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CAPITULO 18

ESTIMACION DEL COMPONENTE BETA DEL NUMERO
DE ESPECIES DE PAPILIONIDAE Y PIERIDAE
(INSECTA: LEPIDOPTERA) DE MEXICO POR

METODOS INDIRECTOS

Jorge Soberdn M., Jorge Llorente Bousquets
& Armando Luis M.

Resumen: El concepto de “diversidad beta”, propuesto por Whittaker (1960) se aplica
a subdivisiones de una regién en la que se realizan inventarios. Por lo tanto, siempre
ha sido muy laborioso estimar el componente beta de la diversidad de una regién, ya
que en principio hace falta obtener tantos listados como subdivisiones existan de la
region. En este trabajo discutimos el sentido biolégico del componente beta de la
diversidad y mostramos como es posible estimarla sin necesidad de realizar subinven-
tarios, mediante la estimacion empirica de la diversidad alfa promedio y de la diversi-
dad regional (gamma) y la posterior estimacién de beta mediante la ecuacion de
Whittaker. Se muestra un ejemplo utilizando datos de Papilionidae y Pieridae (Insecta:
Lepidoptera) de México.

Palabras clave: Lepidoptera, Papilionidae, Pieridae, diversidad beta, estimacion
indirecta, México.

An estimate of the Beta component of the number of species of the Papilionidae
and the Pieridae (Insecta: Lepidoptera) of Mexico by indirect methods

Abstract: The concept of “beta diversity”, proposed by Whittaker (1960), is applied to
subdivisions of a region from which inventories are obtained. Therefore it has always
been difficult to estimate beta, since in principle inventories for each subregion in the
region are required. In this paper we discuss the biological meaning of the beta com-
ponent of a region’s species richness and show how to estimate beta without going
through subregional inventories. We do this by empirically estimating the average
alpha diversity and the regional (gamma) diversity and then calculating beta using
Whittaker’s equation. An example is shown using data on the Papilionidae and the
Pieridae (Insecta: Lepidoptera) of Mexico.

Key words: Lepidoptera, Papilionidae, Pieridae, beta diversity, indirect estimate,
Mexico.

1. Introduccioén

Estudiar el componente de recambio en la diversidad biolégica de zonas
compuestas por medios ambientes heterogéneos se ha convertido en una
tarea popular entre los ecologos. El componente de recambio, o de diferen-
ciacion en la composicion especifica entre sitios de un transecto, un paisaje o
mas generalmente un area ecologicamente suficientemente heterogénea ha
sido llamado el componente beta de la diversidad bioldgica (Whittaker,
1960), o un poco impropiamente, la “diversidad beta”.

El estudio del comportamiento y propiedades del componente beta de
la diversidad bioldgica es de primordial importancia en ecologia y bio-
geografia porque, como veremos, esta directamente relacionado con la en-
demicidad de una biota y con lo que es el elemento fundamental de los estu-
dios biogeograficos: el rango de distribucion geografica de las especies. Sin
embargo, medir el componente beta es siempre un asunto muy laborioso
debido a que en general se requiere obtener los listados de especies de todas
las subregiones en las que se subdivide una zona para luego poder estimar
alguin indice de beta.

En la literatura se pueden encontrar una gran cantidad de indices de
“diversidad beta” (Magurran, 1988; Koleff et al., 2003) que miden una
variedad de propiedades relacionadas todas, mas o menos explicitamente,
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con las ideas de recambio o disimilaridad. Sin embargo,
ningun indice es realmente util si no se tiene claro cual
es el concepto bioldgico que se trata de cuantificar. En
este trabajo utilizaremos el indice de Whittaker (1960)
para obtener, por métodos indirectos, medidas del com-
ponente beta de la diversidad de Papilionidae y Pieridae
(Insecta: Lepidoptera) en los diferentes tipos de vege-
tacion de México, sensu Rzedowski (1986). Analizare-
mos primero precisamente qué mide el indice de
Whittaker del componente beta de la diversidad de una
region, para después mostrar como ese indice puede ser
calculado indirectamente. Finalmente se discutiran los
resultados.

2. El componente beta de Whittaker

La llamada “diversidad beta” de Whittaker es un indice
de gran sencillez, ya que se trata simplemente de la
razén entre el total de especies de una region y el
promedio de el nimero de especies en alguna subdi-
vision de la region. Para precisar esto imaginemos una
region (que llamaremos R) suficientemente grande
como para que tenga sentido subdividirla en H subre-
giones (que llamaremos rj, con j=1,2,.. /) mas ho-
mogéneas. Desde una perspectiva puramente
matematica lo inico que importa es que exista una sub-
division bien definida de la region mayor y que conte-
mos con los listados de especies de cada una de las
subregiones. El que éstas sean homogéneas o no sola-
mente importa desde el punto de vista de la interpre-
tacion bioldgica. Supongamos ademas que conocemos
las especies que existen en R y en las rj, esto es, se
cuenta con listados floristicos o faunisticos consider-
ados suficientes de cada subdivision y de la region
completa.

Con la anterior informacion se puede construir
una matriz de presencias-ausencias en la que los ren-
glones de la matriz corresponden a las H subdivisiones,
y las columnas a las S especies que habitan la region R.
La celda (7,/) de la matriz tendra un valor de 1 cuando la
especie i esté presente en la subdivision j, y de 0 si esta
ausente. Al valor de presencia o ausencia de la celda i,j
la simbolizaremos con 9(i,j); en otras palabras, & (i,))
vale cero si la especie i esta ausente de la celda j y uno
si esta presente. La suma de todos los valores en el j-
ésimo rengléon nos da el numero de especies en la
subregion rj que llamaremos ;. La suma de todos los
valores en la i-ésima columna nos da la incidencia, o
numero de subregiones donde esta presente la especie i,
que llamaremos ;. La tabla I ilustra estas ideas.

Notemos ahora las siguientes identidades aritméti-
cas:

@ =200 @ =306/ )

J=1

Estas son simplemente las definiciones de la riqu-
eza en el sitio j y la incidencia de la especie i. Usando
barras para denotar los promedios de los valores de o y
de w;, también tenemos:

5=%2a,=%{i;5(i,ﬂ} (2a)
5:%2@, = é{ZZé(i,j)} (2b)

Y notando que las dos dobles sumatorias represen-
tan simplemente el total de conteos (esto es, el total de
unos en la matriz) y que por lo tanto son idénticas, lle-
gamos finalmente a las ecuaciones:

aH =wS

S = J(HTJ =ap ()
[0
En donde se ha definido el valor(ﬁ jE 5 bara
w

reobtener la definicion original de Whittaker. El factor
beta representa entonces simplemente el numero de
veces que la diversidad global (S), en la region R, es
mayor que el promedio de las diversidades locales (las
0;). El reciproco de beta representa la incidencia
promedio relativa al nimero total de subdivisiones de la
regionR, f' =@/ H

De similar forma se puede definir una alfa prome-
dio relativa al niimero total de especies. Como resulta
aparente de revisar las ecuaciones (2), estas dos canti-
dades son iguales:

a=alS=a/H=o (4

Los ejercicios aritméticos realizados arriba son
sorprendentemente informativos. En primer lugar es
realmente importante resaltar que la ecuacion (3) de
Whittaker es, en esencia, una relacion entre diversidades
locales y la diversidad de la regiéon compuesta por las
diferentes localidades. No tiene sentido hablar de las
diversidades alfa, beta y gama si no se especifica rigu-
rosamente la region total y la subdivision usada. Es evi-
dente que si se altera el patron o el tamaiio de las subre-
giones tanto el valor de las alfas como el de beta van a
cambiar y esto nos lleva al segundo punto.

Las ecuaciones presentadas arriba son identidades
aritméticas, validas para cualquier matriz de presencias
y ausencias. Lo que no es aritmético es la eleccion de
las subdivisiones de modo que tengan sentido biologico.
Esto apunta a un problema esencial que no se discutira
aqui, que es el de cuales son la forma y el tamafio
minimo de una celda para que tenga sentido medir la
diversidad dentro de ella (para un taxon especifico: es
evidente que no es lo mismo jaguares que bacterias).
Esto es, el problema del significado y la medida de la
diversidad alfa o local. Creemos que este es el problema
central de medir la riqueza de las especies, pero la difi-
cultad y amplitud del tema rebasan este capitulo.

El tercer punto importante es que no parece co-
rrecto llamar al factor beta en la ecuacion (3) una “di-
versidad”. En efecto, para datos de presencias y ausencias,
bioldgicamente la diversidad es simplemente el nimero de
especies en una muestra. En la ecuacion tres se rela-
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Tabla I. En una matriz de presencias-ausencias, donde convencionalmente se colocan las especies en las columnas y los
sitios o subregiones en los renglones, el valor 1 indica la presencia de la especie i en el sitio j. Los h valores de aj repre-
sentan los numeros locales de especies presentes en cada una de las 1, 2, ...h subregiones. Los valores de wi representan
laincidencia, o tamaiio del rango geografico de la especie i. La suma de todas las riquezas es igual a la suma de todas las

incidencias y es simplemente el total de unos en la matriz.

1, 2,...S especies

1,2,...H celdas

N ol=m|lol=w|-|=
W= |=|O=|O|O

ciona el numero de especies en la region R (o sea el
valor §) con el numero de promedio de especies en el
total de las subregiones r; (el promedio de los H valores
de a). Beta es simplemente el factor de escalamiento de
larelacion, no es un “ntimero de especies” y por lo tanto
no se le deberia llamar una “diversidad”.

El cuarto punto es que tal y como se ve en la ec-
uacion (4), la proporcion (respecto al total S) promedio
de especies en la subdivision es aritméticamente
idéntica a la proporcion (respecto al total de subregiones
H) promedio de incidencia de las especies. Dos concep-
tos aparentemente no relacionados (riqueza propor-
cional local e incidencia proporcional de las especies)
resultan numéricamente iguales.

Finalmente, notemos que la sencillisima ecuaciéon
(3) relaciona cuatro conceptos bioldgicos importantes:
1) el nimero total de especies en una region (S), 2) el
nimero promedio de especies en una subdivision es-
pecificada de la region (alfa promedio) y 3) el factor de
escalamiento (beta) que es aritméticamente idéntico a,
4) el reciproco del promedio de area proporcional que
ocupan las especies que habitan la region.

Como ya se ha reiterado mucho, las ecuaciones
anteriores son identidades aritméticas derivadas de la
matriz de presencias y ausencias, pero relacionan con-
ceptos biologicos diferentes. Por lo tanto, la importancia
de la ecuacion de Whittaker radica en que sugiere rela-
ciones entre cantidades que se pueden medir independi-
entemente, sin necesidad de obtener una matriz de
presencias y ausencias. Esto es lo que se ejemplifica a
continuacion.

3. El factor beta en la diversidad de
Papilionidae y Pieridae de México

En el ejemplo que presentamos aqui se calculara el
componente beta de la diversidad regional de dos gru-
pos bien conocidos de mariposas mexicanas, para ocho
regiones R, correspondientes a los tipos de vegetacion
de Rzedowski (1986) subdivididas en una reticula regu-
lar de celdas de 0.1 grados de lado (aproximadamente
1.8 km de lado). Lo que se hara es estimar primero el
valor de S para cada uno de los tipos de vegetacion.
Después, se obtendra una estimacion del numero de

=l =ll=l{=lE =)
Nala|lalolo|=
-

NN wW-=2NDNDN

especies en cada una de las 50,490 celdas de 0.1 grados
que subdividen el territorio nacional. Con este valor se
calcularé el valor de alfa promedio para cada una de las
regiones de tipo de vegetacion. Finalmente, con la ecua-
cion (3) se estimara el factor beta de escalamiento de
diversidad local a regional.

3.1 Numero total de especies en los
tipos de vegetacion.

Para obtener el numero de especies de Papilionidae y
Pieridae se recurri6 a la base de datos descrita por Llor-
ente et al. (1997). Esta base consta de 177 especies,
55,000 ejemplares y 2,600 localidades diferentes. La
base de datos puede arrojar una subestimacion del
numero total de especies debido a los sesgos e imper-
feccion de los muestreos (Soberon et al., 2000). Para
corregir este problema se calculé una extrapolacion de
la historia del esfuerzo de colecta, basada en métodos
presentados por Colwell y Coddington (1994) y So-
beron y Llorente (1993). En la tabla II aparece el
numero estimado de especies utilizando el método In-
terval Coverage Estimation (ICE) de Colwell y Cod-
dington (1994) habilitado en el programa EstimateS
(Colwell, 2005).

3.2 Numero de especies local.

Para calcular la diversidad local se eligieron las sesenta
localidades mejor colectadas de la base de datos. Se
consideraba una localidad bien colectada cuando el
indice de completitud de la colecta (Soberon et al.,
2000) era mayor de 0.8, u 80% del estimado total. Con
esas 60 localidades bien colectadas se estim6 una regre-
sion multilinear por pasos sobre las variables latitud,
temperatura promedio anual, temperaturas minima y
maxima anuales, precipitacion acumulada anual y altura
sobre el nivel del mar. El resultado de la regresion por
pasos es la siguiente ecuacion:

SICE=
=100 + 0.0089 P - 0.0097Alt
-2.70 Lat - 0.824 Ty (5)

La variancia explicada por la ecuacion es r* = 0.65
y una grafica de la regresion aparece en la figura 1.
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Tabla Il. Nimero estimado de especies utilizando el método Interval Coverage Estimation (ICE)
de Colwell y Coddington (1994) habilitado en el programa EstimateS (ver texto).

A 2 Fraccion de Alfa D.S.de SICE: N°sp. Omega
G et Territorio promedio Alfa estimadas ol QLR en km?
Bmm 17,158.66 0.0089 56.87 9.33 106 1.86 0.54 9,265.70
Btp 186,277.99 0.0965 56.91 8.08 113 1.99 0.50 93,138.90
Bts 54,133.89 0.0280 49.44 5.04 104 2.10 0.48 25,984.30
Be 114,806,01 0.0595 33.11 9.52 72 217 0.46 52,810.80
P 163,085.77 0.0845 21.59 7.94 49 2.27 0.44 71,757.70
Btc 268,976.00 0.1393 40.89 7.48 128 3.13 0.32 86,072.30
Mx 751,571.71 0.3893 23.99 6.74 93 3.88 0.26  195,408.60
Bce 374,395.21 0.1940 32.04 12.06 146 4.56 0.22 82,366.90
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Fig. 1. Relacion entre el nimero de especies predichas por el modelo empirico basado en variables ambientales y el
valor asintdtico calculado usando el algoritmo ICE.

Fig. 2. Relacion entre el valor de omega fraccional (promedio de la fraccion de area de cada poligono de vegetacion
de Rzedowski ocupada por las especies que lo habitan) y la superficie de los poligonos en km?. Existe una clara re-
lacion inversa entre la fraccion de tipo de vegetacion ocupada y el area total del poligono.
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Utilizando el SIG Arc View 3.2 se aplico la ecua-
cion a las 50,490 celdas de 0.1 grados de lado que cu-
bren la superficie de México. Esto permite obtener una
estimacion empirica de la riqueza local de Papilionidae
y Pieridae para México. En la figura 2 se muestra una
porcion de México ilustrando la aplicacion de la ecua-
cion (5) al centro y sur del territorio nacional. Los colo-
res mas obscuros indican un mayor nimero de especies.

Una simple operacion con el SIG permite calcular
el valor promedio de la riqueza local de todas aquellas
celdas de 0.1 grados que se encuentran dentro de cada
uno de los ocho poligonos de vegetacion de Rzedowski.
El resultado, la diversidad alfa promedio, aparece en la
Tabla II.

3.3. Calculo del factor beta de la diversidad regional.

Puesto que para cada regién de vegetacion de Rze-
dowski se tiene una estimacion del numero de especies
total en la region (S), y otra de alfa promedio, el nimero
de especies locales promedio, se puede calcular beta
directamente de la ecuacién (3) dividiendo S/ . Asi-
mismo, se puede calcular su inverso, la incidencia pro-
porcional o fraccion del poligono de vegetacion pro-
medio que ocupan las especies, que denotamos con el
simbolo " . También se puede calcular el area de inci-
dencia, o sea, el promedio de km” de la regién de Rze-
dowski que las especies presentes en ella ocupan, deno-
tada por @ . Todos estos valores aparecen en la tabla II.
Es importante resaltar (figura 2) que el valor de omega
estd inversamente relacionado con la superficie del
poligono (o beta directamente relacionado).

4. Discusion

La ecuacion de Whittaker permite calcular una variable
conocidas otras dos, y relacionar como ya se dijo cuatro
conceptos biologicos independientes.

La figura 3 permite apreciar la utilidad de este
marco conceptual. En primer lugar nétese que hay tres
poligonos de vegetacion que contienen casi el mismo
nimero total (gama) de especies: El matorral xerofilo
(Mx), el bosque tropical subperennifolio (Bts) y el bos-
que meso6filo de montafia (Bmm). Si bien el nimero
total de especies es similar, la manera como el total se
obtiene es radicalmente diferente. En efecto, tanto la
riqueza local promedio como el porcentaje de superficie
ocupada del poligono son mucho mas altas en el Bmm
que en el Bts y el Mx. Asi se explica que una region que
es mas grande por un factor de 43 (el area del Mx es 43
veces mas grande que el area del Bmm) tenga el mismo
numero de especies. La diversidad alfa estd explicada

(ecuacion 1) por variables que probablemente estén
relacionadas con la productividad primaria del ecosis-
tema (temperatura, latitud, precipitacion), mientras que
el componente beta esta relacionado con el area del
poligono, probablemente a través de la mayor heteroge-
neidad ambiental asociada con una mayor superficie.

Comparemos ahora el Mx con el pastizal (P), que
tiene un area de la quinta parte. La riqueza total de
especies es de casi la mitad, pero la riqueza local (alfa)
es practicamente igual en P y en Mx. Sin embargo el
factor beta es mucho mayor en el Mx, donde en prome-
dio las especies ocupan el 26% del poligono, respecto a
un 46% en el pastizal. Si comparamos el pastizal con el
bosque tropical perennifolio vemos que las especies
ocupan una cantidad similar del poligono (50%), por lo
que el componente beta es muy parecido entre el pasti-
zal y el bosque tropical, sin embargo la diversidad alfa
es mucho mayor en el Btp (2.6 veces mayor), lo cual
explica la diferencia en el total de especies.

Finalmente, notemos que el bosque de coniferas y
encinos, que es el ecosistema que alberga el maximo
numero de papilionidos y piéridos de México, tiene una
alta riqueza total debido al alto componente beta de su
diversidad. En promedio, las especies del Bce ocupan
un 22% del area del poligono, la minima area promedio
ocupada de todos los poligonos estudiados. El Bce de
Rzedowski es un ecosistema muy ampliamente definido
que contiene una gran heterogeneidad ambiental, lo cual
probablemente explique el alto valor de beta obtenido
para este tipo de vegetacion.

En conclusion se puede decir que la sencillisima
ecuacion de Whittaker tiene un alto potencial para des-
agregar en componentes mas basicos el nimero total de
especies de un poligono dado. El ejemplo presentado en
este capitulo muestra coémo se puede estimar el compo-
nente beta de la diversidad biologica de manera practi-
ca, y como los resultados son altamente sugerentes de
hipotesis sobre el nimero de especies en localidades, o
diversidad alfa y que para las celdas modeladas en este
estudio (aproximadamente 1.8 km de lado) esta princi-
palmente determinada por la precipitacion y variables
relacionadas con la temperatura. El factor de multiplica-
cion que convierte el promedio de la diversidad local
con el total de especies en un poligono, o componente
beta, se correlaciona claramente con el area del poligo-
no y probablemente se debe a la mayor heterogeneidad
ambiental asociada a superficies mas grandes.

La ecuacion de Whittaker merece un mayor inte-
rés por parte de los bidlogos no tanto porque provee de
un indice de “diversidad beta”, sino porque permite
relacionar conceptos ecologicos diferentes e importan-
tes de manera rigurosa.
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Fig. 3. llustracion del uso del modelo empirico para obtener los valores de alfa en la subdivision de México en celdas de 0.1
grados de lado. Se muestran dos ejemplos de celdas donde se estima el nimero de especies locales mediante la ecuacion de
regresion (1).

Fig. 4. Curvas de nivel del nimero total de especies en cada poligono de vegetacion de Rzedowsky como funcion de la
riqueza local y del valor de omega fraccional (proporcion promedio del poligono de vegetacion ocupada por las especies).
Bee (bosque de coniferas y encino), Btp (bosque tropical perennifolio), Bsp (bosque tropical sub perennifolio), Be (bosque
espinoso), Be (bosque tropical caducifolio), Bmm (bosque mesofilo de montafia), Mx (matorral xerofito), P (pastizal)
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se celebro en la Ciudad de México
ersaciones sobre diversidad: el significado de
rganizado por CONABIO y el grupo DIVERSITAS-
apoyo financiero de la Direccion de Asuntos Internacionales
10 Nacional de Ciencia y Tecnologia de México. La celebracion

a reunion respondio a una verdadera necesidad, sentida por muchos
nvestigadores: convocar a una parte importante de los interesados en esta
tematica para discutir ideas y enfrentar puntos de vista sobre lo que
significan las distintas expresiones de la biodiversidad, las relaciones que
tienen entre si y la forma de medirlas. El simposio fue un éxito, tanto por
las comunicaciones presentadas, como por la amplia discusion desarrollada
en su seno y ello nos llevo a considerar la publicacion de sus contenidos, con
la ayuda de la Sociedad Entomologica Aragonesa (Espafia), para ofrecer al
mundo cientifico un libro que los editores creemos nuevo y original, y en
espaiiol, con las contribuciones mas destacadas de aquel evento.
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