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¢, ES POSIBLE PREDECIR LA DISTRIBUCION
GEOGRAFICA DE LAS ESPECIES BASANDONOS
EN VARIABLES AMBIENTALES?

Jorge M. Lobo

Resumen

Conocer el reparto geografico del nimero total de especies de un taxén es una
tarea tan colosal que, incluso en paises con un conocimiento taxonémico y
biogeografico modélico, las areas cuyos inventarios pueden considerarse bien
establecidos son una modesta proporcidon del total. Ante esta situacion, se
propone que la elaboracion de funciones predictivas basadas en variables
ambientales, puede ser un método fiable y efectivo para conocer la biodiversi-
dad de un taxon en un area concreta insuficientemente colectada. Mediante
diversos ejemplos, se efectia un repaso de los métodos e inconvenientes a
considerar a la hora de realizar funciones predictivas de este tipo y se proponen
algunas soluciones que pueden ser de utilidad para mejorar la efectividad de
dichas funciones.

Palabras clave: Biodiversidad, distribucion riqueza, modelos predictivos.

It is possible to predict the greographical distribution of species
on the basis of environmental variables?

Abstract

Getting to know the geographical distribution of the various species of a taxon
is a task so colossal that, even in countries with an important taxonomic and
biogeographic body of knowledge, the well-surveyed areas are a rather modest
proportion of the total. The development of predictive functions based on
environmental variables is proposed as a way to tackle this problem. Predicting
species richness can be an effective method to describe a taxon’s biodiversity
in a poorly collected area. The methods and problems associated with
accomplishing such predictive functions are reviewed, with the help of various
examples, and some solutions are proposed that may be useful to improve their
efficiency.

Key words: Biodiversity, Species richness distribution, Predictive models.

1.— LA CUESTION

La disminucién y desaparicion de poblaciones y especies debida a la perturbacion
ejercida sobre el medio por las actividades humanas, constituye uno de los conflictos
ambientales mas graves que debe enfrentar actualmente la humanidad (Wilson, 1988;
May et al. , 1995). Ante la magnitud e importancia del problema, parece adecuado
recomendar que cualquier estrategia de proteccién de la biodiversidad deba
sustentarse en evidencias cientificas (Murphy, 1990; Noss, 1991). Sin embargo, la
comunidad cientifica s6lo posee respuestas aproximadas sobre los procesos que
generan y mantienen la diversidad bioldgica y es necesario, como paso preliminar
ineludible, recopilar, compendiar y cartografiar la informacion biologica actualmente
dispersa en la literatura y las colecciones (Soule, 1991; Lubchenco ez al., 1991; Reid
et al. , 1992; Systematics Agenda 2000, 1994). Esta colosal tarea necesita de una
aproximacion nueva que fusione y enlace las fronteras de disciplinas, a menudo
separadas, como la Sistematica, la Biogeografia y la Ecologia que, ante la denomina-
da crisis de la biodiversidad, tienen la obligacion de compartir objetivos y amalga-
marse.



56 Jorge M. Lobo

Los patrones de variacion de la diversidad y los
procesos que los producen cambian con la escala espacial de
analisis (Hengeveld, 1990), de modo que los fundamentos
basados en el estudio de las comunidades locales pueden ser
inaplicables en el caso de escalas espaciales mayores. Estudiar
las relaciones entre distribucion, diversidad y condiciones
ambientales a grandes escalas espaciales es, no s6lo un
requisito imprescindible si queremos conocer la distribucion
geografica de la biodiversidad, sino una posibilidad cientifica
con nuevas expectativas. En esta aproximacion al conocimien-
to de la distribucion de la biodiversidad, debe destacarse el
especial papel que juega la Biogeografia y la consideracion
que merece el espacio. Los hallazgos cientificos de la Ecolo-
gia Demogréafica y de la Genética de Poblaciones, han
producido una imagen de la naturaleza en la cual las especies
se ajustan gradualmente al medio mediante la modificacion de
sus frecuencias génicas o demograficas, mientras que las
condiciones abidticas se encuentran en una situacion de
equilibrio fluctuante alrededor de unas condiciones medias
estables. En esta vision del mundo natural, las comunidades
estan formadas por asociaciones de especies plasticas que
evolucionan conjuntamente y tienden al equilibrio con el
medio que las alberga (Mayr, 1963; Avers, 1989). Sin
embargo, la Paleontologia, la Climatologia del Cuaternario, la
Genética y la Biogeografia, han aportado resultados que
avalan una modificacion de este esquema de pensamiento. En
la evolucion pueden producirse saltos evolutivos sustanciales
debidos a modificaciones genéticas relativamente pequefias
que afectan a los genes reguladores. Estos complejos génicos
pueden ser muy antiguos y mantenerse intactos desde los
tiempos de origen de un taxén (Turner y Paterson, 1991,
Ahlberg et al., 1996; Rollo, 1994; Slack, 1994), de modo que
las adaptaciones eco-fisioldgicas que actualmente observamos
enun grupo de especies, podrian haberse generado en tiempos
y lugares muy alejados de los actuales (Beerling y Woodward,
1996; Farrell et al., 1992; Latham y Ricklefs, 1993). Ademas,
el estudio de las condiciones climaticas durante los dos
ultimos millones de afios demuestra que el medio abidtico esta
en un permanente estado de no-equilibrio y que las condicio-
nes ambientales siguen tendencias cambiantes de distinta
duracién. La respuesta de las especies ante esos cambios ha
sido la dispersion sin apenas evidencias de modificaciones
morfoldgicas importantes (Coope, 1979; Elias, 1994; Huntley
y Birks, 1983; Webb ez al., 1993). De este modo, las especies
exhiben una respuesta individual ante los cambios ambientales
con velocidades de dispersion diferentes y sin existir una
tendencia uniforme en la direccion del movimiento. De
acuerdo con esta vision, las comunidades actuales serian
asociaciones provisionales de especies que resultan de la
yuxtaposicion de taxones con distintas historias evolutivas, no
existiendo unas condiciones de equilibrio ideales entre las
distintas especies que las componen.

Si las especies son relativamente rigidas y sélo una
pequeia parte del genoma puede adaptarse gradualmente al
medio y si, ademas, el medio abidtico estd en permanente
estado de transformacion, la reaccion mas eficaz de una
especie ante una modificacion ambiental consiste en variar
espacialmente su distribucion geografica a fin de acoplar
espacialmente los requerimientos eco-fisioldgicos en aquellos
enclaves que reproducen las condiciones ambientales para las
que esta adaptada (adaptacion espacial; véase Hengeveld,
1997 y Lobo, 1999 para una revision sobre el tema). Este
modo de entender el medio natural concede gran importancia
a la dimension espacial y es de gran ayuda si queremos
explicar la diversidad y la composicién faunistica de un
determinado territorio. La Biogeografia se convierte asi en

una disciplina de alto valor explicativo, que estudia el dina-
mismo de las areas de distribuciéon como parte del proceso
evolutivo y que busca regularidades en la forma, tamafio,
posicion y otras caracteristicas de las distribuciones. El
estudio de la variacion espacial de la biodiversidad es uno de
los asuntos en los que esta interesada la Biogeografia y que le
concierne especialmente, ya que una localidad con gran
nimero de especies es esencialmente aquella en la que
convergen muchas areas de distribucion. Sin embargo, para
superar una fase narrativa, la Biogeografia debe reforzarse
metodoldgicamente mediante la utilizacion de la acumulacion
exhaustiva de informacion, la busqueda de patrones subyacen-
tes, la propuesta de interpretaciones para los mismos y, por
ultimo, la elaboracion de modelos con valor predictivo que
permitan rechazar estadisticamente hipdtesis nulas formuladas
con anterioridad (Legendre, 1990; Walter y Paterson, 1994;
Blondel, 1995; Hengeveld, 1997).

Actualmente, el estudio de la biogeografia de la
biodiversidad tiene como principales objetivos: (1) elaborar
estrategias generales de inventario e identificacion rapidas y
eficaces, (2) obtener una informacion de base extensa median-
te la compilacion y cartografia del conocimiento disponible
sobre la diversidad bioldgica, y (3) buscar modelos capaces de
predecir el nimero de especies u otra caracteristica relaciona-
da con la biodiversidad en ausencia de datos exhaustivos.

Las potentes herramientas informaticas disponibles, en
especial los programas de bases de datos y los sistemas de
informacion geografica, facilitan enormemente la recopilacion
y cartografia de la informacién biologica (Davis, 1994;
Margules y Austin, 1994; Miller, 1994; ver http:// viceroy.
eeb. uconn. edu/ Biota). El analisis ulterior de esta informa-
cion debe permitir evaluar el esfuerzo taxonoémico y faunistico
realizado, describir el emplazamiento de las areas y los grupos
taxonomicos necesitados de prospeccion, estimando el trabajo
pendiente necesario para completar los atlas de la biodiversi-
dad (véase Morrone en este mismo volumen). Sin embargo,
son pocos los casos en los que se esta acometiendo esta labor
de manera permanente (Beaufort y Maurin, 1988; Harding y
Sheail, 1992; ver también http://kaos.erin.gov.au (Environ-
mental Resources Information Network, Australia), htt-
p://www.conabio.gob.mx (Comision Nacional para el Conoci-
miento y el Uso de la Biodiversidad, M¢xico), o
http://www.inbio.ac.cr (Instituto Nacional de Biodiversidad,
Costa Rica) y muchos los lamentos sobre el poco esfuerzo
dedicado alarecoleccion, determinacion y estudio sistematico
animal y vegetal, sobre todo en aquellos paises econdémica-
mente pobres, pero ricos en especies y endemismos.

2. - ; CUANTO ESFUERZO ES SUFICIENTE?

Cuantificar el esfuerzo de muestreo es imprescindible para
evaluar la calidad de la informacion biologica disponible, pero
no es sencillo determinar cuan completos son nuestros
inventarios. Rara vez puede demostrarse que el incremento en
el esfuerzo de muestreo de un territorio permite descubrir
nuevas especies de un grupo cualquiera (Gaston, 1996). Sin
embargo, los datos sobre la distribucion de una especie se
limitan a constatar su presencia, sin existir medida alguna que
permita diferenciar la ausencia de la falta de muestreo. En los
pocos casos en los que se manejan datos sobre la distribucion
geografica del numero de especies de un grupo, se evita
mencionar generalmente que dicha informacién procede de
diversas fuentes, es decir, que ha sido recogida utilizando
distintos métodos y esfuerzos. De este modo, resulta imposi-
ble discernir cudl es el efecto de la variacion en la intensidad
de muestreo sobre la distribucion del numero de especies y,



Distribucion geogréfica y variables ambientales 57

por tanto, cual es el patron real de distribucion (Williams y
Gaston, 1994). Algunas aproximaciones metodologicas
permiten realizar comparaciones entre la riqueza de especies
de distintas localidades, corrigiendo el nimero de especies de
un area segin el esfuerzo de muestreo realizado en ella
(Hurlbert, 1971; Prendergast et al., 1993). Estas técnicas
pretenden obtener estimas relativas comparables de riqueza
entre distintas localidades, pero no ofrecen informacién sobre
el nimero absoluto de especies que contienen.

Pueden obtenerse medidas absolutas del numero total de
especies de un area, examinando las curvas de acumulacion,
es decir, la relacién asintética entre el incremento en el
esfuerzo de muestreo y el niimero de especies colectadas
(Colwell y Coddington, 1995; Colwell, 1997; Soberéon y
Llorente, 1993). Las curvas de acumulacién permiten estimar,
ademas, la cantidad de esfuerzo necesario para obtener un
determinado incremento en el numero de especies o el nimero
de especies nuevas que encontraremos si aumentamos el
esfuerzo colector en una tasa dada (Soberon y Llorente, 1993).
Debido a estas posibilidades, el analisis de la relacion entre el
esfuerzo de muestreo y el numero de especies colectadas,
resulta especialmente 1itil para discernir las localidades “bien”
y “mal” muestreadas. Conociendo las técnicas de colecta de
un grupo taxondmico y el trabajo que es preciso realizar para
su ejecucion, puede establecerse un nivel de esfuerzo para el
cual la tasa de incremento en la riqueza sea lo suficientemente
baja, de modo que el inventario faunistico resultante pueda
considerarse bien establecido o dificilmente mejorable.
También es posible obtener estimas absolutas de la diversidad
bioldgica, analizando la distribucion de frecuencias lognormal
del nimero de especies en clases de abundancias (Magurran,
1988; Krebs, 1989; Ludwig y Reynolds, 1988; Lobo y Deloya,
1993; Fagan y Kareiva, 1997) o utilizando diversos estimado-
res no paramétricos que se basan en la informacion acumulada
en diversas unidades muestrales (Magurran, 1988; Krebs,
1989; Palmer, 1990; Baltanas, 1992; Chao y Lee, 1992;
Colwell y Coddington, 1995; Chazdon et al., 1998).

Sin embargo, para la aplicacion de todas estas metodo-
logias se necesitan siempre datos con un minimo de calidad.
Datos que ofrezcan informacion sobre la abundancia de las
especies o que estén asociados con alguna medida de esfuerzo
claramente definida. Cuando procede, éstas metodologias son
muy valiosas pero, evidentemente, nada pueden hacer cuando
el problema fundamental es la ausencia de informacion. Si el
grado de conocimiento taxonémico y biogeografico de un
territorio es precario, el esfuerzo aun por realizar puede ser de
tales proporciones, que resulta imposible obtener a medio
plazo una aproximacion fiable del reparto espacial del nimero
de especies. Aunque resulte descorazonador, no hay que
descartar que esta situacion sea corriente incluso en aquellos
grupos bien estudiados y en paises con una prolongada
tradicion sistematica. Veamos un ejemplo.

Los coleodpteros coprofagos de la subfamilia Scarabaei-
nae son uno de los grupos de insectos mejor estudiados en
Europa Occidental (ver, por ejemplo, Hanski y Cambefort,
1991; Baraud, 1992 y referencias alli citadas). Tanto en la
Peninsula Ibérica como en Francia, existen bancos de datos
exhaustivos que compendian toda la informacion museistica
y bibliografica disponible (Lumaret, 1990; Lobo y Martin-
Piera, 1991). Utilizando como medida de esfuerzo la cantidad
de registros contenidos en dichas bases de datos para cada
cuadricula UTM de 50 km, se realizé un anélisis de la relacion
asintdtica entre el nimero de especies y el esfuerzo de
muestreo expresado como el nimero de registros informaticos
(Fig. 1). Dicho analisis demostré que Unicamente entre un
25% y 32% del total de las cuadriculas pueden considerarse

relativamente bien muestreadas (Lobo et al., 1997; Lobo y
Martin-Piera, datos no publicados). Es decir, recopilar durante
afios toda la informacién disponible desde hace mas de un
siglo, sobre un grupo faunistica y taxondémicamente bien
estudiado (la ultima nueva especie fue descrita hace mas de 20
afios), s6lo permite tener inventarios fiables en apenas poco
mas de la cuarta parte del territorio. Considerando, ademas,
que se trata de una escala espacial grosera (cuadriculas de
unos 2.500 km?* aproximadamente) y de un pais europeo, ;cual
puede ser entonces la situacion en otras areas mas ricas y con
menor informacion almacenada? ;Qué podemos hacer
entonces?

3. - BUSCANDO LA FUNCION PREDICTIVA

En este caso, la unica alternativa es realizar pronosticos
razonables sobre la distribucion del numero de especies. La
relacion entre el nimero de taxones de alto rango y el nimero
de especies (ver Martin-Piera en este mismo volumen), la
busqueda de especies indicadoras y la utilizacion de informa-
cién ambiental de diverso tipo para obtener modelos con valor
predictivo, son las tres principales aproximaciones seguidas
para obtener estimas de la diversidad bioldgica cuando falta
la informacion biologica (Gaston, 1996). En adelante me
centraré en la ltima de estas aproximaciones, describiendo
sus requerimientos y algunos fundamentos basicos sobre el
Analisis de Regresion, la técnica estadistica generalmente
aplicada en esta metodologia. Después repasaré los principales
inconvenientes a tener en cuenta, enumerando algunas
soluciones que pueden ser de utilidad a la hora de encontrar
funciones predictivas de mayor capacidad. Ejemplos de esta
metodologia e informacién mas detallada pueden encontrarse
en Austin et al. (1984 y 1996), Buckland y Elston (1993),
Heikkinen y Neuvonen (1997), Kirkpatrick y Brown (1994),
Nicholls (1989) o Margules et al. (1987).

Son necesarios tres requisitos para buscar una funcion
predictiva: i) una serie de unidades espaciales cuyo inventario
faunistico sea fiable y bien establecido, ii) datos ambientales
veraces para cada una de esas unidades y iii) una metodologia
capaz de generar una ecuacion con las variables explicativas
que permita predecir la variable dependiente (numero de
especies 0 presencia-ausencia en el caso de una Unica espe-
cie).

3.1. Necesidades

Como se menciond en el apartado anterior, cuando existe
informacion sobre la abundancia relativa de cada especie o
cuando se delimita una unidad de esfuerzo de muestreo,
pueden determinarse aquellas localidades bien muestreadas en
las que el inventario faunistico o la presencia-ausencia de cada
especie pueda considerarse incuestionable (ver Prendergast et
al., 1993; Soberén y Llorente, 1993; Colwell y Coddington,
1995; Colwell, 1997 o Fagan y Kareiva, 1997).

Respecto al segundo requisito, para reunir informacion
ambiental de calidad suele ser necesario un esfuerzo conside-
rable debido, generalmente, a la falta de fuentes y a su
dispersion. Los mapas tematicos constituyen una posibilidad
adecuada siempre y cuando nuestra escala espacial de analisis
no sea muy detallada y los datos de la variable cartografiada
no estén obsoletos. Para superponer la cartografia ambiental
y la topografica, de modo que pueda calcularse el valor
promedio de la variable en la unidad espacial que fundamental
la utilizacion de los Sistemas de Informacion Geografica
(SIGs). Un SIG es un tipo especializado de base de datos
capaz de manejar datos geograficos como imagenes
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Fig. 1. (A) Relacion entre el nimero de registros y el nimero de especies para la cada cuadricula UTM de 50 km segun la informacion
contenida en una exhaustiva base de datos sobre los Escarabeidos Ibéricos. (B) Relacion asintdtica entre esas mismas variables para cada
una de las regiones fisiograficas de la Peninsula Ibérica. El mapa representa (en sombreado) aquellas cuadriculas que pueden considerarse

relativamente bien muestreadas.
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deseamos, es 0 mapas de la misma porcion del territorio, de
modo que es posible superponer y analizar las caracteristicas
espaciales y tematicas de una zona concreta (Miller, 1994).
Numerosos estudios han tratado de poner de manifiesto la
relacion existente entre el nimero de especies de un grupo
determinado y distintos parametros ambientales (ver Gaston,
1996 y referencias alli citadas). Estos trabajos demuestran que
el niimero de variables ambientales que pueden utilizarse para
buscar una funcién predictiva es muy grande, siendo dificil
decidir cuales son las mas convenientes en cada caso concreto.
Como criterio preliminar, parece conveniente seleccionar
aquellas variables relacionadas con la energia que entra en el
sistema como productividad, evapotranspiracion, pluviosidad,
temperatura, etc. (ver Wright et al., 1993), pero la amplitud
altitudinal o alguna medida de la heterogeneidad ambiental
suelen dar también buenos resultados (Wohlgemuth, 1998).
Finalmente, si sospechamos que la influencia de la alteracion
antropica del territorio puede ser una variable importante,
resulta util considerar alguna medida del uso del suelo o del
tipo de paisaje.

Existen diversos métodos, unos mas sofisticados que
otros, para intentar predecir el nimero de especies o la
presencia de una sola de ellas a partir de variables ambienta-
les. Por ejemplo, los algoritmos genéticos (Mitchell, 1991; ver
http://kaos.erin.gov.au/general/biodiv_model/ERIN/
GARP/home.html), el analisis de huecos (Gap Analysis, Scott
et al., 1993; ver http://www.sdvc.uwyo.edu/wbn/ gap.html),
los automatas celulares (Carey, 1996) o los métodos de
clasificacion y regresion (Regression Tree Analysis; Iverson
y Prasad, 1998). Sin embargo, el método mas socorrido y
sencillo para explorar la relacion entre los datos de especies
y diversas variables es el Analisis de Regresion (Ter Braak y
Looman, 1995). En un Analisis de Regresion simple existe
una variable respuesta o dependiente (y) que puede ser el
numero de especies, la abundancia o la presencia-ausencia de
una sola especie y una variable explicativa o independiente
(). El proposito es obtener una funcion sencilla de la variable
explicativa, que sea capaz de describir lo mas ajustadamente
posible la variacion de la variable dependiente. Como los
valores observados de la variable dependiente difieren
generalmente de los que predice la funcidn, ésta posee un
error. La funcion mas eficaz es aquella que describe la
variable dependiente con el menor error posible o, dicho en
otras palabras, con la menor diferencia entre los valores
observados y predichos. La diferencia entre los valores
observados y predichos (el error de la funcion) se denomina
variacion residual o residuos. Para estimar los parametros de
la funcion se utiliza el ajuste por minimos cuadrados. Es decir,
se trata de encontrar la funcion en la cual la suma de los cua-
drados de las diferencias entre los valores observados y
esperados sea menor. Sin embargo, con este tipo de estrategia
es necesario que los residuos o errores estén distribuidos
normalmente y que varien de modo similar a lo largo de todo
el rango de valores de la variable dependiente. Estas suposi-
ciones pueden comprobarse examinando la distribucion de los
residuos y su relacion con la variable dependiente.

Cuando la variable dependiente es cuantitativa (por
ejemplo, el nimero de especies) y la relacion entre ambas
variables sigue una linea recta, la funcion es del tipo y= ¢ +
bx, en donde c es el intercepto o valor del punto de corte de la
linea de regresion con el eje de la variable dependiente (una
medida del nimero de especies existente cuando la variable
ambiental tiene su minimo valor) y b es la pendiente o
coeficiente de regresion (la tasa de incremento del ntimero de
especies con cada unidad de la variable ambiental considera-
da). Si la relacién no es lineal pueden transformarse los

valores de una o ambas variables para intentar linealizarla. Si
no es posible convertir la relacion en lineal, puede comprobar-
se el grado de ajuste de una funcion polinomial mas compleja.
La funcion polinomial mas sencilla es la cuadratica (y= ¢ + bx
+ bx’) que describe una parabola, pero puede usarse una
funcion cubica u otra de un orden aun mayor capaz de
conseguir un ajuste casi perfecto a los datos. Por ultimo,
puede acudirse a los métodos de regresion curvilineales para
observar el grado de ajuste de la funcién no lineal que, a
priori, consideremos que define la relacion entre las variables.
Cuando la variable dependiente se expresa en datos cualitati-
vos (presencia-ausencia de una especie) es aconsejable utilizar
las regresiones logisticas (y= [exp (¢ + bx)] / [1 + exp (¢ +
bx)]). Buenos ejemplos del uso de regresiones logisticas para
predecir la distribucion de una especie pueden encontrase en
Walker (1990), Osborne y Tigar (1992) y Parker (1999).

Si se poseen datos de varias variables ambientales
explicativas deben utilizarse los Analisis de Regresion
Multiples que, en esencia, siguen los mismos principios que
los Anélisis de Regresion simples. En estos analisis suele ser
frecuente que algunas variables independientes estén correla-
cionadas entre ellas, por lo que hay que conducirse cuidadosa-
mente para realizar la eleccion de las variables significativas.
Puede hacerse un Analisis de Regresion Multiple con todas las
variables a la vez y comprobar cuales tienen una pendiente
significativamente diferente de cero, pero también pueden
eliminarse aquellas variables no significativas mediante un
proceso de eliminacion hacia delante (forward) o hacia atréas
(backward). En el primero se realiza una regresion individual
sobre cada una de las variables independientes y se elige
aquella que explica un mayor porcentaje de la variacion en la
variable dependiente. Entonces se vuelven a realizar regresio-
nes parciales incluyendo la variable elegida y, una a una, se
introduce el resto de las variables hasta encontrar aquella que
explica un mayor porcentaje de la varianza que queda aun por
explicar. El proceso finaliza cuando no puede encontrarse
ninguna otra variable que contribuya significativamente. En
el procedimiento de seleccién backward se comienza por
incluir todas las variables a la vez, eliminandose en cada paso
la variable explicativa menos significativa, hasta que solo
queden aquellas que contribuyen significativamente a explicar
la variacion de la variable dependiente. Un método mas fiable
es el Analisis de Regresion por Pasos (Stepwise Multiple
Regression) en el cual se alterna un proceso de seleccion
forward de las variables con una eliminacion backward, de
modo que cada vez que se incluye una nueva variable en el
modelo, se comprueba la significacion de todas las previamen-
te incluidas. Desgraciadamente puede ocurrir que los distintos
meétodos elijan diferentes conjuntos de variables.

Los Analisis de Regresion por Pasos son cada vez mas
criticados (ver, por ejemplo, http:// www. fmdc. calpoly. edu/
libarts/ jgill/ 360.stepwise. html), debido a que, con relativa
frecuencia, son incapaces de producir una funcion en la cual
las variables integrantes sean las de mayor poder predictivo.
En general, los mayores inconvenientes se producen cuando
existe un alto nimero de variables explicativas y cuando
algunas de éstas estan correlacionadas entre si. En esos casos,
el grado de correlacion entre la variables predictivas, suele
afectar a la frecuencia con que aparecen aquellas que son
verdaderamente explicativas, pudiendo entrar a formar parte
del modelo variables que no poseen ninguna significacion
bioldgica o estén pobremente relacionadas con la variable
dependiente. Si tenemos N variables independientes, existen
2Nposibles ecuaciones y varias de ellas pueden ser capaces de
representar los datos igualmente bien (Daniel y Wood, 1980).
(Cual debemos elegir? La solucion Optima consiste en
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estudiar todas las ecuaciones posibles y elegir la que posee
menores residuos. Esta aproximacion, aunque infalible, puede
ser inviable en la practica con los métodos tradicionales: si
poseemos 15 variables independientes, existen 32.728
ecuaciones diferentes. Cuando se trata inicamente de buscar
una funcién que nos permita predecir no es trascendente que
la funcion obtenida excluya variables significativas o incluya
otras menos explicativas y dificiles de interpretar bioldgica-
mente. Podemos identificar los factores correlacionados con
la diversidad de especies de un grupo cualquiera a una
determinada escala espacial, pero resulta mas dificil decidir si
esa correlacion es accidental o si puede identificarse una causa
bioldgica subyacente (Shipley, 1999). La relaciéon causal
establecida con los analisis de regresion es hipotética y sus
posibilidades de actuacion deberan evaluarse posteriormente
acumulando evidencias teoricas y empiricas. Examinando los
argumentos teoéricos a favor y en contra de su influencia,
realizando manipulaciones experimentales especificas,
explorando las correlaciones parciales entre cada variable
explicativa y la variable dependiente (ver un ejemplo en
Legendre y Legendre, 1983), o realizando diversos analisis
estadisticos mas especificos que requieren la utilizacion de
pocas variables e hipotesis causales previas (Path Analysis;
Legendre y Legendre, 1998).

3.2. Los inoportunos inconvenientes

La busqueda de una relacion sencilla que pueda ofrecernos
una funcion de alto valor predictivo es, con toda seguridad,
una pretension exagerada e irreal. Estimar el nimero de
especies (o la presencia de una sola de ellas) en un territorio
concreto y a una escala espacial determinada, mediante la
utilizacion de variables ambientales, es una aproximacion mas
simple que colectar, identificar y contar directamente el
numero de especies, pero no esta exenta de dificultades.
Examinar¢ las que considero fundamentales.

Como se menciond anteriormente, un problema fre-
cuente es la correlacion existente entre las distintas variables
ambientales que se utilizan (Fig. 2), un atributo propio de los
sistemas que, como la Biosfera, poseen una notable compleji-
dad en las relaciones entre sus elementos. Muchas variables
ambientales varian de forma similar a lo largo de un gradiente
espacial, de modo que se pierde la necesaria independencia
entre sus valores. Elegir una variable explicativa suele
suponer desestimar otras relacionadas con ella, pero que son
ligeramente menos efectivas a la hora de predecir la variable

dependiente. Por ello, pueden encontrarse distintas funciones
con similar capacidad predictiva constituidas por conjuntos de
variables ambientales diferentes. Cualquiera de esas funciones
puede ser util a la hora de realizar prondsticos, pero siempre
hay que tener cuidado con las interpretaciones causales, es
decir, con la consideracion de esas variables como los
factores que originan la modificacion en la variable estudiada.
Examinar previamente el grado de correlacion existente entre
las variables explicativas no soluciona completamente el
problema, pero permite desechar algunas variables ambienta-
les y conocer las razones de su eleccion o rechazo. Una
alternativa consiste en utilizar algiin método multivariante de
ordenacion, como el analisis de componentes principales (ver
Legendre y Legendre, 1998). Con estos métodos puede
reducirse el numero de variables mediante la generacion de
otras nuevas que son composiciones de las anteriores y, lo que
es mas importante, que no estan correlacionadas entre si. El
inconveniente es que, en no pocas ocasiones, es dificil
interpretar estas nuevas variables.

Otro inconveniente habitual es que, a veces, el efecto de
una variable depende del valor de otra y esa interaccion posee
un mayor valor predictivo que las propias variables por
separado (Fig. 3; ver Margules ef al., 1987). Para comprobar
si las interacciones son efectivas a la hora de predecir la
variable dependiente, se utiliza el producto de dos variables
(x5~ x, + x,) como una variable mas, comprobandose su
capacidad predictiva mediante su inclusion en el Anélisis de
Regresion. Un tipo de interacciones especialmente interesan-
tes, son aquellas que existen entre una variable espacial
(latitud, longitud o algtin término cuadratico o ctibico de éstas)
y una variable ambiental. En el caso hipotético de que una
variable de interaccion de este tipo posea valor predictivo, es
probable que la variable ambiental en cuestion tenga un efecto
significativo Uinicamente en determinadas porciones del
territorio.

Larelacion entre las variables ambientales y la variable
dependiente no tiene por qué ser lineal (Fig. 4; ver Austin et
al., 1996). Es mas, hay numerosos ejemplos de relaciones que
no son lineales. Tal es el caso de las que se dan entre producti-
vidad y diversidad (Rosenzweig y Abramsky, 1993) o entre
diversidad y altitud (McCoy, 1990): parabdlicas, exponencia-
les, potenciales, etc. Las relaciones deben de ser lineales para
la mayoria de los métodos de regresion y estadisticos senci-
llos. Por ello, es conveniente visualizar una a una las relacio-
nes entre las variables explicativas y la variable dependiente
y en el caso de que no sean lineales intentar linealizarlas
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Fig. 3. Relacion entre el nimero de especies de Escarabeidos y la interaccion entre la altitud minima y la superficie de pastizal (A). Cuando se
introducen ambas variables y su producto en un analisis de regresion por pasos, Unicamente el término de interaccion resulta estadisticamente
significativo (b=0,337, #,,=3,20, p=0.002). Como puede observarse en el grafico de contorno (B), las localidades con una altitud minima muy
baja o con poca superficie de pastizales albergan pocas especies (zonas mas claras), como también ocurre en las localidades con una gran
superficie de pastizales y altitudes bajas o en las localidades con altitudes minimas elevadas pero poca superficie de pastizal. Sin embargo, cuando
el valor de ambas variables es grande su efecto sinérgico produce un aumento notable de la riqueza de especies. Lo que en realidad demuestra
esta interaccion es que los pastizales de las zonas montafiosas ibéricas son especialmente ricos en especies de Escarabeidos.
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mediante algun tipo de transformacion.
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Tablal

Variables explicativas utilizadas para elaborar un modelo predictivo de la distribucion del numero de especies de
Escarabeidos en la Peninsula Ibérica. Los datos de cada variable se tomaron para cada cuadricula UTM de 50 km utilizando
un modelo digital del terreno, mapas de usos del suelo y mapas climaticos. Para obtener los datos promedios en cada cuadricula,
dicha cartografia se superpuso con un mapa digital de las cuadriculas mediante un Sistema de Informacion Geogréfica. La
diversidad de usos del suelo y la diversidad geolégica se calcularon mediante el indice de diversidad de Shannon utilizando los
valores de todas las categorias de usos del suelo (n=44) y geolégicas (n=3). Mediante Modelos Lineales Generalizados se averigué
la significacion de las funciones lineales (y=c+bx), cuadraticas (y=c+bx+bx?) o clbicas (y=c+bx+bx*+bx*) de cada variable a la hora
de explicar el numero de especies en las 82 cuadriculas UTM bien muestreadas, mostrandose la funcion elegida en cada caso.

Variables Funcion seleccionada

Espaciales
Latitud Cubica
Longitud Lineal
Geograficas
Superficie terrestre en cada cuadricula Lineal
Distancia a los Pirineos Lineal
Topograficas
Altitud minima Lineal
Altitud maxima Lineal
Altitud media Lineal
Diferencia de altitudes Lineal
Geolégicas
Superficie caliza Lineal
Superficie silicea Lineal
Diversidad geoldgica Lineal
Climaticas
Temperatura media de las minimas Cuadratica
Temperatura media de las maximas Lineal
Temperatura media anual Cuadratica
Variacion anual de temperatura Lineal
Precipitacion anual Cubica
Precipitacion estival Lineal
Variacion anual de precipitaciones Lineal
Dias con sol anuales Lineal
Usos del suelo
Superficie cultivada y urbana Lineal
Superficie forestal Lineal
Superficie con matorral Lineal
Superficie con pastizal Cubica
Diversidad de usos del suelo Cubica

Tabla ll

Resultados del analisis de regresion multiple por pasos entre el nimero de especies de Escarabaeidos en las cuadriculas
Ibéricas bien muestreadas (Fig. 1) y las variables ambientales y espaciales elegidas (Tabla I). Se muestran las variables
significativas, sus coeficientes y el error en la estima de los mismos.

coeficientes error

estandard
Altitud maxima 0,062 0,026
+ Superficie de pastizal® 0,014 0,006
+Diversidad de usos del suelo 0,114 0,041
+Superficie forestal x Diversidad geolégica -0,079 0,025
+Altitud maxima x Area terrestre 0,093 0,026
+Superficie caliza x Diversidad geoldgica 0,054 0,029
+ Latitud? -0,021 0,009
+ Latitud® -0,009 0,002
intercepto 2,940 0,050
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Como generalmente las variables bioldgicas no se
distribuyen siguiendo la curva Normal, ni las relaciones entre
ellas suelen lineales, se esta imponiendo cada vez con mayor
frecuencia el uso de los Modelos Lineales Generalizados
(McCullaghy Nelder, 1983; Crawley, 1993). La utilizacion de
esta técnica estadistica constituye una herramienta fundamen-
tal para solventar los inconvenientes anteriores, ya que
permite especificar el tipo de distribucion para los errores y
elaborar modelos aunque las relaciones entre las variables no
sean lineales. Ademas, facilita el analisis de las interacciones,
siendo utilizable, asimismo, en el caso de variables categori-
cas (ver algunos ejemplos en Austin ef al., 1996 o Heikkinen
y Neuvonen, 1997).

Las variables ambientales estan a menudo espacialmen-
te autocorrelacionadas, o sea, el valor de la variable en una
localidad depende del valor en las localidades contiguas,
violandose asi la independencia entre las observaciones
requerida por la mayoria de las pruebas estadisticas (Cliff y
Ord, 1981; Odland, 1988). La autocorrelacion de una variable
puede suprimirse con bastante efectividad mediante un 7rend
Surface Analysis (TSA; ver Legendre, 1993). Se trata de
construir un polinomio de tercer grado con la latitud (LAT) y
la longitud (LON) de cada observacion (LAT + LON + LAT?
+LATXLON + LON? + LAT*+ LAT*LON + LAT x LON?
+ LON®) y someter sus nueve términos como variables
independientes a un analisis de regresion por pasos, con la
variable a la cual queremos quitar su estructura espacial como
dependiente. De este modo, si aparece algun término signifi-
cativo, la variable posee una estructura espacial y pueden
elegirse los residuos de la regresion (la parte de la variable no
explicada por el espacio), como una estima de la variable sin
autocorrelacion o estructura espacial. Como casi todas las
variables ambientales varian siguiendo algin gradiente
espacial, sobre todo a escala geografica, eliminar el compo-
nente espacial de una variable supone casi siempre desechar
una parte importante de su capacidad explicativa. De este
modo, es necesario: i) comprobar que las variables que
utilizamos estan autocorrelacionadas, ii) incorporar sin
problema esa autocorrelacion en nuestros modelos predictivos
y iii) examinar los residuos del modelo para ver si estos estan
autocorrelacionados (Cliffy Ord, 1981; Legendre y Legendre,
1998; Smith, 1994). Si los residuos (lo que no predice nuestro
modelo) poseen una clara estructura espacial o estan autoco-
rrelacionados, es que probablemente no hemos considerado
alguna variable con una clara variacion espacial. Sera enton-
ces necesario buscar esa variable o variables (elaborar un
mapa de esos residuos puede dar algunas pistas) e introducirla
para lograr que la capacidad predictiva de nuestro modelo no
sea significativamente mayor en unos lugares determinados
que en otros. Una manera de asegurar que la variacion
espacial de nuestra variable dependiente esté recogida,
disminuyendo de este modo las posibilidades de que aparez-
can residuos autocorrelacionados, es introducir al final del
modelo y como variables independientes, los nueve términos
del polinomio de tercer grado de la latitud y la longitud. Para
realizar los andlisis de autocorrelacion existen algunos
programas informaticos de acceso gratuito (por ejemplo: R -
Package, http://www.fas.umontreal.ca/biol/ casgrain/
en/labo/R/index.html 6 RookCase, http://aix]l. uottawa.-
ca/academic/arts/geographie/lpcweb/sectionsl/ softwa-
re/frmsoft.htm).

3.3. Un ejemplo

Utilizando el nimero de registros contenidos en una exhausti-
vabase de datos sobre los Scarabaeidae Ibéricos como medida

de esfuerzo, hemos predicho la distribucion geografica de la
riqueza de especies en la Peninsula Ibérica, mediante la
utilizacion de variables ambientales. En primer lugar, se
evaluo el esfuerzo de muestreo en toda la peninsula a escala
de cuadriculas UTM de 50 km. Para ello, se definieron
primeramente las regiones fisioclimaticas del territorio
peninsular utilizando variables climaticas (temperatura media
anual, variacion de la temperatura anual, dias de sol al afio,
precipitacion total anual, variacion de la precipitacion estival
y anual) y topogréficas (altitud media y rango altitudinal). A
continuacion, se analizd el esfuerzo de muestreo diferencial
entre areas, investigando la relacion asintética del nimero de
especies registradas a diferentes niveles de esfuerzo de
muestreo. Posteriormente, se estableci6 el grupo de cuadricu-
las UTM bien muestreadas en cada una de las subregiones,
mediante una jerarquia de esfuerzos de muestreo subjetiva-
mente definidos a diferentes tasas de incremento del nimero
de especies. Se identificaron un total de 82 cuadriculas
(32,2%) adecuadamente muestreadas (Fig. 1). Como variables
explicativas se utilizaron los valores de 24 variables en esas
82 cuadriculas (Tabla I): dos espaciales, dos geograficas,
cuatro topograficas, tres geologicas, ocho climaticas y cinco
relativas a usos del suelo, mas los correspondientes términos
de interaccion entre las diferentes variables ambientales
(n=231) y entre éstas y las espaciales (n=44).

Para elegir el modelo predictivo se examind primera-
mente la significacion de cada una de las variables ambienta-
les, comprobando si su relacion con el numero de especies era
una funcién lineal (y = x), cuadratica (y = x+x%) o ctbica (y =
x + x* + x%). La funcién de la variable ambiental con una
mayor capacidad explicativa ingres6 en primer lugar en un
analisis de regresion por pasos. Una vez incluida esa primera
variable, se introdujeron secuencialmente cada una de las
restantes variables, eligiendo aquella que mejoraba mas el
modelo. Una vez incluidas todas las variables ambientales
significativas, se examinaron todos los posibles pares de
interacciones entre variables. Cada interaccion era afiadida al
modelo hasta entonces resultante y una vez elegida la
interaccion mas significativa, el proceso se repetia hasta que
no se encontraba ninguna otra interaccion significativa. Por
ultimo se afiadieron los nueve términos del polinomio de
tercer grado de la latitud y la longitud. Tras cada inclusion de
una variable significativa (forward), se comprobo si cualquie-
rade las anteriormente introducidas dejaba de ser significativa
(backward).

La elaboracion completa de un primer modelo final
permitié comprobar que algunas cuadriculas poseian valores
reales muy superiores a los que predecia la funciéon, mientras
que otras poseian valores reales inferiores a los predichos
(‘outliers"). Se trataba de cuatro cuadriculas ubicadas en los
alrededores de Madrid y Barcelona con una gran cantidad de
informacion faunistica acumulada y de las tres cuadriculas
ubicadas en las Islas Baleares. Ya que utilizar el nimero de
especies observado en estas cuadriculas para predecir la
riqueza del resto, podria producir resultados errdneos, se
elabor6 un nuevo modelo tras eliminar estas 7 cuadriculas.
El modelo final permite explicar el 62,4% de la varianza en el
nimero de especies y contiene ocho variables (Tabla II):
altitud maxima, el término cuadratico de la superficie de
pastizal, la diversidad de usos del suelo, las interacciones
superficie forestal x diversidad geoldgica, area terrestre x
altitud maxima, superficie caliza x diversidad geologicay los
términos cuadratico y ctbico de la latitud. Un examen de los
residuos del modelo mostrd la ausencia de caracteristicas
aberrantes y autocorrelacion.
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Fig. 5. (A) Mapa de distribucion del nimero de especies de Escarabeidos en la Peninsula Ibérica de acuerdo con el modelo predictivo final (Tabla
1I). (B) Mapa elaborado mediante interpolacion utilizando los datos anteriores.

Aplicando la funcién predictiva al resto de las cuadricu-
las ibéricas obtuvimos la distribucion del nimero de especies
que se refleja en la Figura 5. Finalmente validamos nuestro
modelo elaborando 75 funciones predictivas (una por cada
observacion) en las que los parametros de cada ecuacion se
estimaban utilizando s6lo los datos de 74 cuadriculas y la
funcidn resultante se aplicaba sobre la cuadricula excluida

(Fig. 6).

4.-L.OS FACTORES HISTORICOS Y EL ESPACIO

Las funciones predictivas resultantes producen un mapa de
distribucion potencial, un mapa que refleja el area con las
condiciones ambientales “convenientes” para que se presente
esa especie o esa riqueza de especies. Sin embargo, una de las
observaciones que alimentan el estudio biogeografico es que
siempre hay un lugar que parece idoneo ambientalmente para
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una especie, pero que no esta habitado por ella (por ejemplo,
cada region mediterranea tiene riquezas y especies distintas;
Ver Ricklefs y Schluter, 1993). Cuanto mayor es la escala
espacial de analisis, mas frecuente es este fenomeno debido,
légicamente, a la actuacion de factores de caracter tinico e
irrepetible que condicionan la distribuciéon. Se trata de la
historia evolutiva propia de cada grupo, de la historia y los
avatares propios de cada region y de las caracteristicas
geograficas de lamisma. Evidentemente, la importancia de los
factores ambientales a la hora de restringir la distribucion de
las especies es limitada, de modo que elaborar funciones
predictivas que inicamente tengan en consideracion variables
ambientales producira, generalmente, modelos incompletos.
Ello sera especialmente cierto cuando la escala espacial de
analisis sea amplia, como exige el estudio geografico de la
variacion del nimero de especies. Historia y geografia
también juegan y es necesario incluirlas ;Como podemos
hacerlo?

Si los factores historicos y geograficos ejercen una
manifiesta influencia sobre la distribucion de las especies y si
el efecto de estos factores tiene una expresion espacial, la
inclusién de funciones complejas de la latitud y la longitud,
puede mejorar la capacidad de prediccion de las funciones
obtenidas. Veamos un ejemplo. En la Figura 7 se muestra la
distribucién hipotética de una variable ambiental que decrece
en sus valores hacia el sur y hacia el oeste y, a la vez, una
distribucion hipotética de la riqueza en especies de un taxon
que es funcioén de dicha variable ambiental (el nimero de
especies es la raiz cuadrada del valor de la variable ambien-
tal). Supongamos que por causas histdricas o geograficas no
asociadas a factores ambientales, el numero de especies
disminuye en el cuadrante noroccidental sombreado (Fig. 7A).
En este caso, elaborar una funcién predictiva mediante un
analisis de regresion, utilizando sélo la variable ambiental
permite explicar el 74,6% de la variacion en el nimero de
especies. Sin embargo, si se incluye esa misma variable
ambiental junto a los 9 términos del polinomio de tercer grado
de la latitud y la longitud, la funcién predictiva permite
explicar el 92,1% de la variacion en el numero de especies
(ver Fig. 7). La longitud y la interaccion entre la latitud y la
longitud? resultan ser los términos espaciales que mejoran la
capacidad explicativa del modelo.

Los factores de caracter unico e irrepetible pueden
ejercer una profunda influencia sobre la diversidad biologica,
sobre todo en aquellos territorios en los que existe una
yuxtaposicion de taxones con distintas historias evolutivas.

numero de especies predicho

Incorporar la componente espacial en estos casos, puede
permitir elaborar funciones predictivas mas fiables y compe-
tentes ya que, generalmente, el efecto de estos factores suele
estar delimitado geograficamente. Sin embargo, en el caso de
que el espacio posea una alta capacidad explicativa, no se
debe atribuir ésta inicamente a factores de tipo histdrico o
geografico. En la practica, resulta dificil discernir si la
capacidad explicativa del espacio se debe a factores de este
tipo o a alguna otra variable ambiental no considerada (ver
Legendre, 1990 y Borcard et al., 1992). Sin embargo, si
utilizando diversos tipos de variables ambientales, el espacio
todavia posee una apreciable capacidad explicativa es licito
sospechar que ésta se deba a factores historico-geograficos.

5.- COMENTARIO FINAL

Conocer la distribuciéon geografica del numero de
especies de un grupo taxondmico cualquiera es una tarea
practicamente inabordable a corto plazo, incluso en aquellos
paises con una dilatada tradicion taxondmica. Esto es espe-
cialmente cierto cuando tratamos con algun grupo de insectos
y con escalas espaciales geograficas. Ante esta situacion, una
estrategia recomendable consiste en recopilar la informacion
taxondmica y coroldgica dispersa en las colecciones y la
bibliografia, con el fin de delimitar los territorios insuficiente-
mente muestreados y aquéllos en los que el inventario
faunistico puede considerarse bien establecido. Cuando, como
resultado de este analisis, la informacion sobre la distribucion
de las especies es insuficiente, debera incrementarse el
esfuerzo de inventario pero, en este caso, tendremos una
valiosa informacién sobre la ubicacion de las zonas a prospec-
tar y sobre el esfuerzo suplementario a realizar. Si, por el
contrario, la informacién bioldgica es suficiente, pueden
aplicarse distintas aproximaciones metodologicas que, dentro
de unos limites razonables, son capaces de proporcionar una
estima de la diversidad existente en cada unidad espacial
analizada, mediante la utilizaciéon de diversas variables
ambientales. La distribucion de la diversidad generada
mediante este proceso debe considerarse una primera aproxi-
macioén. Aproximacion que puede y debe validarse y mejorar-
se paulatinamente mediante la realizacion de posteriores
colectas en distintos territorios.
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Fig.7. (A) Distribucion hipotética del nimero de especies. Dicho niimero decrece de manera similar a como lo hace la variable ambiental, cuyos
valores se muestran en la matriz de la derecha. En realidad, el nimero de especies es la raiz cuadrada de la variable ambiental, excepto en las
54 cuadriculas sombreadas del cuadrante noroccidental, en las que la tendencia decreciente es mucho mas acusada. (B) Variacion de una variable
ambiental hipotética que disminuye geométricamente una unidad de norte a sur y dos unidades de este a oeste. Los cuatro graficos de contorno
expuestos reflejan la distribucion del nimero de especies y de la variable ambiental (parte superior) y la distribucion predicha segin dos funciones
diferentes: una que incorpora unicamente la informacion ambiental (parte inferior derecha) y otra que incorpora la informacién ambiental y
espacial parte inferior izquierda. La gama de sombreados corresponde a incrementos del nimero de especies del blanco al gris oscuro.
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