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Resumen

El descenso de la similitud bidtica con la distancia espacial (en inglés, distance-decay) es uno de
los patrones universales en Ecologia y Biogeografia. Este patrén surge porque cuanto mas alejadas
estdn dos comunidades bioldgicas, menor es el nimero de especies que tienen en comun. Dicho
descenso de la similitud con la distancia puede ajustarse mediante modelos estadisticos, que deben
ser no lineales (p. ej. Modelos Lineales Generalizados, GLM, con funcién exponencial o power-law)
y tener en cuenta la dependencia por pares de los datos a la hora de calcular la significaciéon del
modelo. La dependencia por pares es inherente a los modelos de distance-decay, ya que tanto los
valores de similitud bidtica como la distancia espacial entre comunidades involucran, para su célculo,
dos comunidades biolégicas. Por tanto, una misma comunidad bioldgica estd implicada en el calculo
de varios valores de similitud/distancia, dando lugar a una pseudorreplicacién de los datos que viola
una asuncién basica de muchos tests estadisticos. Este aspecto es de maxima importancia ya que la
correcta modelizacién del patréon de distance-decay es clave para poder inferir los procesos ecoldgicos,
evolutivos o biogeograficos responsables del descenso en la similitud bidtica con la distancia.
Palabras clave: Biodiversidad; biogeografia; comunidad biolégica; diversidad alfa, beta y gamma; distance-
decay; similitud; disimilitud; macroecologia; Mantel.
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Abstract

The decay of biotic similarity with spatial distance, also known as distance-decay, is a universal
pattern in Ecology and Biogeography. This pattern arises because, the more distant two biological
communities are, the fewer species they have in common. Non-linear statistical models can be used to
adjust the decay of community similarity with distance. To correctly fit these models (e.g. Generalized
Linear Models, GLMs, with exponential or power-law function), it is important to account for the
pairwise dependence of the data when assessing model significance. The pairwise dependence of
data is inherent to distance-decay models, as both the biotic similarity values and the spatial distance
between communities involve two biological communities in their calculation. Therefore, the same
biological community is used to compute several similarity/distance values in the dataset, leading to
pseudoreplication in the data and hence violating a key statistical assumption. Correctly modelling
the distance-decay pattern is essential for inferring the ecological, evolutionary and/or biogeographical
processes underlying the decay of biotic similarity with spatial distance.
Keywords: Biodiversity; biogeography; biological community; alpha, beta and gamma diversity; distance-decay;
similarity; dissimilarity; macroecology; Mantel.
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PATRONES ESPACIALES DE DIVERSIDAD: DIVERSIDAD ALFA, BETA'Y
GAMMA

La ecologia de comunidades y la biogeografia abordan el estudio de la distribucion
espacial de las especies y las comunidades bioldgicas, asi como de los procesos subyacentes
que gobiernan esas distribuciones (McGiLL, 2010). Una de las observaciones basicas sobre la
diversidad biolédgica es que no se distribuye de manera uniforme en el planeta: las especies
de seres vivos varian entre lugares y esta variacidon es diferente segun la escala espacial
que estemos considerando para nuestro estudio (WILLIG et al, 2003; RICKLEFS, 2004).
Las agrupaciones de seres vivos en un lugar especifico constituyen lo que denominamos
comunidades bioldgicas o ensamblajes de especies (species assemblages), y su composicion
puede variar enormemente entre localidades, desde ser practicamente idénticas hasta ser
completamente diferentes. Por tanto, en los estudios de diversidad biolégica nos enfrentamos
a dos preguntas basicas: “;como medimos las diferencias entre comunidades biologicas?
o, en otras palabras, ;como caracterizamos los patrones de diversidad?” y, por otro lado,
“;cudles son los procesos ecologicos, evolutivos o biogeograficos responsables de que existan
dichos patrones de diversidad?”. No es posible abordar la pregunta sobre las causas sin
haber establecido previamente los métodos para medir adecuadamente en qué medida las
comunidades biolégicas son diferentes.

Existen varias metodologias para medir la diversidad bioldgica, siendo la mas simple
e intuitiva el conteo de especies presentes en un area determinada. Esta sencilla medida
nos proporciona una cuantificacion inicial de la diversidad biolégica, conocida como riqueza
de especies. Una caracteristica clave de la riqueza de especies es que depende de la escala
espacial a la que se mida (WHITTAKER et al., 2001; RAHBEK, 2005; WHITTAKER & TRIANTIS,
2012) o, en otros términos, tiene dependencia espacial con la escala (scale-dependent). Es
decir, la riqueza de especies tiende a aumentar a medida que ampliamos la escala geografica
de estudio, dando lugar a una de las leyes fundamentales en Ecologia: 1a relacion especies-area
(species-area relationship (ROSENZWEIG, 1995)). Entonces, si nos centramos en un territorio
concreto, al que denominaremos “region”, generalmente observaremos que la riqueza de
especies que podemos encontrar en esa regiéon es mayor que la riqueza de especies de
una localidad cualquiera de dicha region. Esto nos lleva a una observacion crucial: si la
composicion de especies de las comunidades de diferentes localidades de una regiéon es
idéntica en todas ellas, la diversidad regional sera la misma que la diversidad de cada
localidad individual (diversidad local). Sin embargo, si la composicion de especies es diferente
entre localidades, entonces la diversidad regional serd mayor que la diversidad local. En este
marco tedrico, denominamos diversidad gamma (y) a la riqueza de especies en la region,
diversidad alfa () a la riqueza promedio en las localidades y diversidad beta () a la relacién
que existe entre ambas (WHITTAKER, 1960). Por tanto, el hecho de que areas geograficas mas
grandes alberguen una mayor diversidad de especies esta intrinsecamente ligado al hecho de
que diferentes localidades suelan tener diferentes especies.

RELACION ENTRE LA DIVERSIDAD BETA GLOBAL Y LOS INDICES DE
DISIMILITUD BIOTICA POR PARES

La diversidad beta contempla, por tanto, dos aspectos fundamentales de la caracterizacion
de los patrones de diversidad: (i) mide la variacién en la composicién de especies entre
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comunidades bioldgicas y (ii) expresa la relacién entre la diversidad regional y la diversidad
local (Figura 1). Aunque estan intimamente relacionadas desde el punto de vista conceptual,
estas dos facetas suelen ser abordadas mediante aproximaciones metodoldgicas diferentes.
Por un lado, la variacién en la composiciéon entre comunidades biologicas se puede medir
con indices de disimilitud biotica, que cuantifican cémo de diferentes son dos comunidades
teniendo en cuenta que la ausencia de una especie en ambas comunidades no es informativa
y, por tanto, no debe ser tenida en cuenta en el calculo, lo que también se denomina como “el
problema de los dobles ceros” (LEGENDRE & LEGENDRE, 1998). Estos indices se calculan para
pares de comunidades (pairwise beta diversity o pairwise biotic dissimilarity) a partir de datos
de incidencia de especies (por ejemplo los indices de JaccARD (1912) o SPRENSEN (1948)) o
datos de abundancia de especies (ej. indice de Bray-Curtis (BrRAY & CURTIS, 1957)). Por otro
lado, también es posible calcular un valor de diversidad beta global para multiples localidades
teniendo en cuenta la ratio entre la diversidad gamma y la diversidad alfa (8 =y/a) en la
region de estudio, tal y como propuso inicialmente WHITTAKER (1960). Cuanto mayor sea esta
ratio, mayor serd el nimero de especies que aparecen a escala regional en relacién al nimero
promedio de especies que podemos observar a escala local.

Figura 1. Ejemplo ilustrativo de la relacion entre el calculo de la diversidad beta global como la relacion
multiplicativa entre la diversidad gamma y la diversidad alfa (5 = y/a), y la diversidad beta calculada como la
disimilitud bidtica entre pares de comunidades. En este ejemplo, la disimilitud biética ha sido calculada con el indice
de Jaccard, que tiene en cuenta el nimero de especies exclusivas de cada comunidad dividido por el nimero de
especies totales. Ndtese que si se usara un indice de disimilitud basado en abundancia (ej. Bray-Curtis), existiria un
valor no nulo de disimilitud bidtica entre la localidad A y la localidad B (Bray = 0.43) debido a las diferencias en
abundancia de las especies, a pesar de que las especies en ambas localidades sean las mismas.

Figure 1. Illustrative example of the relationship between global beta diversity, measured as the ratio between gamma and alpha diversity (8 = y/a)
and beta diversity measured as the biotic dissimilarity between pairs of communities. In this example, biotic dissimilarity has been measured using
Jaccard's index, which takes into account the number of species exclusive to each community divided by the total number of species. Please note
that an abundance-based dissimilarity index (e.g. Bray-Curtis) would result in a non-zero value of biotic dissimilarity between locality A and locality B
(Bray = 0.43) as the species differ in their abundance, even though they are the same. (Credit figure shapes: phylopic.org).

REGION (DIVERSIDAD Y = 5)
DIVERSIDAD o = 3.3 LOCALIDADA (S=4)

LOCALIDAD B (S=4) LOCALIDAD C (S=2)

Disimilitud (Jaccard) =0.8 | \ 2%/ N2

Crédito siluetas: phylopic.org

A pesar de ser un concepto muy intuitivo, la cuantificacion de la diversidad beta ha
suscitado un interesante debate a lo largo de los afios. El desarrollo de los indices de
disimilitud, también llamados coeficientes de asociacién, fue anterior e independiente a la
formulacién de los conceptos de diversidad alfa, beta y gamma (por ejemplo,JAcCARD, 1912;
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SIMPSON, 1943; SPRENSEN, 1948). El término diversidad beta fue introducido por primera vez
por WHITTAKER (1960) y definido por él como “la magnitud del cambio en la composiciéon
de la comunidad” entre sitios. Para medir la magnitud de ese cambio de composicion
entre comunidades, la diversidad beta compara la diversidad en dos escalas diferentes
(diversidad alfa y gamma), como se ha explicado anteriormente. Es necesario aclarar que
esta comparacion entre escalas se podria realizar usando la formulacién multiplicativa
clasica (B = y/a) o usando la particién aditiva de la diversidad (8 =y — «), tal y como fue
propuesta por otros autores (LANDE, 1996; VEECH & CrisT, 2010). Sin embargo, estudios
posteriores, como el de JosT (2007), demostraron que el tipo de particion elegida (e;.
aditiva o multiplicativa) no es trivial si pretendemos que los componentes de diversidad
alfa y diversidad beta que con él se calculan sean independientes. En el caso de medidas
de diversidad beta basadas en recuentos de especies, es decir, medidas basadas en la
riqueza, el uso de la particion multiplicativa clasica es obligatorio (BASELGA, 2010) para
garantizar la necesaria independencia entre la diversidad alfa y la beta (WILSON & SHMIDA,
1984). Por otro lado, si consideramos la diversidad beta como una medida de la disimilitud
entre sitios (KOLEFF et al., 2003), es importante conocer la relacion matematica entre el
calculo de la diversidad beta basado en la particién multiplicativa y el calculo basado en
los indices de disimilitud bidtica entre pares de comunidades bioldgicas. Estos puntos de
vista han sido también denominados diversidad proporcional y diversidad de diferenciacion,
respectivamente (JURASINSKI et al., 2009), pero esta distinciéon es mas formal que conceptual
porque los indices de disimilitud tradicionales son en realidad transformaciones monoténicas
de la beta multiplicativa de Whittaker (es decir, = y/a) calculada para dos sitios (JosT,
2007). En otras palabras, las medidas de diversidad de diferenciacién son, de hecho,
s6lo casos especiales de medidas de diversidad proporcional para N = 2. El problema
queda claramente ejemplificado por el hecho de que los indices de disimilitud por pares
pueden generalizarse y aplicarse a situaciones que involucran multiples sitios, resultando
en medidas de disimilitud de multiples sitios (multiple-site dissimilarity) que, nuevamente,
son transformaciones monoténicas de la diversidad beta de Whittaker (8 =y/a) para
cualquier numero de sitios (DISERUD & @DEGAARD, 2007). Por lo tanto, estos puntos de
vista aparentemente divergentes sobre la diversidad beta son en realidad consistentes con un
concepto Unico de diversidad beta.

EL DESCENSO DE LA SIMILITUD BIOTICA CON LA DISTANCIA (PATRON
DISTANCE-DECAY)

Una de las preguntas basicas en ecologia de comunidades es si las diferencias en la
composicion de las comunidades se pueden predecir en funcion de las diferencias en las
condiciones ambientales que habitan y, por tanto, por la existencia de presiones selectivas
diferentes entre localidades, o si existen otros procesos fundamentales que podrian explicar
tal variacion bidtica (ver revision de la teoria de las comunidades ecolégicas ofrecida por
VELLEND (2016)). En este sentido, es clave comprender el papel de la distancia espacial
entre dichas comunidades ya que, cuanto mas alejadas estén entre ellas, existira una mayor
tendencia a que compartan un menor nimero de especies (Figura 2). Esta tendencia puede
deberse a la simple capacidad limitada de las especies para alcanzar territorios lejanos,
porque a mayor distancia espacial menor es la probabilidad de que las especies que
habitan una localidad hayan colonizado la otra, especialmente en los grupos biolégicos que
tienen una fuerte limitacidon intrinseca a la dispersion (por ejemplo, insectos no alados).
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Alternativamente, también puede deberse a que las condiciones ambientales poseen una
estructura espacial, es decir, sitios préximos tenderan a tener condiciones ambientales
mas parecidas que sitios lejanos (autocorrelacidn espacial). La autocorrelacidon espacial del
ambiente puede derivar en una autocorrelaciéon espacial de la diversidad bioldgica si la
presencia o ausencia de las especies estd determinada por esas condiciones ambientales
(predominancia de procesos de seleccidn). Esta tendencia de la similitud entre comunidades
biol6gicas a disminuir con la distancia espacial entre ellas se denomina en inglés distance-
decay of similarity (descenso de similitud con distancia) (NExkoLA & WHITE, 1999) y
generalmente se usa el término abreviado: distance-decay. Nétese que la similitud bioldgica y
la disimilitud biética son complementarias: Similitud = (1 - Disimilitud).

Figura 2. Ejemplo ilustrativo de cdmo disminuye la similitud biotica entre la comunidad focal (comunidad #1) y

el resto de las comunidades bioldgicas seguin se incrementa la distancia espacial entre ellas. Se muestra también

como esa variacion en la composicion de las comunidades podria estar asociada a la variacion en las condiciones

ambientales, la cual también presentaria una estructura espacial al ser mas similares las condiciones abidticas de

los sitios de menor altitud en relacidn con los de mayor altitud. En un estudio de distance-decay es necesario
analizar como varia la similitud biética con la distancia espacial teniendo en cuenta todas las localidades, no sélo la
comunidad focal que se usa como ejemplo aqui por simplicidad. La similitud biética ha sido medida con el indice de
Jaccard.

Figure 2. Illustrative example of how biotic similarity between the focal community (community #1) and the rest of the biological communities
decreases as the spatial distance between them increases. It also shows that such variation in community composition could be associated with
differences in environmental conditions, as the abiotic conditions at low altitude would be different to those at higher altitude. Please note that, to
build a distance-decay model, it is necessary to use all localities when assessing how biotic similarity varies with spatial distance, not only a focal
community, as shown in the example used here for simplicity. Biotic similarity has been measured with the Jaccard’s index (Credit figure shapes:
phylopic.org and pch.vector/Freepik).

1
st | 8 |8l

Comunidad#1  Comunidad #2 Comunidad #3 Comunidad #4 Comunidad #5 Comunidad #6

Sim Jacc 125 1
Sim Jacc 4.5 = 0.40
Sim Jacc ., = 0.20
Sim Jacc .5 = 0.25
Sim Jacc ¢ = 0.20

Crédito siluetas: phylopic.orgy pch.vector/Freepik

El estudio del distance-decay constituye uno de los métodos fundamentales de analisis
de la diversidad beta (MORLON et al., 2008; ANDERSON et al., 2011). De hecho, el patrén de
distance-decay emerge como un patrén universal (NEKOLA & WHITE, 1999; SOININEN et al,
2007a; SOININEN et al., 2007b; GRACO-RozA et al., 2022), ya que se ha demostrado que existe
un descenso de la similitud bioldgica con la distancia en diferentes grupos biolégicos (POULIN,
2003; SVENNING et al, 2011; ASTORGA et al., 2012; QIAN & RICKLEFS, 2012; WETZEL et al.,
2012; Sarro et al, 2015), habitats (JIMENEZ-VALVERDE et al., 2010; OLDEN et al., 2010; S1et
al, 2015; CHusT et al, 2016; Tovo & FAVRETTI, 2018), escalas espaciales (BUCKLEY & JETZ,
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2008; BELL, 2010; FREIJEIRO & BASELGA, 2016; KONIG et al, 2017; ARRIBAS et al., 2020), y
niveles de organizacion biolégica (Diniz-FiLHO & BINI, 2011; BASELGA et al., 2013; BASELGA et
al., 2015; GOMEZ-RODRIGUEZ et al., 2019; GOMEZ-RODRIGUEZ et al., 2020; BASELGA et al., 2022).
Por tanto, una de las preguntas fundamentales en ecologia de comunidades y biogeografia no
es solo si existe o0 no un patrén de distance-decay en las comunidades de estudio sino, sobre
todo, cudl es la intensidad de dicho descenso y si es diferente entre grupos biolégicos con
rasgos morfolégicos o funcionales diferentes. En este sentido, el analisis del distance-decay
constituye una herramienta fundamental para entender la variabilidad en la composiciéon de
las comunidades y los procesos que la generan (TuomisTo et al, 2003; STEINITZ et al., 2006;
GOMEZ-RODRIGUEZ & BASELGA, 2018; TORNERO et al, 2018; BASELGA & GOMEZ-RODRIGUEZ,
2021, entre otros) Ademads, desde el punto de vista aplicado, este tipo de aproximacién
metodolégica también se ha usado en estudios de conservacién para identificar, por ejemplo,
los factores responsables de la variaciéon en la composicién de las comunidades en zonas
amenazadas (DRAPER et al., 2019; ZHANG et al., 2019).

PROCESOS ECQL()GICOS RESPONSABLES DEL DESCENSO DE LA
SIMILITUD BIOTICA CON LA DISTANCIA (DISTANCE-DECAY)

La utilidad del distance-decay en el estudio de las causas de la estructura espacial
de la diversidad bioldgica radica en que la disminuciéon de la similitud biolégica con la
distancia espacial refleja procesos ecolégicos subyacentes que operan a través de varias
escalas espaciales. Comprender estos procesos es crucial para desentrafar los mecanismos
responsables de la variacion en la composicion de las comunidades bioldgicas. Los procesos
mas importantes son los siguientes:

1. Limitacion de la dispersion: La dispersion juega un papel fundamental en la
configuracion de la composicidon de las comunidades bioldgicas (LEIBOLD et al., 2004;
SAITO et al,, 2015; LEIBOLD & CHASE, 2018) y de los patrones biogeograficos (SVENNING
& Skov, 2007a). A medida que aumenta la distancia espacial entre dos localidades, la
capacidad de las especies para dispersarse entre ellas disminuye, lo que conlleva una
reduccion de su similitud biotica. Es decir, tendran menos especies en comun y habra
mas especies que aparezcan exclusivamente en una o en otra comunidad. La limitacion
a la dispersion puede surgir de la propia capacidad intrinseca de los organismos para
desplazarse o expandir sus rangos de distribucion (Qian, 2009; GOMEZ-RODRIGUEZ &
BASELGA, 2018) o de factores extrinsecos, como las barreras fisicas o la fragmentacion
del habitat (SOININEN et al.,, 2007a).

2. Filtrado ambiental: El filtrado ambiental ocurre cuando ciertas especies son
favorecidas o excluidas de determinados sitios en funcién de sus tolerancias fisioldgicas,
rasgos morfoldgicos o rasgos vitales (CHASE & MYERS, 2011; KRAFT et al., 2015). Esto es
debido a que, para cada especie, existe un rango de condiciones ambientales en las que
puede tener un crecimiento poblacional positivo, lo que se denomina el nicho ecolégico
de la especie (HUTCHINSON, 1957; CHASE & LEIBOLD, 2003; PETERSON et al., 2011). Como
las condiciones ambientales varian en el espacio, también varia la idoneidad de dichas
condiciones ambientales para las diferentes especies y, con ello, para la comunidad
bioldgica en su conjunto, ya que esta estara conformada por distintas especies, cada una
de ellas con su propio nicho ecoldgico. A medida que aumenta la distancia espacial entre
localidades, las condiciones ambientales tienden a ser mas diferentes entre ellas, como
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se ha explicado anteriormente, lo que puede resultar en diferencias en la composicién de
la comunidad si predominan los procesos de seleccion (sensuVELLEND, 2016) y con ellos
el filtrado diferencial de especies (NEKOLA & WHITE, 1999; SOININEN et al., 2007a).

3. Contingencias histdricas: La historia de una region, incluido su pasado geolégico,
climatico y evolutivo, puede condicionar la composicion de las comunidades que
observamos actualmente (RICKLEFS & SCHLUTER, 1993; HAWKINS & PORTER, 2003;
MonNTOYA et al, 2007; BASELGA et al, 2012; GRAHAM et al, 2012). Las denominadas
contingencias histdricas, tales como las fluctuaciones climaticas del pasado o los eventos
geologicos, generan patrones biogeograficos reconocibles hoy en dia asociados a la
contraccion, expansion o fragmentacion de los rangos de distribucion de las especies
(DYNESIUS & JANSSON, 2000; JANSSON, 2003; CONDAMINE et al., 2013; DiAs et al., 2014).
Estos potenciales legados histéricos han de ser tenidos en cuenta a la hora de interpretar
las causas de la similitud (o disimilitud) entre comunidades biologicas, particularmente
a grandes escalas espaciales, en las que la limitacion a la dispersion puede jugar un papel
fundamental a la hora de explicar qué lugares han sido o no recolonizados tras el evento
historico que alterd la composicion de la comunidad (QIAN et al., 2009; FITZPATRICK et
al., 2013; GOMEZ-RODRIGUEZ & BASELGA, 2018; MARTIN-DEVASA et al., 2024). Un ejemplo
del papel de estas contingencias histéricas son los patrones de distribucidon de algunos
animales y plantas en el continente europeo, en el cual se observa una recolonizacion
incompleta de las latitudes mas septentrionales tras las ultimas glaciaciones (SVENNING
& SKov, 2007b; GOMEZ-RODRIGUEZ & BASELGA, 2018).

4. Interacciones bidticas: Las interacciones entre especies, incluidas la competencia,
la depredacién, el mutualismo o la facilitacién, tienen un papel fundamental dentro
de los procesos de seleccion que determinan la estructura y composicién de las
comunidades (CALLAWAY et al., 2002; GRAHAM et al., 2009; CHASE & MYERS, 2011).
Al igual que en el caso de las condiciones abidticas, la intensidad y la frecuencia
de estas interacciones puede variar entre localidades, lo que conlleva cambios en
la composicién de la comunidad. Las diferencias en el tipo, intensidad y frecuencia
de las interacciones tienden a ser mayores segun se incrementa la distancia entre
las comunidades biolégicas, pudiendo generar por tanto un patrén de distance-decay
(TR@JELSGAARD et al., 2015).

APROXIMACIONES METODOLOGICAS AL ESTUDIO DEL DISTANCE-DECAY

La aproximacién mas comun en el estudio de los patrones de distance-decay es el ajuste
de un modelo estadistico de la relacion entre dos matrices de datos pareados: la similitud
entre comunidades y la distancia espacial (Figura 3). Dicho modelo estadistico permite la
estimacion de parametros con relevancia bioldgica, tales como la proporcidn de varianza de
la similitud entre comunidades que es explicada por la distancia geografica, o la tasa segun la
cual esta similitud desciende con la distancia.
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Figura 3. Ejemplo ilustrativo de la construccion de matrices de similitud bidtica (izquierda) y distancia espacial
(derecha) a partir de los datos de composicion de comunidades y su disposicion en el espacio. Notese que en este
caso se incluye la diagonal de las matrices, con valor 1 en el caso de la similitud bidtica (es decir, comunidades
idénticas, ya que son la misma) y valor 0 en el caso de la distancia espacial. En el calculo de los modelos de
distance-decay no se tienen en cuenta estos valores, pero se muestran en la figura por su valor ilustrativo. La
similitud bidtica ha sido medida con el indice de Jaccard y la distancia espacial es distancia euclidea.

Figure 3. lllustrative example of biotic similarity (left) and spatial distance (right) matrices resulting from differences in community composition
across space. Note that, in this case, the matrix diagonals are shown, with value = 1 in the case of biotic similarity (i.e. identical communities) and
value = 0 in the case of spatial distance. However, these diagonal values are not taken into account when building distance-decay models, but are
shown here for illustrative purposes. Biotic similarity has been measured with the Jaccard’s index and spatial distance is Euclidean distance (Credit

figure shapes: phylopic.org and pch.vector/Freepik).

s' sl as ¥

Comunidad #1 Comunidad #2 Comunidad #3 c idad #4 c idad #5 Comunidad #6

MATRIZ DE SIMILITUD BIOTICA MATRIZ DE DISTANCIA ESPACIAL

Com#1 Com#2 Com#3 Com#4 Com#5 Com#6 Com#1 Com#2 Com#3 Com#4 Com#5 Com#6
Com#1 | 1.00 Com#1 | 0.0
Com#2 | 1.00 1.00 Com#2 1.0 0.0
Com#3 [ 0.40 0.40 1.00 Com#3 2.5 1.5 0.0
Com#4 | 0.20 0.20 0.75 1.00 Com#4 | 4.0 3.0 1.5 0.0
Com#5 | 0.25 0.25 0.50 0.67 1.00 Com#b 5.0 4.0 2.5 1.0 0.0
Com#6 [ 0.20 0.20 0.40 0.50 0.67 1.00 Com#6 6.5 5.5 4.0 2.5 1.5 0.0

Crédito siluetas: phylopic.org y pch.vector/Freepik

La busqueda de un modelo estadistico adecuado que capture el distance-decay empezd
con el articulo fundacional de NEkOLA & WHITE (1999), en el cual mostraban que un modelo
exponencial (la regresion de la similitud transformada logaritmicamente frente a la distancia
espacial) era el mejor ajuste para sus datos. Desde entonces, los patrones de distance-decay
han sido principalmente estudiados con modelos lineales (Linear Models, LM) con o sin
transformar las variables logaritmicamente (por ejemplo, NEKOLA & WHITE, 1999); o bien con
modelos lineales generalizados (Generalized Linear Models, GLM) (por ejemplo, SOININEN et
al, 2007a; MILLAR et al., 2011). Mas recientemente, NEKOLA & McGILL (2014) emplearon
datos simulados para demostrar que la forma funcional de la relacién en los distance-decay
puede ser una funcién exponencial negativa, generalmente para datos recogidos en escalas
espaciales amplias, o bien una funcién power-law, si la escala espacial es pequefia. No
obstante, la principal dificultad de la construccién de modelos distance-decay no reside en
la identificacién de la mejor funcién de ajuste, sino en cdmo se determina la significacion del
modelo ya que, al estar construido a partir de matrices de distancia, se viola la asuncién de
independencia de los datos. Es decir, la similitud entre la comunidad #1 y la comunidad #3
de la Figura 4 no es independiente de la similitud entre la comunidad #3 y la comunidad #6,
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ya que los datos de composicion bidtica de la comunidad #3 han sido utilizados para calcular
ambas similitudes.

Figura 4. Representacion grafica del descenso en la similitud bidtica con la distancia (distance-decay) de las
comunidades representadas en las Figuras 2 y 3. Se muestra el ajuste de la funcidn exponencial y la funcién
power-law. Ademas, se han resaltado los casos de la comparacién entre la comunidad #1 y la comunidad #3
(amarillo) e, independientemente, de la comunidad #3 y la comunidad #6 (violeta). De esta forma se muestra la
violacion de la asuncion de independencia de los casos (cada uno de los puntos del grafico), al estar la comunidad
#3 involucrada en el calculo de ambos casos (y todos los demas pares que incluyan a la comunidad #3). La similitud
bidtica ha sido medida con el indice de Jaccard y la distancia espacial es distancia euclidea.
Figure 4. Distance-decay of the communities shown in Figures 2 and 3. The exponential and power-law fits are shown. In addition, two cases are
highlighted: the value corresponding to comparing community #1 and community #3 (yellow) and, independently, the one comparing community
#3 and community #6 (violet). This evidences the lack of independence between cases and, hence, the violation of this statistical assumption (i.e.

community #3 is involved in the calculation of both cases, as well as all other cases including community #3). Biotic similarity has been measured
with the Jaccard’s index and spatial distance is Euclidean distance (Credit figure shapes: phylopic.org).

B Bt 1
s TaiT sl

Comunidad #1 Comunidad #3 Comunidad #6
1.0 —Exponencial
== Power-law
0.8
S 0.6-
E 0.4
(7]
0.2
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| I I I I I
1 2 3 4 5 6

Distancia espacial

Crédito siluetas: phylopic.org

La evaluacién de la significacion de los modelos distance-decay debe tener en cuenta la
dependencia por pares inherente a los datos de similitud biética y distancia espacial. Por ello,
los contrastes de significaciéon que se usan rutinariamente en los LMs y GLMs (por ejeplo, el
test de la F, ver HASTIE & PREGIBON, 1993) no deberian aplicarse a datos de distance-decay,
ya que se violaria la asuncion de independencia de los datos que requieren estos contrastes.
La dependencia en las variables de similitud y distancia deriva de su construccién a partir
de comparaciones entre todos los posibles pares de comunidades (SMOUSE et al, 1986;
LEGENDRE et al., 1994), tal y como se muestra en la Figura 3. Por lo tanto, cada observacién
independiente (p. ej. una comunidad biolégica) estd implicada en el calculo de multiples
valores de similitud/distancia y por ello los casos usados para construir el modelo no son
independientes entre si (ver Figura 4). En los modelos lineales, el sesgo estadistico causado
por esta dependencia a pares en matrices de distancia ha sido tenido en cuenta en el disefio
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del test de Mantel (MANTEL, 1967), que se usa como contraste de significacién para este
tipo de modelos. El test de Mantel evaliia si dos matrices de distancia son independientes
comparando un estadistico lineal (el coeficiente de correlacién de Pearson) o un estadistico
no paramétrico (coeficientes de correlacién de rangos de Spearman o Kendall) con la
distribucién de dicha correlaciéon bajo la hipétesis nula de independencia de las matrices
(calibracién del contraste), obtenida usando permutaciones de los sitios de muestreo en una
de las matrices. Es decir, el test de Mantel es adecuado para evaluar la hip6tesis de una
relacion lineal entre los datos, pero no esta disefiado para testar otro tipo de relaciones, por
lo menos de forma paramétrica. Si se utilizan los estadisticos no paramétricos de correlacion,
el test de Mantel si es capaz de acomodar la relacion no lineal que se espera entre la similitud
de las comunidades y la distancia que las separa (DiETz, 1983). Sin embargo, siempre que sea
posible es preferible utilizar modelos paramétricos no lineales (p.ej. exponencial o power-law)
antes que recurrir al uso de contrastes no paramétricos. Ademas de tener mayor poder
estadistico, los modelos paramétricos tienen la ventaja de que permiten la comparaciéon de
parametros (ej. pendiente o intercepto) entre modelos de distance-decay ajustados a datos
de distintos taxones y/o regiones. Estas comparaciones son clave para inferir los procesos
que han generado los patrones de distance-decay (SOININEN et al., 2007a; SAITO et al.,, 2015;
GOMEZ-RODRIGUEZ & BASELGA, 2018; PEGUERO et al., 2021; YANG et al, 2021), que es el
objetivo ultimo de la ecologia de comunidades o la biogeografia.

PRINCIPALES RETOS DEL AJUSTE DE MODELOS NO-LINEALES DE
DISTANCE-DECAY

La ausencia de independencia entre los casos de las matrices de distancia y similitud
debida a su estructura a pares supone el primer reto para el disefio de un contraste de
significacidn aplicable a modelos no lineales de distance-decay. Este contraste debe comparar
el patron no lineal ajustado por el modelo con el esperado si la similitud y la distancia fueran
independientes entre ellas (hipotesis nula del contraste) y debe disefarse teniendo en cuenta
la dependencia por pares. Cabe recordar que la mayoria de los contrastes de significacion
(p.€j. el test de la F) presentan la asuncion basica de que las observaciones de una misma
variable son independientes entre ellas. Cuando se viola esta asuncién, como es el caso de los
modelos distance-decay, se causa una inflacion artificial de los grados de libertad del contraste
conocida como pseudoreplicaciéon, que aumenta a medida que lo hace el tamafio muestral
(HURLBERT, 1984) (Figura 5).
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Figura 5. Ejemplo ilustrativo de la pseudoreplicacion en datos de distancia y similitud. El tamaifio muestral aumenta
de forma artificial tras calcular las matrices de similitud y distancia, ya que de cuatro localidades se obtienen
seis valores de similitud (ya que para N localidades tenemos N X (N — 1)/2 valores de similitud y distancia). Otra
evidencia de la existencia de pseudoreplicacion y dependencia a pares viene dada por el hecho de que la localidad A
estd implicada en el calculo de todos los valores de similitud y distancia marcados en rojo (N — 1 valores).

Figure 5. Illustrative example of pseudoreplication in distance and similarity data. The sample size is artificially increased after calculating the
similarity and distance matrices, since six similarity values are obtained from four sites (because for N sites we have N X (N — 1)/2 similarity and
distance values). Further evidence of the existence of pseudoreplication and pairwise dependence is given by the fact that locality A is involved in

the calculation of all similarity and distance values marked in red (N - 1 values). Figure created on BioRender.com.
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Figura creada en BioRender.com.

La pseudoreplicacion puede aumentar el error tipo I de los contrastes de significacion
provocando que se considere significativo el modelo cuando esto no es cierto (falsos
positivos). En el contexto particular de los modelos de distance-decay, la pseudoreplicacion
se genera porque a partir de N sitios se obtienen N X (N — 1)/2 similitudes/distancias. Para
evitar esta inflaciéon del error de tipo I, el test de Mantel estima la distribuciéon nula del
coeficiente de correlacién entre similitud y distancia a través de permutaciones de los sitios
de muestreo en la matriz de similitud. Después compara la correlacion observada con esta
distribucién nula y calcula el p-valor del contraste como la proporcién de casos en los que
la correlacion nula es mayor que la observada. A pesar de su disefio especifico para el tipo
de datos usados en los distance-decay, es necesario recordar que no es apropiado aplicar el
test de Mantel a este tipo de modelos ya que es un contraste de significacién robusto para
modelos lineales, pero no para el tipo de relaciones no lineales (p.ej. exponencial negativa o
power-law) que se observan en la relacién entre la similitud biética y la distancia espacial
(NEkOLA & McGILL, 2014). Ademas, puede presentar sesgo si no se considera la estructura
espacial de los datos (LEGENDRE & FORTIN, 2010; GUILLOT & ROUSSET, 2013; LEGENDRE et al,
2015). Autores previos han mostrado que cuando la relacion entre las variables se aleja de
la linealidad, la habilidad del test de Mantel para rechazar la hipétesis nula cuando es falsa
puede reducirse (baja potencia estadistica) (DiNiz-FiLHO et al, 2013; ZELLER et al.,, 2016), lo
que limita su aplicaciéon a los modelos de distance-decay, en los que se espera que su forma
funcional no sea lineal (NEkOLA & McGILL, 2014). En resumen, no se puede aplicar el test
de Mantel para testar la significacion de un modelo no lineal de distance-decay debido a que
no compara su hipétesis nula con el modelo ajustado, sino con un coeficiente de correlacion
lineal o no paramétrico.

En los ultimos afios se han desarrollado métodos especificos para el ajuste de modelos
de distance-decay y el calculo de la significacion (MARTIN-DEVASA et al., 2022a; MARTINEZ-
SANTALLA et al., 2022). De esta forma, en estos momentos ya es posible ajustar modelos
no lineales con la relacién funcional de interés, ya sea exponencial, power-law o Gompertz,
tal y como muestran MARTIN-DEVASA et al. (2022b). Para todos estos tipos de modelo es
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posible calcular un estadistico pseudo-R? que estima la proporcién de la variacién presente
en los datos que es explicada por el modelo ajustado (McCULLAGH & NELDER, 1989). En estos
modelos, la pseudo-R? compara el ajuste del modelo con un modelo nulo en el cual similitud
y distancia son independientes entre ellas y, al mismo tiempo, se preserva la dependencia
por pares caracteristica del distance-decay. El elemento clave reside en que, a la hora de
simular este modelo nulo en el que no hay una relaciéon de distance-decay se mantiene la
estructura pareada inherente a los datos. Para ello las remuestras son tomadas a partir de
conjuntos de datos que incluyen todas aquellas similitudes/distancias en las que interviene
una localidad determinada. Esta aproximaciéon se denomina “remuestreo por bloques de
localidades” (MARTINEZ-SANTALLA et al., 2022). Todos estos métodos estan implementados en
la libreria “betapart” de R (BASELGA & ORME, 2012; BASELGA et al., 2023).
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