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{QUE ENTENDEMOS POR DIVERSIDAD?

EL CAMINO HACIA LA CUANTIFICACION

Lou Jost

El concepto de diversidad biolégica ha evolucionado desde el mero recuento de especies a calculos
mas sofisticados que tienen en cuenta las abundancias relativas e incluso el tiempo de divergencia
evolutiva entre especies. En el curso de esta evolucion, las formas de medir la diversidad con frecuen-
cia se han tomado prestadas de otras disciplinas. El razonamiento evolutivo sobre la diversidad suele
asumir implicitamente que los célculos de diversidad responden a ciertas propiedades matematicas,
pero la mayoria de calculos tradicionales que realizaban los biélogos no cumplian estas propiedades,
una situacion que a menudo conducia a inferencias invalidas en términos matematicos y bioldgicos.
Ahora los biélogos suelen transformar los calculos tradicionales en el «nimero efectivo de especies»,
cuya base matematica si que se adapta a la mayoria de reglas de inferencia que aplican los biélogos. El
ndmero efectivo de especies, por lo tanto, parece reflejar la mayoria (no todo) de lo que los biélogos

entienden por diversidad.

Palabras clave: diversidad, nimero efectivo de especies, entropia de Shannon, riqueza de especies.

Diversidad es a la vez una palabra de moda y un concep-
to cientifico preciso que podemos encontrar en muchas
disciplinas. Es uno de los conceptos fundamentales de
la biologia, particularmente de las subdisciplinas de la
ecologia, la teoria evolutiva y la genética, pero el mismo
concepto —o un andlogo cercano— representa un papel
importante en la economia, la teoria de la informacién
y la fisica, entre otros campos. No
obstante, a pesar de su importan-
cia, en biologifa no existe un con-
senso acerca de lo que significa
en realidad o cémo deberiamos
cuantificarla. Este tipo de proble-
ma siempre es peliagudo para una
ciencia joven. Podriamos lograr
cierta precision en su significado
simplemente definiendo la diversi-
dad de determinada manera, pero
eso es una solucion simplista;
nada nos garantiza que la diversidad, definida en dichos
términos, conecte de forma significativa con futuras teo-
rias. En lugar de establecer una definicién forzada de
diversidad, la biologia ha evolucionado gradualmente
hacia un concepto de diversidad que cada vez responde
a mds requisitos tedricos y practicos nuevos.

«A PESAR DE SU
IMPORTANCIA, EN BIOLOGIA
NO EXISTE UN CONSENSO
ACERCA DE LO QUE
SIGNIFICA EN REALIDAD LA
DIVERSIDAD»

PRIMEROS CALCULOS DE LA BIODIVERSIDAD

Cuando los bidlogos empezaron a hablar de diversidad
solo se referfan al nimero de especies en una comu-
nidad, lo que se conoce como «riqueza de especies».
A primera vista, este concepto de diversidad parece
ser sencillo de interpretar, y sin duda refleja una cua-
lidad importante de un ecosistema. En la practica, sin
embargo, contar con precision
el nimero de especies presentes
en comunidades ricas, donde la
mayoria de especies suelen ser
raras, resulta casi imposible. Por
ejemplo, Phil DeVries, Tom Wa-
Ila y Harold Greeney recopila-
ron mariposas durante diez afios
en una Unica localizacion de la
selva amazoénica (DeVries y Wa-
lla, 2001). Y tras esos diez afos
de intensa recoleccién seguian
afadiendo especies que nunca antes habian recogido.
Esto es tipico de los ecosistemas tropicales. En lugares
como esos, el recuento de especies depende en gran
medida del trabajo de muestreo y de la distribucioén de
abundancia de sus especies. Utilizando herramientas
estadisticas basadas en los decodificadores que Alan
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Turing creé para los britdnicos durante la Segunda Gue-
rra Mundial, Anne Chao desarroll6 un estimador del li-
mite inferior del nimero de especies de una comunidad
(Chao, 1984), pero resulta imposible estimar sin sesgos
el nimero real de especies.

A pesar de la dificultad de estimacion, la riqueza de
especies sigue siendo un pardmetro de la comunidad
biolégica importante para muchos propdsitos tedricos y
practicos. Por ejemplo, es muy titil para priorizar dreas
de conservacién. Sin embargo, para muchas aplicacio-
nes el mero recuento de especies no es suficiente. Un
robledal con algunos pinos es muy diferente de un pinar
con algunos robles. En muchos aspectos ecolégicos, una
comunidad de mariposas con diez especies que incluya
una especie abundante y nueve extremadamente raras se
parece mds a una comunidad de mariposas con una Uni-
ca especie que a una con diez especies igual de comu-
nes. La forma en la que se distribuyen los individuos de
las especies es importante. Un recuento que solo tenga
en cuenta la presencia o ausencia
de especies no refleja esta dife-
rencia. Los bidlogos necesitaban
expandir el concepto de diversidad
para tener en cuenta la abundancia
siempre que fuera necesario. Para
un nimero determinado de espe-
cies, la mayor diversidad posible
se daria cuando todas las especies
son igual de comunes, y el minimo
posible cuando todas las especies
menos una son extremadamente raras. En ese caso, la
diversidad seguiria disminuyendo segin se fueran ex-
tinguiendo especies.

Los célculos de este tipo son importantes en muchas
disciplinas que se ocupan de sistemas complejos. Son es-
pecialmente prominentes en economia, donde se utilizan
(estos u otros célculos inversos o complementarios) para
calcular cosas como la concentracion de la riqueza entre
individuos o la concentracion de capacidad industrial en-
tre corporaciones. Ya hace tiempo que los economistas
formalizaron las condiciones necesarias para que dismi-
nuya la concentracién (y aumente su inverso, la diversi-
dad). La condicién principal se conoce como «principio
de transferencias Pigou-Dalton» (Jost, 2010). Expresado
en términos bioldgicos, para un nimero fijo de especies
y un nimero fijo de individuos, la diversidad deberia au-
mentar cuando se transfiere abundancia desde una espe-
cie a otra mds rara. La diversidad también aumentaria
cuando se afiade una especie extremadamente rara.

Muchas propiedades de un ecosistema importantes
en términos bioldgicos obedecen al principio de trans-
ferencia. Por ejemplo, imaginemos un ecosistema con
un nimero determinado de especies en el que cada
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«EN LA PRACTICA, CONTAR
CON PRECISION EL NUMERO
DE ESPECIES PRESENTES
EN COMUNIDADES RICAS
RESULTA CASI IMPOSIBLE»

indice Gini-Simpson 1- 2p,2 Ecuacion1
i=1
Entropia de Shannon S Ecuacion 2
S
i=1
Nimeros de Hill s 1/(1-q) ~ Ecuacion3
cuandog>0yg=1 ‘D = ZP;’
i=1
s
cuando g=1 'D = exp —Zp,- In p;
i=1

Tabla 1. Las expresiones matematicas mas importantes utilizadas
para el calculo de la diversidad ecoldgica. S=nimero de especies;
pi= abundancia relativa de la especie i (el nimero de individuos de
la especie i en la comunidad dividido por el nimero total de indivi-
duos de todas las especies, S); g es un parametro que determina la
sensibilidad de la férmula a las abundancias relativas de las especies.

individuo deambula al azar y oca-
sionalmente se encuentra con otro
individuo. Cuando dos individuos
se encuentran, se puede calcular la
probabilidad de que los dos perte-
nezcan a especies distintas. Esto se
conoce habitualmente como indice
Gini-Simpson (Ecuacién 1 de la
Tabla 1), y en el pasado se entendia
frecuentemente como un equiva-
lente de la diversidad. La probabilidad de un encuentro
entre especies es minimo cuando todas las especies me-
nos una son extremadamente raras. Al transferir abun-
dancia desde las especies mds comunes a las mds raras,
la probabilidad aumenta hasta que alcanza un maximo
cuando todas las especies son igual de comunes. Por lo
tanto, la «probabilidad de un encuentro entre especies»
obedece al principio de transferencia y puede servir
como medida de la complejidad compositiva de un eco-
sistema. Otra propiedad de un ecosistema de este tipo es
la incertidumbre acerca de la especie de un individuo de
la comunidad seleccionado al azar. Esta incertidumbre
se puede calcular a partir de las abundancias relativas de
cada especie mediante la teoria de la informacién (Sha-
nnon, 1948), y es simplemente la entropia de Shannon
(Ecuacién 2 de la Tabla 1). Los bidlogos suelen llamarlo
indice de Shannon-Weiner o indice de Shannon-Weaver.
Para un nimero dado de especies, este indice alcanza el
minimo cuando todas las especies menos una son ex-
tremadamente raras, y el mdximo cuando todas las es-
pecies son igual de comunes. En el pasado, esta medida
de la complejidad compositiva también se equiparé con
la diversidad.
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Figura 1. Perfiles de diversidad de dos comunidades con el mismo nd-
mero de especies (s=100) e individuos (n=1.000), pero con diferente
equitatividad. En el perfil A, hay algunas pocas especies que son muy
dominantes, mientras que otras son poco abundantes. En el perfil B,
todas las especies tienen un ndmero similar de individuos; es decir,
hay mayor equitatividad. Los nimeros de Hill (el nimero efectivo de
especies) hacen de férmula maestra que permite expresar de manera
sencilla este nimero efectivo de especies frente al parametro g, que
determina la sensibilidad del calculo a la abundancia relativa de espe-
cies. Esto nos permite comparar, también graficamente, diversos per-
files de diversidad como A y B. Ambas comunidades tienen el mismo
ndmero de especies, y por tanto la misma diversidad de orden g=0,
pero el reparto de los individuos entre las especies es diferente: un
desequilibrio mayor (menor equitatividad) se traduce en una menor
diversidad de orden 1y 2 para la comunidad A.

INTERPRETAR LOS CALCULOS DE DIVERSIDAD

Los tres célculos mencionados hasta ahora —la rique-
za de especies, la entropia de Shannon y el indice Gi-
ni-Simpson— se han utilizado para cuantificar la diver-
sidad, a menudo al mismo tiempo. Sin embargo, cada
uno de ellos se expresa en unidades distintas y presenta
comportamientos matematicos di-
ferentes. La riqueza de especies es
una medida discreta con valores
enteros, expresada en «especies»,
mientras que la entropia de Shan-
non es una funcién continua sin li-
mite superior, expresada en «bits»,
y el indice Gini-Simpson es una
probabilidad que nunca puede ex-
ceder la unidad. Aunque sin duda
estos cdlculos estdn relacionados
con el concepto bioldgico de diver-
sidad, tienen propiedades matema-
ticas tan diferentes que sus valores no se pueden com-
parar directamente y, en general, la 16gica que funciona
con uno de ellos es invalida cuando se aplica a los otros
dos. Este caos parecia impedir que los expertos lograran

«LA RIQUEZA DE
ESPECIES SIGUE SIENDO
UN PARAMETRO DE LA
COMUNIDAD BIOLOGICA
IMPORTANTE PARA MUCHOS
PROPOSITOS TEORICOS Y
PRACTICOS»

Elogio de la vida

un concepto de diversidad razonablemente preciso pero
también general y provechoso.

No obstante, los bidlogos seguian aplicando razona-
mientos similares a los tres cédlculos, como si tuvieran
un tnico concepto de diversidad en mente. Por ejem-
plo, habitualmente se analizaba el cambio porcentual
de cada uno de estos cdlculos después de un impacto
humano o natural. Esto era problemadtico porque los bi6-
logos comparaban porcentajes o proporciones con cl-
culos claramente no lineales (Moreno, Barragdn, Pineda
y Pavén, 2011). Este método para juzgar la magnitud de
un impacto podia ofrecer resultados engafiosos cuando
se aplicaba a la entropia de Shannon, una medida loga-
ritmica. Era todavia mds engafioso cuando se aplicaba
al indice Gini-Simpson. Como dicho indice no puede
exceder la unidad, todas las comunidades con alta diver-
sidad tienen valores similares, muy cercanos a la unidad.
Un cambio bioldgico enorme en una comunidad (por
ejemplo, la extincién de un 90 % de las especies) podria
provocar un cambio inferior a un 1 % en el valor de este
indice.

Este problema se hizo mas obvio cuando los bidlo-
gos comenzaron a utilizar estos cdlculos de la diversidad
para evaluar la similitud compositiva entre comunida-
des. Los bidlogos notaron que habia una conexién muy
profunda entre similitud compositiva y diversidad. Si se
agrupan en la misma proporciéon dos comunidades que
tienen las mismas especies con la misma abundancia
relativa, la diversidad de la comunidad agregada serd la
misma que la de las comunidades originales. Por otro
lado, si la composicién de las dos comunidades era muy
diferente, entonces la diversidad de la comunidad agre-
gada serd mucho mayor que la media de diversidad de
las dos comunidades individuales. Comparando la diver-
sidad media de cada comunidad con la diversidad de la
comunidad agregada, se podria cuantificar el grado rela-
tivo de similitud compositiva entre
ellas. Normalmente se comparaba
dividiendo las dos diversidades
(Lande, 1996). Esto era ttil cuando
la medida de la diversidad utiliza-
da era la riqueza de especies, pero
para la entropia de Shannon y el
indice Gini-Simpson, presentaba el
mismo problema mencionado en el
parrafo anterior: estos cdlculos son
no lineales, por lo que comparar las
proporciones resulta engafioso. Por
ejemplo, el indice Gini-Simpson no
puede exceder de 1,00, por lo que, cuando los indices Gi-
ni-Simpson de las comunidades individuales se acercan
a la unidad, agregarlos no hace que el indice aumente
mucho, incluso cuando las comunidades son comple-
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tamente diferentes (sin especies en comun). Al
dividir estas dos diversidades necesariamente
obtenemos un nimero cercano a la unidad, lo
que en teoria apunta a un alto nivel de similitud
composicional, sin importar si las comunidades
son casi idénticas o completamente distintas
(Jost, 2006, 2007 Jost et al., 2010).

La dificultad de interpretar este y otros re-
sultados del indice Gini-Simpson y la entropia
de Shannon llevé a algunos bidlogos a dudar de
la utilidad de estos cdlculos en biologia. El pro-
blema, sin embargo, no eran los cdlculos sino la
insistencia de los bidlogos en aplicar las mismas
reglas de inferencia a todos ellos, como si todos
tuvieran las mismas propiedades matemadticas
que la riqueza de especies.

HACIA UNA FORMULA MAESTRA

Un paso clave fue el descubrimiento —realiza-
do independientemente a final del siglo XX por
cientificos de campos tan diferentes como la
ecologia, la economia, la teoria de la informa-
cién y la fisica— de que estos tres cdlculos de
la «diversidad» aparentemente no relacionados
(o sus transformaciones simples) podian, de
hecho, estar generados por una tnica férmula
maestra. Se descubrieron varias férmulas maes-
tras, diferentes en cada disciplina, pero solo
habfa pequefas transformaciones entre unas y
otras, por lo que expresaban esencialmente lo
mismo. La mayoria se interpretaron como gene-
ralizaciones de la entropia de Shannon. Una de
las mds conocidas de estas formulas maestras
generd la familia de entropias de Rényi (Rén-
yi, 1961), y otra muy popular dio lugar a las
entropias de Tsallis (0 HCDT)' (Tsallis, 1988). Estas
férmulas maestras pueden generar cada uno de los tres
calculos de «diversidad» (o transformaciones simples
de los mismos) variando un pardmetro g que controla
la sensibilidad del cédlculo a las abundancias relativas
de las especies. Cuando ¢=0, cada una de estas for-
mulas maestras proporciona la riqueza de especies, o
una transformacién simple de esta; cuando g=1, las
férmulas maestras no estdn definidas, pero en el limite
cercano a 1 proporcionan la entropia de Shannon, o
una transformacién simple de esta; y cuando g=2, las
férmulas maestras proporcionan el indice Gini-Simp-
son, o una transformacién simple de este. Esto repre-
sentaba una unificacién interesante e importante de lo
que anteriormente parecia un batiburrillo de célculos

Lou Jost/EcoMinga

Havrda-Charvat-Daroczy-Tsallis.
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Recientemente se descubrié la radiacién evolutiva local de nuevas
especies de orquideas del género Teagueia en el este de Ecuador.
Este es un ejemplo de gran diversidad de especies con poca diversi-
dad filogenética.

«UN ROBLEDAL CON ALGUNOS PINOS
ES MUY DIFERENTE DE UN PINAR CON
ALGUNOS ROBLES. LA FORMA EN LA
QUE SE DISTRIBUYEN LOS INDIVIDUOS DE
LAS ESPECIES ES IMPORTANTE»



sin relacion entre ellos. Era la primera sefial de que po-
dia existir una «matematica de la diversidad» rica y pro-
funda para poner orden en la disciplina.

Estas féormulas maestras no se limitan a los valores 0,
1 0 2 para el pardmetro g. Se podria usar cualquier valor
de g=0,y al hacer la grifica de la férmula maestra con g,
se podria crear una curva suave llamada «espectro de
entropia (de Rényi o de Tsallis)» de la comunidad. Estas
curvas nos ofrecen una forma alternativa de expresar la
informacién contenida en la distribucién de abundan-
cias por especie en una comunidad. Si comparamos dos
comunidades y observamos qué perfil queda por enci-
ma, no hay duda de cudl es més diversa. Si los perfiles se
cruzan, el orden de diversidad es ambiguo y depende de
la ponderacion de las abundancias relativas de especies.

El siguiente gran paso fue el descubrimiento por par-
te del ec6logo Mark Hill y los economistas Hannah y
Kay de que las férmulas maestras se podian transfor-
mar para generar un grupo de cdlculos (Ecuacién 3 de
la Tabla 1) con la misma métrica sencilla de la riqueza
de especies, en lugar de entropias
no lineales (Hannah y Kay, 1977,
Hill, 1973). Los célculos generados
por la nueva féormula maestra obe-
decen a un principio que ya era cla-
ve en la economia moderna, y que
estaba implicito en muchos de los
razonamientos de los bidlogos con
respecto a la diversidad. En econo-
mia se conocia este principio como
«principio de replicacién»: si agre-
gamos una cantidad N de comuni-
dades igualmente diversas y de igual tamafio pero que
no comparten especies, la diversidad de la comunidad
agregada deberia ser N veces la diversidad de una sola
de las comunidades. Los cdlculos que obedecen a este
principio son lineales con respecto al agregado. {He aqui
la solucidn a la mala costumbre de comparar porcentajes
con la entropia de Shannon o el indice Gini-Simpson!
Ahora estos dos cdlculos y otros relacionados para dife-
rentes valores del pardmetro g se podian transformar en
célculos que ofrecieran los resultados correctos al com-
parar proporciones y porcentajes. Por fin conseguimos
célculos de la diversidad que respaldaban las reglas de
inferencia que los bilogos habian utilizado previamen-
te en cdlculos no lineales inadecuados.

Estos nuevos cdlculos de la diversidad se expresan
en unidades de «nimero efectivo de especies», que se
entienden mejor con un ejemplo. Supongamos que la
distribucién de abundancia de una especie en una comu-
nidad tiene una entropia de Shannon de 2,77 (utilizando
logaritmos en base e). Podriamos valorar la magnitud
de esa cifra, 2,77, construyendo una comunidad de re-

«EN MODELOS IDEALIZADOS
SIMPLES, LOS BIOLOGOS
PUEDEN PREDECIR LA
DIVERSIDAD Y EL PARECIDO
COMPOSITIVO ENTRE
ECOSISTEMAS»

Elogio de la vida

ferencia con la misma entropia pero que incluyera solo
un nimero X de especies igual de comunes. Descubrir
el valor de X es una cuestion de dlgebra, y en este caso
el resultado es X=16 especies igual de comunes; una
comunidad con 16 especies igual de comunes tiene la
misma entropia que la comunidad real, 2,77. Por lo tanto
el «nimero efectivo de especies» para una entropia de
Shannon de 2,77 corresponde a 16. Si en este ejemplo
usamos variables en lugar de nimeros concretos, pode-
mos derivar una férmula general para convertir la entro-
pia de Shannon en el nimero efectivo de especies; la for-
mula de conversion es simplemente exp(H), donde H es
la entropia de Shannon utilizando logaritmos naturales.

Podemos repetir el proceso con una segunda comu-
nidad cuya entropia es 3,46. A primera vista no parece
muy diferente de la entropia de la primera comunidad,
2,77. Sin embargo, hacen falta 32 especies igual de co-
munes para alcanzar una entropia de 3,46. En lo que res-
pecta a la entropia de Shannon, la diferencia entre la pri-
mera comunidad y la segunda es igual que la diferencia
en entropia entre una comunidad
de 16 especies igual de comunes y
una de 32. Esto demuestra lo enga-
flosos que pueden resultar los valo-
res de la entropia de Shannon para
evaluar los cambios en un ecosiste-
ma. Cuando convertimos las entro-
pias en el nimero efectivo de espe-
cies, conseguimos un sentido mas
claro de su significado. Ademads, el
«nimero efectivo de especies» es
independiente de la base utilizada
para calcular el logaritmo en la entropfa.

Podemos utilizar el mismo método para encontrar
el nimero efectivo de especies a partir del indice Gi-
ni-Simpson o cualquier otra entropia generada con las
férmulas maestras mencionadas anteriormente. Todas
llevan a una unica férmula maestra para el nimero efec-
tivo de especies, expresado como una funcién del mis-
mo pardmetro g que nos dio el perfil de entropia de una
comunidad; el pardmetro g determina la sensibilidad del
célculo a la abundancia relativa de especies (Tabla 1). La
gréfica del nimero efectivo de especies frente a g (donde
q va desde cero a infinito) es el «perfil de diversidad» de
la comunidad. Convertir todos los cdlculos tradicionales
de complejidad a una misma métrica sencilla, el nimero
efectivo de especies, nos permite compararlos directa-
mente para saber mds sobre la estructura de una comuni-
dad (Figura 1). Ya no estamos comparando el nimero de
especies con el nimero de bits o con probabilidades, que
era como comparar naranjas y manzanas. Y lo mejor de
todo, cuando los célculos tradicionales de complejidad,
sensibles a la abundancia, se convierten al nimero efec-
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tivo de especies, obedecen al principio
de replicacion descrito anteriormente,
como la riqueza de especies. Esto le
proporciona algunas (aunque no to-
das) las propiedades intuitivas de la
riqueza de especies. Por ejemplo, el
nimero efectivo de especies permi-
te medir la similitud entre comuni-
dades observando la proporcién de
diversidad media intragrupal con la
diversidad total agregada, la misma
técnica que los bidlogos (erréneamen-
te) intentaban utilizar con los calculos
tradicionales. EI buen desarrollo ma-
temdtico que subyace al nimero efec-
tivo de especies también revela como
dividir la diversidad en componentes
independientes intra e intergrupales, y
muestra como estos componentes se
relacionan con los cdlculos habituales
de similitud entre ecosistemas. El nu-
mero efectivo de especies, por tanto,
es la mejor herramienta para cuantifi-
car el concepto de diversidad que utili-
zan realmente la mayorfa de bi6logos.
El concepto de diversidad se desa-
rrollé para describir aspectos funda-
mentales de los ecosistemas. Sin em-
bargo, para que la disciplina avance, el
lenguaje descriptivo también deberia
conectar con la teorfa predictiva. El
concepto de diversidad en términos
de nimero efectivo de especies tiene conexiones pro-
fundas con la mayoria de modelos importantes de eco-
sistema y poblacidn utilizados por los ec6logos, como
el modelo neutral de Hubbell (2001). Los valores es-
perados de entropia generalizada y nimero efectivo
de especies para ¢=0, 1 y 2 son funciones analiticas
simples de los pardmetros fundamentales del modelo
de Hubbell (Chao et al., 2015). Esto significa que los
bidlogos pueden predecir la diversidad y el parecido
compositivo entre ecosistemas a partir de pardmetros
fundamentales como el tamafio de las poblaciones y la
tasa de especiacion, en el caso de modelos idealizados
simples. Los bidlogos todavia estdn muy lejos de poder
predecir estas cuestiones en el desorden de los ecosis-
temas reales, pero este es un primer paso importante.

Lou Jost/EcoMinga

AMPLIAR EL CONCEPTO DE DIVERSIDAD

(Es perfecto este concepto de diversidad? Por supuesto
que no. Una de las abstracciones subyacentes es que
todas las especies son igual de diferentes unas de otras.
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Cada hectarea de un bosque tropical puede contener varios cente-
nares de especies arbéreas. Estos bosques suelen estar dominados
por unas pocas especies comunes, pero también incluyen normal-
mente muchisimas especies representadas por solo uno o dos indi-
viduos por hectarea.

Un grupo de cinco especies de rata tiene la misma di-
versidad que un grupo consistente en una rata, un ar-
madillo, un manati, un pangolin y un mono, siempre
que las abundancias relativas sean iguales en ambos
casos. Los cdlculos de diversidad estdndar dependen
solo de las abundancias relativas de cada especie, no
de su nivel de diferenciacion. No obstante, el segundo
grupo tiene mucha mads historia evolutiva y, por lo tan-
to, mucho mds valor de conservacién. Con la aparicién
de las técnicas de secuenciacién genética podemos
calcular objetivamente el tiempo de divergencia entre
especies, asi que el concepto tradicional de diversidad,
que era muy simple, se ha ampliado recientemente
para incorporar la historia evolutiva tnica contenida
en cada comunidad. Esto se hizo en un principio ge-
neralizando los métodos tradicionales —la riqueza de



especies, la entropia de Shannon y, so-
bre todo, el indice Gini-Simpson— para
incorporar el tiempo de divergencia,
pero las generalizaciones de las dos tl-
timas heredaron los mismos problemas
de interpretacidn que sus progenitoras.
Recientemente el marco entero de la
diversidad entendido como ndmero
efectivo de especies, con todas sus
divisiones y célculos de similitud, se
ha generalizado para incluir el tiempo
de divergencia, y ahora hay una apro-
ximacién matemdticamente rigurosa
dispuesta a enfrentarse a nuevas cues-
tiones ecoldgicas que hace unas déca-
das no podiamos ni imaginar (Chao,
Chiu y Jost, 2010). También hay un
trabajo continuado que intenta incluir
las diferencias entre especies (véase
Chao, Chiu y Jost, 2014), aunque estas
diferencias son mucho mds dificiles de
cuantificar objetivamente que el tiem-
po de divergencia evolutiva.

A pesar de estos avances en mate-
mdtica de la diversidad, es esencial que
nos demos cuenta de que la diversi-
dad es solo un pardmetro y de que el
cuadro completo requiere pardmetros
descriptivos adicionales. Por ejemplo,
la mayoria de los desarrollos hasta la
fecha se han centrado en cdlculos de la
diversidad que dependen de las abun-
dancias relativas. Estos cdlculos funcionan bien para
ecosistemas con densidades de individuos fijas, como
el tipico ecosistema boscoso en el que la composicion
de especies puede cambiar entre localizaciones o de
un afio a otro pero la densidad es mds o menos estable.
No obstante, en algunos ecosistemas la densidad total
puede fluctuar rdpidamente, como ocurre en algunas
comunidades terrestres de insectos, que crecen breve-
mente con la apariciéon masiva de adultos voladores de
especies de insectos acudticos que proliferan en lagos
aislados. Cuando se introduce una nueva especie supe-
rabundante en un ecosistema, los calculos de diversidad
sensibles a las abundancias caen drasticamente, porque
se ven afectados por la equitatividad de la distribucién
de abundancias relativas. Esta disminucién en diversi-
dad (para g>0) es una descripcion exacta de la caida
repentina en complejidad; ahora es muy probable que
cualquier interaccién entre dos individuos sea entre
conespecificos (de la especie superabundante), en lugar
de entre dos especies distintas. Sin embargo, este no
es el tipo de disminucioén de la diversidad que deberia

Elogio de la vida

preocupar a los ecologistas. Para saber si deberiamos
preocuparnos cuando disminuye la diversidad o no,
necesitamos informacién adicional sobre las abundan-
cias absolutas. En el caso de una invasién explosiva de
insectos, la curva de acumulacién de una especie (en-
tendida como una funcién del trabajo de muestreo) nos
dird si hay algo de lo que preocuparse. La diversidad es
un concepto poderoso, jpero no es lo Unico que tene-
mos que saber sobre un ecosistema!
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