Cronica Forestal y del Medio Ambiente

Universidad Nacional de Colombia
Centro de Publicaciones
RECROFMA@PERSEUS.UNALMED.EDU.CO
ISSN 0122-0152
COLOMBIA

1996
Jorge Ignacio Del Valle A.

LA ASINTOTA DE LA CURVA ESPECIES-AREA COMO

EXPRESION DE LA RIQUEZA BIOLOGICA
Cronica Forestal y del Medio Ambiente, diciembre, vol. 11, nimero 1
Universidad Nacional de Colombia
Colombia

L AEYC

Rl s Fryrida ml'-cn-:-ﬂmm-nm-rﬂ
Corr—gm Sas1ees ¢ Furrsredaies

Red de Revistas Cientificas de América Latinay El Caribe
Ciencias Sociales y Humanidades
http://redalyc.uaemex.mx



mailto:recrofma@perseus.unalmed.edu.co
http://redalyc.uaemex.mx/

CURVA ESPECIES AREA Y RIQUEZA BIOLOGICA: NUEVA PROPUESTA

LA ASINTOTA DE LA CURVA ESPECIES-AREA COMO EXPRESION DE LA RIQUEZA BIOLOGICA *

JORGE IGNACIO DEL VALLE A.

RESUMEN

Se propone que la riqueza biolégica se puede determinar de la curva especies-area empleando la teoria del limite del
calculo diferencial, como una asintota, cuando el area tiende a infinito. Se desarrolla esta idea con un ejemplo,
calculando la riqgueza bioldgica de los arboles de una parcela de 5.000 m2 establecida en un humedal forestal, dividida en
cuadrantes de a 100 m2. Inicialmente se ajust6 por minimos cuadrados la ecuacién diferencial propuesta originalmente
por von Bertalanffy para el crecimiento dS/dA = SM - S, donde: dS/dA es la tasa de cambio de las especies con el area, S
es el niUmero de especies, , m y son parametros que se deben estimar. La integracion de esta ecuacion es S = (/)Y/(1-m)
(1- bekA)1(1-m) donde: > 0, m < 1, >0, k = (1-m). S, = (/)1/(I-M) es la asintota (riqueza bioldgica) la cual es independiente
de los patrones y modelos de distribucion de las especies, de la dominancia y la equidad y compara con la misma base
todas las comunidades; esto es, cuando A. k es caracteristica de cada comunidad y mide la tasa de aproximacién de la
curva a la asintota. Las variables de la ecuacién diferencial deben provenir de promediar numerosas aleatorizaciones de
los cuadrantes.

Palabras clave: diversidad biol6gica, curva especies-area, riqueza bioldgica

DEFINICION DEL PROBLEMA

En su concepcidn original los ecélogos pretendian acumular el nimero de especies encontradas en sucesivos
cuadrantes. Se postulaba que habia un area, a partir de la cual, nuevos cuadrantes, no aportaban especies adicionales.
El area hasta alli acumulada se consideraba el &rea 6ptima de muestreo de una comunidad, por debajo de la cual "..ella
no puede expresarse como tal" (Matteucci & Colma 1982). La curva descrita por el nimero de especies en funcién del
area se denomina curva especies-area.

Ocurre, sin embargo, que estas curvas, por lo regular, no se saturan. Esto es muy notorio en el trépico tanto en la curva
gue describe el aumento de especies vegetales (Rollet 1978) como en las de animales; ello se aprecia en el estudio de
las termitas llevado a cabo por Egleton et al. (1995) en Camerun. Alli muestrearon estos insectos en transectos de 100 m
x 5 m en cinco diferentes grados de perturbacién de un bosque hiimedo tropical, subdividido cada transecto en
cuadrantes de 5 m x 5 m. La tendencia de las curvas especies- area fue siempre creciente en los cinco sitios, alcanzando
16 especies en el bosque recién talado y 53 tanto en los plantaciones jévenes como en los bosques secundarios
antiguos, sin que se evidenciara un planteau. Pero también fuera del trépico y aln con grupos taxondémicos con
individuos de tamafio muy pequefio como se aprecia en el estudio de Roux & Rieux (1981) quienes

estudiaron las curvas especies-area entre 0 y 800 cm?2 en comunidades de liquenes en Francia (Aspercilietum calcareae
y Verrucarietun cazzae) las curvas siempre fueron ascendentes. Hasta ahora no conocemos ninguna curva de especies
de arboles versus area en bosques del tropico himedo en la que, nuevas areas, no tiendan a incorporar especies
adicionales. Rollet (1978), por ejemplo, mediante la técnica de duplicacién de las areas, determiné el nimero de especies
de arboles y de lianas con diametro mayor o igual a 10 cm en bosques de la Guayana venezolana. Su primer cuadrante
de 1/8 ha tuvo 27 especies; cada nueva duplicacion del area incorporé nuevas especies llegando a 355 especies para 64
ha, y a 442 especies para el dltimo cuadrante de 128 ha; o sea que, aln después de muestrear un area tan grande, la
curva estaba lejos de saturarse por cuanto se incrementé el nUmero de especies en un 24,5%. En la isla Barro Colorado,
Panama, en 50 ha se hallaron 200 especies de arboles con diametro a la altura del pecho (dap) > 20 cm, y la pendiente
de la curva especies-area era aun alta. El total de las especies estimada mediante la integracion de la funcién de
distribucién log-normal fue de 229 especies (Hubbell & Foster 1983). Ello ha sido formalmente reconocido con el modelo
S=1lo Az

propuesto originalmente por Arrhenius (1921), el cual expresa el nimero de especies de una isla (S) en funcion del area
(A), loy z son pardmetros estimados estadisticamente. En este modelo el nimero de especies aumenta al aumentar el
areay, aunque cada nuevo aumento del area produce una tasa de aumento de las especies cada vez menor, ésta tasa
nunca sera cero, pero, tampoco tiene un valor limite asint6tico. Goodall (1952) propuso un modelo en el cual también las
especies aumentan indefinidamente con el logaritmo del area sin que una asintota acote su crecimiento.

Otro inconveniente de la curva especies-area atafie al patron de distribucion de las especies, el cual es tan importante en
su forma como su nimero, por cuanto la mayoria de especies se distribuyen con patrones gregarios y no aleatorios
Pielou (1977). En cuanto concierne con los arboles tropicales Hubbel & Foster (1983) afirman que en la isla Barro
Colorado en Panama, la mayoria de las especies de arboles del dosel se encuentran formando parches; esto es, son
gregarios. Si, por ejemplo, identificasemos todas las especies de arboles en una hectarea de un bosque la cual hemos
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dividido en 100 cuadrantes de 100 m2 cada uno, la pendiente de la curva de especies acumuladas versus cuadrantes
acumulados, variara con el orden empleado en el proceso de acumulacién de especies y area; esto es, sera diferente si
se acumula del 1 al 100, del 100 al 1, aleatoriamente, etc. Todas las posibles curvas seran diferentes aunque
compartirian, cuanto menos, dos puntos: el origen de la curva y el Gltimo, donde se acumulan todas las especies de la
hectérea. Aqui se plantea que la curva especies-area se puede interpretar desde la teoria del limite del célculo
diferencial, aportandole precision y elementos estructurales para diferenciar ecosistemas mediante pardmetros de la
curva.

BASES TEORICAS DE LA NUEVA PROPUESTA

Como se explico, las curvas especies-area tienden siempre a crecer; esto es, su pendiente en todos los puntos es mayor
de cero. Pero, no pareciera sensato creer que en una comunidad especifica el nUmero de especies pueda crecer
indefinidamente; mas bien, ello refleja la dificultad de muestrear adecuadamente toda la comunidad. Se podria entonces
idealizar este asunto suponiendo que la curva tiende a un valor asintético en el nUmero de especies como limite, que
representaria la riqueza biolégica en la comunidad. Pero, ademas, dos (o0 mas) curvas pueden ser equifinales; o sea,
tender a una misma asintota compartiendo asi la misma riqueza biolégica; pero es posible que una de ellas se aproxime
mas rapidamente a la asintota que la otra, por cuanto tiene una mayor pendiente. Ello implica que, aun compartiendo la
misma riqueza bioldgica (asintota), hay una distribucién mas equilibrada de los individuos dentro de las especies, o ellas
se distribuyen menos gregariamente en aquella que tiene una mayor pendiente (Figural).

Para satisfacer estas caracteristicas, se requiere de un modelo asintético diferente de los anteriormente mencionados,
gue no lo son. Aunque el nimero de especies en sucesivos cuadrantes es un cifra discreta, emplearemos una funcion
continua que se aproxima mucho al fenémeno; pero, como lo mencionaremos luego, nuestra propuesta incluye
promediar varias aleatorizaciones de los cuadrantes y, por tanto, el nimero promedio de especies en todas las
aleatorizaciones de un area, generalmente, no sera un entero con lo que la funcién continua tendria plena validez. Para
tal efecto, hemos seleccionado la funcion de crecimiento de von Bertalanffy (1968), publicada originalmente en 1941
(Richards 1959), también denominada de Richards y Chapman en la mayoria de la literatura sobre crecimiento (Richards
1959, Chapman 1961) y considerada como una de las ecuaciones de crecimiento més versatil (Zeide 1993). Hasta el
momento no sabemos que este modelo haya sido empleado para las curvas especies-area. En su forma diferencial el

s
_:nsm_}/ﬁ‘

citado modelo se expresa con la ecuacién A )

donde:

dS/dA = tasa de crecimiento de las especies en un area ocupada por una comunidad,
S = ndmero de especies en un area,

A = area,

, m, = parametros que se deben estimar (>0, m< 1, > 0).

La integracion de la ecuacion (1) produce la version integrada del modelo de von Bertalanffy; o sea,

Ifl-m In-m
s= [N [ope - myra

@)
donde:

b=-(/) Agt™, S=S,cuando A=A,
Sy, Ao = origen de la curva especies-area ,

k=(1-m),

g o[ D) (1 pg (17 mrA
Y

, luego

lim § 1/1-m
Lt =/y) =3,

, laasintota del nimero de especies de la poblacion.
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1il-m
§=8, (1— be‘kAj
Haciendo los reemplazos respectivos en la ecuacion (2), queda @

el cual sera el modelo de crecimiento del nimero de especies en funcion del area ocupada por la comunidad. Cuando
este modelo se emplea para el crecimiento del tamafio de organismos, o para el aumento de las poblaciones, la forma de
la curva depende del valor de m, el cual puede tener estos valores0 m <1, m>1. En m = 1 se presenta una
indeterminacién llamada el muro de Gompertz (Osumi 1983). Cuando m > 1 la funcién se llama de tipo logistico y,
cuando m = 2 se llama logistica o autocatalitica; si 0 m < 1 se llama tipo Mitscherlich; en m = 0 se llama ley de
Mitscherlich o monomolecular. Las curvas tipo logistico son sigmoidales y la de Mitscherlich es concava hacia abajo; por
ello su pendiente siempre decrece. El signo de b es positivo si m > 1 y negativo si m < 1( Del Valle 1986).

Todas las curvas especies-areas que hemos observado son de tipo Mitscherlich e, inclusive, con valores negativos de m;
por ello, de momento, proponemos para estas curvas m < 1. El valor de m, como caracteristica estructural ligada con la
forma de la curva, queda pendiente de un analisis mas riguroso una vez se tenga mayor informacion acerca del
comportamiento de estas curvas. En cuanto al parametro b, el ejemplo que expondremos arroja valores virtualmente
iguales a la unidad. Ello es Idgico por cuanto implica que siA; =0, S, =0.

El pardmetro k es la tasa de aumento de las especies de la comunidad y, como se explico (Figura 1), a medida que
aumenta, la curva tiende al valor asintético mas rapidamente. Es por ello un pardmetro estructural importante relacionado
con los patrones de distribucion y con la dominancia de las especies.

La asintota S, es el valor limite al que tenderia la riqueza biologica de una comunidad. Por ello, la proponemos como

medida de la rigueza biologica. Aunque no puede existir una comunidad que ocupe un area infinita, esta idealizacién es
aqgui tan valida como en las numerosas aplicaciones que tal abstraccion matemética tiene en ciencias como la fisica o la
guimica, por ejemplo. Aunque se podria decir que si se conociera con exactitud el &rea ocupada por la comunidad y se
lograra censar el 100% de sus especies (por ejemplo, arboles o insectos en un bosque tropical), el nimero total de
especies deberia ser ligeramente inferior al de la asintota calculada. Esta asintota es independiente de atributos
poblacionales tales como patrones de distribucién, dominancia y equidad.

Se han realizado esfuerzos por determinar el nimero total de especies en una comunidad mediante la integracion del
modelo log- normal de distribucién de las especies (Preston 1948) o mediante la sumatoria de la distribucion de la serie
logaritmica (Fisher et al. 1943, Krebs 1989). Estas soluciones tienen una aproximacion diferente conceptualmente de la
nuestra, pero, ante todo, con llevan un mayor nimero de limitaciones; por ejemplo, se requiere demostrar que la
distribucién del numero de individuos por especie se ajusta a una de estas distribuciones. Ademas, el total de especies
esta en funcién del numero de individuos (serie logaritmica) o del nimero de especies en la octava de mayor frecuencia
asi como de la varianza de la distribucion (en la log - normal). La asintota es independiente del tipo de distribucion.

Algunos ecélogos se quejan del sesgo que implican las especies raras que puedan encontrarse desde el primer
cuadrante y afectar, asi, toda la curva (Pielou 1977). Pielou (1977) recomend6 acumular aleatoriamente los cuadrantes
recalculando en cada nuevo acumulado el indice de Brillouin lo que se conoce como "“pooled quadrats". Este
procedimiento lo recomiendan otros autores como Magurran (1988). Se recomienda seguir dicho procedimiento, s6lo que
repetido numerosas veces como lo hicieron Egleton et al. (1995), quienes construyeron sus curvas de especies de
termitas vs. area con base en el promedio de especies obtenido en 10 aleatorizaciones de sus cuadrantes. Asi, para
cada area acumulada, el nUmero de especies sera el promedio de n aleatorizaciones sin reemplazamiento. Este
procedimiento evita el efecto que podrian tener en el valor de k las especies raras, asi como el orden en que se
acumulen los cuadrantes, permitiendo determinar su verdadero valor en la comunidad muestreada.

APLICACION: UN EJEMPLO

El ejemplo corresponde a un humedal forestal turboso de las selvas lluviosas tropicales del Pacifico Sur colombiano
(bosques de guandal) conocidos por su baja riqueza floristica. Alli, en media hectarea (100 m x 50 m ), se midieron,
marcaron, identificaron y coordenaron en un plano cartesiano todos los arboles y palmas con dap 10cm. La aplicacion se
desarrolla en tres pasos, asi:

Paso 1

Al estar coordenados los arboles, podemos subdividir la parcela en cuadrantes de diversas dimensiones y determinar
cuales arboles se encuentran en cada uno de los cuadrantes. En nuestro ejemplo, dividimos la parcela en 50 cuadrantes
de 100 m2 cada uno (10 m x 10 m ). Mediante diez aleatorizaciones sin reemplazo, se determina el nimero promedio
acumulado de especies de arboles en los 100 m2, 200 m2, ...,5000 m2 . Luego se determina la tasa de cambio de las
especies por metro cuadrado entre parcelas acumuladas adyacentes: 0 a 100 m2 , 100 a 200 m2..., 4.900 a 5.000 mZ2.
Cuando entre dos areas acumuladas adyacentes no se hayan presentado especies nuevas, se busca hasta la préxima
area acumulada donde si haya habido aumento en el nUmero de especies. De esta manera se determina S/A; los cuales
se asumen como si fueran dS/dA. Realizados éstos céalculos, se estiman los parametros de la ecuacion diferencial (1),
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empleando regresion no lineal (Tabla 1); reemplazando a , y m en la ecuacion diferencial (1) se obtiene una ecuacion
particular para estos datos. No se observan problemas de residuales (Figura 2) y el modelo da cuenta casi del 90% de la
varianza observada. Se concluye que el modelo explica satisfactoriamente el fenbmeno.

TABLA 1. Estimadores minimo cuadraticos de la ecuacién diferencial de von Bertalanffy y el coeficiente de determinacién
(R2) obtenido en su ajuste.

Ecuacion diferencial-paso ﬁ m “‘n? R2

|
(1)-paso 1 10,2076 -1,4827 5x10-5 0,8980
|(1)-paso 2 0,2122 -1,48272 8x10°5 10,9343

age estimé en € paso 1y seintrodujo como constante en la ecuacion (1) parael paso 2.

Reemplazando en la ecuacion (3), obtenemos el aumento de las especies en funcion del area (Figura 3); asi mismo, se
calculan sus parametros con base en los de la ecuacion diferencial anterior (Tabla 2). Se obtiene asi una asintota de 28,6
especies. Aunque esta version integrada no tiene estadisticos por cuanto proviene de un proceso eminentemente
matematico, al compararla con las observaciones se nota que las sobreestima levemente (Figura 3).

TABLA 2. Estimadores de los parametros por integracion de las ecuaciones diferenciales de von Bertalanffy (ecuaciones
1y 4, pasos 1y 2)y por minimos cuadrados del modelo integral (Ecuacién 5, paso 3).

’Ecuacion integrada - paso ’ﬁ‘l i ’E Sa R2

| | |

(3)-paso12 -1,4827 [1,20x104  [1,0054 286 |
|(3)-paso 22 1,4827 [1,97x104  [-1,0083 24,0 [—
\(5)-paso 3P -1,4827 2,00x10-4 -1,0000 24,0 0,9956

aObtenidos mediante laintegracién de la ecuacion diferencial (1).
b Obtenidos mediante laintegracion de la ecuacion diferencial (4).
C Se estimo el parametro k por minimos cuadrados, m, Sy y b = 1,0 se introdujeron como constantes.

Paso 2

Conservando el mismo valor de m obtenido en la regresidn anterior se ajusta de nuevo la ecuacion (1) pero, dado que la
funcion integrada sobreestimaba los valores observados, se introducen sucesivamente asintotas menores, hasta que el
resultado de comparar los datos observados con los que predice la funcion integrada fueron los mas satisfactorios
posibles desde el punto de vista estadistico. El proceso es entonces el siguiente. La asintota que produjo el mejor ajuste

lil-mm

ﬂ 2, 4827
=n (247"
estadistico fue S, = 24 especies, luego ! =24y ! N ( ) ?
dsS _ 24827
-1 (S 1,4827 —S(Zr-‘l) : )
reemplazando en la ecuacion (1) se llega a dA (4

La estimacion estadistica del parametro permitié determinar de la ecuacion de la asintota cuyo valor conocemos. El
coeficiente de determinacion mejord (Tabla 1). Al graficarla (Figura 2), se sobrepone en gran parte de su recorrido con la
grafica obtenida con la ecuacion (1). Integrando esta nueva ecuacion diferencial se obtuvieron sus parametros (Tabla 2),
la cual al graficarla (Figura 3) nos revela un mejor ajuste que la precedente; pero, como proviene de una integracion, no
existen estadisticos que lo confirmen.

Paso 3

Conservando los valores de my de Sp, se asume b = 1,0 y se ajusta por minimos cuadrados para estimar k en

0,402%
= 24(1— e‘kﬂj

, donde: k = 2,00x104. (5)

Los valores de k y b de la ecuacion (5) se revelan virtualmente idénticos a los obtenidos por integracién de la ecuacion
(4) del paso 2; pero, en este caso, el coeficiente de determinacion dice que el modelo explica cerca del 99,6% de la
varianza observada (Tabla 2). Al graficar la ecuacién (5) (Figura 3) , virtualmente se sobrepone con la gréafica de la
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integral de la ecuacion (4), pero tiene la virtud de que podemos conocer sus estadisticos; por ello se considera como la
mejor expresion de la curva especies-area.

DISCUSION

La alta sensibilidad al area del nimero acumulado de especies ha limitado su empleo como indice de la riqueza
bioldgica, por cuanto al comparar varias comunidades, requiere que las mediciones se hallan llevado a cabo en areas
iguales. Los indices de riqueza bioldgica, desde el cociente de mezcla propuesto en 1911 por Jontsch, segun Rollet
(1978), hasta los mas recientes de Margalef y Menhinick (Magurran 1988) son, igualmente, muy sensibles al area por
cuanto todos son sélo relaciones entre el nimero de especies y de individuos en una determinada superficies (S/N, (S

-1)/iInNyS/™ N , respectivamente, donde N es el nimero de individuos), tendiendo todos a aumentar con el area. Por
otra parte, los indices de diversidad tanto paramétricos como no paramétricos que con frecuencia tienden a medir mas la

riqueza, tales como de la serie logaritmica, de la log normal, el estadistico H de Shannon, HB de Brillouin y U de
Mclntosh, entre otros (Magurran 1988, Boyle & Boontawee 1995), en alguna forma incluyen la proporciéon de individuos
en las especies, lo cual oculta el concepto pristino de la riqueza bioldgica. A igual critica estaria sometido el estimador
"bootstrap” de la riqueza de especies. En cuanto al estimador "jacknife", hay opiniones encontradas: Krebs (1989) afirma
"...this approach cannot be used for communities with exceptionally large numbers of rare species or communities that
have been sampled to little...". Ello implicaria un uso limitado para las condiciones tropicales; pero, Palmer (1990, 1991)
lo considera como el estimador no paramétrico de la riqueza biolégica mas preciso. Los indices, ademas, dificultan el
entendimiento del concepto y no pueden ser mejores que la expresién directa del fenédmeno: el nimero de especies en la
comunidad. Nuestra propuesta elimina tal dificultad por cuanto permite comparar sobre la misma base encontrando el
valor limite cuando, en un modelo asintético, se hace tender el area al infinito. La asintota del nUmero de especies
expresa la riqueza bioldgica, independiente de los patrones de distribucién, de la dominancia, de la equidad y de la
proporcién de individuos por especie, lo cual reduce el problema a su concepcion original. Otros atributos de la diversidad
se deben medir independientemente.

El modelo de von Bertalanffy podria sustituir, con ventajas, al exponencial empleado para la biodiversidad en las islas, el
cual implica un crecimiento indefinido, no acotado por una asintota, de las especies a medida que el &rea aumenta. Lo
consonante con la razon, y con los hechos, es que el nUmero de especies sea limitado. Nuestra propuesta permitiria
determinar cual es ese limite.

El area de muestreo se podria determinar como un porcentaje de la asintota, despejando luego el area en la ecuacién de
la curva especies-area. Si, por ejemplo, se aspirara a que en el ejemplo pudiesen estar representadas el 95% de las
especies (23 especies) el area de muestreo, reemplazando en la ecuacion (5), no deberia ser menor de 11.499 m2; pero,
si se aspirara a que soélo estén representadas el 90% (22 especies), se requeriria un area de 8.192 m2 . Seria entonces,
un problema de costos y de representatividad de la muestra.

El valor de la tasa de crecimiento k determina la tasa a la cual la curva se aproxima a la asintota S,; k sera mas alto en la

medida que las especies tengan un nimero mas equilibrado de individuos y/o que los individuos de las diferentes
especies se distribuyan aleatoriamente. En los casos contrarios, alta dominancia de algunas especies y/o patrones
gregarios, k sera menor. Ello ha sido observado por Hubbel & Foster (1983) en su estudio sobre la curva especies-area
de los arboles (dap > 20 cm) en una parcela de 50 ha en Panama. Segun ellos "Patchy tree distributions, specially of rare
species, caused 10-20% underestimation of the tree species richness in extrapolation to larger plots sizes...". Este efecto
condujo a que la curva especies-area esperada empleando la funcién log-normal truncada, superara a la curva
observada en toda su trayectoria, excepto para el total de la parcela, donde las curvas se unieron. Aunque k no nos
permite dilucidar cual de estos factores es mas determinante y, por tanto, no sustituye otros métodos que estudian éstas
dos propiedades, tiene un indudable valor en el analisis estructural de poblaciones. Se podria afiadir que, a mayores
valores de k manteniendo constante S, , menores seran las areas que permitan muestrear iguales porcentajes de Sy

La técnica denominada de "rarefaction" permite comparar la riqueza biolégica en muestras de comunidades de diferentes
tamafios, estandarizandolas en un tamafo comun (Krebs 1989). Tal objetivo también lo podemos alcanzar con la
ecuacion integral de von Bertalanffy para la riqueza bioldgica, bien comparandolas en la asintota, o en cualquier otro
valor conveniente del area una vez calculadas las curvas especies-area para todas las muestras de las poblaciones
estudiadas.

Conviene hacer notar que, como en cualquier regresion, a la curva especie-area propuesta se le pueden calcular las
bandas de confianza permitiendo determinar la riqueza biolégica para cualquier area dentro de niveles de probabilidad
conocidos. Asi mismo, el parametro k tendria todos los estadisticos incluidos en los softwares modernos de regresion.
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