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ESTIMACIONES PRACTICAS DE BIODIVERSIDAD
UTILIZANDO TAXONES DE ALTO RANGO
EN INSECTOS

Fermin Martin-Piera

Resumen

Tras mas de dos siglos de trabajo taxonoémico, la cuantificacion directa de la
biodiversidad o cualquier otro aspecto de la variedad de la Vida, se revela como
una empresa extremadamente costosa en tiempo y recursos humanos y
materiales. Entre otras aproximaciones, en los Ultimos afios se esta explorando
la Relacién de riqueza a diferentes niveles de la Jerarquia Taxonémica; en
particular, entre el nimero de ESpecies y el niumero de Taxones de Alto Rango
('RESTAR") que representan (géneros, tribus, familias, etc.).

En este articulo se abordan las dos siguientes cuestiones: ¢cual es la
funcién de mayor valor predictivo que expresa mas adecuadamente la relacién
de riqueza especifica y riqueza de taxones de alto rango? y ¢ cual es el predictor
taxonémico supraespecifico que predice con mas exactitud la riqueza de
especies?. Para responder ambas cuestiones, se ha comparado el ajuste de
funciones lineales, log/log y exponenciales, utilizando dos variables predictivas
de rango taxonémico intermedio: rigueza de géneros y riqueza de familias.
Asimismo, se ha investigado la utilidad de las técnicas de remuestreo, con el fin
de averiguar si la aplicacion de tales técnicas, incrementa la precision de la
prediccion de las funciones 'RESTAR'. Todos los ejemplos analizados, se
refieren a grupos de Artropodos terrestres.

Tedrica y empiricamente las funciones curvilineales, en la mayoria de los
casos, se ajustan mejor que las lineales a la relacion de riqueza a diferentes
niveles de la jerarquia taxondmica. No obstante, dependiendo de la escala de
andlisis y de la intensidad de muestreo, ha de investigarse en cada caso, cual
es la funcion que mejor se ajusta a los datos. Es previsible que a bajas
intensidades de muestreo, no haya diferencias significativas entre funciones
lineales y curvilineales. Utilizando funciones lineales, cabria recomendar la
utilizacion de predictores taxonémicamente poco distanciados (géneros) de la
variable dependiente (numero de especies). Sin embargo, parece posible utilizar
predictores de mayor rango taxonémico (familias), si ajustamos los datos a
funciones log/log o exponenciales. El remuestreo de las variables permite aun
mayor libertad en la utilizacion de predictores de distinto rango taxonémico vy,
también, diferentes funciones.

Las funciones 'RESTAR' proporcionan predicciones congruentes con otras
estimaciones de riqueza maxima (curvas de acumulacién, 'ACE', 'ICE')
dependiendo de la intensidad del muestreo, de la escala espacial a la que se
realiza el inventario y de la 'distancia’ taxonémica entre variables, pero la
precision de la prediccion no depende tanto del tipo de funcion a la que
ajustamos los datos, sino de la medida de rigueza tomada como referencia de
exactitud (especies observadas vs. riqueza maxima estimada) y del predictor de
alto rango taxonémico utilizado como variable independiente: géneros o familias.
Si se utiliza la riqueza especifica observada, el numero de géneros es mejor
predictor que el nimero de familias. En cambio, si se utiliza la riqueza maxima
estimada, el nimero de familias es aun mejor predictor que el numero de
géneros.

Se necesita una mayor base empirica a fin de lograr una validacion de las
funciones 'RESTAR', a todos los niveles de la jerarquia taxonémica. En grupos
hiperdiversos exhaustivamente inventariados, cabe esperar que el valor
predictivo de las funciones 'RESTAR' sea limitado. En estos casos, habria de
establecerse el punto a partir del cual, la funcién pierde valor predictivo al
hacerse asintética al eje que representa el valor de la variable independiente;
la de mayor rango taxonomico. No obstante, como muy pocos grupos de
insectos (casi ninguno) estan exhaustivamente inventariados en ninguna region
del Planeta, las funciones 'RESTAR' constituyen una aproximacion metodolégica
que puede resultar util en la estimacién de la biodiversidad, o cuando menos,
una hipotesis de trabajo merecedora de una exploracion mas exhaustiva que la
que hasta ahora se ha efectuado.

Palabras clave: Taxones de alto rango, Sustitutos taxonémicos, Riqueza, Prediccion,

Insectos, Biodiversidad.
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Practical estimations of biodiversity using higher-rank insect taxa

Abstract

After more than two centuries of taxonomic work, measuring Biodiversity, or any other aspect of life’s variability, is still an
expensive goal both in terms of time and investment. In the last few years higher-taxon richness has been explored as a
surrogate for species richness, but its potential still remains poorly explored.

This paper addresses two fundamental questions: Which function best reflects the relationship between species richness
and higher-taxon richness, thus presenting the greatest predictive value?, and, Which is the best higher-taxon predictor for
species richness?. In order to answer both questions, the fit of linear, log/log, and exponential functions has been checked.
Two predictive variables were used: genus richness, and family richness. To ascertain whether the resampling of variables
increases the predictive value of the functions, the randomization of samples order was applied to calculate new versions
of the linear and exponential functions. All examples were taken from terrestrial Arthropods.

Itwas concluded that, both theoretically and empirically, a curvilinear function usually fits the relationship between species
richness and higher-taxon richness better than a linear function. However, the best-fitting function should be investigated in
each particular case, depending on both the spatial scale and sampling intensity. When using linear functions, the use is
recommended of higher-taxon predictors which are taxonomically close to the associated variable (genus richness versus
species richness). However, if the data are fitted to log/log or exponential functions it seems possible to use higher-taxa
predictors such as families. Resampling the scores of the variables allows us to use predictors of different taxonomic rank,
and also different functions.

These kind of functions generate predictions congruent with other estimators of maximum richness (species accumulation
curves, 'ACE', and 'ICE'), but the degree of congruence also depends on the sampling effort, the spatial scale to which the
inventory was made, and on the taxonomic 'distance' between the variables. However, prediction accuracy does not depend
so much on the kind of function as on the species richness score used as reference of accuracy (either observed species
or maximum richness predicted by other estimators) and on the higher-taxon predictor used as an independent variable
(genera or families). If the observed species richness is the reference score, then the number of genera is a better predictor
than the number of families. But if the maximum richness predicted by other estimators such as 'ICE' is used, the number
of families is an even better predictor of species richness than the number of genera.

In order to validate the functions, a more robust empirical base is needed at all levels of the taxonomic hierarchy. In
hyperdiverse and exhaustively inventoried groups a considerable decrease in the predictive value of the functions is to be
expected. In such cases it would be necessary to establish the point where the function loses its predictive value and
becomes asymptotic to the axis representing the independent variable. However, as there is no region on Earth where an
insect group has been exhaustively inventoried, the functions focussing on the higher-taxon versus richness-species richness
relationships, are still a promising methodology to estimate biodiversity, or at least, a working hypothesis deserving a more

complete investigation than it has received until now.

Key words: Higher-rank taxa, Taxonomic surrogates, Richness prediction, Insects, Biodiversity.

INTRODUCCION

Tras mas de dos siglos de trabajo taxonomico descriptivo, la
cuantificacion directa de toda la biodiversidad o cualquier
aspecto de la variedad de la Vida existente en la Tierra, se
revela como una empresa impracticable o extremadamente
costosa, en tiempo y recursos humanos y materiales (May,
1990; Ehrlich, 1992; Lawton et al., 1998). Incluso con
estimaciones tan moderadas como cinco millones de especies
en toda la Biosfera, al ritmo actual de descripcion de nuevos
taxones (~ 8,355 spp/ano), tardariamos 6 siglos en concluir el
inventario completo de todos los organismos de la biota
terrestre (Martin Piera, 1997). No sé6lo una proporcion
sustancial de especies aiin no han sido descritas, sino que
incluso es casi imposible cuantificar todos los seres vivos de
un jardin templado suburbano (Williams y Humphries, 1996);
menos aun todas las especies de un bosque lluvioso tropical.
Por consiguiente se precisan aproximaciones mas agiles y
realistas para abordar la estima y cuantificacion de la biodi-
versidad. Esto no significa en modo alguno, que las estimacio-
nes basadas en informacion mas detallada sean irrelevantes.

Son posibles multiples interpretaciones del valor de la
biodiversidad y una sola formulacion, no puede incluir los
restantes posibles sistemas de valores. Los caracteres (compo-
nentes bioquimicos, estructuras morfoldgicas, adaptaciones
ecologicas, rasgos etoldgicos, etc.) son, prima facies, una
medida directa, una ‘divisa’ de la diferencia y diversidad de
organismos (Williams y Humpbhries, 1996). Tales diferencias
pueden ser evaluadas a través de patrones especiales de
similitud u homologias. Las homologias son importantes en la
reconstruccion de filogenias y éstas, a su vez permiten

predecir la distribucion de caracteres no muestreados en
muchos mas organismos. En consecuencia, los caracteres y las
hipotesis de homologia que de ellos derivan, proporcionan una
‘divisa’ que subraya la diferencia subyacente entre organis-
mos. Desde esta perspectiva, es claro que tendra mas ‘valor’
una biota que aloje, por ejemplo, un anélido, un insecto, un
reptil y un arbol que otra con cuatro especies de coledpteros.

En la practica, la distribucion relativa de los caracteres
en los organismos ha de ser extrapolada a partir de submues-
tras muy pequefias de tales caracteres. Con ellos se reconstru-
ye la genealogia de tales organismos (arboles filogenéticos),
usando el modelo general de descendencia con variacion (los
cambios de caracter son heredados por todos los descendientes
sobre el arbol filogenético), en combinacion con modelos
empiricos particulares de evolucion de genes y caracteres:
anagenéticos o cladogenéticos. Todos ellos requieren, sin
embargo, asunciones controvertidas e inevitables (Williams ef
al., 1994a; Williams y Humphries, 1996). Desafortunadamen-
te, hoy dia tan impracticable es contar todos los caracteres de
las especies, como contar todos los organismos de una biota
(aunque por razones diferentes). Asimismo, la reconstruccion
de arboles filogenéticos no es una tarea trivial y es muy
probable que no dispongamos de la informacion sobre las
relaciones genealdgicas de todos los organismos, ni siquiera
a medio plazo, incluso en estudios de ambito muy local
(Williams y Humphries, 1996).

Una consecuencia inmediata de todo lo que antecede, es
la necesidad de buscar otras medidas menos directas pero mas
practicas, que representen adecuadamente el valor de la
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Fig. 1.- Dos ejemplos de curva ‘concava’ que muestran la distribucion del tamafio de los géneros expresado en nimero de especies en dos
Floras: A. Islas Galapagos; B: Sur de California. Adaptado de Solbrig (1994).

biodiversidad que pretendemos estimar. Se han propuesto tres
aproximaciones metodologicas basadas en la utilizacion de
representantes o ‘sustitutos’ (‘surrogates’) del valor de la
biodiversidad. Estos 'métodos de sustitucion’ (‘surrogacy
methods’), se fundamentan en el establecimiento de relaciones
entre la riqueza de especies y otras variables ambientales
(evapotranspiracion, heterogeneidad y estructura de habitat,
productividad, temperatura, topografia, etc.) o taxondmicas.
Entre estas ultimas, se ha explorado la relacion entre la
riqueza de especies de dos taxones superiores (uno cuya
riqueza es relativamente dificil de identificar y otro cuya
riqueza se determina rapida y facilmente: ‘grupos indicado-
res’) y la relacion de riqueza a diferentes niveles de la
jerarquia taxondmica; por ejemplo, larelacion entre el numero
de especies y el niimero de taxones de alto rango que repre-
sentan (géneros, familias, etc.).

Sin la pretension de ser el tinico esquema unificador, la
Relacion entre el nimero de Especies y el numero de Tdxones
de Alto Rango (en adelante ’RESTAR’) reduce la masiva
extrapolacion de los grupos indicadores (Landres ez al., 1988;
Kremen et al., 1993; Reid et al., 1993; Halffter, 1998). Por
otro lado, numerosos estudios arrojan serias dudas sobre la
covarianza taxondmica de lariqueza especifica (Gaston, 2000;
Reyers et al., 2000; Virolainen et al., 2000) y, por consiguien-
te, sobre la utilidad de los grupos indicadores para predecir
cambios en la riqueza de especies, presumiblemente por la
sencilla razon de que diferentes clases de organismos tienen
requerimientos ecologicos muy diferentes y, por consiguiente,
es extremadamente improbable que muestren respuestas
similares a cambios drasticos del habitat (Lawton ez al., 1998;
Olivier y Beattie, 1996; Prendergast y Eversham, 1997;
Prendergast, et al., 1993; Dobson, et al., 1997). El requisito
imprescindible y, al mismo tiempo, el principal inconveniente
de la utilizacion de variables ambientales, es la cantidad y
calidad de la informacion bioldgica que se precisa para
generar modelos predictivos (ver Lobo en este mismo volu-
men). Ademas, la relacion entre el nimero de especies y las
variables ambientales puede ser muy diferente en distintos
subgrupos de especies, por ejemplo, entre especies raras y
especies comunes. En ambos métodos de sustitucion (grupos
indicadores y variables ambientales), los porcentajes de
varianza explicada y la complejidad de las interacciones,
pueden diferir igualmente entre taxones (Gaston, 1995) y
entre regiones.

La estima de la biodiversidad de un area mediante
'RESTAR’, ofrece algunas ventajas. Aunque su potencial
todavia permanece bastante inexplorado en relacion a las
faunas y floras actuales, esta aproximacion tiene bastante
predicamento en la literatura paleontoldgica (Bambach y
Sepkoski, 1992; Sepkoski, 1991 y 1992). Ademas, ya se ha
documentado una relacién positiva entre el niimero de
especies y el nimero de taxones superiores en diferentes
areas, en un numero razonable de organismos y a diferentes
escalas espaciales (Gotelli y Abele, 1982; Jablonski y Flessa,
1986; Smith y Teberge, 1986; Gaston y Williams, 1993;
Jones, 1993; Williams, 1993; Williams y Gaston, 1994;
McAllister et al., 1994, 1994; Williams et al., 1994b, 1997,
Balmford et al., 1996a 'y 1996b).

La estimacion de biodiversidad mediante ‘RESTAR’ se
fundamenta en la estructura jerarquica e incluyente de los
sistemas taxonomicos. La biodiversidad depende del numero
de especies en un espacio y tiempo determinados (la popular
a-diversidad), pero también de la distribucion de estas
especies en taxones superiores. Cuanto mayor es el nimero de
géneros y familias, mayor es la o-diversidad del grupo
taxonomico (lo contrario no es necesariamente cierto). Ello se
debe a que la distribucién de tdxones de rango inferior
(especies) en un taxon superior, no es aleatoria sino que sigue
un patréon bien definido con muchos taxones superiores
(géneros, tribus, familias. etc.) ‘pequefios’ (con una o pocas
especies), muy pocos de gran tamafio y un exceso de tdxones
superiores de tamaifio intermedio (porcion central de la curva
en la Fig. 1; Purvis y Hector, 2000; ver también Fernandez, p.
211, en este volumen). Se trata de una distribucion bien
conocida en ecologia cuando se estudian las relaciones de
abundancia en una comunidad. La curva concava de la fig. 1
ilustra esta distribucion, aunque mas a menudo se representa
como curva lognormal, cuando las categorias de abundancia
sobre el eje x, se expresan en escala logaritmica. El patron se
repite tanto en animales como en plantas y a otros niveles de
la jerarquia taxondmica (e.g.: géneros dentro de familias y
familias incluidas en ordenes) y parece mantenerse en
cualquier biota (Solbrig, 1994), pero sus causas no acaban de
ser bien comprendidas (Williams y Gaston, 1994 y referencias
alli citadas). El corolario es que en un muestreo equilibrado de
la mayoria de los grupos y biotas, a medida que aumenta el
numero de especies cabe esperar un incremento correlativo del
numero de tadxones de alto rango, hasta un limite en el que,
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Tabla |
Escala de sustitucion expresando las ventajas de precision y facilidad (/coste) de la medida de
biodiversidad, en cada nivel de la Jerarquia Taxonémica. Adaptado de Williams y Humphries (1996).
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dependiendo de la estructura taxonémica de cada biota (mayor
0 menor representacion de taxones de alto rango muy o poco
diversificados), incrementos sustanciales del nimero de
especies no se corresponden con incrementos proporcionales
en la riqueza de los taxones superiores (véase mas adelante).
Solamente no cabe esperar una correlacion de riqueza entre
categorias taxonomicas como la que se acaba de describir, en
enclaves recién colonizados en donde dominan los procesos
de especiacion, o en dreas con predominio de taxones relictos.
En el primer caso, es previsible una dominancia de pocos
taxones superiores de gran tamafio (con muchas especies) y en
el segundo, un exceso de tdxones con muy pocas especies.

La principal ventaja de la estimacion de biodiversidad
mediante funciones ‘RESTAR’, es que el nimero de tdxones
de alto rango puede ser documentado mas rapidamente que el
numero de especies, sencillamente porque hay menos y son
mas facilmente identificables. Se acepta que los taxones
superiores con gran numero de especies (e.g. Curculionidae,
Pyralidae, Orchidaceae, Asteraceae), son los mas complejos
y aunque las razones ultimas de tal asuncién no han sido
siempre bien comprendidas, es cierto que absorben un
esfuerzo taxondmico desproporcionado (Gaston, 1996). En
ellos, la proporcion de morfoespecies que no puede ser
asignadas a especies nominadas conocidas, se incrementa
considerablemente y asi, el nimero de ‘horas/cientifico’
necesarias para una correcta identificacion taxonémica, puede
alcanzar niveles dramaticos, especialmente en organismos de
tamafio reducido (Lawton ez al., 1998) como la mayoria de los
Insectos. Ahora bien, si fuésemos capaces de constatar una
alta correlacion entre el numero de especies y el de otras
categorias taxonomicas de mayor rango (e.g.: géneros o
familias), cuyo inventario precisa un esfuerzo de muestreo
menor (véase mas adelante), seria posible obtener estimas
fiables de biodiversidad a costos razonables, estos es, con una
inversion moderada en recursos humanos y materiales.
Ademas, si esta relacion fuera de caracter general, podriamos
‘subrrogarnos’ a estos tadxones superiores para obtener
estimas practicas y rapidas de biodiversidad, sin esperar a
concluir el inventario exhaustivo de la Biosfera. Asi pues, la
estima biodiversidad mediante ‘RESTAR’, tiene profundas
implicaciones practicas si tenemos en cuenta la ingente
cantidad de trabajo taxondmico descriptivo que atin queda por
hacer en extensas regiones del Planeta, especialmente en las
areas tropicales donde se requiere un esfuerzo muy considera-
ble en recursos humanos y materiales.

La idea, sin embargo, no estd exenta de ciertas limita-
ciones. La primera de ellas es de caracter conceptual y se

Escala de Sustitucion para distintas
medidas de biodiversidad
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refiere a las discrepancias potenciales en la definicion de los
taxones de alto rango, asi como a diferencias genuinas en la
estructura taxondémica de las biotas en diferentes regiones
(Gaston, 1996; Ricklefs, 1987 y 1989; Latham y Ricklefs,
1993; Prance, 1994). La relacion predictiva que proporcionan
los modelos ‘RESTAR’, también tiende a ser particular para
cada grupo taxondémico (Andersen, 1995). Por tanto, es
preciso demostrar dicha relacion predictiva para cada grupo de
organismos y en cada region (Landres et al., 1988; Noss,
1990).

Las predicciones también pueden estar afectadas por la
intensidad de muestreo y el tamafio del area (Williams y
Gaston, 1994; Andersen, 1995) asi como por la autocorrela-
cion espacial (Balmford ef al., 1996a; Gaston, 1996), pero si
nuestro objetivo es predecir una variable respuesta, la
autocorrelacion no constituye un problema (Legendre y
Legendre, 1998). En fin, como los otros métodos de sustitu-
cion, las funciones ‘RESTAR’ son mas ttiles para estimar la
biodiversidad de aquellas areas cuya riqueza esta en el rango
del area a partir de la cual se obtuvo la correlacion. La
extrapolacion mas allad de tales limites, sufre de todos los
problemas habituales de tales asunciones (Gaston, 1996).

A pesar de todas estas limitaciones, la riqueza de
taxones de alto rango proporciona un razonable sustituto del
valor de biodiversidad, expresado como riqueza de especies
e incluso, mas remotamente, como riqueza fenotipica (caracte-
res) y genotipica (genes), particularmente en areas criticas de
biodiversidad (‘Hot Spots') y en organismos de tamafio
reducido. El principio subyacente es simple, ya lo hemos
visto: 1000 géneros o 1000 familias expresan mas biodiversi-
dad total que 1000 especies (Solbrig, 1994; Williams, y
Humphries, 1996).

La estructuracion jerarquica de la biodiversidad desde
los genes a los ecosistemas y su expresion en la jerarquia
taxondmica, implica la correspondiente jerarquia taxondomica
de sustitucién. Cada nivel de sustitucion desde los mas
directos hasta los mas remotos, mantiene diferentes valores de
precision y facilidad en términos de costo de la medida de
biodiversidad. Cuanto mayor es la precision de la medida, mas
dificultad (mayor coste) tiene y viceversa (Tabla I). Asi pues,
el objetivo fundamental de los métodos de sustitucion basados
en la exploracion de riqueza a diferentes niveles de la jerar-
quia taxonomica, consiste en buscar una funcion predictiva
que exprese adecuadamente la relacion de riqueza a dos
niveles de la jerarquia taxondmica, en particular, la riqueza de
especies o a-diversidad (variable dependiente que nos da la
medida de la cantidad de diversidad que queremos predecir)
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Especies

Familias

Fig. 2.- Curva tedrica que expresa la relacion de riqueza a dos niveles
de la jerarquia taxonomica: riqueza de especies vs. riqueza de familias
(funciones ‘RESTAR’). Notese la existencia de dos tramos bien
diferenciados, uno inicial de tendencia lineal, en el que a cada
incremento del n° de familias le corresponde un incremento
proporcional n° de especies y, otro final ('cola’), de tendencia
marcadamente exponencial, que termina haciéndose asintotico al eje
de la variable independiente. Datos correspondientes al inventario de
Odonatos de México (Gonzalez Soriano y Novelo Gutiérrez, 1996).

y la riqueza de una categoria taxondmica de rango jerarquico
superior, que nos proporciona el predictor o variable indepen-
diente. Ello implica la posibilidad de 'mover el dial' a lo largo
de la jerarquia taxonomica hasta discernir qué nivel de
sustitucion proporciona un balance adecuado entre precision
y facilidad (bajo coste) de la estima. Los analisis realizados
sobre al nivel taxonémico de sustitucion que predice con
mayor precision la riqueza especifica, indican que el numero
de géneros se revela como mejor predictor de la riqueza
especifica que el nimero de familias (Balmford ez al., 1996a
y 1996b), sugiriendo asi que el valor predictivo de las funcio-
nes ‘RESTAR’, disminuye con la distancia taxondmica entre
las jerarquias.

Tedricamente no es esperable que la relacion de riqueza
a diferentes niveles taxondmicos, sea una funcion lineal sino
curvilineal y en el supuesto ideal de un muestreo exhaustivo,
asintotica al eje que representa el valor de la variable indepen-
diente, en nuestro caso, la riqueza del taxon de alto rango. En
efecto, puesto que las categorias taxondmicas son incluyentes,
cabe esperar que una vez alcanzado el valor maximo de
riqueza del taxon de rango superior, todavia hemos de
incrementar atin mas la intensidad de muestreo, para lograr
una estima adecuada de la riqueza en las categorias taxonomi-
cas inferiores incluidas en €l. Por este motivo, en la funcion de
regresion que expresa la relacion de riqueza a diferentes
niveles taxondmicos, hay que considerar dos ‘tramos’ diferen-
tes, uno inicial de tendencia lineal y otro final de tendencia
exponencial (Fig. 2). En el primero, los incrementos del taxon
de rango inferior se corresponden con incrementos proporcio-
nales de riqueza en el taxon superior, ya que al comienzo del
muestreo, existe una alta probabilidad de que cada nueva
especie registrada, pertenezca a un taxon nuevo de alto rango.
En el segundo tramo de la curva, la riqueza del taxon de rango
superior tiende claramente hacia su valor asintético, mientras
que la del taxon de rango inferior ain sigue creciendo. Es
esperable que la longitud de la porcion asintotica final (‘cola’)
de la curva, serd tanto mas notable cuanto mayor sea la
diversidad taxonomica en especies del taxon de alto rango
(como sucede a menudo en Insectos), cuanto mayor sea el
area y cuanto mayor sea la intensidad del muestreo. En estas
circunstancias el valor predictivo de la funciéon disminuye
considerablemente (Williams y Gaston, 1994; Andersen, 1995
y Balmford et al., 1996a y 1996b).
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Fig. 3.- Curvas de acumulacion de riqueza de familias, géneros y
especies en la comunidad de Coleopteros de la Serrania de
Chiribiquete (Caqueta, Colombia). Datos de Martin Piera y Fernandez
(Torres, 1996). Los valores de la variable dependiente (familias,
géneros y especies), representan el promedio de 100 aleatorizaciones
para cada valor de la variable independiente (trampas), calculados con
el programa StimateS (Colwell, 1997).

Generalmente, se han propuesto funciones linealizadas
mediante la transformacion logaritmica de los valores de
ambas variables: regresiones log/log (Andersen, 1995;
Balmford et al., 1996a y 1996b). Pero nada impide aplicar
funciones curvilineales con valores no transformados de
ambas variables; por ejemplo, funciones exponenciales. En
realidad, nuestro objetivo es predecir el nimero de especies,
no el logaritmo del niimero de especies.

La capacidad predictiva de los modelos de regresion
basados en la exploracion de riqueza a diferentes niveles de la
jerarquia taxondmica, esta afectada no sélo por la diversidad
taxondmica especifica del taxon de alto rango, sino también
por el tamafio del 4rea y la intensidad del muestreo (Williams
y Gaston, 1994; Andersen, 1995). Es evidente que los proble-
mas de muestreo a cualquier nivel de la jerarquia taxondmica
son esencialmente los mismos: jcuanto esfuerzo es necesario
para descubrir los tdxones que habitan el 4rea investigada? o,
al menos, ;jcuanto esfuerzo de muestreo es preciso para
obtener una estima fiable de lariqueza en diferentes niveles de
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Tabla ll
Valor del coeficiente de correlacion de Spearman y significacion estadistica de la correlacién entre el numero
de especies y la riqueza de taxones de alto rango (‘(RESTAR’), a distintos niveles de la jerarquia taxonémica,
en diferentes grupos de Artrépodos y en diferentes regiones. Los numeros entre paréntesis indican las
referencias de donde se obtuvieron los inventarios, indicadas al pie de Tabla.

Pares de Variables:
especies versus Subfamilias (spp/Sfm) (spp/Fam)

Coeficente de

. Significacion
Correlacion 9

N° de Casos

especies versus Tribus (spp/Th) de Spearman p
(1) Arachnida de Colombia (spp/Fam) 7 0,821 0,0234
(1) Arachnida de Colombia (spp/Gen) 7 0,964 0,0004
(1) Aranei de Colombia (spp/Fam) 7 0,926 0,0027
(1) Aranei de Colombia (spp/Gen) 7 1,000 0,0000
(2) Odonata de Mexico(spp/Fam) 31 0,848 0,0000
(2) Odonata de Mexico(spp/Gen) 31 0,960 0,0000
(3) Coleoptera de Panama (spp/Fam) 7 0,964 0,0004
(4) Coleoptera de Chiribiquete (Colombia) (spp/Fam) 22 0,962 0,0000
(4) Coleoptera de Chiribiquete (Colombia) (spp/Gen) 22 0,980 0,0000
(5) Coleoptera de las Azores (spp/Fam) 9 0,996 0,0000
(5) Coleoptera de las Azores (spp/Gen) 9 0,750 0,0199
(6) Coleoptera S@ de Baza (Granada, Espafia) (spp/Fam) 9 0,902 0,0008
(6) Coleoptera S? de Baza (Granada, Espafia) (spp/Gen) 9 0,916 0,0005
(7) Scarabaeoidea (Col.) de Niger (spp/Tb) 12 0,940 0,0005
(7) Scarabaeoidea (Col.) de Niger (spp/Gen) 12 0,950 0,0000
(8) Scarabaeoidea (Col.) de Tai: C. de Marfil (spp/Th) 7 0,937 0,0019
(8) Scarabaeoidea (Col.) de Tai: C. de Marfil (spp/Gen) 7 0,937 0,0018
(9) Scarabaeoidea (Col.) del S. Central Ibérico (spp/Tbh) 14 0,664 0,0097
(9) Scarabaeoidea (Col.) del S. Central Ibérico (spp/Gen) 14 0,766 0,0014
(10) Melolonthidae (Col.) de Mexico (spp/Th) 7 0,829 0,0212
(11) Sphecidae (Hym.) Cuenca del Duero (Espafia) (spp/Sfm) 16 0,923 0,0000
(11) Sphecidae (Hym.) Cuenca del Duero (Espafa) (spp/Gen) 16 0,975 0,0000
(12) Siphonaptera de Mexico (spp/Fam) 29 0,885 0,0000
(12) Siphonaptera de Mexico (spp/Gen) 29 0,986 0,0000

(1) Flérez & Hernandez Sanchez, 1995. (2) Gonzalez Soriano & Novelo Gutiérrez, 1996. (3) Erwin & Scott, 1980. (4)
Martin Piera & Fernandez Torres, 1996. (5) Borges, 1990. (6) Romero Alcaraz, 1999. (7) Rougon & Rougon, 1991. (8)
Cambefort & Walter, 1991. (9) Martin Piera ef al. 1991. (10) Morén, 1979, 1981; Moron & Zaragoza, 1976; Moron et
al., 1985, 1988. (11) Gonzalez et al., 1998. (12) Ponce Ulloa & Llorente Bousquets, 1996.

la jerarquia taxonomica, a través de una coleccion finita de
muestras?. En términos relativos, el esfuerzo de muestreo
necesario para conseguir una ‘imagen’ adecuada de riqueza
taxondmica, es tanto mayor cuanto mas descendemos en la
jerarquia taxonomica. Es considerable en especies, algo menor
en géneros, bastante menos en familias (Fig. 3) y paulatina-
mente menor, a medida que ascendemos de nivel taxonoémico.
La explicacion teodrica es muy simple y, como hemos visto, se
fundamenta en la propia estructura jerarquica e inclusiva de
los sistemas taxonodmicos: los taxonomos describen mas
especies que géneros e incluyen aquéllas en éstos, mas
géneros que tribus, mas tribus que familias y asi sucesivamen-
te.

Lamentablemente, con demasiada frecuencia los
inventarios de Artropodos omiten toda referencia al problema
del esfuerzo de muestreo, cualquiera que sea el rango
taxondmico de riqueza investigado.

En este articulo se abordan las dos siguientes cuestio-
nes: cual es la funcion de mayor valor predictivo que expresa
mas adecuadamente larelacion de riqueza especificay riqueza
de taxones de alto rango? y ¢cudl es el predictor taxondmico
supraespecifico, que predice con mas exactitud la riqueza de
especies?. Para responder ambas cuestiones, se ha comparado
el ajuste de funciones lineares, log/log y funciones curvilinea-
les en los que los valores de la variable dependiente (riqueza

especifica) son una funcion exponencial creciente. Asimismo,
se ha investigado la utilidad de las técnicas de remuestreo a
diferentes intensidades de muestreo efectivo y, también, a
distintas escalas espaciales, con el fin de averiguar si la
aplicacion de tales técnicas, incrementa la precision de la
prediccion en las funciones de regresion 'RESTAR'. Es
interesante sefialar que el remuestreo mediante la aleatoriza-
cion del orden de las muestras, simula incrementos constantes
del tamafio del area, asumiendo que el numero total de
muestras obtenidas, corresponde al maximo esfuerzo de
muestreo en la totalidad del area investigada.

Todos los ejemplos analizados, se refieren a grupos de
Artrépodos terrestres: Aracnidos e Insectos.

METODOLOGIA

Los inventarios de Artrépodos taxondémicamente estructurados
no son muy abundantes. Los ejemplos seleccionados se
refieren a trabajos faunisticos efectuados en algunos puntos
del 4area mediterranea (Martin Piera et al., 1992; Gonzalez et
al., 1998; Romero Alcaraz, 1999), la Region Macaronésica:
Azores (Borges, 1990), Africa subsahariana y tropical
(Rougon y Rougon, 1991; Cambeforty Walter, 1991), Centro
y Sudamérica (Erwin y Scott, 1980; Morén, 1979, 1981;
Mordn y Zaragoza, 1976; Morén et al., 1985, 1988; Florez y
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Hernandez Séanchez, 1995; Gonzéalez Soriano y Novelo
Gutiérrez, 1996; Ponce Ulloa y Llorente Bousquets, 1996;
Martin-Piera y Fernandez-Torres, 1996). Estos trabajos
recogen informacion sobre Ardcnidos y algunos grupos de
Insectos: Odonata, Siphonaptera, Coleoptera e Hymenoptera
(Tabla II). Los inventarios analizados ejemplifican una gran
variacion en la escala espacial del registro faunistico vy,
consiguientemente, diferencias importantes en la intensidad de
muestreo, desde unos pocos km? (S* de Chiribiquete: Caqueta;
Martin Piera y Fernandez Torres, 1996) a extensas regiones
geograficas continentales (México; Gonzélez Soriano y
Novelo Gutiérrez, 1996) e insulares (Azores; Borges, 1990).

El célculo de la correlacion entre variables (especies
versus géneros; especies vs. tribus; especies vs. subfamilias y
vs. familias), se efectué con datos de presencia/ausencia,
mediante el coeficiente de correlacion de Spearman (r,). Se
trata de un estadistico no paramétrico en el que las variables
se miden en una escala de rango ordinal.

La comparacion entre funciones, se efectu6 con arreglo
al coeficiente de determinacion (R’%: porcentaje de varianza
explicada) y el error estindar de la estima (S,,) (Snedecor y
Cochran, 1967; Sugihara, 1981), mediante tests no paramétri-
cos: la ANOVA de Kruskall-Wallis y el test de Mann-Whit-
ney. La hipotesis nula de valores similares de R’ y S,,, se
rechazd con una probabilidad p < 0,05. Las funciones lineales
se ajustaron por minimos cuadrados y las exponenciales
mediante el procedimiento 'simplex and quasi-Newton' que
proporciona el paquete Statistica (Statsoft, 1995).

En tres casos (Chiribiquete, Baza y México), se ailadio
alas comparaciones una version de la funcioén exponencial, en
la que los datos se sometieron a un procedimiento de remues-
treo de ambas variables, mediante el programa Estimates
(Colwell, 1997). El remuestreo mediante la aleatorizacion del
orden de las muestras, proporciona una medida del incremento
de la riqueza media con incrementos crecientes del numero de
muestras tomadas al azar 'n’ veces, sobre el conjunto total de
muestras. De esta forma, se simulan incrementos constantes
del tamafio del area. En nuestro caso, el nimero de aleatoriza-
ciones fue de n = 100. Mediante este procedimiento, cada
punto de la funcidon representa el valor de ambas variables
correspondientes al mismo nimero de muestras tomadas al
azar 100 veces.

La exactitud de las predicciones se contrasté de dos
formas: i) comparando la predicciones que nos dan las
diferentes funciones, con las de otros estimadores tales como
‘ACE', (Abundace-based Coverage Estimator) e 'ICE’
(Incidence-based Coverage Estimator), calculados con el
programa EstimateS de Colwell (1997) y las estimas de
riqueza maxima que nos proporcionan las curvas de acumula-
cién (Soberon y Llorente, 1992); de aqui en adelante,
abreviadamente C4; y ii) Explorando el valor predictivo de las
funciones. Este analisis se efectud contrastando las diferencias
entre los valores de riqueza especifica predichos por las
diferentes funciones con: a) los valores observados y b) con
los valores de riqueza maxima estimados por /CE". Se ha de
tener presente que aunque los valores de riqueza especifica
obtenidos con un muestreo intenso, pueden dar una imagen
ajustada del nimero de especies del area investigada, normal-
mente no constituyen la totalidad de las especies que habitan
dicha area. Estos valores de riqueza maxima pueden ser
estimados mediante otros estimadores tales como ‘ACE’ e
'ICE' (Colwell, 1997).

Parala comparacion de las predicciones entre funciones
'RESTAR'y otros estimadores, se utilizaron de nuevo los tres
inventarios que ilustran tres escalas espaciales de registro
faunistico, con intensidad de muestreo creciente, pertenecien-

tes a tres regiones diferentes: Coledpteros de la Serrania de
Chiribiquete (Caqueta, Colombia; Martin Piera y Fernandez
Torres, 1996), en adelante (Ch): escala local y baja intensidad
de muestreo; Coledpteros de la Sierra de Baza (Granada,
Espafia; Romero Alcaraz, 1999) (Bz): escala regional,
intensidad de muestreo considerable a lo largo de dos afios de
registro faunistico; Odonatos de México (Gonzalez Soriano y
Novelo Gutiérrez, 1996) (Mx): escala geografica con registro
faunistico exhaustivo por estados. Los inventarios de Chiribi-
quete y S* de Baza reflejan asimismo, diferencias en la
estructura taxonomica de diferentes faunas para el mismo
grupo de organismos.

Para contrastar la exactitud de las diferentes funciones
y validar su valor predictivo, se selecciond el inventario de los
Coledpteros de la Sierra de Baza (Romero Alcaraz, 1999), por
la calidad de su informacion: razonable esfuerzo de muestreo
y datos de abundancia en cada parcela inventariada. La
precision de prediccion de las funciones log/log y exponencia-
les, se contrastd mediante el test Jackknife. Este procedimien-
to efectia una comprobacion empirica de los valores de
riqueza predichos, recalculando el modelo tantas veces como
parcelas de muestreo se utilizaron para la realizacion del
inventario (nueve en este caso), eliminando del calculo una
parcela cada vez. Los valores de riqueza observados y
estimados en la parcela eliminada del calculo, se utilizan para
la validacion empirica del modelo obtenido con los n-1
valores de las restantes parcelas. La comparacion de las
correlaciones entre los valores observados y estimados (/CE")
y los valores predichos por las funciones 'RESTAR', se realiz6
mediante el coeficiente de correlacion de Spearman (7).

Para las estimaciones de riqueza maxima de Coleopte-
ros en cada una de las parcelas inventariadas en la Sierra de
Baza (Romero Alcaraz, 1999), se utiliz6 también el programa
EstimateS (Colwell, 1997), construyendo matrices con tantas
columnas como especies, una para cada una y un nimero de
filas equivalente al total de individuos recogidos en cada
parcela. En cada fila se anot6 la presencia (1) de un solo
individuo en la columna de la especie correspondiente y la
ausencia (0) en las restantes columnas. Por consiguiente, la
abundancia de cada especie viene desglosada en tantas filas
como individuos la representan (un individuo por fila) y solo
en esas.

RESULTADOS Y DISCUSION:
ANALISIS DE EJEMPLOS

Relaciéon de Riqueza entre Jerarquias Taxonomicas:
Funciones lineales versus curvilineales

La Tabla IT muestra la significacion de la correlacion entre la
riqueza de taxones a diferentes niveles de la jerarquia
taxondmica, en varios grupos de Artropodos terrestres y en
diferentes regiones. En todos los casos, el valor de la correla-
cion es elevado, de signo positivo y estadisticamente signifi-
cativo.

Este resultado es esperable sencillamente porque el
incremento del nimero de géneros o familias en cada grupo
taxondmico, implica automaticamente un incremento paralelo
del niimero de especies (Andersen, 1995). Se constata, sin
embargo, la escasa o nula correlacion en comparaciones
interregionales, no s6lo porque la estructura taxonémica varia
geograficamente para el mismo grupo de organismos, sino
también porque se trata, en todos los casos, de organismos
muy diferentes. Asi por ejemplo, el nimero de géneros o
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Fig. 4.- Representacion grafica de la relacion de riqueza a diferentes niveles taxondmicos. Notese como se acentuia la tendencia exponencial de
la nube de puntos, con la distancia taxonémica entre las variables, a medida que se incrementa el valor de la variable independiente (taxon de
alto rango). Los nlimeros entre paréntesis corresponden a las referencias bibliograficas de la Tabla II.

familias de coledpteros de la Sierra de Baza, no esta correla-
cionado con el numero de especies de este mismo Orden en el
archipiélago de las Azores, la Serrania de Chiribiquete
(Colombia) o Panama; la ausencia de correlacion se mantiene
con cualquier otra comparacion taxondmica y geografica. En
rangos taxondmicos menos incluyentes, el nimero de géneros
y/o tribus de Scarabaeidae coprofagos del Sistema Central
ibérico, tampoco muestra una correlacion significativa con el
numero de especies de este mismo grupo en Niger o Costa de
Marfil; como en el ejemplo anterior, tampoco se obtiene
ninguna correlacion significativa con cualquier otra compara-
cion taxondmica y geografica.

Aunque estas correlaciones indican que la riqueza de
taxones superiores puede ser un buen sustituto en los registros
faunisticos de riqueza especifica (Williams y Gaston, 1994;
Balmford 1996a y 1996b), la mera correlacion de riqueza no
basta, es la precision de la prediccion lo que cuenta (Ander-
sen, 1995).

Las Figs. 4, 5, 6 y 7 sugieren que, en la mayoria de los
casos, la funcion de regresion entre riqueza especifica y
riqueza de taxones de mayor rango (géneros y familias) no es
lineal. En efecto, generalmente la nube de puntos muestra una
tendencia exponencial a medida que crecen los valores de
ambas variables. Esta tendencia es tanto mas acusada cuanto
mayor es la distancia taxonémica entre ellas. Sin embargo, los
coeficientes de determinacion (R?) de las funciones lineales,
log/log y exponenciales en los dos niveles taxondmicos
examinados (especies versus géneros y especies vs. tribus/
subfamilias/ familias), no difieren significativamente (test de
Kruskal-Wallis; especies vs. géneros: H (2, N=33) =2,25;p
= (,32; especies vs. Tribus/ subfamilias/ familias: H (2, N =
39) = 1,31; p = 0,52). Por consiguiente, el porcentaje de
varianza explicado es similar en las tres funciones (Tabla IIT).

Remuestreo de Variables

En la Tabla IV se muestran tres ejemplos en los que se
incluyen los valores de R’ de las funciones correspondientes
a la Tabla IIl y los que se obtienen remuestreando las varia-
bles mediante la aleatorizacion del orden de las muestras.

Cuando comparamos las dos versiones de las funciones
lineales (con datos 'crudos' y valores remuestreados de ambas
variables), no encontramos diferencias significativas en los
valores del error estandar de la estima (S,,) en ninguno de los
dos niveles taxondmicos de regresion (test de Mann Whitney:
especies vs. géneros Z=1,091; n,y n,=3; p = 0,275; especies
vs. familias: Z=0,654,; n,y n, = 3; p = 0,512).

Sin embargo, el remuestreo de los datos incrementa
notablemente el porcentaje de varianza explicada, tanto en las
funciones lineales como en las exponenciales (Fig. 8). Las
diferencias estan muy proximas al limite de significacion
estadistica en los dos niveles taxondmicos de regresion
examinados (test de Kruskal-Wallis; especies vs. géneros: H
(2, N=15) =8,73; p = 0,06; especies vs. familias: H (2, N =
15) = 8,90; p = 0,06). Bastaria con afiadir un caso en el rango
de valores de cada grupo, para obtener probabilidades muy
por debajo de 0,05.

Asi pues, aunque el niimero de ejemplos en los que han
aplicado técnicas de remuestreo es reducido, cabe deducir que
la aleatorizacion del orden de las muestras en las funciones
lineales y exponenciales, incrementa significativamente la
bondad del ajuste.

Ahora bien, como ya se ha indicado, no basta con
establecer la correlacion de riqueza a diferentes niveles de la
jerarquia taxonomica y buscar la funcién que mejor se ajusta
a los valores de ambas variables, es la precision de la predic-
cién que nos proporciona la funciéon de regresion, lo que
realmente cuenta. Se aborda el tema en el siguiente apartado.
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Fig. 7.- Representacion grafica de la relacion de riqueza a diferentes niveles taxonomicos. Idénticas consideraciones que en las figuras anteriores
Los nimeros entre paréntesis corresponden a las referencias bibliograficas de la Tabla II.
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Fig. 8.- Diferencias en el porcentaje de varianza explicada (R*%) en funciones lineales (/in.), logaritmicas (log/log) y exponenciales (exp.), en
dos niveles taxonomicos de regresion: especies vs. géneros y especies vs. familias. Notese el incremento del porcentaje de varianza explicada,
cuando se remuestrean los valores de ambas variables (R). Datos tomados de la Tabla IV.

Prediciendo la riqueza de especies: ;cudl es el mejor
predictor de alto rango taxonémico?

Los valores de §,, en las funciones lineales (Tabla III), no
difieren en los dos niveles taxondmicos de regresion (especies
vs. géneros y especies vs. tribus/ subfamilias/ familias) (test de
Mann Whitney: Z =-1,477; n,=11; n,=13; p = 0,139). En
cambio, los valores de R’ si difieren significativamente entre
las funciones que utilizan géneros o tribus/ subfamilias/
familias (test de Mann Whitney: Z = 2,288, n, = 11; n, = 13;
p = 0,022), siendo la media de R’ mas elevada en las funcio-

nes que utilizan el namero de géneros (R’ = 86,42), que
aquellas en las que la variable independiente es un taxon de
mayor rango (R’ = 75,34) (Tabla III).

En las funciones log/log, los valores de R’ tampoco
difieren significativamente independientemente de si utiliza-
mos los géneros o las familias como variables predictivas (test
de Mann Whitney: Z = 1,303, n, = 11; n, = 13; p = 0,192).
Las diferencias en el porcentaje de varianza explicado (R%),
son aun menores cuando ajustamos los datos a una funcion
exponencial (test de Mann Whitney: Z = 0,608, n, = 11; n, =
13; p = 0,542).






