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EI estudio de la diversidad a diferentes escalas de andlisis se ha venido
desarrollando desde hace mas tiempo del que se ha reconocido explicita-
mente. El objeto de estudio de la biogeografia ha sido la variacion en la
riqueza de especies entre grandes unidades biogeograficas y los proce-
s0s, sobre todo histdricos, que explican el por qué de esta variacion. A su
vez, los estudiosos de la ecologia originalmente se centraron en analizar
la composicion de especies en las comunidades y en tratar de entender
los procesos, fundamentalmente locales como el clima, heterogeneidad
ambiental e interacciones bioticas, que explicaran los patrones de riqueza
observados. Estas dos visiones corresponden a dos puntos de un conti-
nuo del que también forman parte otras escalas espaciales como son el
paisaje, los hiomas, continentes o incluso todo el planeta.

Hasta la década de los setentas existia una separacion tajante entre la
escala de interés de una y otra disciplina, vision que fue modificandose
paulatinamente. Por ejemplo, en la década de los ochentas, los ec6logos
empezaron a considerar formalmente también el efecto de factores his-
téricos (Brown y Maurer, 1987, 1989) y, en general, de factores que
operan a grandes escalas y que estan directamente relacionados con lo
que sucede en las comunidades locales. A su vez, hubo un reconoci-
miento cada vez mayor acerca del hecho que los procesos a nivel local
también afectan la diversidad de especies a escalas regionales (Ricklefs y
Schluter, 1993; para una revision del tema ver Arita y Rodriguez, 2001).

En la actualidad, existe la idea mas 0 menos generalizada de la ne-
cesidad de integrar factores que operan a distintas escalas para enten-
der la diversidad local de especies (Ricklefs y Schluter, 1993; Lawton,
1999). Se ha enfatizado el entender las interrelaciones entre las distin-
tas escalas de analisis y el intentar integrar una teorfa unificada de la
diversidad (Azovsky, 2000; Hubbell, 2000; Bell, 2001). Asi, mientras
algunas propuestas destacan la importancia de unificar dos formas de
estudiar o aproximarse a la evaluacion de los patrones de diversidad:
aquella que involucra los factores climaticos, biogeograficos y ecoldgicos,
junto con el poder explicativo que tienen los modelos estadisticos con
posibilidades predictivas (e.g. modelaje y proyecciones paleoclimaticas)
(Whittaker et al., 2001; ver més adelante), otras intentan demostrar
que los patrones de diversidad observados en la naturaleza, como la
relacion entre el nimero de especies y el area de distribucién, no son
resultado de procesos ecoldgicos (i.e. resultado de la competencia o la
heterogeneidad ambiental), sino el producto de eventos aleatorios
(Hubbell, 2000; Bell, 2001).

En la primera seccion de este capitulo explicaremos algunos concep-
tos basicos de escalas utilizados en macroecologiay en general en ecologia.
Aungque se reconocen diferentes niveles de organizacién de la diversidad,
e.g. desde genes hasta ecosistemas, la mayoria de los andlisis sobre varia-
cién espacial se refieren a la biodiversidad medida como el nimero de
especies observadas o estimadas que se encuentran en un area determi-
nada (riqueza de especies); es por eso que nos centraremaos en las esca-
las espaciales mas utilizadas, el enfoque alfa, beta y gamma, y el enfoque
regional-local. Posteriormente realizaremos una breve revision de los fac-
tores relevantes a diferentes escalas y ejemplificaremos la manera en que
una misma variable (area y productividad) puede asociarse de distintas
maneras a la riqueza de especies dependiendo de la escala de andlisis.
Finalmente, explicaremos algunas de las ideas actuales principales respec-
to a la integracion de los patrones de diversidad a distintas escalas, las
nuevas herramientas metodoldgicas para llevar a cabo esta integracion y
el futuro de este complejo campo de estudio.

Pilar Rodriguez y Ella Vazquez-Dominguez

Escalas de diversidad

En macroecologia, area de investigacion que integra la perspectiva
de escalas espaciales amplias y escalas temporales largas en el estudio
de la ecologia, se hace una distincion entre ‘escalas grandes’ y ‘escalas
pequefias’ de la siguiente manera: escalas grandes se refiere a areas de
gran extension, y es una definicion distinta al sentido cartografico donde
se entiende por escalas grandes a areas pequefias. De igual forma, es-
calas pequefias, 0 escalas locales en un sentido macroecoldgico, se re-
fieren a areas de extension reducida donde ocurren procesos como
son las interacciones entre las especies, competencia, depredacion, entre
otras (Blackburn y Gaston, 2002).

Ademés de esta division general de escalas espaciales, también exis-
ten enfoques diferentes para estudiar la diversidad a estas distintas esca-
las; entre éstos, uno distingue tres tipos de diversidad, alfa, beta y gamma
(Whittaker, 1960), y otro hace la distincion entre la escala local y la
regional (Cornell y Lawton, 1992). Ambos enfoques estan estrecha-
mente vinculados.

Enfoques alfa, beta y gamma. La idea de separar a la diver-
sidad en tres componentes, alfa, beta y gamma, fue acufiada por
Whittaker (1960) y todavia es considerada como una forma de esque-
matizar jerarquicamente la diversidad e incorporar el factor escala
(Whittaker et al., 2001). Esto es, son niveles que definen aspectos dife-
rentes de la diversidad y cuyas variables asociadas también difieren (Cua-
dro 1). La diversidad gamma es el nimero de especies a nivel regional;
la diversidad alfa se define como el nimero de especies a nivel local y la
diversidad beta es, en su definicién mas general, la diferencia en com-
posicion de especies entre comunidades (Cuadro 1).

Uno de los inconvenientes asociados a este enfoque tiene que ver
con la definicion de las escalas ;cuanto mide una localidad?, ;con qué
criterios se delimita una regién? Estas preguntas no tienen una respues-
ta clara. La decision de donde termina una escala y empieza la otra
depende principalmente del grupo de estudio y de los objetivos del
trabajo. Shmida y Wilson (1985) sugirieron que para plantas terrestres,
la escala espacial de 102-10* m? es apropiada en términos de alfa y 10°-
108 m? para gamma. Sin embargo, para otros estudios se ha considera-
do como diversidad alfa cuadros de 0.5 grados de latitud-longitud (2500
km?) y como diversidad gamma, cuadrantes de 4 grados de latitud lon-
gitud (160,000 km?) (Arita y Rodriguez, 2002). Lo que se reconoce sin
lugar a dudas, es que las escalas espaciales a las que alfa, beta y gamma
operan varian entre taxones, dado, entre otros factores, por el hecho
que los diferentes taxones de plantas y animales terrestres y acuaticos
difieren en varios érdenes de magnitud en cuanto al tamafio corporal
(Whittaker et al., 2001).

Los componentes alfa y beta pueden combinarse de muchas ma-
neras para dar como resultado la diversidad gamma (Wilson y Shmida,
1984; Shmida y Wilson, 1985). Por ejemplo, dos regiones pueden con-
tener el mismo nimero de especies, pero diferir en laimportancia rela-
tiva de la diversidad local y el recambio de especies. En una de las regio-
nes una alta diversidad gamma puede explicarse por una también ele-
vada riqueza de especies (alfa) en todas sus localidades. En la otra re-
gién, en contraste, la elevada riqueza regional puede deberse a un fuer-
te recambio de especies (beta), aunque las localidades no sean particu-
larmente diversas. La diversidad beta fue un concepto originalmente
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Whittaker et al., 2001).

Escala espacial® Cody® Godfray® Patrén

Local Afa  Local Riqueza de especies dentro
de comunidades/parches

Paisaje Beta ~ Regional  Recambio de especies entre
comunidades (beta); inventario
a nivel del paisaje

Regional Gamma Global Sobrelapamiento de especies,

areas de distribucion, gradiente
latitudinal
Inter-regional/continental Remplazo de taxones
(e.g. mamiferos placentarios
por marsupiales)

et al. (2001) y segiin Godfray y Lawton (2001).

Cuadro 1. Relacion jerarquica de diferentes escalas de diversidad propuestas y los factores (variables) relacionados con los patrones de diversidad (Modificado de

*Escalas descritas por Whittaker et al. (2001). ®Cody (1975) y “Godfray y Lawton (2001). “Se listan algunas de las variables Gnicamente, segin la descripcion de Whittaker

Variables explicativas®
Whittaker Godfray
Productividad, relaciones
interespecfficas, influencia de
lo regional sobre local,
variacion con la escala

Microambiente, interacciones
bidticas (e.g. pastoreo)

Productividad, otros factores
ambientales

Topografia, perturbaciones
(e.g. fuego), suelos

Dinamica agua-energfa, clima
y sus cambios, patrones
histdricos residuales

Especiacion, extincion,
emigracion, inmigracion

Tectdnica de placas, cambios
ambientales mayores (e.g.
catastroficos)

planteado para escalas locales (Whittaker, 1960), pero dada su utilidad
para entender la forma en que se relacionan la diversidad alfa y gamma,
su aplicacion se ha extendido a diferentes escalas espaciales y se ha
identificado, ademas, como un factor de escalamiento de la diversidad.
Los estudios realizados hasta el momento revelan que la diversidad beta
varia en distintas regiones (Gaston y Blackburn, 2000) y varia entre dis-
tintos grupos taxonémicos en una misma region (Harrison et al., 1992);
sin embargo, aln no es posible identificar patrones generales en este
nivel de diversidad equiparables, por ejemplo, al gradiente latitudinal de
riqueza de especies (Gaston y Blackburn, 2000). Tampoco abundan los
ejemplos en los que se estudie de manera sistematica el efecto de la
escala en la diversidad beta de una misma regién. Una excepcion es el
estudio realizado por Crawley y Harral (2001), quienes recolectaron da-
tos de plantas de Gran Bretafia a 11 escalas espaciales diferentes, de 0.01
a 108 m?. Los autores encontraron que la pendiente de la relacion espe-
cies-area en escala logaritmica varia sistematicamente con la escala de
andlisis y, ademas, varfa entre habitats en la misma escala espacial, con lo
que muestran las variaciones espaciales en la diversidad beta. Otros estu-
dios recientes también muestran que la diversidad beta varia con la escala
de andlisis (Arita y Rodriguez, 2002; Lennon et al., 2002).

Arita y Rodriguez (2002) compararon la diversidad beta a distintas
escalas de cuatro regiones con heterogeneidad ambiental contrastantes
en México (norte, centro, Istmo de Tehuantepec y Peninsula de Yucatan).
Pusieron a prueba la hipétesis de autosimilitud, que establece que si al
graficar la riqueza de especies en funcién de la escala de andlisis, la linea
que une los distintos valores es una linea recta, la diversidad beta es simi-
lar en las distintas escalas. Los resultados no apoyaron dicha hip6tesis v,
en su lugar, encontraron que la diversidad beta variaba a distintas escalas
(i.e. las pendientes obtenidas para cada region no resultaron lineas rec-
tas), ademas de que encontraron variaciones entre las regiones a una
misma escala (i.e. las pendientes de las rectas variaron significativamente).
Los valores mas altos de diversidad beta se encontraron en las regiones
del centro de pais, mientras que los valores mas reducidos se localizaron
en la region de Yucatan. El modelo utilizado para este analisis muestra la
interrelacion que existe entre el area de distribucion de las especies, la

diversidad beta y la relacion especies-area, esta Ultima empleada en va-
rios estudios como una medida de diversidad beta (Crawley y Harral,
2001; Lennon et al., 2002).

Enfoque regional-local. El enfoque regional-local ha sido una
de las maneras mas utilizadas para evaluar si hay un efecto o no de la
diversidad regional sobre la diversidad local. Cuando se grafica la diver-
sidad regional (el nimero total de especies en una regién) como varia-
ble independiente y la diversidad local (el nimero de especies en distin-
tas localidades dentro de la regién) como variable dependiente, se han
obtenido dos tipos de relaciones empiricas. La relacién de Tipo | (no
saturada) y la de Tipo Il (saturada). En la primera, la diversidad local
aumenta de manera proporcional a la regional, sin llegar a la saturacion.
Esta relacion se aprecia a través del hecho de que las localidades inser-
tas en una region de alta diversidad son a su vez ricas en especies, y
donde los factores que afectan a la diversidad regional también afecta-
ran a la diversidad local (Fig. 1a). Los factores locales, como las
interacciones entre las especies, por el contrario parecen no afectar a la
diversidad local. En una relacién de Tipo Il (Fig. 1b), aunque existe un
aumento inicial de la diversidad local en relacién con un aumento en la
diversidad regional, se llega a una asintota en que la diversidad local deja
de aumentar aun cuando la regional es cada vez mayor. La saturacion
que se observa en la curva sugiere que no hay un vinculo entre la diver-
sidad regional y la local, y que son los factores locales (e.g. interacciones
ecoldgicas) los que determinan la riqueza local (Cornell y Lawton, 1992;
Lawton, 1999; Srivastava, 1999).

Al respecto, la mayoria de los estudios corresponden a curvas del
tipo no saturado, sugiriendo el efecto de los factores regionales en la
composicion de las comunidades locales (Srivastava, 1999); sin embar-
go, se han identificado problemas metodoldgicos relacionados con la
manera de distinguir una localidad de una regién (Srivastava, 1999;
Godfray y Lawton, 2001). Como se sefiald para los enfoques alfa, beta
y gamma, en este caso la decision de qué se considera local o regional
también depende del grupo de estudio y de los objetivos del trabajo.
Las curvas que relacionan a la diversidad regional y la diversidad local
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Fig. 1. Relacion de tipo | o No saturada entre la diversidad regional y la diversidad local (a). La linea punteada representa el maximo tedrico en el que la riqueza local es equivalente
a la diversidad regional. Relacion de tipo Il o Saturada entre la diversidad regional y la diversidad local (b). La diversidad beta es independiente de la diversidad regional en las
relaciones de tipo I, lo que significa que el cociente regional/local permanece constante independientemente de la magnitud de la diversidad regional (c). En las relaciones de tipo
II'la diversidad beta es directa y linealmente proporcional a la diversidad regional (d) (ver también Srivastava, 1999).

originalmente fueron disefiadas para evaluar la contribucion de los pro-
cesos a estas dos escalas, regionales y locales, y su efecto sobre los
patrones de diversidad. Mas recientemente, sin embargo, dichas curvas
han sido utilizadas para explorar el escalamiento de la diversidad de
especies en términos de sus componentes alfa, betay gamma, y la inte-
gracién de estos componentes con el enfoque local-regional. En térmi-
nos de la diversidad beta, una relacién tipo no saturada implicaria que la
relacion entre la diversidad regional y la diversidad local es mas o me-
nos similar entre todos los puntos de muestro (Fig. 1c). Esto no ocurre
en una curva de tipo saturada, en la que la diversidad beta varia entre
distintos puntos del muestreo; si en las localidades se encuentra una
baja proporcion de las especies de la region, la diversidad beta es con-
secuentemente alta, por lo menos en la parte donde la curva se satura
(Fig. 1d). El potencial de integrar el enfoque alfa, beta y gamma con el
local-regional para el estudio del escalamiento de la diversidad es enor-
me (Srivastava, 1999; Loreau, 2000; Gering y Crist 2002).

Las variables relevantes a distintas escalas

Una de las ventajas de separar distintas escalas alfa, beta y gamma o
regional y local, es que de esta forma es posible identificar los factores o
variables que explican la riqueza a distintas escalas (Wilson y Shmida,
1984). Aunque dificilmente podria tenerse una lista exhaustiva de los

factores relevantes a las distintas escalas, existen algunas variables que
tipicamente se identifican con ciertas escalas. En un enfoque de lo global
alo local, Whittaker et al. (2001) listan, de manera jerarquica, una serie
de variables que se asocian a diferentes escalas de analisis. Ellos identifi-
can a los procesos historicos, al balance entre la especiacién y la extin-
cion, asi como al clima en su aspecto mas amplio, como determinantes
del nimero de especies a nivel global (Cuadro ). Al bajar la escala, a
una escala regional, los factores que se identifican como mas relevantes
son aquellos mayormente relacionados con el ambiente fisico, como
topografia, suelo, perturbaciones (e.g. fuego). A una escala local, los
factores como microambiente e interacciones bidticas son los que se
asocian mas directamente. Para la escala local, ademas, Wilson (1990)
identifica 12 mecanismos que actlian a esta escala y que explicarian cémo
pueden coexistir las especies de una comunidad sin que haya exclusion
competitiva. En su estudio con vegetacion nativa de Nueva Zelanda,
Wilson encuentra resultados que apoyan cinco de estos mecanismos:
cambio gradual del clima (fluctuacién), procesos sucesionales ciclicos,
efecto espacial de la masa, diversificacion del nicho y agregacién, aun-
que con poco apoyo para los restantes mecanismos que tienen que ver
con hipétesis de perturbacién intermedia, de presion por patgenos,
mecanismos de historia de vida, coevolucion competitiva y competen-
cia circular (Wilson, 1990, 1994). Finalmente, se ha propuesto que la
tolerancia al estrés también determina, a escala local, la diversidad de
especies que pueden o no estar en un sitio dado (Colinvaux, 1993).
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Un esquema un poco diferente (Godfray y Lawton, 2001) enfatiza la
importancia relativa de la especiacion como la fuerza mayor asociada a la
diversidad de especies, la cual junto con otros factores como extincion,
inmigracién y emigracion, determinan el nimero de especies; los patro-
nes diferentes determinados por estos factores varian de manera crucial a
lo largo de diferentes escalas de analisis (Cuadro I). A la escala global, la
extincion y la especiacion generan ciertos patrones obvios o ‘globales’ de
diversidad, y Godfray y Lawton (2001) sefialan que uno de estos patro-
nes es la relacién entre la masa corporal y la diversidad (May, 1990). Un
aspecto de esta relacion es que el nimero de especies descritas disminu-
ye drasticamente para las muy pequefias (alrededor de 1 mm de tama-
fio); estos organismos en general son muy abundantes y ampliamente
distribuidos (por lo menos los de vida libre), con tasas potencialmente
bajas de especiacion, y por lo tanto, se esperaria que su diversidad global
sea realmente menor. Ademas se ha visto que la distribucién local y glo-
bal estd intimamente relacionada en estos organismos (Finlay y Clark,
1999). En la siguiente escala, la regional, dan énfasis a la productividad y
otros factores ambientales y cémo éstos han sido considerados para es-
tudiar patrones largamente reconocidos como la mayor diversidad en los
tropicos, la relacion especies-area y la relacion diversidad-productividad
(Brown, 1995, Rozensweig, 1995) y, mas importante, la manera en que
ciertos factores relacionan y explican estos tres patrones de manera con-
junta. Finaimente, estos autores llaman la atencion sobre la importancia
de la influencia de la diversidad regional sobre los patrones a nivel local y
sefialan como los posibles factores asociados con la relacién local-regio-
nal (e.g. productividad y relaciones ecolégicas interespecfficas), asi como
las interacciones entre los factores mismos, cambian significativamente
dependiendo de la escala.

La relacidn especies-area. Si bien es posible identificar explica-
ciones tipicas para las distintas escalas como la realizada por Whittaker y
colaboradores (2001), existen ejemplos claros de la forma en que una
misma variable puede asociarse de manera distinta a la diversidad de espe-
cies, dependiendo de la escala. Un ejemplo lo encontramos en la relacion
especies-area (SAR por sus siglas en inglés) (Rosenzweig, 1995). En térmi-
nos generales el modelo plantea que la riqueza de especies aumenta en un
factor determinado respecto al area. Al graficar en escala logaritmica area y
riqueza de especies, la recta que une los distintos puntos tiene una pen-
diente (z) de entre 0.2 y 0.5, e incluso puede llegar hasta 0.7 (Leitner y
Rosenzweig, 1997). Sin embargo, lo que hasta hace poco se creia que cons-
tituia un patrén, en realidad se trataba de tres patrones, es decir, que no hay
una sola relacion especies-area. Dependiendo de la escala del estudio, puede
tratarse de una SAR entre localidades de una sola region, una SAR construida
con informacion de islas de un archipiélago, o bien de una SAR que une
puntos tomados para regiones con distinto origen biogeogréfico, y las tres
formas presentan valores diferentes de z (Fig. 2) (Rosenzweig, 1995).

El esclarecimiento de los tres tipos de relacién especies-area ha permi-
tido profundizar en el entendimiento de los procesos que explican los valo-
res diferentes de las pendientes y ha permitido vislumbrar algunas variables
y procesos asociados a cada una de las curvas especies-area (Rosenzweig,
1995, Crawley y Harral, 2001). En el caso de las curvas construidas con
informacion de distintas islas (por lo general de un mismo archipiélago), los
factores que explican las diferencias en la riqueza se relacionan con caracte-
risticas como la distancia entre islas, la capacidad de dispersién de las espe-
ciesy lasinteracciones entre especies (Rosenzweig, 1995). Del mismo modo,
las curvas que atafien a la escala mayor, es decir, construida con informacion
de regiones de distinto origen biogeografico (que son las que tienen mayo-
res valores de pendiente) se explican con base en otras variables. En este
caso predominan las explicaciones de tipo histdrico y biogeografico, proce-
sos de especiacion y extincion y, en general, procesos que operan a gran-
des escalas (Rosenzweig, 1995).

La relacion productividad-diversidad. Otro ejemplo ilus-
trativo es la relacién entre la productividad y la riqueza de especies (hi-
potesis especies-energia; Wright , 1983; Wright et al., 1993). Imagine-
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Fig. 2. Relacion del nimero de especies respecto del area (Modificada de Rosenzweig,
1995). Se representan los diferentes patrones de las curvas especies-area. (a) entre fragmen-
tos de una biota (dentro de provincias), e.g., la flora de Inglaterra, desde el condado més rico
floristicamente hasta todo el pals. El valor de z (pendiente de la recta) generalmente oscila
entre 0.12-0.18; (b) entre las islas de un archipiélago, €.g. aves o reptiles de las islas del
Caribe; hormigas de Oceania. El valor de la pendiente z es tipicamente mayor que el del
continente (0.25-0.35); (c) entre provincias o biotas; e.g. plantas con flor en continentes
diferentes hasta todo el mundo, donde la pendiente z alcanza los valores més altos (ca. 0.9).

mos que la variable area del modelo de especies-area es sustituida por
la variable energia, de tal forma que tenemos una grafica especies-ener-
gia. Un patrén bien documentado a distintas escalas es la relacion posi-
tiva entre la productividad y la diversidad. En términos generales, se ha
observado que una mayor productividad (medida de distintas formas y
que incluye variables como temperatura, productividad primaria, preci-
pitacion, evapotranspiracion, etc.) se relaciona con un mayor nimero
de especies. Sin embargo, existen ciertas inconsistencias en la forma de
la relacién, inconsistencias que en los noventas generaron un debate
importante. Algunos estudios mostraban una relacion lineal (Currie,
1991; Ricklefs et al., 1999; Lennon et al., 2000) y otros una relacion
sigmoidal (Rozensweig y Abramsky, 1993; Rozensweig, 1995).

La explicacion tiene relacion precisamente con las escalas a la que se
realizaron los analisis. Mientras los primeros corresponden a datos toma-
dos para grandes extensiones (regional) y donde la diversidad aumenta
monoténicamente, a escalas menores (local), la relacién presenta un pico
de diversidad maxima a niveles intermedios de productividad, después
del cual disminuye hacia valores menores de diversidad (Rozensweig,
1995). Pero ademas hay variantes dentro de estos dos patrones, dadas
por el tipo de hébitat: se ha sugerido que ambientes muy productivos lo
mismo que muy poco productivos, estan caracterizados por una fuerte
competencia por los recursos, con consecuente baja diversidad de espe-
cies. Si son ambientes con productividad intermedia, no hay recursos
limitantes y la diversidad es mayor (Tilman, 1982). Existen otras explica-
ciones que involucran niveles tréficos e interacciones entre especies; un
estudio reciente muestra que la importancia relativa de la competencia y
la depredacion efectivamente cambia con la productividad del ambiente
(Leibold, 1996). Las inconsistencias entonces, puede concluirse, se de-
ben al hecho de hacer comparaciones entre escalas ampliamente dife-
rentes, ya que las relaciones en escalas regionales generalmente son con-
sistentes, mientras que a escala local, otros factores como la heterogenei-
dad y las interacciones bidticas afectan la relacion.

Las apreciaciones que pueden obtenerse con estos dos ejemplos
son acordes con la nocion de que diferentes factores, dependiendo de
la escala, determinan la diversidad de especies, la relacién entre lo re-
gional y lo local, y el escalamiento mismo de la diversidad. Sin embargo,
todavia son escasos los estudios en los que se analiza de manera siste-
matica el efecto diferencial de variables climaticas y/o ecoldgicas a distin-
tas escalas. Un ejemplo sobresaliente lo constituye el trabajo realizado
por Bohning-Gaese (1997) en las cercanias del Lago Constance, Ale-



mania; en el que analiza el efecto de la diversidad de habitat y de la
energia disponible en la riqueza de aves a diferentes escalas de paisaje
(4 - 36 km2). Los resultados muestran que a todas las escalas la riqueza
de aves es afectada por la diversidad de habitat y no por la disponibilidad
de energia (Bohning-Gaese, 1997). En esa misma linea de ideas, desta-
ca un trabajo reciente realizado por Rahbek y Graves (2001), pero para
una escala mucho mayor. Estos autores investigaron las correlaciones
entre los patrones de riqueza de especies en aves de América del Sur
en un amplio rango de escalas (de 1x1° hasta 10X10°). Encontraron
que la riqueza de especies esta correlacionada con la latitud y la hetero-
geneidad topografica a las diez escalas analizadas. También encontraron
que dos elementos del clima, precipitacion y nubosidad, eran los
predictores (correlatos) mas importantes de la riqueza regional de es-
pecies, mientras que el clima era el mejor predictor de las variaciones
en la riqueza a escalas locales.

Escalamiento de la diversidad y modelos neutrales

Los estudios de Bohninh-Gaese (1997) y de Rahbek y Graves (2001)
son una muestra de la tendencia creciente a integrar de manera sistema-
tica el estudio de diversas variables a distintas escalas de andlisis.

Un enfoque distinto pero complementario al anterior, es el que
tiene que ver con el uso de modelos neutrales y en general de mode-
los de simulacion. Trabajos recientes y novedosos intentan demostrar
que los patrones de diversidad observados en la naturaleza —tales
como las relaciones nimero de especies-area de distribucion, espe-
cies-abundancia, area de distribucién-abundancia (Brown, 1995;
Rozensweig, 1995)— no son resultado de procesos ecoldgicos (i.e.
resultado de la competencia o la heterogeneidad ambiental), sino el
producto de eventos aleatorios (Hubbell, 2000; Bell, 2001). La pro-
puesta de Hubbell y Bell se basa en el hecho que algunos de estos
patrones se han podido replicar a través de modelos neutrales (Bell,
2001), cuya base es similar a los modelos neutrales de la genética de
poblaciones (Lewontin, 1974). Estos modelos no consideran las
interacciones entre los elementos (especies) y permiten reconstruir,
con muy pocas variables y de manera tedrica, patrones como la distri-
bucién log-normal de la abundancia de las especies. Asi, por ejemplo,
un modelo neutral de la comunidad (NCM por sus siglas en inglés), se
construye considerando las variables de probabilidad de nacimiento,
de reproduccion y de muerte de los miembros de una comunidad, el
nimero de individuos en la comunidad y el nimero de especies del
‘pool’ externo, e incorporando un elemento aleatorio a dichos parame-
tros. Con el modelo pueden hacerse diferentes simulaciones para
generar patrones ecolégicos que pueden compararse con los patro-
nes observados en estudios biolégicos reales (Hubbell, 2000, Bell,
2001). Estos autores apuntan a que sera posible entonces definir una
teorfa unificadora de la diversidad.

Sin embargo, la propuesta de estos autores ha generado ya una
fuerte polémica, con adeptos y ec6logos en contra. Los argumentos
como objeciones a la teoria neutral involucran la experiencia sobre ex-
perimentos de transplantes de especies, donde las especies residentes
tienen mas éxito que las ‘inmigrantes’; asimismo, que los modelos no
consideran las fuertes y complejas interacciones entre organismos que
se conoce ocurren en la naturaleza y que ademas son modelos mate-
maticamente complejos. El propio Bell reconoce que los modelos neu-
trales pueden interpretarse desde dos Opticas diferentes: la version ‘dé-
bil', de que los modelos son sencillamente capaces de generar patrones
semejantes a los de la naturaleza, pero sin identificar los mecanismos
reales asociados; o, por el contrario, la version ‘fuerte’, donde los mo-
delos si han identificado realmente los mecanismos, aleatorios éstos,
que conforman las comunidades naturales (Bell, 2001). Seguramente
sera necesario continuar el trabajo tedrico y experimental para discer-
nir entre las dos versiones de la teoria neutral y sobre sus posibilidades
de predecir procesos ecolégicos.
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Conclusiones

En este trabajo hemos analizado como se ha ido integrando el efec-
to de la escala en el andlisis de los patrones de diversidad, asi como en
el estudio de los procesos asociados a dichos patrones. Hemos desta-
cado el enfoque alfa, beta y gamma como una manera vigente y de
suma utilidad en el estudio de la diversidad, ademas del enfoque regio-
nal-local, de origen mas reciente y también como un campo activo en
el estudio de la diversidad. La relacién entre estos dos enfoques esta en
pleno desarrollo tanto conceptual como metodoldgico y promete ser
un campo de amplia aplicacion para el estudio del escalamiento de la
diversidad. En esta integracion, el area de distribucion de las especies
aparece como una variable clave en la conjuncion de estos enfoques
distintos y, a su vez, en su correspondencia con otros patrones de di-
versidad de especies, como es la relacion especies-area (Harte y Kinzig,
1997; Leitner y Rosenzweig, 1997; Harte et al., 1999).

También hemos ilustrado cémo el concepto de escalas se recono-
ce como base potencial para la integracion del estudio de la diversidad
(Whittaker et al., 2001). Si bien alin no existe una teoria unificada de la
diversidad como tal (sensu Bell, por ejemplo), ésta esta en construccion
y es motivo de debate. Lo que si existe son metodologias en pleno
desarrollo que proveen un marco conceptual para generar hipétesis al
respecto y para estudiar el amplio espectro de fenémenos ecoldgicos e
historicos relacionados con la diversidad de especies.
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