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Resumen

Los inventarios de biodiversidad en sitios contrastantes obtienen datos con distribuciones normales y lognormales, Utiles para
cuantificar como el cambio climatico afecta a los bosques del mundo. Sin embargo, casi todos los bidlogos estan familiarizados
con la normal, pero menos discuten el por qué la distribucion lognormal de frecuencias relativas de especies ocurre en tantas
comunidades bidticas. Pretendemos incorporar a mas estudiosos a dicha discusion. Tanto la normal como la lognormal tienen
medias y valores extremos. Ello es consistente con el teorema del limite central; valido cuando los datos de un muestreo
provienen de procesos aleatorios y el muestreo ha sido estocastico y representativo. Segun la Teoria Neutral Unificada de la
Biodiversidad y la Biogeografia de Steve Hubbell, basta considerar que la natalidad, mortalidad, migraciones y especiacion en
una comunidad, y desde la metacomunidad circundante, ocurren al azar y simétricamente entre especies, para explicar que
las frecuencias relativas de la comunidad sigan una distribucién lognormal. Ello es consistente con la Biogeografia de Islas,
y se puede aplicar —por tanto a la articulacion de abundancias relativas de especies arbéreas en bosques que se regeneran
por sucesién secundaria, donde el sitio talado constituye una isla que luego es colonizada. En el sofisticado siglo XXI, co-
nocimientos numeéricos tan simples, como la normal y la lognormal, siguen siendo necesarios para mover las fronteras de la
ciencia afrontando temas permanentes: por qué en tantos lugares hay especies mas abundantes que otras, y como se puede
contrarrestar la pérdida de las especies en dificultad.
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limite central.
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GARRIDO-PEREZ ET AL.

Abstract

Biodiversity surveys among contrasting sites get normal, and lognormal distributed data used for quantifying how Climate
Change affects forests around the world. Yet most biologists are familiarized with the normal distribution, while few discuss
why the lognormal distribution of relative frequencies of species is so common in many communities of living beings. We aim to
add more researchers into such a discussion. Both normal and lognormal have mean and extreme values —which is consistent
with the Central Limit Theorem. Such a theorem is valid when the data come from random processes, and when the sampling
excercise of collecting the data has been stocastic and representative. According to Steve Hubbell’'s Unified Neutral Theory
of Biodiversity and Biogeography, random birth, death, migration and speciation in a community —and from the surrounding
metacomunity are enough for generating lognormal distributions of relative frequencies of co-existing species. That is consistent
with Island Biogography, and is applicable to the assembly of relative abundances of tree species during secondary succession,
where the clear-cut site is an island further colonized by tree species. Deep into the sophisticated 21st century, simple numeri-
cal knowledge like the normal and lognormal are still needed for moving the borders of science by facing permanent subjects:
why in so many places some species are more abundant than others, and how to tackle the loss of endangered species.

Keywords: Biodiversity surveys; Central limit theorem; Random sampling; Relative abundances.

1. Introduccion.

Entre los recursos matemdticos mds dtiles para estudiar
la biodiversidad estdn las distribuciones de frecuencias. Un
ejemplo ya cldsico de su aplicacién es en los inventarios flo-
risticos, donde las distribuciones de frecuencias han permitido
detectar diferencias en las diversidades y composiciones de
especies de drboles tropicales en distintos sitios (v.g. Pyke et
al. 2001), coadyuvando a responder preguntas como gué tanto
afectan el cambio climitico y las variaciones del suelo a la diver-
sidad de drboles tropicales (v.g. Esquivel-Muelbert et al. 2017,
Clinebell et al. 1995). En estos estudios se hacen parcelas de
tamafnos homogéneos ( v.g Phillips & Baker 2003) en lugares
con climas y suelos diferentes (v.g. Esquivel-Muelbert et al.
2017), se realiza un inventario de la flora en dichas parcelas, y
se buscan patrones de cambio entre parcelas mediante graficas
y estadisticas paramétricas y multivariadas. De esta manera
es como se descubrié que los aumentos en la intensidad de
las sequias reducen la diversidad en los bosques tropicales
(Esquivel-Muelbert et al. 2017, Clinebell et al. 1995). Otros
estudios, también cldsicos (v.g. Pascarella et al. 2000, Rivera
et al. 2000), han permitido identificar hasta qué grado los
usos del suelo como la ganaderia, la produccién agroforestal y
la agricultura itinerante afectan a la diversidad de especies de
plantas que adquiere una selva cuando se regenera mediante la
sucesién secundaria (Garrido-Pérez et al. 2017). Eso a su vez
es muy importante para los paises que necesitan conservar y
ajustar sus ritmos de clareo de los bosques a las velocidades de
recuperacion forestal sin perjudicar la produccién alimentaria
(Garrido-Pérez & Sidali 2016). La conexién de todo lo ante-
dicho con las distribuciones de frecuencia estriba en que esos
estudios analizan sus datos mediante estadisticas paramétricas
(v.g regresiones, ANOVA), las cuales se basan en una distri-
bucién normal de las frecuencias de los datos de campo (Blair
& Taylor 2008). Asi que, para quienes se inician en el estudio
de la biodiversidad y su conservacién, es conveniente dedicar
algo de tiempo al entendimiento de la distribucién normal; de
lo contrario no se podrdn comprender muchos estudios clave
para la ecologfa, ni sus métodos.

El reto de las abundancias relativas de las especies

Mi4s atin, también es necesario comprender la cantidad de
veces con que aparecen unas especies con respecto a otras; esto

es, las distribuciones de frecuencias de esas apariciones, antes
de explorar la complejidad de procesos combinados que hacen
que, en un sitio cualquiera, unas especies sean mds abundantes
que otras (Hubbell 2008, De Marco Junior 2006). Cuando se
hace un listado de especies en una parcela de bosque tropical
se cuentan los individuos de cada especie, y se ordenan esos
valores de la especie mds abundante a la menos abundante.
De ahi suelen obtenerse graficos como el de la Figura la. Se
trata de un patrén muy comun en los inventarios de biodi-
versidad en los trépicos, con una especie muy abundante,
otras con abundancia moderada, y otras con tan solo uno
o dos individuos por hectdrea. Luego de explorar distintas
maneras de transformar los datos, Preston (1948) encontré
que, al modificarlos mediante el logaritmo de base 2, los
datos adquieren una distribucién que, por su semejanza a la
normal, se conoce como lognormal (Fig. 1b). La lognormal
es tan comun que siempre ha desafiado a los investigadores
que tratan de determinar sus causas bioldgicas. Por ejemplo,
si las especies raras lo son por alta mortalidad debido a alguna
plaga, entonces los conservacionistas podrian controlarla en
favor de aquellas especies. Asf que, una vez mds, a los ecélogos
y conservacionistas les conviene estudiar las distribuciones de
frecuencias para entender mejor los bosques.

Por mucho tiempo ha predominado la idea de que la especie
mds abundante en un terreno (barra mds alta de la Fig. 1a) llega
a serlo porque sobrevive mejor que sus vecinas a una mirfada
de contingencias. En concreto, esta “escuela de pensamiento”
de la ecologia de comunidades considera que las especies mds
abundantes son mejores que las otras para desempenarse en
procesos como: competir por recursos como la luz, el agua y
cada uno de los nutrientes del suelo cuando estos escasean,
tener un metabolismo més eficaz, evitar o cicatrizar después
del ataque de animales herbivoros, microorganismos patégenos
o incluso vientos fuertes, dotar a las semillas de mds y mejores
recursos favoreciendo asi a la prole, o producir muchas semi-
llas —aumentando con ello la probabilidad de colonizar sitios
favorables. Todo eso estd tan documentado y explicado que
aparece en los libros de texto (v.g. Begon et al. 2009) y articulos
de revisién ampliamente consultados (v.g. Martinez-Ramos
1994). Sin embargo, desde hace algunas décadas Stephen P.
Hubbell (Hubbell 1997) estd desafiando al pensamiento cldsico
de la ecologia de comunidades argumentando que, en vez de
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Figura 1. Abundancias de las especies de arboles 210cm de diametro a la altura del pecho (“dap”, medido a
1.3m sobre el nivel del suelo) en una parcela de una hectarea de bosque secundario de 12-15 aios en Atacapi,
provincia de Napo, Amazonia ecuatoriana. (a) Con base en los datos de campo. (b) Con base en los mismos datos,
pero transformando el nimero de individuos de cada especie mediante logaritmo de base dos; las octavas son grupos
de ocho especies en orden descendente de abundancia de izquierda a derecha. Graficas similares son muy comunes
en los inventarios de flora, vertebrados, invertebrados, y muchos otros seres vivos, lo cual sugiere causas comunes que,
por mucho tiempo, han promovido investigaciones y discusiones entre los ecdlogos. Ver Garrido-Pérez et al. (2017)
para mas detalles sobre el inventario del cual provienen las graficas.

tantas variables, solamente la natalidad, la mortalidad, la mi-
gracién (y la especiacidn) al azar y parejas entre especies bastan
para explicar las distribuciones de frecuencias relativas de estas
en los trépicos. A eso Hubbell lo denominé 7Zeoria Neutral
Unificada de la Biodiversidad y la Biogeografia (Hubbell 2001,
Rosindell et al. 2011). Ello causé mucha discusién: mds de 200
articulos sobre el mismo tema en menos de 10 afos (Casse-
miro et al. 2008) y atin en aumento. Como buena parte de la
teorfa antedicha se basa en las distribuciones de frecuencias,
es necesario entender éstas para poder formar parte de uno de
los temas mds apasionantes y permanentes de la ecologfa: por
qué tantos inventarios de biodiversidad en lugares distintos
producen gréficas como las de la Figura 1.

Los objetivos de este escrito son:

— Familiarizar a los lectores con dos distribuciones clave para
entender tanto la ecologfa como las estadisticas asociadas a
ella: la distribucién normal o gaussiana, y la distribucién
lognormal de abundancias relativas de especies de seres
vivos.

— Ayudar a los lectores a comprender la Teoria Neutral
Unificada de la Biodiversidad y la Biogeografia (de aqui
en adelante UNTB, por sus siglas en inglés) en lo concer-
niente a las distribuciones de abundancias relativas, y su
importancia para simplificar y ordenar la interpretacién de
los resultados de los inventarios de biodiversidad.

2. Los muestreos representativos aleatorios y la
distribucién normal.

La distribucién normal suele aparecer cuando, luego de que
un muestreo es representativo, se adquieren los valores de algu-
na variable continua (Blair & Taylor 2008). Ejemplifiquemos
primero qué es un muestreo representativo aleatorio. Digamos
que tenemos una olla sopera llena de canicas de colores, las
mezclamos bien, y luego sacamos un punado de esas bolitas. Si
hacemos eso, es esperable que los colores de las canicas obtenidas
representen las proporciones de esos mismos colores dentro de
la olla. Si en la olla hay muchas bolitas rojas y pocas blancas, el
punado de canicas deberfa tener muchas bolitas rojas y pocas
blancas. Por el contrario, si el pufiado de bolitas tiene pocas rojas
y muchas blancas, entonces pasé algo que hizo que la muestra
violara la norma de lo que habfa. En el ¢jemplo antedicho, la
variable “color de las canicas” no es continua, sino que se la puede
considerar categdrica, con dos categorias: rojo y blanco. Visto
detalladamente, el color también puede considerarse una variable
ordinal. Por ejemplo, ordenando de “menos rojo a més rojo” ten-
drfamos: blanco, rosado muy tenue, rosado tenue, rosado claro,
rosado oscuro, rojo claro, muy rojo, y rojo-negruzco. Mds atin, si
exponemos esos colores a una luz con caracteristicas conocidas, y
si usamos aparatos especiales para medir la longitud de onda de la
luz que reflejan esos colores, entonces podemos expresar el color
en valores de longitud de onda (v.g. en nandémetros). Aunque
no siempre se puede, se recomienda convertir cualquier variable
en variable continua, incluso mediante la creatividad personal o
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Figura 2. Graficos de distribucion de frecuencias (histogramas) de las estaturas de mujeres con edades entre
los 30 y los 40 afios en una ciudad hipotética. (a) Poblacién de N=10000 mujeres. (b) Muestra de n=56 mujeres
tomadas al azar de la poblacion. La forma de campana de ambas figuras refleja una distribucién normal de los datos,

tanto de la poblacién como de la muestra.

el uso de aparatos. Porque eso aumenta la objetividad y permite
criticas més precisas de parte de otros cientificos.

Usemos ahora otro ejemplo, también de muestreo representa-
tivo aleatorio, para explicar la distribucién normal y las variables
continuas. Digamos que nos vamos a las calles de una ciudad,
buscamos al azar a diez mil mujeres que tengan edad entre los 30
y 40 afos (es decir, que ya no estdn creciendo), y medimos la talla
de cada una. Esa variable, la talla, es continua: puede adquirir
valores decimales —y no inicamente enteros. Ahora digamos que
la dama mds pequefa midié 1.40 m, y que la mds alta media
2.05 m. Supongamos también que clasificamos a esas diez mil
mujeres en clases de tallas de la siguiente manera: clase 1: de 1.40
a 1.45 m; clase 2: de 1.45 m a 1.50 m; clase 3: de 1.50 m-1.55
m, y asf sucesivamente. Finalmente, digamos que contamos el
nimero de mujeres de cada clase. Por ejemplo, si tenemos 759
mujeres con tallas entre los 1.40 y los 1.45 m, entonces tenemos
759 mujeres en la clase 1; si 2578 tienen tallas entre los 1.45
y 1.50 m, entonces tenemos 2578 mujeres en la clase 2, y asi
sucesivamente. Después de hacer todo eso, graficamos los datos
(Fig. 2a), con las clases de abundancias en el eje de X, y el ntimero
de mujeres que hay para cada clase en el eje de Y. Pues bien, si lo
que le pasaba a cada mujer era independiente de lo que le sucedia
a la otra (dieta, estrés laboral, etcétera), entonces la grafica debe
adquirir la forma de la llamada distribucién normal (Fig. 2a).
Ahora bien, imaginemos que tomamos al azar un ntimero de
mujeres de esas 10000; supongamos que son 56 y les medimos
las tallas. Entonces, si el muestreo fue representativo y hecho al
azar, la distribucidn de frecuencias de las tallas de esa muestra
de mujeres debe parecerse a la de la Figura 2b, la cual también
es una distribucién normal como la de la Figura 2a, aunque con
un cambio en la escala del ¢je de Y debido a que el nimero de

mujeres €s menor.

3. La distribucion normal y el teorema del limite
central.

Continuemos nuestra explicacién basada en las estadisticas
fundamentales (Blair & Taylor 2008). Examinando visualmen-
te cualquier grafica de la Figura 2a se nota que las barras mds
altas; es decir, las categorfas con mayor nimero de mujeres,
corresponde a las damas con talla intermedia. O sea, entre los
1.60 m y los 1.80 m; con un pico en torno a los 1.70 m. Dicho
en otros términos, hay una tendencia central en las tallas de las
mujeres: las muy grandes o muy chicas son pocas; la tendencia
es hacia un valor medio llamado media (o promedio) de 1.70
m de estatura. Hay un limite inferior de 1.40 m de estatura,
un limite superior de 2.05 m de talla, y un limite central hacia
el cual tienden a agruparse los resultados. Ese limite central es
la media. La media suele calcularse sumando las tallas de todas
las mujeres, y dividiendo eso entre el nimero de mujeres. Ex-
presando lo antedicho, la funcién de distribucién normal tiene
como expresiéon matemdtica:

1 _G-w?

f(x) = me 20°

Donde p es la media y 6% es la varianza. Entonces, = (Xx/n)
donde x; es la talla de la 7-ésima mujer, 2 indica que hay que
sumar esas tallas, y n es el nimero total de mujeres estudiadas;
o sea, el tamafio de la muestra (si la muestra equivale a toda la
poblacién de mujeres, entonces se usa la N).

Pero, asi como hay una tendencia central de los datos, hay

182

Rev. peru. biol. 25(2): 179 - 188 (Mayo 2018)



DISTRIBUCION NORMAL, LOGNORMAL Y LA Teoria NEUTRAL UNIFICADA PARA ESTUDIAR LOS BOSQUES TROPICALES

valores que se alejan del centro; es decir, que muestran una dis-
persion con respecto a la media. En nuestro ejemplo, eso se refiere
a las relativamente pocas mujeres cuya talla tiende a ser muy
grande o muy pequefia; es decir, a acercarse a los limites inferior
y superior. Esa desviacién con respecto a la media también puede
expresarse mediante formulas matemdticas. Facilitemos eso con
un poco de geometria analitica (Fig.2a): trazando una linea
punteada desde el pico de la curva normal, el cual equivale a la
media. De este modo obtenemos —sobre el ¢je horizontal, preci-
samente el valor de la media (1). Puesto que esta operacién parte
la curva normal en dos mitades simétricas, se dice precisamente
que la simetria con respecto a la media es una caracteristica de la
curva normal. Si asf es, entonces la distancia entre 1 y el extre-
mo inferior debe ser similar a la distancia entre [t y el extremo
superior. De hecho, en una curva normal, las distancias a partir
de la media, hacia cualesquiera puntos a la izquierda tienden a
un valor simétrico en algin punto por la derecha, aunque con
signo negativo hacia la izquierda y positivo hacia la derecha. Por
ello, la mejor forma de cuantificar la dispersién en una curva
normal no es sumar esas distancias, pues el resultado serfa cero;
sino elevar al cuadrado las distancias (anulando asi los signos
negativos), y luego realizar la suma de cuadrados.

Es decir que, matemdticamente hablando, la suma de cua-
drados (sc) se calcula asi:

s= Y.(x -u)?

Por tratarse del resultado de una adicién, la suma de cuadra-
dos es un valor relativamente grande. Si dividimos la suma de
cuadrados entre el tamafio de la muestra menos uno (n-1; lo cual
se conoce como grados de libertad '; Student 1908) obtenemos
un valor méds pequeno que la suma de cuadrados: la llamada
varianza (0?). La varianza se calcula asi:

0% =s¢/(n-1)
O sea
0’=X(x -u)/(n-1)

Aligual que la suma de cuadrados, la varianza es una medida
de dispersion: indica qué tanto los valores de la muestra (en
este caso, de las tallas de las mujeres) se alejan de la media.
Existen otras medidas de dispersién asociadas a la varianza,
y por ende a la suma de cuadrados; apenas una de ellas es la
desviacidn estdndar, (0) que es la raiz cuadrada de la varian-
za. El apasionante andlisis de las muchas caracteristicas de la
distribucién normal escapa a los objetivos de este escrito y se
puede abordar consultando cualquier libro de estadisticas (v.g.
Blair & Taylor 2008). Sin embargo, lo expuesto hasta aqui
brinda bases para quien desee profundizar en las estadisticas
paramétricas. También nos permite presentar el teorema del
limite central y, luego de eso, los fundamentos de la distribu-
cién lognormal y la UNTB.

El teorema del limite central posee dos premisas. Primera:
considérese que se hacen mediciones de variables continuas a
entidades obtenidas por muestreos aleatorios, de modo que esas
entidades son independientes unas de otras, (como las mujeres
de nuestro ejemplo). Segunda: esos datos tienen varianza finita
(con limites inferior y superior establecidos, como en el caso de
las damas de nuestro ejemplo). Si ello es asi, entonces el conjunto
de los valores obtenidos seguird una distribucién normal; con un
limite central cercano a la media muestral. En otras palabras, si

usted encuentra en el mundo datos cuya distribucién es normal,
entonces usted tiene fuertes motivos para pensar que esos datos
fueron generados por un muestreo aleatorio, y que las cosas
que se muestrearon eran independientes unas de otras. Por eso
Hubbell (2001) propuso que en los inventarios de biodiversidad
en los que las distribuciones de abundancias relativas de especies
sean lognormales hay motivos para pensar que los procesos
ecoldgicos que determinaron eso han sido aleatorios sin afectar
necesariamente a unas especies mds que a otras (Volkov et al.
2003), tal como explicaremos de inmediato.

4. Los procesos aleatorios: hacia la Teoria Neutral
Unificada de la Biodiversidad y la Biogeografia
(UNTB).

De acuerdo con la UNTB, una comunidad de drboles se
articula mediante procesos al azar y simétricos de nacimiento
y muerte en un lote de terreno, asi como de inmigracién desde
el bosque circundante a ese terreno (Hubbell 2001, Rosindell
etal. 2011). “Al azar” significa que no hay especies mas “fuer-
tes” o “débiles” que otras: si un drbol muere, es porque tuvo la
“mala suerte” de morirse él y no él que estaba al lado (Hubbell
& Foster 1986): porque lo partié un rayo, porque le cay6 un
hongo por haber tenido la “desdicha” de haber germinado en
el sitio donde después el hongo llegaria, etcétera. Y si ese drbol
difunto es reemplazado por otro, existen dos posibilidades
(para la UNTB). La primera es que lo reemplace otro 4rbol
nacido en el mismo terreno; es decir, que el reemplazo sea por
natalidad. Segtn la teoria, ese drbol que lo reemplaza llega alli
“por pura casualidad”: una semilla produjo una pldntula que
luego se hizo juvenil con la suerte de estar en el lugar apropia-
do en el momento oportuno para reemplazar al 4rbol difunto
(Hubbell & Foster 1986, Hubbell 2001). Digamos que eso ha
sido posible porque, por casualidad, la semilla cay4 traida por
el viento, o por un pdjaro que se la habia comido y luego se le
antojo regurgitar o defecar la semilla en ese lugar, donde hay un
espacio abierto, en vez de hacerlo en otro lugar. Existen trabajos
cldsicos que apuntan a que la eleccién de qué semillas comer,
asi como el vuelo y la percha de los pdjaros sobre los drboles no
ocurren al azar, por lo que la dispersién de semillas tampoco
lo es (Martinez-Ramos 1994). Sin embargo, Hubbel y Foster
(1986) indican que el que un péjaro elija a una cierta semilla
y no a otra, 0 que un rayo parta a un arbol y no a su vecino,
y que la semilla que germine para reemplazarlo corresponda
a la que trajo un pdjaro y no otro, son ejemplos de procesos
meramente aleatorios. Asi que, de acuerdo con la UNTB, la
semilla que proveniente de un 4rbol en un lote, arriva, germina,
crece y reemplaza a un drbol difunto en un punto dado de ese
lote, lo hace por casualidad. Todo esto ilustra lo que la UNTB
llama “natalidad aleatoria” a lo interno de un lote o comunidad
forestal. La segunda posibilidad, sobre todo si hay un bosque
grande alrededor del lote, es que la semilla que reemplaza al 4rbol
difunto venga desde afuera del terreno; es decir por inmigracion.
Y ésta, segtin la UNTB, puede ser también al azar de un modo
parecido al antedicho (el viento, el pdjaro, etcétera), ilustrando
lo que la UNTB considera “inmigracién aleatoria”. De manera
que, como bien aclara Hubbell (2001), la UNTB se acerca més
a las teorfas que explican la articulacién de las comunidades
forestales con base en la dispersién de las semillas, que con base
en el reparto de nichos ecolégicos cldsicamente aceptado en los
libros de texto de ecologia (v.g Begon et al. 2009).
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Figura 3. Dos ilustraciones de distribucines lognormales de abundancias relativas de especies en inventarios
de flora lefiosa. (a) En una parcela que representa relativamente bien a la flora del terreno ( v.g. 25 ha en Yasuni,
Ecuador). (b) En una parcela hipotética de menor tamafo; es decir, menos representativa. Modificado de Hubbell (2008).

5. La distribucion lognormal y la UNTB como teoria
de muestreos.

En muchos inventarios de flora se obtienen resultados pa-
recidos a los de la Figura la. Sin embargo, hacia el afio 1948,
un ingeniero amante de la biologfa llamado Frank W. Preston
tom los datos de varios gréficos parecidos y los transformé mds
o menos de la manera siguiente (Preston 1948). Tomo el eje
de Yy lo puso en la horizontal (o sea, lo puso en lugar del eje
de X). También, al eje de y, en vez de dejarlo con los datos de
campo (como en la Fig. 1a), lo transformé usando el logaritmo
de base 2 (mejor conocido como “log”), y en el eje vertical puso
el nimero de especies. Aparentemente, Preston tenfa buenos
conocimientos de musica, particularmente de piano: las teclas
de un piano estdn ordenadas de izquierda a derecha en grupos
de ocho llamados “octavas”; las octavas a la izquierda producen
sonidos graves, las de la izquierda generan sonidos casi impercep-
tibles. Con esa metédfora de las octavas, Preston graficé sus datos:
colocd las especies de mayor abundancia hacia la izquierda y las
menos abundantes a la derecha, como en la Figura 1b. Preston
notd que, con ese arreglo, la curva segufa una forma de campana
semejante a la de una distribucién normal. Pero, como los datos
habfan sido “log-transformados”, se la conoce como distribucién
lognormal (Fig. 1b) con la siguiente expresién:

1 _Uogx-p?
flx) = —\/ﬁax e 20 parax >0
0 parax <0

Hubbell hizo lo propio con los datos de las parcelas de la red
de investigaciones que fundd, llamada ForestGeo, particular-
mente de globos de terreno de 25 — 50 hectdreas ubicados en la
isla de Barro Colorado (Canal de Panamd), Pasoh (Indonesia) y

Yasuni (Ecuador) (Hubbell 2008). Al hacerlo, Hubbell también
encontré distribuciones lognormales (Hubbell 2008, Volkov
2003) (Fig. 3a). Lo mismo ha sido confirmado para parcelas de
una y 25 hectdreas en Amayacu (Colombia), Manaus (Brasil)
y el propio Yasuni, (Duque et al. 2017). Nuestro equipo de
trabajo también lo ha reportado para parcelas de una hectdrea
en bosques secundarios de la Amazonia ecuatoriana (Garrido-
Pérez etal. 2017). Asi que, aunque la distribucién lognormal no
ocurre en todas partes, sobre todo para muestras muy grandes,
si es bastante comtn para distintos organismos y lugares del
mundo (Baldridge et al. 2016).

Por motivos financieros o de otro tipo, muchos inventarios
foristicos no pueden capturar todas las especies de un bosque
porque el drea muestreada no es lo suficientemente grande.
Entonces la forma de campana del grifico no se cumple a
cabalidad, pero los datos siguen una funcién matemdtica cuya
representacion geométrica se aproxima a una campana. La fun-
cién de distribucién de esos datos sigue correspondiendo a una
lognormal, aunque incompleta (Fig.3b) (ver también Fig. 1b).

Al igual que la distribucién normal, la lognormal, en una
muestra abundante y por ende, considerablemente representativa
adquiere la forma de una campana (Fig.3a). Por eso mismo se
le puede aplicar el teorema del limite central, tal cual lo hizo
uno de los ecSlogos cldsicos (May 1975). Asi, hacia la cima
de esa campana se representan las especies, cuya abundancia
en el inventario es moderada; hacia la cola izquierda aparecen
las especies raras o menos abundantes, y hacia la cola derecha
aparecen las especies mds abundantes; o sea, comunes. Si en
lugar de graficar los datos como en la Figura 3 mantenemos el
logaritmo de las abundancias en el eje de las Y, dejando en el
eje de las X un ordenamiento de las especies que vaya de la mds
abundante a la menos abundante, nuestra gréfica se parecerd
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a la de la Figura 2b, lo cual también deja ver una distribucién
lognormal. De hecho, en dicha Figura 3a se confirma que hay
mds puntos (0 sea, especies) con abundancias intermedias, y me-
nos especies, tanto muy abundantes (extremo izquierdo), como
poco abundantes (cola hacia la derecha; Fig. 2b). Asi, tanto la
Figura 2 como la Figura 3 ilustran que May (1975) tuvo razén:
la distribucién lognormal es consistente con el teorema del limite
central. Si dicho teorema es cierto, entonces los procesos que
determinan el patrén lognormal de distribucién de las abun-
dancias de las especies deben ser aleatorios. De acuerdo con la
UNTB, esos procesos aleatorios que articulan las comunidades
arbéreas serfan los de natalidad, mortalidad e inmigracién del
modo explicado en pérrafos anteriores. De todo lo antedicho se
deduce que la UNTB es una teoria de muestreos (Rosindell et
al. 2011): las especies que se encuentran en un momento dado
en una parcela de bosque han llegado allf traidas por la disper-
sién de semillas, a manera de muestra del conjunto de especies
de la zona circundante, con reemplazos de los drboles difuntos
por inmigracién desde dicha zona, o desde adentro del propio
terreno mediante natalidad.

6. UNTB, biogeografia de islas y sucesién secun-
daria

Cabe destacar que la UNTB es una aplicacion de otra teorfa,
ya cldsica, conocida como la de Biogeografia de islas (McArthur
& Wilson 1963). Han pasado mds de 50 anos después de su
formulacién, pero la biogeografia de islas sigue siendo muy
util para entender el ensamble de las comunidades de seres
vivos, por lo que aparece en los libros de texto (v.g. Begon et al.
2009). Esencialmente, cualquier globo de terreno es una “isla”
progresivamente ocupada por especies desde los alrededores.
Durante dicha colonizacidn, las especies se van acumulando,
pero la variedad de esas especies para cada lote dependerd de: (a)
el tamano del lote o isla —pues los terrenos mds grandes tienen
mds espacio para acumular especies. (b) La edad de la isla; pues
los sitios més viejos han tenido mds tiempo para acumular espe-
cies. Cabe resaltar que, si lo que se estd formando es un bosque
secundario, dicho lote es la “isla”. También (c): la distancia al
continente o fuente de donde provienen las especies —dado que
las islas m4s cercanas pueden acumular mds especies (McArthur
& Wilson 1963). Como se ve, para los efectos de un globo de
terreno dado rodeado de un bosque, el propio lote funciona
como “isla” donde se ubica la comunidad forestal, y los alrede-
dores pueden ser considerados como el “continente”, es decir, la
metacomunidad de donde, a manera de muestreo, llegan al sitio
las especies que configuran la comunidad de bosque secundario.
Por eso la teorfa de biogeografia de islas, al igual que la UNTB,
es una teorfa basada en el muestreo aleatorio (Hubbell 2001,
Rosindell et al. 2011).

En otro estudio (Garrido-Pérez et al. 2017), nuestro equipo
aplicé la teoria de biogeografia de islas y la UNTB para proponer
cémo unos parches de bosques secundario amazénico debieron
haberse ido configurando como comunidades, con distintas
especies arbdreas, durante la sucesion secundaria. En concreto,
primero los espacios eran bosques que inclufan bancos de semillas
en el suelo. Luego fueron talados para instalar potreros y agri-
cultura de “chakra” por los indigenas Kichwa, después debieron
haber sido re-colonizadas por especies forestales provenientes
de la amplia selva circundante, la cual no habia sido talada en
mucho tiempo; incluso los humanos ayudaron a dispersar las se-

millas —por ejemplo, al comer frutas y tirar las semillas. Pensamos
que eso ocurrié mayormente de conformidad con la biogeografia
de islas y la UNTB, por dos motivos: (1) las especies de la zona
virtualmente no rebrotan por tocones luego de la tala, sino solo
por semillas. Son precisamente las semillas las que arriban y se
almacenan en cualquier zona clareada o “isla”. Ademds de eso:
(2) las comunidades de especies del bosque secundario del sitio,
hoy en dia, siguen distribuciones de abundancias relativas de
tipo lognormal (v.g. Fig.1 a) (Garrido-Pérez et al. 2017), por
lo que la explicacién mds directa y robusta es que la natalidad,
mortalidad e inmigracién aleatorias intervinieron en el proceso
(ver también Hubbell 2008).

Dado que la sucesién tarda muchas décadas (v.g. Dent et al.
2013), cualquier distribucién de abundancias relativas hallada
en un inventario de 4rboles es apenas una “fotografia instantd-
nea” de lo que acontece durante dicho proceso. Si eso es asi, y
asumiendo que los mecanismos que articulan las abundancias
relativas siguen siendo los de natalidad, mortalidad e inmigraciéon
aleatorias de las especies arbdreas, entonces el cambio a través
de los siglos de las abundancias de unas especies con respecto
a otras debe ocurrir también al azar. La UNTB llama a esto
“deriva ecoldgica aleatoria” (Hubbell 2001). Pero en tiempos
mis largos, tales como las decenas o centenas de siglos que co-
rresponden a muchas generaciones de 4rboles, las mortalidades
extremas pueden causar extincién, mientras que la especiacion
puede agregar especies, ora surgidas directamente en el lote de
terreno, ora por semillas que ingresan de especies originadas en
la metacomunidad que circunda el lote (Hubbell 2001). Discutir
la matemadtica subyacente a estos procesos contemplados por la
UNTB nos apartaria de los objetivos de este escrito, por lo que
invitamos a los lectores a consultar otras fuentes (v.g Rosindell
et al. 2011, Hubbell 2001, Chave 2004).

7. Complejidad y riesgos de agnosticismo en la
Ecologia tropical.

La UNTB, ni es la tinica explicacién posible de la lognormal,
ni basta para entender otras caracteristicas de los bosques tropi-
cales tales como la composicidn de especies (ver mds adelante).
Pero si es lo suficientemente sencilla como para (Hubbell 2008):
(a) funcionar como “navaja de Ockham”; esto es, como respues-
ta mds sencilla a la pregunta “por qué en muchos inventarios
forestales prevalece la lognormal”. Junto a eso (b): servir como
eje ordenador de una amplia cantidad de otras explicaciones al
cémo se articulan las comunidades forestales (Garrido-Pérez et
al. 2017), lo cual exponemos a continuacidn.

Entre las preguntas que han consumido mds tiempo y es-
fuerzo a través de las generaciones de ec6logos estd el por qué
hay localidades poco biodiversas, como los bosques templados,
donde predomina una sola especie (alejéndose de la lognormal),
mientras en otros bosques, como los himedos tropicales no
ocurre lo antedicho, sino que la lognormal se mantiene. A
diferencia de la UNTB, muchos ec6logos y ecofisiélogos han
suministrado prolificas explicaciones al respecto (ver revisiones
en Ruiz 2009, Martinez-Ramos 1994). Procedemos a sintetizar
lo que explican dichos autores y la literatura en que se basaron.
Como consecuencia de la evolucidn por seleccién natural, no
todas las especies deberfan ser igualmente susceptibles (o ade-
cuadas) ante los diferentes componentes bidticos y abidticos.
En concreto: (1) las semillas de distintas especies germinan ante
distintos valores de la relacién rojo:rojo lejano de las longitudes
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de onda de la luz que las alcanza. Dicha radiacién no les llega
siempre, ni en todos lados, exponiéndolas a microorganismos
descomponedores antes de germinar. Por su parte, (2) las
plantulas, brinzales y juveniles de distintas especies no res-
ponden por igual a la intensidad de la luz fotosintéticamente
activa que las alcanza. Esto, combinado con (3) los procesos de
dispersién de las semillas ( v.g. preferencias de dieta y percha
de diversos animales dispersores) genera un arribo y sobre-
vivencia dispareja entre especies, contribuyendo a anular las
posibilidades de que una sola predomine. Aunado a eso, (4) la
caida de drboles de distinto tamafo provoca que cada bosque
tropical constituya un mosaico de micrositios, con iluminacién
y temperatura variados, ocupables por especies con cualidades
distintas, evitando la monodominancia, aumentando la diver-
sidad (Denslow 1987), y tal vez manteniendo la lognormal.
(5) Ademds existen procesos de reduccion del reclutamiento
debidos a la mortalidad y a bajas en el vigor del crecimiento
causados por herbivoros y microorganismos patégenos, sobre
todo los que se contagian desde drboles de la misma especie
de las pldntulas (Modelo de Janzen y Connell; ver revision
en Ruiz 2009). Es més (6), la presencia de depredadores de
los herbivoros, como las aranas, en las inmediaciones de las
pldntulas, estd asociada con un mejor desempefio de estas
(Ruiz et al. 2009); lo mismo ocurre cuando los vertebrados
carnivoros depredan a los herbivoros (Wright et al. 2000). De
modo que también los actores mencionados en los puntos (5)
y (6) impiden la monodominancia y mantienen la diversidad
de las selvas tropicales.

Junto a todo lo antedicho se acepta la ocurrencia de (7)
competencia entre especies por recursos limitados como, por
ejemplo, la luz solar —la cual es limitada para algunas plantas
cuando las cubren las sombras de otras, el agua— en tiempos
de sequia, y las decenas de diferentes nutrientes del suelo
ttiles para las plantas —algo con lo que los agricultores estdn
muy familiarizados (v.g. Casanova et al. 2007). De hecho, la
competencia interespecifica puede ocurrir de manera difusa en
los bosques, provocando que las especies favorecidas en unos
sitios no sean las mismas en otros sitios (Garrido-Pérez et al.
2012), contribuyendo a evitar la monodominancia. También
(8) existen interacciones favorables entre especies (v.g Tirado
et al. 2015); por ejemplo, muchas leguminosas asociadas a
bacterias fijadoras de nitrégeno enriquecen el suelo con dicho
nutriente, lo cual favorece a otras especies e implica que la
distribucién de las leguminosas —una familia muy numerosa
de plantas, puede influir en la articulacién de las comunida-
des forestales. (9) Existen incluso variedades genotipicas y
fenotipicas en una misma especie: individuos y tal vez subpo-
blaciones mds capaces que otras de responder a los cambios
ambientales, tanto por la dotacién genética que heredaron de
sus progenitores, como por aclimatizacién y cambios en su
expresién genética inducidos por el ambiente (West-Eberhard
2005). Por ello, los resultados de los procesos que articulan una
comunidad no dependen solamente de la amplia variedad de
los componentes ambientales, sino también de las diferencias
entre especies e incluso a lo interno de una misma especie.
Por si todo eso fuera poco (10) una especie de vertebrado (los
seres humanos, Homo sapiens) alteran fuertemente los bosques
(Gémez-Pompa 1987) y las relaciones entre otros seres vivos y
su ambiente, desde los niveles de comunidad local en un lote
de terreno (Garrido-Pérez et al. 2017), pasando por amplias

selvas como la Amazdnica (Levis et al. 2017), hasta la bidsfera
entera (Garrido-Pérez & Tella-Ruiz 2016).

Pero todos los aspectos arriba indicados, ademds, actiian de
manera simultdnea y variable en tiempo y espacio, todo lo cual
implica mucha incertidumbre (Garrido-Pérez et al. 2012). Por tal
motivo, la ecologfa de comunidades es considerada una ciencia
muy pluralista; incluso ha sido caricaturizada en el habla colo-
quial diciendo que es la “ciencia del depende” (Bradshaw 2014):
depende de la luz, depende de los recursos del suelo, depende
de los depredadores, etcétera. Eso equivale a lo que podriamos
llamar un “agnosticismo ilustrado”™: los ecélogos acumularon
tanta informacién y datos sobre problemas complejos, que se
convirtieron en vanguardia del estudio de procesos intrincados,
y hasta en un paradigma para otras ciencias como las finanzas
y el urbanismo que también lidian con el reto de reducir la
incertidumbre en el estudio de sistemas complejos (Grimm et
al. 2005). No obstante, se ha propuesto que la UNTB puede
ayudar a simplificar y articular la complejidad de explicaciones al
cémo se ensamblan las comunidades forestales (Hubbell 2008),
contribuyendo a revitalizar la ecologfa.

8. La UNTB como propuesta para el reordenamien-
to de la Ecologia.

De acuerdo con la UNTB, en lugar de confundirse con abun-
dantes e intrincadas explicaciones al por qué de fenémenos como
la preeminencia de la lognormal, conviene lo siguiente (Hubbell
2008). (a) Empezar asumiendo que tan solo la natalidad, la
mortalidad y la inmigracién aleatorias y simétricas entre espe-
cies (pese a las diferencias de estas) ensamblan las comunidades
forestales (Hubbell 2001), lo cual es consistente con el teorema
de limite central. Luego de lo antedicho: (b) afiadir gradualmente
mds explicaciones; o sea, variables explicativas o términos libres
—si la explicacién es matemdtica, pero sélo si la influencia de
esas variables es respaldada por evidencias contundentes (o si los
datos no siguen distribuciones como la lognormal), y si hacen
que los modelos se ajusten mejor que la lognormal a los datos
obtenidos en el inventario floristico (Hubbell 2008).

Noétese que esto ultimo propone el uso de la UNTB como
una “navaja de Ockham”. El fil§sofo Guillermo de Ockham
(siglos XIII y XIV DC) aconsej6 que, cuando se considere mds
de una explicacién a algtin fenémeno complejo, se dé prioridad
a la explicacién mds sencilla (ver mds detalles en Riesch 2010).
A esto también se le llama “principio de parsimonia”, y podria
pensarse que el nombre de “navaja” se refiere, metaféricamen-
te, a que su uso “afeita las barbas” de un pensamiento que se
ha “enredado” en causas abundantes. Eso no significa que la
explicacién mds simple sea necesariamente la mds realista; para
testar eso hay que buscar evidencias empiricas. Pero si permite
simplificar y re-ordenar las multiples explicaciones a un proceso.
En ese sentido, la UNTB no descarta que sucedan la competen-
cia, los ataques por patégenos y demds procesos mencionados
en el subtitulo anterior. Pero si propone que sus efectos pueden
considerarse neutros; simétricamente difusos entre especies
(Rosindell et al. 2011, Hubbell 2008, 2001), de forma tal que
la distribucién de abundancias de las especies permanece con-
sistente con la lognormal y con el teorema del limite central.
Desde esa perspectiva, la herbivorfa, la competencia y la infec-
cién por patégenos reducen la esperanza de vida y contribuyen
ala mortalidad de manera simétrica entre unas especies y otras,
lo cual hace que el conjunto del proceso siga siendo neutro y
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consistente, segiin Hubbell, con la lognormal (Rosindell et al.
2011, Hubbell 2008). Una mejor captacién de nutrientes del
suelo puede vigorizar la reproduccién, aportando con ello a la
natalidad de la poblacién vy, a su vez, generando mds semillas
que, al dispersarse, contribuyen a un flujo migratorio también
simétrico entre especies; por ejemplo, a causa de competencia
difusa y poca coincidencia espacial entre competidores de las
mismas especies antagénicas (Garrido-Pérez et al. 2012, Connell
1990). Esto hace de la UNTB una teoria robusta (Rosindell et al.
2012), capaz de absorber mucha informacién sin necesidad de
alterar el ndimero de variables de la propia teorfa, tales como la
natalidad, la mortalidad y la inmigracién aleatorias. Otro buen
motivo para usarla como “navaja de Ockham”, reduciendo los
“dependes” que por casi un siglo han enmaranado la ecologia
de comunidades.

Conclusion

Las distribuciones normal y lognormal son tan comunes,
que adn en hoy es necesario consultar a los cldsicos que las
describieron para entender mejor los bosques. Cuando los
datos de campo siguen una distribucién normal o lognormal,
esos datos son consistentes con el teorema del limite central.
Este asume que los procesos que generaron las cifras fueron
aleatorios, y que los datos provienen de un muestreo repre-
sentativo. La Teorfa Neutral Unificada de la Biodiversidad y
la Biogeografia (UNTB) propone que, cuando las frecuencias
relativas de las especies de un inventario de biodiversidad
local siguen un patrén lognormal, los procesos aleatorios que
determinaron eso fueron la natalidad, mortalidad, migraciones,
y —en plazos més largos, la especiacién. Eso no desdena el rol
de procesos como la competencia, la patogenia, los mutualis-
mos, o un mejor vigor de parte de algunos organismos. Pero la
teorfa sefiala que dichos procesos pueden ser lo suficientemente
cambiantes en espacio y tiempo, como para que su efecto no
opere siempre sobre una misma especie, sino que se difunda
de manera pareja entre las especies de una misma comunidad.
La sencillez de esa teorfa y su concordancia con el teorema de
limite central no obligan a aceptarla, pero s invitan a considerar
su uso como ¢je ordenador de explicaciones mds complejas y

dificiles de probar.

Quien, a partir de sus cursos de estadistica bdsica, logra
entender la distribucién normal, ha dado un paso crucial para
encarar la UNTB. Eso le ayudard a ordenar ideas y participar
activamente en una de las discusiones mds relevantes de la
Ecologia y la Conservacién: cémo y por qué en tantos lugares
unas especies abundan mds que otras, cudles son las especies en
dificultad, y cdmo y dénde revertir su pérdida.

Nota:

(1) Bésicamente, el grado de libertad se refiere al niimero
de valores posibles de un dato que provenga de una muestra,
sin que el mismo dato se repita. Por ejemplo, supongamos que
tenemos una muestra de n=10 canicas en un sorteo de loterfa,
y que cada una estd marcada con un nimero de 1 a 10. Si
pedimos a alguien que tome una bolita, la libertad dentro de
la cual evitamos que se repita el mismo nimero serd de nueve.
Ello equivale al total de canicas en la muestra (n=10), menos la
pelotita que es retirada (una), con lo que tenemos que el grado

de libertad gl = n-1 = 10-1 = 9. Nétese que si la muestra es
pequena, el grado de libertad de no-repeticién es menor. Por
ejemplo, si n=5, entonces gl=4, en lugar de nueve. Sin usar el
nombre “grados de libertad”, el concepto fue explicado por
William Gosset usando el pseudénimo de “Estudiante” (ver en
la literatura citada Student 1908).
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