LA DIVERSIDAD I: FORMULACION DE UN CONCEPTO
DE PROFUNDAS RAICES ECOLOGICAS

1. CONGCEPTO DE DIVERSIDAD

Cifiéndonos tnicamente a su aspecto numérico, toda comunidad es una
mezcla de especies con densidades diferentes; de ellas, una o unas pocas
pueden haber alcanzado valores relativamente altos con relacién a las de-
mds, y son llamadas dominantes porque su actividad biolégica afecta di-
recta, o indirectamente por modificaciones del ambiente, a las otras especies;
pero son es‘as otras especies, a las que por analogia se denomina subordi-
nadas, las que marcan, en gran parte, el grado de diversidad de una comu-
nidad. Se tiene, por lo tanto, que la diversidad es una propiedad estructural
de las comunidades que comprende al mismo tiempo el nimero de especies
presentes (componente de riqueza) y la distribucién de los individuos —u
otro valor de importancia— en ellas (componente de uniformidad o equita-
bilidad) (Margalef, 1958; MacArthur y MacArthur, 1961; Lloyd y Ghelardi,
1964; Pielou, 1966; MacIntosh, 1967; Hurlbert, 1971; Peterson, 1976).

El confusionismo creado en la literatura cientifica proviene del hecho
de que algunos autores han asimilado el concepto de diversidad con una de
sus dos componentes (riqueza y uniformidad), como ya ha comentado Hurl-
bert (1971) en un trabajo ctitico sobre la diversidad y su medida.

Se ha propuesto una definicién basada en la conceptuacién numérica de
la diversidad. Ahora bien, en cuanto a sus causas, la diversidad puede
definirse como una expresién de la estructura que resulta de las formas
de interaccién entre los elementos de un sistema (Margalef, 1974).

La diversidad es necesaria para el mantenimiento de una estructura
compleja que permita regular hasta ciertos limites las posibles fluctuaciones
ambientales (se consigue una mayor estabilidad); dicho con otras palabras,
hay una mayor seguridad funcional en un ecosistema diverso, ya que la extin-
cién de una especie no ocasiona tantas diferencias respecto al conjunto como
la pérdida de la especie dominante en un ecosistema menos complejo. Aquf
conviene precisar sobre tres puntos:
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a) Para que una estructura compleja sea realmente funcional no puede
salirse de cierto esquema y por ello, como se comentard posteriormente,
aparece un ndmero mds o menos limitado de regularidades en la distri-
bucién de los individuos en especies. Por ello, ecosistemas de constituyentes
muy distintos pueden mostrar entre si una cierta convergencia.

Esta complejidad se ha comparado con la que se produce en una sociedad
humana entre las personas dedicadas a diferentes oficios, que en una época
histérica determinada requiere unas relaciones numéricas definidas para que
sea funcional.

b) La tendencia natural en la dindmica del ecosistema (sucesién) con-
duce a un aumento de la diversidad y de la complejidad estructural. De aqui
que las comunidades climax sean m4ds constantes ante las variaciones am-
bientales y en ellas se dejen sentir menos que en las etapas del desarrollo
las fluctuaciones en la composicién especifica motivadas, por ejemplo, por
los cambios climiticos interanuales.

c) A pesar de que la tendencia natural sea el aumento, dicho aumento
ha de tener un limite. Una diversidad excesiva resulta incompatible con el
mantenimiento de una estructura funcional, porque las interacciones entre
los elementos del conjunto se debilitan. Volviendo al ejemplo de una sociedad
humana, serfa imposible que dicha sociedad se mantuviera si cada individuo
desempefiara un oficio diferente; por eso la diversidad mdxima es ecolégi-
camente absurda, y sélo es posible acercarse a ella en condiciones creadas
artificialmente, como ocurre en un jardfn botdnico.

Adn contando con la necesidad de una diversidad alta, pero no excesiva,
para el mantenimiento de una estructura funcional compleja, y con la ten-
dencia natural al aumento en la dindmica del ecosistema, existen comuni-
dades cuya diversidad permanece baja.

Probablemente, la mejor manera de abordar el problema de la distinta
diversidad entre comunidades sea (Slobodkin y Sanders, 1969) «obsetvar
una propiedad fisica en ambientes de alta diversidad (opuesta a otra en
ambientes de baja diversidad) y derivar de las propiedades del ambiente
fisico las propiedades fisiolégicas que podrfan esperarse de los seres vivos
en estos ambientes»... «en estas condiciones, el nivel de diversidad de
especies en una comunidad es parcialmente derivable de las propiedades
fisicas del ambiente».

En una apreciacién global, y segiin los mismos autores, los ambientes
de baja diversidad son agrupables en tres categorias:

a) Ambientes «nuevos», que proceden de un cambio radical en el medio
con eliminacién de las especies preexistentes; la comunidad ha de empezar
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a organizarse pricticamente a partir de cero, por lo que la diversidad al
principio es de suponer que sea baja. En un sentido estricto, los ambientes
nuevos son origen de sucesiones primarias, pero de una manera més amplia
se pueden incluir en ellos los procedentes de otros ambientes por una modi-
ficacién grave, siendo entonces origen de sucesiones secundarias.

b) Ambientes «impredecibles», en los que las caracteristicas ambien-
tales son muy variables y dicha variacién no conocible a priori. Intervienen
en el sentido de que cualquier muestra obtenida en un momento dado
comprende unas especies favorecidas en aquel instante, representadas por
muchos individuos, y un niimero mayor de especies con pocos individuos,
que son restos de poblaciones precedentes o inicio de otras futuras. La mayor
diversidad se producird en las situaciones intermedias (de relevo), siempre
que las fluctuaciones no sean excesivamente répidas.

c¢) Ambientes «severos», en funcién de una, o unas, caracteristicas
ambientales rigurosas. En par‘e estdn comprendidos en los dos anteriores,
porque los ambientales nuevos e impredecibles en mayor o menor grado
admiten el calificativo de severos. Aqui se intenta poner de relieve a aque-
llos ambientes que tienen unas caracteristicas estables, es decir, constantes
al menos durante la misma estacién de cada afio y que respecto a las especies
demuestran su rigurosidad.

Al decir que respecto a las especies demuestran su rigurosidad, se ve
que es mds dificil definirlos a priori que catalogarlos a posteriori. El pro-
blema es grave porque cae de lleno en los circulos viciosos del tipo «la
diversidad es baja porque el ambiente es severo», pero es que al ambiente
lo hemos definido como «severo porque la diversidad es precisamente bajas.
La tnica forma de salir de estos circulos es tener una lista lo méds completa
posible de las especies de la zona y de sus requisitos ecolégicos; entonces,
a la vista de la misma, s{ se puede decir a priori que determinado ambiente,
para esa zona, cabe esperar que sea riguroso y de escasa diversidad. Por
lo tanto, en la interpretacién de la diversidad no sélo hay que tener en
cuenta las caracterfsticas del ambiente, sino también las de las especies.

Las condiciones rigurosas en general (incluyendo los ambientes nuevos
e impredecibles), mantienen la diversidad baja tanto porque pocas especies
pueden resistirlas como por favorecer el fuerte desarrollo de algunas de
ellas, particularmente adaptadas. El pastoreo supone la eliminacién de mu-
chas especies vegetales y potencia el desarrollo de unas pocas que por sus
caracteristicas peculiares (crecimiento vegetativo formando césped, rapidez
de renuevo, medios defensivos, etc.) llegan a ocupar gran parte del espacio.
En un cultivo resultan favorecidas aquellas especies (prescindiendo de la
cultivada). capaces de una tépida y eficaz utilizacién de los recursos en un
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ambiente riguroso pero que se caracteriza por la abundancia de nutrientes
libres en el medio (la dominancia es comin en‘te las especies acompafiantes
de los cultivos). La contaminacién del agua crea un ambiente riguroso al
mismo tiempo que se produce el rdpido incremento de algunas de las es-
pecies que pueden soportatla; de esta forma, la diversidad y sus variaciones
son un excelente indicador de polucién, con disminuciones en las cercanfas
de los focos de origen y aumentos paulatinos al irse haciendo mayor la
distancia.

Ya Whittaker (1965) habia apuntado el bajo nimero de especies que
aparecfan en ambientes que denominé «recientes», «inestables» y «severos»,
coincidentes con los de la clasificacién anterior, dado que la inestabilidad
indica cambios no ritmicos y, por ello, no predecibles en cuanto a la pre-
sencia de especies adaptadas a unas condiciones de determinado tipo. En
el mismo orden de ideas, indica que «la diversidad es el resultado de al
menos tres causas determinantes: las caracteristicas del ambiente, el tiempo
durante el que se ha producido la diferenciacién del nicho, y las caracterfs-
ticas de las especies, en especial las dominantes». Asf, como ya se ha co-
men‘ado, aunque el ambiente afecta en gran manera a la diversidad, hay
otras causas que se superponen a este efecto. Dada una catactetistica am-
biental de tipo severo, hay que contar con las particularidades adaptativas
de las_especies presentes en el 4rea frente a ella; puede ocurrir que ninguna
especie presente ventajas de este tipo como para constituirse en claramente
dominante sobre las demds, y la diversidad serd alta, o bien que una o unas
pocas especies mantengan ventajas adaptativas sobre el resto, siendo en-
tonces bajos los valores de diversidad.

Se encuentran, en consecuencia, dos gradaciones superpuestas que van
a dar una amplia gama de posibilidades; las caracteristicas ambientales in-
ciden sobre la diversidad principalmente a través del componente riqueza,
limitando «qué especies pueden estar» de las presentes en la zona, y las que
«si estdn»: cuantifican la segunda componente (uniformidad o equitabilidad)
con sus respectivos valores de importancia.

La segunda causa citada por Whittaker —tiempo durante el que se
ha producido la diferenciacién del nicho— entronca directamente con el
concepto- de sucesién. Dicha diferenciacién sélo puede darse por concluida
en la climax (o estados cercanos en los que las variaciones son muy lentas),
o bien eh disclimax mantenidos por causas tales como las explotaciones
ganaderas. En el resto de las comunidades se asiste a un proceso temporal
de acomodacién, que influye tanto en la presencia o ausencia de determi-
nadas especies como en sus valores relativos, por lo que las dominantes en
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una determinada fase pueden quedar numéricamente muy reducidas, e in-
cluso desaparecer, en otras.

Dando por establecidas las caracteristicas de las especies, la diversidad
queda circunscrita a un proceso espacial —en un sentido amplio, que in-
cluye’ todas las variables ambientales—, en los casos en que sea posible
prescindir del efecto del tiempo, y a un proceso temporal en el caso con-
trario; deslindar por completo ambos puntos es basicamente imposible, pero
del planteamiento de’ situaciones en las que uno de los dos domine con
claridad, puede sacarse alguna consecuencia sobre la estructuracién de las
comunidades.

En una visién global de la Tierra, la diversidad decrece en general del
Ecuador a los Polos. Como se ha comentado, dentro de cada zona en par-
ticular, la diversidad aumenta durante la sucesién hacia la climax, y la
comparacién debe hacerse en base a las distintas comunidades climax lo-
cales.

Este efecto latitudinal es sin duda una consecuencia de la estabilidad
ambiental y del grado hasta el que ha progresado la sucesién. Los Trépicos
son las regiones de nuestro planeta que han tenido una ocupacién bioldgica
més larga y continuada; en sentido evolutivo puede hablarse de una mayor
madurez, ya que la evolucién orgdnica ha contado con mds tiempo para
producir y seleccionar nuevas formas. Esto es debido a que las oscilaciones
glaciales del Pleistoceno, que tuvieron lugar en altas latitudes, particular-
mente en Norteamérica y Europa, no afectaron de forma destructiva a las
regiones tropicales.

De una vegetacién tropical expandida, con enclaves diferenciales en las
montafias, se pasé durante las glaciaciones a una vegetacién tropical con-
traida en la forma de niicleos aislados pero perdurables. El mismo aisla-
miento de estos niicleos ha podido actuar como causa de diferenciacién es-
pecifica, hecho que se refleja indudablemente en la diversidad de los eco-
sistemas.

La retirada de los hielos hacia avanzar de nuevo la vegetacién tropical.
Ademds, hay que contar con que atn en las zonas en que la disrupcién fue
completa, la vida tuvo que restablecerse siguiendo cada retroceso glacial
mediante nuevas invasiones orgdnicas que necesitaton su tiempo para des-
arrollarse en comunidades estables, y este tiempo ha sido mds prolongado
en los Trépicos, disminuyendo paulatinamente hacia los Polos.

A esta causa fundamental se puede afiadir otra de tipo climdtico actual,
que comprende dos aspectos. Por una parte, el clima tropical, con escasas
variaciones anuales en lo que se refiere a la temperatura, proporciona un
ambiente monétono pero estable. Esto es particularmente cierto en aquellas
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regiones en las que las precipitaciones se distribuyen mds o menos regu-
larmente a lo largo del afo. En sentido comunitario, el crecimiento es de
tipo continuo, si bien las interaciones dentro del ecosistema condicionan
pautas de actividad para cada especie, tendentes a evitar la competencia.
Este crecimiento continuo, unido a que las condiciones climéticas parecen
ser Optimas para el desarrollo de la vegetacién, se traduce en un notable
acimulo de biomasa. A medida que aumenta la biomasa se produce un
incremento paralelo en la complejidad estructural, desarrolldindose hébitats .
apropiados para otras especies.

En segundo lugar, en los Trdpicos se encuentran las oscilaciones cli-
mdticas méximas entre las partes bajas y las montafiosas, de modo que si-
guiendo la altitud son numerosas las posibles formas de vida.

En este apartado hemos venido utilizando el término poco compro-
metido de comunidad. De igual forma haremos en los siguientes, pero ha-
ciendo referencia a la realidad de los datos con que se cuenta habria ‘que
emplear la denominacién de taxocenosis. No obstante, lo cierto es que
existe correspondencia entre las diversidades de las distintas taxocenosis
que pueden considerarse en un ecosistema; por ejemplo, como indica Mar-
galef (1974), la diversidad del ficoplancton, del zooplancton y de los peces
peldgicos de un lugar determinado muestran cortelacién positiva, hasta el
punto de que la diversidad de los peces peldgicos obsetvada en un mercado
local da una idea de la diversidad que es probable encontrar en el fitoplanc-
ton de las mismas aguas. Esta correlacién hace que las diversidades parciales
vengan a ser un reflejo de la diversidad del ecosistema (cuyo cdlculo es
pricticamente imposible), siempre que el grupo taxonémico muestreado
tenga un espectro ecolégico general amplio.

Estas repeticiones de mo‘ivo entre taxocenosis, con distribuciones simi-
lares de los individuos en especies, se producen también con el paso a
taxocenosis mé4s amplias que las engloben, apareciendo una distribucién
semejante de las taxocenosis elementales, que pasan a compottarse como
individuos. La existencia de un encajonamiento progresivo de una misma
forma de distribucién sélo puede darse en formulaciones de tipo logaritmico
que, como se comentari posteriormente, son algunas de las mds empleadas.

2. MEseDIDA DE LA DIVERSIDAD. REGULARIDADES OBSERVADAS EN LOS CO-
LECTIVOS NATURALES

Las primeras investigaciones realizadas en este campo enlazan con la

nocién del 4rea minima. El 4rea minima se calcula a partir de la curva
resultante de vetr c¢dmo aumenta el niimero de especies a medida que se
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amplia el drea de muestreo; cuando la pendiente de dicha curva alcanza
un valor definido arbitrariamente queda establecida un 4rea de indudable
interés préictico en el estudio de las comunidades, ya que es necesario efec-
tuar el muestreo en una extensién suficiente como para que en él queden
recogidas, por lo menos, todas las especies que se consideran importantes
para caracterizar la estructura y funcién de la comunidad.

El nimero de especies (S) constituye de hecho la aproximacién mds
sencilla a la diversidad de una comunidad, en lo que se refiere a su com-
ponente riqueza; dado por unidad de drea (A) admite un valor comparativo
entre muestreos de extensién similar, ya que de lo contrario, y prescindiendo
de las irregularidades en la distribucién de las especies, se manifiesta una
gran dependencia con el tamafio de la muestra, decreciendo constantemente
al aumentar ésta (Whittaker, 1972). Por supuesto, dicha dependencia no
se produce, o queda muy amortiguada, si el 4rea en cuestibn es el drea
minima para cada caso, pero el drea minima es vilida para encontrar un
nimero adecuado de especies y, en ecologia, tanto como las especies pesa
el nimero de individuos (u otro valor de importancia) de cada una de ellas;
en este sentido, el 4rea minima no ofrece ninguna garantia sobre la bondad
de un muestreo.

Si el nimero de especies se compara no con la superficie, sino con el
logaritmo de la superficie, los puntos se disponen aproximadamente a lo
largo de una recta, o de una curva ligeramente sigmoidea pero poco dife-
rente de una recta. Un indice de diversidad de este tipo, muy primitivo, es
el de Gleason (1922), que responde a la expresién mencionada:

d=S/In A

y que, como se ha indicado, estd basado en la observacién de que el nimero
de especies se incrementaba de forma lineal, o aproximadamente lineal, con
el logaritmo del 4rea muestreada, lo que indica una regularidad cercana a
una progresién geométrica, por lo menos a partit de un cierto nivel, entre
drea y nimero de especies.

Resulta claro que si la densidad de la vegetacién es aproximadamente
constante, existe también una relacién lineal entre el nimero de especies
y el logaritmo del nimero de individuos.

Ahora bien, el cdlculo de la diversidad, tal como ha sido definida en
el apartado anterior, lo que nos pide es que en la formulacién intervenga,
aparte del nimero de especies, la distribucién de las individuos en cada una
de ellas, y hasta aqui lo que tenemos son relaciones globales; pero si supo-
nemos ademds que las especies estdin mds o menos uniformemente distri-
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buidas esta Gltima relacién lineal lleva implicito el que los valores de im-
portancia de las distintas especies, ordenadas de modo creciente o decte-
ciente, se acerquen a una progresién geométrica cuando se disponen en una
escala logarftmica (curvas geométricas de dominancia-diversidad).

Por tanto, si S es el nimero de especies y N el de individuos, ‘puede
emplearse como indice de diversidad (Margalef, 1958, 1962, 1967, 1974;
Odum e¢ 4., 1960; Golley et al., 1965) una expresién tan sencilla como:

d=@6-1)/InN 6 d=S/In N

Dicha expresién refleja bien los atributos de la diversidad, tanto en lo
que se refiere al ndmero total de especies como a las relaciones entre sus
numerosidades respectivas, presupuestas, estas dltimas, en el tipo de ‘dis-
tribucién.

Otras regularidades entre el niimero de individuos pertenecientes a las
distintas especies se apreciaton al disponerlos en orden creciente o decre-
ciente. Los datos extraidos normalmente de taxocenosis, permitfan su asimi-
lacién a distribuciones con propiedades estadisticas discretas, de donde sur-
gi6 la posibilidad de encontrar una férmula matemética que pudiera expresar
de un modo sencillo algunos rasgos de la estructura de la comunidad.

En realidad, el problema de las distribuciones geométricas no es reciente.
Ya Motomura (1932) habfa observado que la distribucién de los individuos
entre las especies formaba una progresién geométrica. La razén de la pro-
gresién geométrica decreciente puede ser considerada un indice de diver-
sidad. Con todo, las series de este tipo se encuentran comprendidas de forma
implicita en la aceptacién de una relacién lineal entre el nimero de especies
y.el logaritmo del ndmero de individuos (Margalaf, 1974).

Légicamente, la representacién numérica de las especies es muy variable
segin las comunidades muestreadas, y la generalizacién del' problema - refi-
riéndolo a distribuciones estadisticas distintas —segin los datos obsetva-
dos—, implica que todos los posibles indices de diversidad reflejan . tanto
la primera componente (riqueza) como la segunda (uniformidad); como se
ha indicado pata las distribuciones geométricas, esta segunda. componente
siempre estd presupuesta en el tipo de distribucién - escogida.

Dado que la distribucién geométrica no es la dnica, sino que existen
varias opciones, la validez del método dependerd de la precisién con que
se haya elegido la adecuada. Al ser numerosos los casos intermedios, los
ajustes entre la- distribucién elegida y la- realidad resultan muchas veces
defectuosos aunque los resultados parezcan aceptables; se corre el peligro
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de que esta aparente bondad proporcione la confirmacién ilusoria de una
teoria falsa.

Dicho peligto es mayor si se tiene en cuenta que en un estudio com-
parativo de varias comunidades no se puede aplicar un indice a unas y otro
a las restantes (a pesar de que se ajusten a modelos diferentes), porque las
distintas expresiones de la diversidad no siguen la misma escala de varia-
ciones (tienen distintas bases matemdticas) y seria imposible sacar alguna
consecuencia de los valores que proporcionaran. El elegir uno sélo de los
indices supone ya una imprecisién de partida.

Por ello, son mucho més empleados los indices en cuya formulacién
interviene el ndmero de individuos (u otro valor de importancia) de cada
especie, sin que sea preciso postular una regularidad de distribucién. Dichos
indices se contemplardn en el apartado siguiente; no obstante, por razones
de desarrollo histérico y por la importancia en las interpretaciones que tienen
las cutvas de dominancia-diversidad, conviene referirse a las restantes dis-
tribuciones encontradas.

Fisher et al. (1943), tratando de intetpretar la estructuracién de las co-
munidades animales, encontraron que los colectivos estudiados —mariposas
nocturnas atraidas por trampas de luz—, presentaban muchas especies con
un solo individuo, menos con dos, y asi sucesivamente hasta llegar a muy
pocas especies con un nimero alto de individuos (la coleccién consistia en
15609 individuos repartidos en 240 especies, de las que 12 agrupaban la
mitad de los individuos, mientras que aproximadamente la mitad de las
especies estaban representadas por 13 individuos o menos). Concluyeron que
las series logaritmicas proporcionaban una buena descripcién de los datos
(ver también Williams, 1953, 1964; Hairston, 1959; Pielou, 1969; Whitta-
ker, 1969, 1972) y, en consecuencia, propusieron la igualdad:

X x* N
+ + ..)=alh (1l 4+—)
2 3 o

=8 (1+

donde S1 es el nimero de especies con un solo individuo, Six /2 el nimero
de especies con dos individuos, etc.; x es una constante menor que 1, pero
préxima a la unidad para muestras muy grandes, y o es una medida de la
diversidad.

El indice o fue posteriormente muy empleado, en particular por Wil-
liams (1944, 1947a, 1947b, 1953).

Preston (1948), estudiando colectivos de aves, observé que el niimero
de especies raras no parece que sea més alto que el de las representadas por
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gran cantidad de individuos, sino que son mds abundantes aquellas especies
que tienen una representacién numérica intermedia; la distribucién es lo
normal si los valores de importancia de las especies se comparan en una
escala logaritmica (Preston, 1948, 1962). Repartiendo las especies en clases
de abundancia entre sucesivas potencias de 2, se aprecia que los nimeros de
las mismas comprendidos en cada clase forman parte de una curva normal
(o una curva completa en campana en el caso de que el colectivo estudiado
no estuviera alterado por el muestreo), por lo que puede expresarse como:

St = B gisRn

donde So es el niimero de especies en la clase modal, y Sr es el nimero de
especies en una clase que dista R clases de abundancia de la modal. A una
diversidad m4s alta corresponde un valor de 4 mds bajo. Se puede indicar,
de una manera sencilla, en la forma:

St=) Sr=So\7/a

La distribucién lognormal ha sido observada posteriormente en nume-
rosos casos; entre ellos se encuentran los tratados por Patrick ez al. (1954),
Whittaker (1965, 1969, 1972), Batzli (1969), Bazzaz (1975), etc. En 1953,
Williams reconocié la gran utilidad del andlisis lognormal, a pesar de sus
preferencias por las series logaritmicas.

MacArthur (1957) propuso una hipdtesis sobte los tamafios relativos
y la distribucién de los nichos ocupados por las especies en la comunidad.
En el supuesto de que las especies representan nichos y el nimero total de
individuos ocupa todo el medio, se puede establecer un modelo en el que
la comunidad funcional esti representada por puntos aislados y distribuidos
al azar dentro de nichos contiguos y no supetpuestos. La importancia de la
especie que ocupa el lugar r en la secuencia viene dada por:

=N £
Pr=g 2 §-i+1

donde i es la secuencia de especies de menos a més importante.

Una medida de la diversidad queda establecida a partir de la relacién
lineal entre el ndmero de individuos de cada especie y el logaritmo del
lugar que ocupa en la secuencia.
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Otros modelos propuestos (MacArthur, 1960; Vandermeer y-MacArthur,
1966), en los que se incluye la posibilidad de superposicién de los nichos;
parecen de poco interés en la prictica (Hairston, 1959) y, (Whittaker, 1969),
tampoco parece que se cumpla la primera hipétesis en las comunidades de
plantas vasculares ni en muchos casos de los animales.

No obstante, y a parte del indudable valor que tiene el haber partido
de premisas ecolégicas, el primer modelo es apropiado para muestras pe-
quefias de aves y de otros animales (Hutchinson, 1957; Goulden, 1969;
Hairston, 1964; King, 1964).

Los estudios de MacArthur (1961, 1962) relacionados con los nichos
de las aves, estdn entre las contribuciones mds significativas al problema de
la diversidad de especies. Las generalizaciones fallan (Whittaker, 1969),
ya que es improbable el caso de que los nichos espaciales estén distribuidos
al azar, y en la mayorfa de los colectivos estudiados aparecen especies (co-
munes) con un considerable nimero de individuos y ottas (ratas) con un
nimero muy reducido. Ambos extremos quedan muy mitigados cuando se
trata de aves territoriales, donde se encuentran autolimitaciones de la den-
sidad de la poblacién y del nicho espacial. Consecuentemente, ninguna de
las especies alcanza un grado alto de dominancia, ni aparecen grandes di-
vergencias en sus valores de importancia relativos, como ocurre, por ejem:
plo, en el estudio de las plantas vasculares.

3. MEDIDA DE LA DIVERSIDAD. INDICES EN CUYA FORMULACION INTERVIENE
EL NUMERO DE INDIVIDUOS DE CADA ESPECIE

Este tipo de indices presenta la ventaja de que no hay que ajustar la
muestra a una distribucién determinada. Dichos ajustes, teniendo en cuenta
los innumerables casos intermedios, pueden proporcionar confirmaciones ilu-
sorias de teorfas falsas o carentes de interés (Slobodkin y Sanders, 1969).

Uno de los mids sencillos es el de Simpson (1949), que se basa en la
probabilidad de que dos individuos sacados al azar de una muestra perte-
nezcan a la misma especie; es igual, por lo tanto, al sumatorio del nimero
de casos favorables para cada especie partido por el nimero de casos po-
sibles.

El nimero de casos favorables para una especie es ni (ni — 1)/ 2,
siendo ni el nimero de individuos de la especie i.

El niimero de casos posibles es N'(N'-— 1) / 2, siendo N el total de
individuos de todas las especies.
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Como expresién definitiva, siendo S el nimero de especies, tenemos
que:

Su limite para muestras muy grandes es:

S

=1\ N

La férmula puede ser intetpretada como la frecuencia de encuentros
entre individuos de la misma especie, y. su complementaria, d =1 — C’
(Pielou, 1969), la frecuencia de encuentros entre individuos de especies
diferentes, es apropiada como medida de la diversidad, aunque (Whittaker,
1972) muchas de las especies muestreadas pueden no tener interacciones
significativas, o bien éstas no se traducen en los adecuados valores de im-
portancia en una muestra de la comunidad.

Hurlbert (1971) plantea €l problema directamente, dando la probabi-
lidad de que dos individuos sacados al azar pertenezcan a especies distintas.

El niimero de casos favorables para una especie es ni (N — ni) / 2.
El nimero de casos posibles sigue siendo N (N — 1) / 2.
De donde la diversidad viene dada por:

S ni(N-ni)
= =1—-C
4= 2 NN

La principal aplicacién del indice de Simpson se encuentra en los casos
en que el grado de dominancia es de interés, ya que es muy sensible a las
tres o cuatro especies mds abundantes. En este sentido, se le ha definido
como de concentracién de dominancia relativa (Whittaker y Niering, 1975).
Otras medidas de dominancia consideran sélo los dos valores més altos
(MacNaughton, 1967) o uno (Berger y Parker, 1970).

Maclntosh (1967) propuso una férmula basada en la identificacién de
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una muestra (j) en el espacio, expresada en la forma de distancia a otra
muestra vacfa —con cero individuos— (h).

S
djh= ﬁ (nij —nih)? =\/Z ni?
i=1

i=1

La diversidad se indica como:

que ha sido poco empleada hasta el presente, y Whittaker (1972) no ve
suficientes razones para preferirla a la de Simpson.

Posiblemente, la expresién de Shannon-Weaver (1963), usada en la
teorfa de la informacién, ha sido la de aceptacién mds amplia (Monk, 1967;
Loucks, 1970; Auclair y Goff, 1971; Shafy y Yarranton, 1973; Nicholson
y Monk, 1974; Willson, 1974; Bazzaz, 1975; Tramer, 1975; Wieland y
Bazzaz, 1975; etc.). Corresponde a la expresidn:

H'=- —n‘ilnli
i

Esta férmula nos estd dando la informacién ligada a un suceso alea-
torio. La informacién hay que entenderla como el grado de incertidumbre
o indeterminacién de dicho suceso. Supongamos un improbable, por no decir
imposible, cultivo de trigo sin especies acompafiantes; si extraemos un in-
dividuo al azar, esto no nos proporciona ninguna informacién, ya que el
resultado se conoce de antemano: hemos extraido una espiga de trigo (es-
tadisticamente, se ha realizado el suceso seguro); esto coincide también con
nuestra idea de diversidad ceto, ya que sélo contamos con una especie.

Si ahora suponemos que en el cultivo hay dos especies y en igual ni-
mero, y volvemos a extraer un individuo al azar, dicha extracién ya supone
una informacién, porque antes de realizarse el suceso (antes de extraer el
individuo) tenfamos una indeterminacién del 50%. Si las dos especies no
son equifrecuentes, por ejemplo, una tiene doble nimero de individuos que
la otra, la informacién proporcionada por el suceso -disminuye, ya que al
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ser las probabilidades del 66,66% y del 33,33%, habia ‘més posibilidades
de que saliera la primera de ellas. Por decirlo de otra manera, si hubiéramos
tenido que apostar, en el primer caso dudarfamos ante las probabilidades
del 50% y del 50%; en el segundo, nuestra incertidumbre serfa menor (al
serla la del suceso) y apostariamos por el 66,66%, y ya que en «parte»
sabemos cual va a ser el resultado, quiere decir que vamos a recibir menos
informacién. La diversidad en el primer caso (dos especies equilibradas) es
mayor que en el segundo (dos especies, pero no equlhbradas) coincidiendo
con el concepto expuesto al principio del trabajo. : :

Ni qué decir tiene que a medida que contamos con mds especies, y a
medida que la distribucién de los individuos en ellas es mds semejante, se
incrementan la indeterminacién, la informacién y la diversidad.

La informacién contenida en una muestra puede ser medida por la
férmula de Brillouin (1962):

N!

B=In
nl! n2! ... nS!

La informacién por individuo es, por tanto:

1 N!

N nl! n2! ... oS!

Tanto en este indice como en el anterior, en vez de emplear logaritmos
neperianos se pueden utilizar logaritmos decimales o de otra base. En par-
ticular, es corriente trabajar con logaritmos en base 2, lo que proporciona
resultados en unidades de informacién, es decir, en bits (o bitios).

En realidad, H’ es una aproximacién de H cuando ni = co como puede
comprobarse mediante la transformacién de Stirling para el logaritmo de
un factorial, log N! ~ N (log N — 1), aunque la premisa de un #i sufi-
cientemente grande no parece que se cumpla en las comunidades naturales;
en las que por mucho que se amplie la muestra siempre aparecen algunas
especies representadas por pocos individuos (Williams, 1964).

Tanto H’ como H han sido criticadas por varios autores y en muy dife-
rentes sentidos, de forma que se hace innecesaria su aplicacién para comprender
el alto grado de diversidad que ofrecen sus criterios. Lo que resulta innegable,
es que mientras que en H’ intervienen probabilidades, H se basa en unos
elementos perfectamente definidos (Margalef, 1974), de donde, y dada la
gran dependencia de H con la extensién del muestreo, deberia aplicarse este
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indice cuando se trate de medir la diversidad de una muestra en si misma,
y H’ si se pretende inferir, a partir de ella, la divetsidad de una comunidad
(Pielou, 1966; Peterson, 1976).

No se puede olvidar que se estd tratando de un concepto. ecolégico que
deja abiertas las puertas de la ambigiiedad a su interpretacién matemitica.
La multiplicidad de bases deberd conducir necesariamente a resultados dis-
tintos y, en este sentido, Hurlbert (1971) llega a la conclusién de que la
diversidad «per se» no existe; se cuenta sélo con aproximaciones a un pro-
blema demasiado complejo como para esperar la validez absoluta de una
férmula tinica.

No obstante, y en comparaciones efectuadas a partir de muestras se-
mejantes, no parece, salvo en contadas excepciones, que el empleo de los
diferentes indices sea contradictorio, ‘aunque sus escalas de valores oscilen
de acuerdo con las bases conceptuales. Esta opinién también puede ser
deducida de la aplicacién de una férmula operacionalmente sencilla (H’) en
varios trabajos (Shafy y Yarranton, 1973; Willson, 1974; Bazzaz, 1975;
etcétera), porque resultados opuestos en los indices convertirfan en pueril
la razén aducida de establecer comparaciones con otros autores.

De esta tendencia convergente cabe esperar que tal vez la eleccién de
un indice, o de una forma particular del mismo, no revista en s{ demasiada
importancia. Desde este punto de vista, habrd que centrar la atencién en
que el indice elegido presente unas caracteristicas acordes con el muestreo
efectuado, dentro de la dificultad que supone a veces el establecer dicha
dependencia.

4. INDICES RELATIVOS. COMPONENTE DE UNIFORMIDAD

Se basan en la relacién entre la diversidad observada y la médxima di-
versidad posible. Su conveniencia ha sido muy discutida, y a las recomen-
daciones de su utilizacién (Fager, 1972) se unen opiniones acerca de su
falta de utilidad (Sheldon, 1969; Shafy y Yarranton, 1973) o de lo desa-
certado de su aplicacién (Peet, 1975) por aumentar la influencia del tamafie
de la muestra.

La mayorfa sigue dos caminos de formulacién con tendencia a identifi-
carse para muestras muy grandes. Seglin la denominacién dada por Hurlbert
(1971) serdn designados como V' y V respectivamente:

V=D /D mix V=(D —D min) / (D mdx — D min)

donde D es la diversidad observada, y D min y D mdx la minima y md-
xima respectivamente.
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En ambas formas son aplicables a todos los indices vistos en el tercer
apartado (Simpson, MacIntosh Brillonin y Shannon-Weaver). Otras solucio-
nes han sido propuestas (Peet, 1971; Fager, 1972), incluyendo expresiones
de redundancia (desuniformidad) como la de Patten (1962) que responde a
1—V (H)y1—V (H), o bien, en general, R =(D mix — D) / (D
mix — D min).

El principal inconveniente en su planteamiento es que las medidas de
la uniformidad contienen el término S; asi, una de las mds empleadas
V(H’Y =] de Pielou (1966) = H’ /In S, compara un valor estable (H’ es
relativamente independiente del tamafio de la muestra) con otro inestable
(S, que estd fuertemente influenciado por ella). Pielou intenté una justifi-
cacién en el sentido de que S se refiere al nimero de especies en la comu-
nidad, pero dicho niimero es dificil de calcular, aunque puede darse alguna
aproximacién no carente de subjetivismo.

Peet (1975) compara los valotes de todos estos indices pata dos mues-
tras hipotéticas (N = 100) que difieren en una especie representada por un
individuo; las oscilaciones son muy amplias, aunque hay que contar con
que Peet plantea un ejemplo excesivamente pobre, donde el paso de 3 a 4
especies - supone un incremento relativo de S considerable. Cuando las
muestras presentan una riqueza mayor son de esperar menores contrastes.
No obstante, las medidas relativizadas deben considerarse -secundarias res-
pecto a los indices  de diversidad, y su campo de aplicacién se encuentra
sobre todo en las comparaciones establecidas entre muestras de igual clase.
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