las comunidades. En los modelos nulos comunes, se asume que
todas las especies en el acervo de especies son capaces de dispersarse a cada una de las
comunidades y que todas las comunidades comparten el mismo acervo de especies
(Lessard et al., 2012b). El uso del dispersion field evita las suposiciones anteriores que no

necesariamente se cumplen en las salamandras neotropicales.
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Lessard et al. (2016) expresan que no existe una manera sencilla de decidir el nivel de
restriccidon del dispersion field y con ello los modelos nulos. Los cuantiles 95 y 99 redujeron
la variacion de las simulaciones al punto en que el resultado de los modelos nulos
consistia en valores Unicos en lugar de distribuciones de valores contra los cuales
comparar la diversidad beta observada. Probablemente la baja incidencia o presencia de
las especies de salamandras en las comunidades, que puede ser vista como un proxy de su
probabilidad de dispersion (Lessard et al., 2012a) sea la principal causa de la fuerza de la
restriccion de los modelos nulos. En promedio, las especies podian encontrarse en tres
comunidades, aunque hubo especies que solo se distribuyeron en una comunidad. La
importancia de estas especies de baja incidencia en los modelos nulos destaca cuando las
comunidades del dispersion field son filtradas por la similitud de las variables de cada
modelo nulo. Si ciertas comunidades son descartadas con ellas lo son también sus
especies, y al perder la opcién de incluir especies diferentes a las de otras comunidades, la
variacion de la expectativa disminuye. Por otro lado, las especies con mayor incidencia son
las que estan conectando un mayor nimero de comunidades dentro del dispersion field.
La comunidad que forma mds pares con otras comunidades se encuentra en Chiapas,
Meéxico, entre sus especies se cuentan Bolitoglossa mexicana, B. rufescens y B. occidentalis
(incidencia de 22, 17 y 9 comunidades respectivamente), especies que se encuentran en
tierras bajas (Wake et al., 1992; Rovito et al., 2009). Garcia-Paris et al. (2000) reportan que
las cinco especies con mayor distribucion en un transecto en Cerro de la Muerte-Tapanti,
Costa Rica corresponden a elevaciones debajo de los 1500 metros, tres de ellas ocurren
bajo los 700 metros abajo del paso entre montaias. Schmidt (1936) explica que las
especies que se encuentran en las zonas bajas tienen una distribucién continua por toda la

costa Pacifica desde El Salvador, Guatemala y Chiapas.

Caracteristicas de las comunidades de Bolitoglossini
Los analisis sobre comunidades de salamandras neotropicales se han realizado sobre
transectos que generalmente son divididos en rangos de elevacion. Es probable que las

comunidades que fueron establecidas en este trabajo estén capturando varias
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comunidades delimitadas en dichos rangos de elevacion, sin embargo, en algunos casos es

posible comparar estudios previos con nuestros resultados.

Nuestra comunidad con el nimero mas alto de especies contiene 19 especies de los
géneros Bolitoglossa, Nototriton y Oedipina y se encuentra en Costa Rica. Es en esta
misma regién donde Wake y Lynch (1976) reportaron para su transecto Tapanti de 60 km
de longitud 21 especies y para el transecto Irazl de aproximadamente 55 km 11 especies
pertenecientes a los mismos géneros. Garcia-Paris et al. (2000) compilaron datos de las
especies encontradas en un transecto elevacional en Cerro de la Muerte, Costa Rica. Dicho
transecto abarcé elevaciones desde 1100 hasta 3500 msnm en una extension de
aproximadamente 35 km, donde fueron encontradas 18 especies. Cuatro especies
coocurriendo entre los 2600—2800 msnm son reportadas en el mismo trabajo, asi como 11

especies entre 1200-1600 msnm.

Entre las comunidades que analizamos se encuentra una region en México que se
caracteriza por su diversidad, se localiza en los estados de Puebla y Veracruz. En esta
region, una sola de las comunidades contiene 17 especies pertenecientes a los géneros
Aquiloeurycea, Bolitoglossa, Chiropterotriton, Isthmura, Parvimolge, Pseudoeurycea y
Thorius. En la misma zona Wake et al. (1992) reportaron 15 especies de seis géneros
diferentes (Pseudoeurycea, Thorius, Chiropterotriton, Isthmura, Parvimolge y Bolitoglossa)

en un transecto de Veracruz, México.

La comunidad mas rica en este estudio para Guatemala tiene 13 especies pertenecientes a
los géneros Bolitoglossa, Dendrotriton, Oedipina y Pseudoeurycea. Wake et al. (1992)
reportaron un transecto de Guatemala Pacifico con 15 especies de los mismos géneros.
Las comunidades de Sudamérica fueron descartadas en este trabajo porque en la
extension de las celdas no se encontraron tres o mds especies, patron que Wake (1987)

previamente reporto.

El entendimiento del mantenimiento y origen de la diversidad ha sido una meta en la
ecologia. La incorporacién de datos informativos y métodos novedosos es una manera de

acercarnos a resolver el problema del ensamble de comunidades. En este trabajo
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utilizamos a las comunidades de salamandras neotropicales como modelo de estudio por
su diversidad, extension y requerimientos fisioldgicos. Las caracteristicas anteriores se
reunieron en datos para el analisis taxondmico, filogenético y funcional de la diversidad
beta de sus comunidades. El uso de modelos nulos basados en procesos representa un
avance en la interpretacion de los patrones de BD, porque los modelos nulos comunes no
fueron utiles al reflejar en sus simulaciones comunidades que no son realistas. Los
modelos nulos basados en procesos nos permitieron ademas inferir la importancia de las
variables involucradas en el ensamble de las comunidades. Para las comunidades de
Bolitoglossini la dispersién de los organismos (traducido en la distancia entre sitios), es
probablemente el proceso mas importante en su ensamble. La dispersién como proceso
determinante del ensamble de las comunidades de Bolitoglossini se puede relacionar no
solamente con la reducida vagilidad de las salamandras, sino también con la topologia del

terreno, la presencia de habitats discontinuos y barreras geograficas.
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CONCLUSIONES

Usando datos de las localidades, caracteres morfoldgicos y la filogenia de las salamandras
neotropicales, analizamos los patrones de BD en sus tres componentes: taxondmico,
filogenético y funcional. En general, las comunidades de Bolitoglossini tienen una D alta
en los tres componentes. La mayoria de los casos de BD baja corresponden a pares de
comunidades dentro de regiones biogeograficas; mientras que la BD alta ocurre entre

comunidades en diferentes regiones.

La implementacién de modelos nulos basados en procesos permitié identificar los pares
de comunidades con BD significativamente alta o baja respecto a las simulaciones usando
el dispersion field para cada comunidad. Este tipo de modelo nulo se ha utilizado
previamente en analisis de estructura de las comunidades, pero aqui demostramos que se
puede emplear en estudios de BD. Taxa con distribuciones restringidas y alta diversidad
como las salamandras neotropicales se verian particularmente beneficiadas por el

establecimiento de acervos realistas para la construccion de sus modelos nulos.

Se probaron dos clases de procesos que podian explicar el ensamble de comunidades:
dispersion (por distancia Euclidiana) y filtracion ambiental (estimada con la precipitacion y
temperatura). Los patrones de BD sugieren que la dispersidon es el proceso mas

importante en el ensamble de las comunidades.
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PERSPECTIVAS

Las comunidades de este estudio fueron delimitadas por una cuadricula sobre la extensién
geografica de Bolitoglossini de manera horizontal. Sin embargo, con el objetivo de mejorar
las interpretaciones del ensamble de especies, los andlisis de BD podrian realizarse en el
gradiente altitudinal para capturar las diferencias entre comunidades separadas por las
restricciones fisioldgicas de las especies. A propdsito de la fisiologia de las salamandras, un
caracter funcional interesante de incluir en los analisis de BD funcional seria la tolerancia

térmica de las especies.

La restriccion en los modelos nulos que se siguid podria mejorarse al realizar cortes por
mas cuantiles en su generacién y no limitar demasiado las simulaciones. Siendo que la
dispersidn parece ser el proceso mds importante en el ensamble de comunidades de
Bolitoglossini, incluir una variable como la distancia costo por la topologia del terreno

podria reflejar patrones mas realistas de la disimilitud entre comunidades.

La aplicacidon de BD es de interés no solamente para la ecologia de comunidades sino
también para estudios de evolucién. Utilizar los tres componentes de BD en el estudio de
la especiacion es necesario para poder observar patrones de recambio de especies y
linajes, asi como la similitud en las caracteristicas de los organismos promovidos a lo largo

de rangos de elevacién o gradientes ambientales.

Los procesos que moldean el ensamble de las comunidades son observados de manera
diferencial de acuerdo a la escala. El estudio de los patrones desde un punto de vista mas
local como seria en el caso de separar comunidades por el gradiente altitudinal, podria dar
luz sobre el efecto de la filtracién ambiental e incluso las interacciones bidticas en el

establecimiento de las comunidades.
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