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ResumenEl descenso de la similitud biótica con la distancia espacial (en inglés, distance-decay) es uno delos patrones universales en Ecología y Biogeografía. Este patrón surge porque cuanto más alejadasestán dos comunidades biológicas, menor es el número de especies que tienen en común. Dichodescenso de la similitud con la distancia puede ajustarse mediante modelos estadísticos, que debenser no lineales (p. ej. Modelos Lineales Generalizados, GLM, con función exponencial o power-law)y tener en cuenta la dependencia por pares de los datos a la hora de calcular la significación delmodelo. La dependencia por pares es inherente a los modelos de distance-decay, ya que tanto losvalores de similitud biótica como la distancia espacial entre comunidades involucran, para su cálculo,dos comunidades biológicas. Por tanto, una misma comunidad biológica está implicada en el cálculode varios valores de similitud/distancia, dando lugar a una pseudorreplicación de los datos que violauna asunción básica de muchos tests estadísticos. Este aspecto es de máxima importancia ya que lacorrecta modelización del patrón de distance-decay es clave para poder inferir los procesos ecológicos,evolutivos o biogeográficos responsables del descenso en la similitud biótica con la distancia.
Palabras clave: Biodiversidad; biogeografía; comunidad biológica; diversidad alfa, beta y gamma; distance-
decay; similitud; disimilitud; macroecología; Mantel.
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AbstractThe decay of biotic similarity with spatial distance, also known as distance-decay, is a universalpattern in Ecology and Biogeography. This pattern arises because, the more distant two biologicalcommunities are, the fewer species they have in common. Non-linear statistical models can be used toadjust the decay of community similarity with distance. To correctly fit these models (e.g. GeneralizedLinear Models, GLMs, with exponential or power-law function), it is important to account for thepairwise dependence of the data when assessing model significance. The pairwise dependence ofdata is inherent to distance-decay models, as both the biotic similarity values and the spatial distancebetween communities involve two biological communities in their calculation. Therefore, the samebiological community is used to compute several similarity/distance values in the dataset, leading topseudoreplication in the data and hence violating a key statistical assumption. Correctly modellingthe distance-decay pattern is essential for inferring the ecological, evolutionary and/or biogeographicalprocesses 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
GAMMALa ecología de comunidades y la biogeografía abordan el estudio de la distribuciónespacial de las especies y las comunidades biológicas, así como de los procesos subyacentesque gobiernan esas distribuciones (McGill, 2010). Una de las observaciones básicas sobre ladiversidad biológica es que no se distribuye de manera uniforme en el planeta: las especiesde seres vivos varían entre lugares y esta variación es diferente según la escala espacialque estemos considerando para nuestro estudio (Willig et al., 2003; Ricklefs, 2004).Las agrupaciones de seres vivos en un lugar específico constituyen lo que denominamoscomunidades biológicas o ensamblajes de especies (species assemblages), y su composiciónpuede variar enormemente entre localidades, desde ser prácticamente idénticas hasta sercompletamente diferentes. Por tanto, en los estudios de diversidad biológica nos enfrentamosa dos preguntas básicas: “¿cómo medimos las diferencias entre comunidades biológicas?o, en otras palabras, ¿cómo caracterizamos los patrones de diversidad?” y, por otro lado,“¿cuáles son los procesos ecológicos, evolutivos o biogeográficos responsables de que existandichos patrones de diversidad?”. No es posible abordar la pregunta sobre las causas sinhaber establecido previamente los métodos para medir adecuadamente en qué medida lascomunidades biológicas son diferentes.Existen varias metodologías para medir la diversidad biológica, siendo la más simplee intuitiva el conteo de especies presentes en un área determinada. Esta sencilla medidanos proporciona una cuantificación inicial de la diversidad biológica, conocida como riquezade especies. Una característica clave de la riqueza de especies es que depende de la escalaespacial 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). Esdecir, la riqueza de especies tiende a aumentar a medida que ampliamos la escala geográficade estudio, dando lugar a una de las leyes fundamentales en Ecología: la relación especies-área(species-area relationship (Rosenzweig, 1995)). Entonces, si nos centramos en un territorioconcreto, al que denominaremos “región”, generalmente observaremos que la riqueza deespecies que podemos encontrar en esa región es mayor que la riqueza de especies deuna localidad cualquiera de dicha región. Esto nos lleva a una observación crucial: si lacomposición de especies de las comunidades de diferentes localidades de una región esidéntica en todas ellas, la diversidad regional será la misma que la diversidad de cadalocalidad individual (diversidad local). Sin embargo, si la composición de especies es diferenteentre localidades, entonces la diversidad regional será mayor que la diversidad local. En estemarco teórico, denominamos diversidad gamma (γ) a la riqueza de especies en la región,diversidad alfa (α) a la riqueza promedio en las localidades y diversidad beta (β) a la relaciónque existe entre ambas (Whittaker, 1960). Por tanto, el hecho de que áreas geográficas másgrandes alberguen una mayor diversidad de especies está intrínsecamente ligado al hecho deque diferentes localidades suelan tener diferentes especies.
RELACIÓN ENTRE LA DIVERSIDAD BETA GLOBAL Y LOS ÍNDICES DE
DISIMILITUD BIÓTICA POR PARESLa diversidad beta contempla, por tanto, dos aspectos fundamentales de la caracterizaciónde los patrones de diversidad: (i) mide la variación en la composición de especies entre
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comunidades biológicas y (ii) expresa la relación entre la diversidad regional y la diversidadlocal (Figura 1). Aunque están íntimamente relacionadas desde el punto de vista conceptual,estas dos facetas suelen ser abordadas mediante aproximaciones metodológicas diferentes.Por un lado, la variación en la composición entre comunidades biológicas se puede medircon índices de disimilitud biótica, que cuantifican cómo de diferentes son dos comunidadesteniendo en cuenta que la ausencia de una especie en ambas comunidades no es informativay, por tanto, no debe ser tenida en cuenta en el cálculo, lo que también se denomina como “elproblema de los dobles ceros” (Legendre & Legendre, 1998). Estos índices se calculan parapares de comunidades (pairwise beta diversity o pairwise biotic dissimilarity) a partir de datosde incidencia de especies (por ejemplo los índices de Jaccard (1912) o Sørensen (1948)) odatos de abundancia de especies (ej. índice de Bray-Curtis (Bray & Curtis, 1957)). Por otrolado, también es posible calcular un valor de diversidad beta global para múltiples localidadesteniendo en cuenta la ratio entre la diversidad gamma y la diversidad alfa (β = γ/α) en laregión de estudio, tal y como propuso inicialmente Whittaker (1960). Cuanto mayor sea estaratio, mayor será el número de especies que aparecen a escala regional en relación al númeropromedio de especies que podemos observar a escala local.

Figura 1. Ejemplo ilustrativo de la relación entre el cálculo de la diversidad beta global como la relación
multiplicativa entre la diversidad gamma y la diversidad alfa (β = γ/α), y la diversidad beta calculada como la

disimilitud biótica entre pares de comunidades. En este ejemplo, la disimilitud biótica ha sido calculada con el índice
de Jaccard, que tiene en cuenta el número de especies exclusivas de cada comunidad dividido por el número de

especies totales. Nótese que si se usara un índice de disimilitud basado en abundancia (ej. Bray-Curtis), existiría un
valor no nulo de disimilitud biótica 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 (β = γ/α)
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).

Crédito siluetas: phylopic.orgA pesar de ser un concepto muy intuitivo, la cuantificación de la diversidad beta hasuscitado un interesante debate a lo largo de los años. El desarrollo de los índices dedisimilitud, también llamados coeficientes de asociación, fue anterior e independiente a laformulación de los conceptos de diversidad alfa, beta y gamma (por ejemplo,Jaccard, 1912;
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Simpson, 1943; Sørensen, 1948). El término diversidad beta fue introducido por primera vezpor Whittaker (1960) y definido por él como “la magnitud del cambio en la composiciónde la comunidad” entre sitios. Para medir la magnitud de ese cambio de composiciónentre comunidades, la diversidad beta compara la diversidad en dos escalas diferentes(diversidad alfa y gamma), como se ha explicado anteriormente. Es necesario aclarar queesta comparación entre escalas se podría realizar usando la formulación multiplicativaclásica (β = γ/α) o usando la partición aditiva de la diversidad (β = γ − α), tal y como fuepropuesta por otros autores (Lande, 1996; Veech & Crist, 2010). Sin embargo, estudiosposteriores, como el de Jost (2007), demostraron que el tipo de partición elegida (ej.aditiva o multiplicativa) no es trivial si pretendemos que los componentes de diversidadalfa y diversidad beta que con él se calculan sean independientes. En el caso de medidasde diversidad beta basadas en recuentos de especies, es decir, medidas basadas en lariqueza, el uso de la partición multiplicativa clásica es obligatorio (Baselga, 2010) paragarantizar 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 disimilitudentre sitios (Koleff et al., 2003), es importante conocer la relación matemática entre elcálculo de la diversidad beta basado en la partición multiplicativa y el cálculo basado enlos índices de disimilitud biótica entre pares de comunidades biológicas. Estos puntos devista han sido también denominados diversidad proporcional y diversidad de diferenciación,respectivamente (Jurasinski et al., 2009), pero esta distinción es más formal que conceptualporque los índices de disimilitud tradicionales son en realidad transformaciones monotónicasde la beta multiplicativa de Whittaker (es decir, β = γ/α) calculada para dos sitios (Jost,2007). En otras palabras, las medidas de diversidad de diferenciación son, de hecho,sólo casos especiales de medidas de diversidad proporcional para N = 2. El problemaqueda claramente ejemplificado por el hecho de que los índices de disimilitud por parespueden generalizarse y aplicarse a situaciones que involucran múltiples sitios, resultandoen medidas de disimilitud de múltiples sitios (multiple-site dissimilarity) que, nuevamente,son transformaciones monotónicas de la diversidad beta de Whittaker (β = γ/α) paracualquier número de sitios (Diserud & Ødegaard, 2007). Por lo tanto, estos puntos devista aparentemente divergentes sobre la diversidad beta son en realidad consistentes con unconcepto único de diversidad beta.
EL DESCENSO DE LA SIMILITUD BIÓTICA CON LA DISTANCIA (PATRÓN
DISTANCE-DECAY)Una de las preguntas básicas en ecología de comunidades es si las diferencias en lacomposición de las comunidades se pueden predecir en función de las diferencias en lascondiciones ambientales que habitan y, por tanto, por la existencia de presiones selectivasdiferentes entre localidades, o si existen otros procesos fundamentales que podrían explicartal variación biótica (ver revisión de la teoría de las comunidades ecológicas ofrecida porVellend (2016)). En este sentido, es clave comprender el papel de la distancia espacialentre dichas comunidades ya que, cuanto más alejadas estén entre ellas, existirá una mayortendencia a que compartan un menor número de especies (Figura 2). Esta tendencia puededeberse 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 quehabitan una localidad hayan colonizado la otra, especialmente en los grupos biológicos quetienen una fuerte limitación intrínseca a la dispersión (por ejemplo, insectos no alados).
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Alternativamente, también puede deberse a que las condiciones ambientales poseen unaestructura espacial, es decir, sitios próximos tenderán a tener condiciones ambientalesmás parecidas que sitios lejanos (autocorrelación espacial). La autocorrelación espacial delambiente puede derivar en una autocorrelación espacial de la diversidad biológica si lapresencia o ausencia de las especies está determinada por esas condiciones ambientales(predominancia de procesos de selección). Esta tendencia de la similitud entre comunidadesbiológicas a disminuir con la distancia espacial entre ellas se denomina en inglés distance-
decay of similarity (descenso de similitud con distancia) (Nekola & White, 1999) ygeneralmente se usa el término abreviado: distance-decay. Nótese que la similitud biológica yla disimilitud biótica son complementarias: Similitud = (1 – Disimilitud).

Figura 2. Ejemplo ilustrativo de cómo disminuye la similitud biótica entre la comunidad focal (comunidad #1) y
el resto de las comunidades biológicas según se incrementa la distancia espacial entre ellas. Se muestra también
cómo esa variación en la composición de las comunidades podría estar asociada a la variación en las condiciones
ambientales, la cual también presentaría una estructura espacial al ser más similares las condiciones abióticas de

los sitios de menor altitud en relación con los de mayor altitud. En un estudio de distance-decay es necesario
analizar cómo varía la similitud biótica con la distancia espacial teniendo en cuenta todas las localidades, no sólo la
comunidad focal que se usa como ejemplo aquí por simplicidad. La similitud biótica ha sido medida con el índice 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).

Crédito siluetas: phylopic.org y pch.vector/FreepikEl estudio del distance-decay constituye uno de los métodos fundamentales de análisisde la diversidad beta (Morlon et al., 2008; Anderson et al., 2011). De hecho, el patrón de
distance-decay emerge como un patrón universal (Nekola & White, 1999; Soininen et al.,2007a; Soininen et al., 2007b; Graco-Roza et al., 2022), ya que se ha demostrado que existeun descenso de la similitud biológica con la distancia en diferentes grupos biológicos (Poulin,2003; Svenning et al., 2011; Astorga et al., 2012; Qian & Ricklefs, 2012; Wetzel et al.,2012; Saito et al., 2015), hábitats (Jiménez-Valverde et al., 2010; Olden et al., 2010; Si et
al., 2015; Chust et al., 2016; Tovo & Favretti, 2018), escalas espaciales (Buckley & Jetz,
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2008; Bell, 2010; Freijeiro & Baselga, 2016; König et al., 2017; Arribas et al., 2020), yniveles de organización biológica (Diniz-Filho & Bini, 2011; Baselga et al., 2013; Baselga et
al., 2015; Gómez-Rodríguez et al., 2019; Gómez-Rodríguez et al., 2020; Baselga et al., 2022).Por tanto, una de las preguntas fundamentales en ecología de comunidades y biogeografía noes sólo si existe o no un patrón de distance-decay en las comunidades de estudio sino, sobretodo, cuál es la intensidad de dicho descenso y si es diferente entre grupos biológicos conrasgos morfológicos o funcionales diferentes. En este sentido, el análisis del distance-decayconstituye una herramienta fundamental para entender la variabilidad en la composición delas comunidades y los procesos que la generan (Tuomisto et al., 2003; Steinitz et al., 2006;Gómez-Rodríguez & Baselga, 2018; Tornero et al., 2018; Baselga & Gómez-Rodríguez,2021, entre otros) Además, desde el punto de vista aplicado, este tipo de aproximaciónmetodológica también se ha usado en estudios de conservación para identificar, por ejemplo,los factores responsables de la variación en la composición de las comunidades en zonasamenazadas (Draper et al., 2019; Zhang et al., 2019).
PROCESOS ECOLÓGICOS RESPONSABLES DEL DESCENSO DE LA
SIMILITUD BIÓTICA CON LA DISTANCIA (DISTANCE-DECAY)La utilidad del distance-decay en el estudio de las causas de la estructura espacialde la diversidad biológica radica en que la disminución de la similitud biológica con ladistancia espacial refleja procesos ecológicos subyacentes que operan a través de variasescalas espaciales. Comprender estos procesos es crucial para desentrañar los mecanismosresponsables de la variación en la composición de las comunidades biológicas. Los procesosmás importantes son los siguientes:1. Limitación de la dispersión: La dispersión juega un papel fundamental en laconfiguración de la composición de las comunidades biológicas (Leibold et al., 2004;Saito et al., 2015; Leibold & Chase, 2018) y de los patrones biogeográficos (Svenning& Skov, 2007a). A medida que aumenta la distancia espacial entre dos localidades, lacapacidad de las especies para dispersarse entre ellas disminuye, lo que conlleva unareducción de su similitud biótica. Es decir, tendrán menos especies en común y habrámás especies que aparezcan exclusivamente en una o en otra comunidad. La limitacióna la dispersión puede surgir de la propia capacidad intrínseca de los organismos paradesplazarse o expandir sus rangos de distribución (Qian, 2009; Gómez-Rodríguez &Baselga, 2018) o de factores extrínsecos, como las barreras físicas o la fragmentacióndel hábitat (Soininen et al., 2007a).2. Filtrado ambiental: El filtrado ambiental ocurre cuando ciertas especies sonfavorecidas o excluidas de determinados sitios en función de sus tolerancias fisiológicas,rasgos morfológicos o rasgos vitales (Chase & Myers, 2011; Kraft et al., 2015). Esto esdebido a que, para cada especie, existe un rango de condiciones ambientales en las quepuede tener un crecimiento poblacional positivo, lo que se denomina el nicho ecológicode la especie (Hutchinson, 1957; Chase & Leibold, 2003; Peterson et al., 2011). Comolas condiciones ambientales varían en el espacio, también varía la idoneidad de dichascondiciones ambientales para las diferentes especies y, con ello, para la comunidadbiológica en su conjunto, ya que esta estará conformada por distintas especies, cada unade ellas con su propio nicho ecológico. A medida que aumenta la distancia espacial entrelocalidades, las condiciones ambientales tienden a ser más diferentes entre ellas, como
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se ha explicado anteriormente, lo que puede resultar en diferencias en la composición dela comunidad si predominan los procesos de selección (sensuVellend, 2016) y con ellosel filtrado diferencial de especies (Nekola & White, 1999; Soininen et al., 2007a).3. Contingencias históricas: La historia de una región, incluido su pasado geológico,climático y evolutivo, puede condicionar la composición de las comunidades queobservamos actualmente (Ricklefs & Schluter, 1993; Hawkins & Porter, 2003;Montoya et al., 2007; Baselga et al., 2012; Graham et al., 2012). Las denominadascontingencias históricas, tales como las fluctuaciones climáticas del pasado o los eventosgeológicos, generan patrones biogeográficos reconocibles hoy en día asociados a lacontracción, expansión o fragmentación de los rangos de distribución de las especies(Dynesius & Jansson, 2000; Jansson, 2003; Condamine et al., 2013; Dias et al., 2014).Estos potenciales legados históricos han de ser tenidos en cuenta a la hora de interpretarlas causas de la similitud (o disimilitud) entre comunidades biológicas, particularmentea grandes escalas espaciales, en las que la limitación a la dispersión puede jugar un papelfundamental a la hora de explicar qué lugares han sido o no recolonizados tras el eventohistórico que alteró la composición de la comunidad (Qian et al., 2009; Fitzpatrick et
al., 2013; Gómez-Rodríguez & Baselga, 2018; Martín-Devasa et al., 2024). Un ejemplodel papel de estas contingencias históricas son los patrones de distribución de algunosanimales y plantas en el continente europeo, en el cual se observa una recolonizaciónincompleta de las latitudes más septentrionales tras las últimas glaciaciones (Svenning& Skov, 2007b; Gómez-Rodríguez & Baselga, 2018).4. Interacciones bióticas: Las interacciones entre especies, incluidas la competencia,la depredación, el mutualismo o la facilitación, tienen un papel fundamental dentrode los procesos de selección que determinan la estructura y composición de lascomunidades (Callaway et al., 2002; Graham et al., 2009; Chase & Myers, 2011).Al igual que en el caso de las condiciones abióticas, la intensidad y la frecuenciade estas interacciones puede variar entre localidades, lo que conlleva cambios enla composición de la comunidad. Las diferencias en el tipo, intensidad y frecuenciade las interacciones tienden a ser mayores según se incrementa la distancia entrelas comunidades biológicas, pudiendo generar por tanto un patrón de distance-decay(Trøjelsgaard et al., 2015).

APROXIMACIONES METODOLÓGICAS AL ESTUDIO DEL DISTANCE-DECAYLa aproximación más común en el estudio de los patrones de distance-decay es el ajustede un modelo estadístico de la relación entre dos matrices de datos pareados: la similitudentre comunidades y la distancia espacial (Figura 3). Dicho modelo estadístico permite laestimación de parámetros con relevancia biológica, tales como la proporción de varianza dela similitud entre comunidades que es explicada por la distancia geográfica, o la tasa según lacual esta similitud desciende con la distancia.
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Figura 3. Ejemplo ilustrativo de la construcción de matrices de similitud biótica (izquierda) y distancia espacial
(derecha) a partir de los datos de composición de comunidades y su disposición en el espacio. Nótese que en este

caso se incluye la diagonal de las matrices, con valor 1 en el caso de la similitud biótica (es decir, comunidades
idénticas, ya que son la misma) y valor 0 en el caso de la distancia espacial. En el cálculo 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 biótica ha sido medida con el índice de Jaccard y la distancia espacial es distancia euclídea.
Figure 3. Illustrative 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).

Crédito siluetas: phylopic.org y pch.vector/FreepikLa búsqueda de un modelo estadístico adecuado que capture el distance-decay empezócon el artículo fundacional de Nekola & White (1999), en el cual mostraban que un modeloexponencial (la regresión de la similitud transformada logarítmicamente frente a la distanciaespacial) era el mejor ajuste para sus datos. Desde entonces, los patrones de distance-decayhan sido principalmente estudiados con modelos lineales (Linear Models, LM) con o sintransformar las variables logarítmicamente (por ejemplo, Nekola & White, 1999); o bien conmodelos lineales generalizados (Generalized Linear Models, GLM) (por ejemplo, Soininen et
al., 2007a; Millar et al., 2011). Más recientemente, Nekola & McGill (2014) emplearondatos simulados para demostrar que la forma funcional de la relación en los distance-decaypuede ser una función exponencial negativa, generalmente para datos recogidos en escalasespaciales amplias, o bien una función power-law, si la escala espacial es pequeña. Noobstante, la principal dificultad de la construcción de modelos distance-decay no reside enla identificación de la mejor función de ajuste, sino en cómo se determina la significación delmodelo ya que, al estar construido a partir de matrices de distancia, se viola la asunción deindependencia de los datos. Es decir, la similitud entre la comunidad #1 y la comunidad #3de 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 composición biótica de la comunidad #3 han sido utilizados para calcularambas similitudes.

Figura 4. Representación gráfica del descenso en la similitud biótica con la distancia (distance-decay) de las
comunidades representadas en las Figuras 2 y 3. Se muestra el ajuste de la función exponencial y la función
power-law. Además, se han resaltado los casos de la comparación 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
violación de la asunción de independencia de los casos (cada uno de los puntos del gráfico), al estar la comunidad

#3 involucrada en el cálculo de ambos casos (y todos los demás pares que incluyan a la comunidad #3). La similitud
biótica ha sido medida con el índice de Jaccard y la distancia espacial es distancia euclídea.

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).

Crédito siluetas: phylopic.orgLa evaluación de la significación de los modelos distance-decay debe tener en cuenta ladependencia por pares inherente a los datos de similitud biótica y distancia espacial. Por ello,los contrastes de significación que se usan rutinariamente en los LMs y GLMs (por ejeplo, eltest de la F, ver Hastie & Pregibon, 1993) no deberían aplicarse a datos de distance-decay,ya que se violaría la asunción de independencia de los datos que requieren estos contrastes.La dependencia en las variables de similitud y distancia deriva de su construcción a partirde 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 observaciónindependiente (p. ej. una comunidad biológica) está implicada en el cálculo de múltiplesvalores de similitud/distancia y por ello los casos usados para construir el modelo no sonindependientes entre sí (ver Figura 4). En los modelos lineales, el sesgo estadístico causadopor esta dependencia a pares en matrices de distancia ha sido tenido en cuenta en el diseño
8 Nova Acta Científica Compostelana, 31 (2024). ISSN-e: 2340-0021https://doi.org/10.15304/nacc.id9763

http://phylopic.org
https://doi.org/10.15304/nacc.id9763


Análisis del descenso de la similitud biótica con la distancia espacial (distance-decay) en Ecología de Comunidades y Biogeografía
del test de Mantel (Mantel, 1967), que se usa como contraste de significación para estetipo de modelos. El test de Mantel evalúa si dos matrices de distancia son independientescomparando un estadístico lineal (el coeficiente de correlación de Pearson) o un estadísticono paramétrico (coeficientes de correlación de rangos de Spearman o Kendall) con ladistribución de dicha correlación bajo la hipótesis nula de independencia de las matrices(calibración del contraste), obtenida usando permutaciones de los sitios de muestreo en unade las matrices. Es decir, el test de Mantel es adecuado para evaluar la hipótesis de unarelación lineal entre los datos, pero no está diseñado para testar otro tipo de relaciones, porlo menos de forma paramétrica. Si se utilizan los estadísticos no paramétricos de correlación,el test de Mantel sí es capaz de acomodar la relación no lineal que se espera entre la similitudde las comunidades y la distancia que las separa (Dietz, 1983). Sin embargo, siempre que seaposible es preferible utilizar modelos paramétricos no lineales (p.ej. exponencial o power-law)antes que recurrir al uso de contrastes no paramétricos. Además de tener mayor poderestadístico, los modelos paramétricos tienen la ventaja de que permiten la comparación deparámetros (ej. pendiente o intercepto) entre modelos de distance-decay ajustados a datosde distintos taxones y/o regiones. Estas comparaciones son clave para inferir los procesosque han generado los patrones de distance-decay (Soininen et al., 2007a; Saito et al., 2015;Gómez-Rodríguez & Baselga, 2018; Peguero et al., 2021; Yang et al., 2021), que es elobjetivo último de la ecología de comunidades o la biogeografía.
PRINCIPALES RETOS DEL AJUSTE DE MODELOS NO-LINEALES DE
DISTANCE-DECAYLa ausencia de independencia entre los casos de las matrices de distancia y similituddebida a su estructura a pares supone el primer reto para el diseño de un contraste designificación aplicable a modelos no lineales de distance-decay. Este contraste debe compararel patrón no lineal ajustado por el modelo con el esperado si la similitud y la distancia fueranindependientes entre ellas (hipótesis nula del contraste) y debe diseñarse teniendo en cuentala dependencia por pares. Cabe recordar que la mayoría de los contrastes de significación(p.ej. el test de la F) presentan la asunción básica de que las observaciones de una mismavariable son independientes entre ellas. Cuando se viola esta asunción, como es el caso de losmodelos distance-decay, se causa una inflación artificial de los grados de libertad del contrasteconocida como pseudoreplicación, que aumenta a medida que lo hace el tamaño muestral(Hurlbert, 1984) (Figura 5).
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Figura 5. Ejemplo ilustrativo de la pseudoreplicación en datos de distancia y similitud. El tamaño 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 × N − 1 /2 valores de similitud y distancia). Otra
evidencia de la existencia de pseudoreplicación y dependencia a pares viene dada por el hecho de que la localidad A

está implicada en el cálculo 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 × 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.

Figura creada en BioRender.com.La pseudoreplicación puede aumentar el error tipo I de los contrastes de significaciónprovocando que se considere significativo el modelo cuando esto no es cierto (falsospositivos). En el contexto particular de los modelos de distance-decay, la pseudoreplicaciónse genera porque a partir de N sitios se obtienen N × N − 1 /2 similitudes/distancias. Paraevitar esta inflación del error de tipo I, el test de Mantel estima la distribución nula delcoeficiente de correlación entre similitud y distancia a través de permutaciones de los sitiosde muestreo en la matriz de similitud. Después compara la correlación observada con estadistribución nula y calcula el p-valor del contraste como la proporción de casos en los quela correlación nula es mayor que la observada. A pesar de su diseño específico para el tipode 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 significación robusto paramodelos lineales, pero no para el tipo de relaciones no lineales (p.ej. exponencial negativa o
power-law) que se observan en la relación entre la similitud biótica y la distancia espacial(Nekola & McGill, 2014). Además, puede presentar sesgo si no se considera la estructuraespacial de los datos (Legendre & Fortin, 2010; Guillot & Rousset, 2013; Legendre et al.,2015). Autores previos han mostrado que cuando la relación entre las variables se aleja dela linealidad, la habilidad del test de Mantel para rechazar la hipótesis nula cuando es falsapuede reducirse (baja potencia estadística) (Diniz-Filho et al., 2013; Zeller et al., 2016), loque limita su aplicación a los modelos de distance-decay, en los que se espera que su formafuncional no sea lineal (Nekola & McGill, 2014). En resumen, no se puede aplicar el testde Mantel para testar la significación de un modelo no lineal de distance-decay debido a queno compara su hipótesis nula con el modelo ajustado, sino con un coeficiente de correlaciónlineal o no paramétrico.En los últimos años se han desarrollado métodos específicos para el ajuste de modelosde distance-decay y el cálculo de la significación (Martín-Devasa et al., 2022a; Martínez-Santalla et al., 2022). De esta forma, en estos momentos ya es posible ajustar modelosno lineales con la relación funcional de interés, ya sea exponencial, power-law o Gompertz,tal y como muestran Martín-Devasa et al. (2022b). Para todos estos tipos de modelo es
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posible calcular un estadístico pseudo-R2 que estima la proporción de la variación presenteen los datos que es explicada por el modelo ajustado (McCullagh & Nelder, 1989). En estosmodelos, la pseudo-R2 compara el ajuste del modelo con un modelo nulo en el cual similitudy distancia son independientes entre ellas y, al mismo tiempo, se preserva la dependenciapor pares característica del distance-decay. El elemento clave reside en que, a la hora desimular este modelo nulo en el que no hay una relación de distance-decay se mantiene laestructura pareada inherente a los datos. Para ello las remuestras son tomadas a partir deconjuntos de datos que incluyen todas aquellas similitudes/distancias en las que intervieneuna localidad determinada. Esta aproximación se denomina “remuestreo por bloques delocalidades” (Martínez-Santalla et al., 2022). Todos estos métodos están implementados enla librería “betapart” de R (Baselga & Orme, 2012; Baselga et al., 2023).
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