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RESUMEN: La biodiversidad es un recurso con importantes valores eco-
lógicos, económicos y estéticos y está siendo amenazada por la continua pre-
sión sobre los ecosistemas terrestres y marinos. Su distribución espacial
depende de factores de diversa índole que abarcan escalas espaciales y tem-
porales muy distintas, desde las globales hasta las locales. El interés por
crear herramientas para la gestión y conservación de los recursos biológicos,
plantea la necesidad de desarrollar una teoría general sobre la biodiversidad
y su distribución espacial. Para tal fin, se deben integrar las distintas visio-
nes parciales, de la Biogeografía a la Ecología, y de sus escalas de trabajo
sobre el problema de estudio, a través de la recuperación de conceptos emi-
nentemente geográficos: jerarquía de escalas, síntesis regional, etc. Por otro
lado, estos conceptos han de implementarse en marcos metodológicos y téc-
nicos adecuados. El presente artículo tiene por objeto (1) sintetizar las dife-
rentes aproximaciones conceptuales y subrayar soluciones posibles para la
unificación de un marco teórico desde la Geografía y (2) exponer metodolo-
gías estadísticas dirigidas al desarrollo de modelos predictivos y explicativos,
escasamente usados hasta el momento por los biogeógrafos españoles.

ABSTRACT: Biodiversity is a natural resource with important ecologi-
cal, economical and esthetic values. It has been endangered due to pressure
on terrestrial ecosystems. Its spatial distribution depends on several factor
acting at many scales. Thus, the restoration of geographical principles as hie-
rarchy of scales or regional synthesis is needed to develop a holistic frame-
work to study, to manage and protect biodiversity. Also, this concepts must be
integrated in accurate methodologies. In this way, the aim of this paper is (1)
synthesize the different theoretical approaches to biodiversity patterns and its
causes and underline possible solutions from geography to develop a holistic
approach and (2) to show statistical methodologies focused on predictive and
explanatory models scarcely used in biogeography studies in Spain.

Palabras clave: biodiversidad, patrón espacial, teoría general diversidad, modelos
predictivos y explicativos, estadística.
Keywords: biodiversity, spatial patterns, general theory of biodiversity, predictive
and explanatory models, statistics.
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1. Introducción

La continuada y creciente alteración de origen antrópico sobre los ecosistemas
terrestres y marinos (Hannah y Bowles, 1995), sobrepasando en ocasiones los umbra-
les de resilencia que éstos pueden soportar, está favoreciendo la desaparición de las
especies de flora y fauna que de ellos dependen (Myers, 1979; Wilson, 1985). Esta
situación ha concitado la preocupación de la comunidad internacional, lo que se ha
expresado en una serie de reuniones y convenios internacionales (Berna, 1913;
Fontainebleau, 1948; Atenas, 1958; Programa Hombre y Biosfera, 1971; Estocolmo,
1972; Washington, 1990;  Río de Janeiro, 1992), y en paralelo, en un aumento de la
investigación científica en este campo. 

La variabilidad espacial de la biodiversidad es la respuesta a una serie de procesos
que interactúan a escalas temporales y espaciales bien distintas: razones históricas como
movimientos tectónicos en eras geológicas anteriores o glaciaciones que han influido en
la distribución biogeográfica de las especies (Blondel, 1987), razones ambientales como
las respuestas de las especies a la energía disponible (Wright, 1983; Turner et al., 1988;
Currie, 1991) o a la composición y estructura paisajística (Bell et al., 1991, Kerr y
Packer, 1997, Böhning-Gaese, 1997; Bellamy et al., 1998; Davidowitz y Rosenzweig,
1998; Fuller et al., 2001; Joly y Myers, 2001), y razones funcionales, como la interac-
ción entre las especies. Este solapamiento de factores diversos pertenecientes a escala
espaciales y temporales distintas ha generado problemas en la unificación de un cuerpo
teórico-metodológico para abordar el problema. Durante gran parte del siglo XX se adop-
taron dos perspectivas para su estudio. Por un lado, la Biogeografía tradicional, herede-
ra de los biogeógrafos del siglo XIX (Wallace, 1876), que estuvo centrada en el estudio
de la distribución de la flora y de la fauna, de la estructura de las áreas de distribución y
de las diferencias y similitudes de los taxones presentes en unas y otras. Sus análisis se
enmarcan en escalas espaciales de tipo continental y periodos de tiempo cuasi-geológi-
cos. Por otro lado, la Ecología, como ciencia encargada del estudio de las relaciones entre
los seres vivos y su entorno, ha permanecido por su propia naturaleza en escalas de aná-
lisis más grandes, como consecuencia de la dificultad de enfrentarse al estudio integrado
del sistema de elementos y funciones que componen los ecosistemas. Posteriormente,
tras las aportaciones de Wilson y Mac Arthur (Mac Arthur y Wilson, 1967; Mac Arthur,
1972) y con la aparición de la Ecología del Paisaje, se están desarrollando diversos enfo-
ques integradores que, sin embargo, siguen estando sujetos a concepciones parciales. Por
ello, es creciente la necesidad de desarrollar un marco teórico operativo para la gestión y
conservación de la biodiversidad.

Por otro lado, el estudio de los patrones espaciales de la biodiversidad requiere un
ingente esfuerzo de muestreo, y las estrategias de gestión y conservación de la misma
necesitan de directrices claras apoyadas en el conocimiento científico. Como respuesta a
estas necesidades, predecir y explicar la distribución de biodiversidad, se ha desarrolla-
do un marco metodológico y técnico en los últimos treinta años, integrando la teledetec-
ción (Quattrochi y Pelletier, 1990), las técnicas de análisis multivariante (Turner y
Gardner, 1991; Legendre y Legendre, 1998) y el análisis espacial de los Sistemas de
Información Geográfica (Haines et al., 1993). 
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La complejidad del fenómeno estudiado, las múltiples escalas temporales y espacia-
les de los factores que operan sobre él, así como la existencia de enfoques disciplinares
distintos ya desde su inicio (la Biogeografía clásica y la Ecología del siglo XIX) han y
están provocando dificultades en el desarrollo de un marco operativo para su gestión,
conservación y explotación (Di Castri y Balaji, 2002). Ante esta situación, los estudios
de Geografía han de aportar una visión holística e integradora respecto de las escalas y
de los factores de diversa naturaleza implicados, pero además, han de incorporar méto-
dos y técnicas de modelización de mayor capacidad. Este artículo pretende (1) sintetizar
las principales corrientes o aproximaciones conceptuales al estudio de la distribución
espacial de la biodiversidad, y (2) exponer los principales métodos y técnicas para el
desarrollo de análisis y modelos espaciales predictivos y explicativos. En este apartado
se pondrá especial énfasis, por un lado, en la potencia y validez de las regresiones linea-
les y sus extensiones paramétricas y no paramétricas, Modelos Lineales Generalizables
y Modelos Generales Aditivos para la construcción de modelos predictivos. Por otro
lado, se presentarán y explicarán dos técnicas, partial regression analysis (Legendre y
Legendre, 1998) y hierarchical partitioning (Chevan y Sutherland, 1991; Macnally,
2002) dirigidas a la obtención de capacidad o inferencia ecológica a partir de los mode-
los predictivos, y de escasa aplicación hasta ahora en la Geografía española. En síntesis,
se pretende presentar teorías y métodos para la modelización de los patrones espaciales
de la biodiversidad así como reflexionar sobre la necesaria relación recíproca, aportación
e incorporación de ideas, de la Geografía con ciencias afines para el estudio de la diver-
sidad biológica y su distribución.

2. Aproximaciones conceptuales al estudio de la distribución espacial de la biodiversidad

2.1 El concepto de biodiversidad

El conocimiento científico centrado en las relaciones entre los marcos espaciales y los
seres vivos está presente desde los estudios del siglo XIX, con naturalistas y geógrafos
como Darwin, Humboldt y Wallace. El concepto biodiversidad, definido como tal, surge
a principios de la década de los 80, aunque con anterioridad, en la década de los 30, cien-
tíficos como Fisher, Haldane y Sewall Wright tuvieron una fuerte influencia en los con-
ceptos genéticos que implicaban diversidad biológica. Sin embargo, las primeras defini-
ciones aparecen a principios de los 80, con autores como Lovejoy (1980), que iguala este
concepto al de número de especies y Norse y MacManus (1980) que lo emplearon para
incluir dos conceptos relacionados: diversidad genética y diversidad ecológica. Pero sería
Rosen el primero en acuñar y delimitar la palabra biodiversidad en el Foro Nacional
sobre Biodiversidad en Washington. Casi paralelamente, Norse et al. (1986) y la United
States Office of Technology Assessment (OTA 1987) aportaron la primera definición en
reconocer específicamente los tres componentes principales (ecosistemas, especies y
genes) de la diversidad biológica. 

La popularización definitiva del término es obra de Wilson (1985; 1992), que sinteti-
zó de forma precisa los tres niveles que la componen, genes, especies y ecosistemas, y
las relaciones que entre ellos existen. Sobre esta base conceptual, la biodiversidad, con
sus implicaciones ecológicas, económicas, estéticas y éticas, tanto directas como indi-
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rectas (Perrings, 1995) se ha convertido en uno de los campos de investigación preferen-
tes desde diversas disciplinas científicas. 

2.2 Evolución de los enfoques: hacia una visión integradora

La Biogeografía clásica y la Ecología abordaron durante el siglo pasado el problema
de la distinta distribución de la biodiversidad en el espacio a escalas distintas y con enfo-
ques diferentes. Mientras la Biogeografía estaba dirigida por un enfoque horizontal, cen-
trándose en la recogida de datos y descripción de distribuciones, la Ecología desde un
enfoque vertical se centraba en el estudio de las relaciones y funcionamiento del sistema
formado por los seres vivos y su medio en escalas locales. 

Estas dos aproximaciones se reconciliaron a partir de los trabajos de Wilson y
MacArthur, que dieron lugar a una nueva Biogeografía, Geographical Ecology (Blondel,
1979). Esta nueva doctrina está fundada sobre el equilibrio de dos fuerzas y su relación
con una serie de variables. Las dos fuerzas, que condicionan las tasas de colonización,
son la inmigración de propágulos y la extinción de poblaciones locales. Las variables o
parámetros son la estructura de los ambientes, la morfología de las especies, la gestión
de la energía para el comportamiento y la dinámica de poblaciones.
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Figura 1. Diferentes procesos pertenecientes a escalas espaciales y temporales distintas influyen en los patrones actua-
les de distribución de la diversidad biológica. La integración de todos ellos en una marco teórico-metodológico integra-

dor favorecerá su protección y gestión. Por ejemplo, la presencia de Dendrocopos leucotos (Pico Dorsiblanco) en los
hayedos y hayedos-abetales navarros está condicionado por estar en su límite biogeográfico de su distribución (escala
biogeográfica) lo que le hace preferir alturas y orientaciones que asemejen su ambiente típico; por la pérdida y frag-

mentación de su hábitat (mesoescala o escala paisajística); y por una inadecuada gestión forestal (escala local o ecoló-
gica) que reduce la disponibilidad de troncos muertos que son los preferidos para su nidificación.
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En los últimos años, una parte nada despreciable de los estudios sobre la distribución espa-
cial de la biodiversidad y sus causas, proviene de una “nueva” disciplina, la Ecología del pai-
saje. Ésta ha analizado profusamente los patrones espaciales de la biodiversidad y sus relacio-
nes con características paisajísticas, entendidas éstas en su contexto más amplio (Antrop,
2001). Esta nueva rama científica, que hunde sus raíces en los geógrafos y geobotánicos de la
Europa Central y del Este de la primera mitad del siglo, ha evolucionado apoyándose en la obra
de los anteriormente citados, Wilson y Mac Arthur.  El término que denomina a esta rama cien-
tífica fue acuñado por Troll y es definida como la ciencia que estudia la estructura, función y
desarrollo de los paisajes, entendiendo por paisaje el complejo geográfico integrado por los
geosistemas, incluyendo en éstos el antrópico. Su naturaleza, ligada a la de Geografía y la de
la Ecología, está constituida por una estructura doble. Por un lado, la aproximación funcional,
vertical, que proviene de la Ecología, y por otro la espacial, la horizontal, de la Geografía. La
aportación de la visión integradora de esta disciplina está sustentada en la utilización de una
concepto de trabajo y una escala, el paisaje, que sintetiza un completo grupo de procesos socio-
económicos y ecológicos y que es abordable desde el punto de vista de la planificación.

Aunque la Ecología del Paisaje nace con vocación de ciencia holística y transdisciplinar, es
cierto que están presentes, frecuentemente, visiones parciales de la misma. Por un lado, hay
una percepción más biológica, desarrollada principalmente en Estados Unidos y en algunas
escuelas europeas. Por otro lado, una visión más puramente geográfica, de las escuelas de la
Europa Central y del Este. Esto ha provocado, en un extremo, estudios centrados únicamente
en el carácter espacial de la Ecología del Paisaje, análisis de los patrones espaciales. Es por ello
que autores como Haines-Young (1999) o Li (1999) han criticado la desatención de las causas
y procesos subyacentes que los generan. En el extremo opuesto se encuentra la aproximación
o punto de vista que ha sido denominado como biológico (Bastian, 2001) centrado en la diná-
mica de las poblaciones (ej: modelo de mancha-corredor-matriz, conectividad entre hábitat,
redes de espacios protegidos, barreras ecológicas, influencia de la fragmentación sobre las
poblaciones, etc...) y cuyo desarrollo ha producido una “hipertrofia” de este enfoque. 

En la actualidad, la Ecología del Paisaje es uno de los campos en los que se está traba-
jando más profusamente los patrones y causas de la desigual distribución de la biodiversi-
dad sobre la superficie terrestre. Junto a ella, estudios de índole más biogeográfico, en un
extremo, o ecológico en el otro se mantienen. Además, desde otras disciplinas se están apo-
yando estudios en este campo, como son la genética, la paleontología, la palinología, la cli-
matología, etc. Todo ello está configurando un enfoque al problema de tipo transdisciplinar.

3. Métodos para el desarrollo de modelos predictivos y explicativos de la distribu-
ción espacial de la biodiversidad

3.1 Consideraciones previas

Una serie de consideraciones previas han de ser tenidas en cuenta en la realización y
posterior interpretación de resultados de un modelo estadístico enfocado a la modeliza-
ción espacial de la biodiversidad. Primero, el patrón de ésta puede ser representado
mediante la riqueza específica, la abundancia, etc. Una de las formas más usuales de
medir la biodiversidad presente en un determinado lugar es el número de especies, ya que
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está correlacionada con la diversidad ecológica, taxonómica, filogenética y funcional y
resume una gran parte del significado de la diversidad biológica (Gaston, 1996). 

Segundo, los procesos de modelización espacial de este parámetro parten en su mayo-
ría de la asunción de una naturaleza estática de la información, debido a la escasez de
muestreos realizados en diferentes momentos para evaluar cómo los cambios ambienta-
les influyen en la distribución de una especie o en la riqueza específica de un grupo deter-
minado o taxón. De esta forma, se evalúa la influencia que las variaciones espaciales de
una variable ambiental, incluyendo las de origen antrópico, tiene sobre la riqueza espe-
cífica o la presencia/ausencia de una especie (ej: cuando la diversidad de hábitat aumen-
ta también lo hace la riqueza de aves). Se asume, por lo tanto, un equilibrio, o al menos
un pseudo-equilibrio entre el medioambiente y el patrón de biodiversidad observado.

Tercero, cualquier tipo de modelo para el estudio del medio natural tiene tres propiedades:
generalización, realidad y precisión (Levins, 1966) y un mismo modelo no puede integrar las
tres. Aunque esta teoría no es exactamente correcta, sirve para poder entender e interpretar la
validez y limitaciones de un modelo. Así, aquellos dirigidos a la predicción de patrones de bio-
diversidad usando datos de muestreos y variables ambientales/antrópicas como factores direc-
tores de los mismos son denominados empíricos o estadísticos y se centran en la obtención de
precisión y realismo. De éstos modelos no es esperable que aporten una explicación sobre las
relaciones causa-efecto y sus resultados son dificílmente extrapolables a otras áreas. Sin
embargo, y como será explicado en este trabajo, se han desarrollado técnicas que posibilitan la
obtención de capacidad de inferencia ecológica, aseveración de la relación causa-efecto, lo que
aumenta el grado de generalización de éstos. Por último, hay que tener en consideración que
las variables predictoras utilizadas pueden no ser las variables directas que influyen en el patrón
espacial por la dificultad de su medición (ej: en ocasiones se utiliza la altura o la latitud como
variable indicadoras de la cantidad de energía). Es por ello que, en estas ocasiones, los resul-
tados deben ser interpretados en función de las limitaciones de la información disponible.

3.2 La regresión lineal y sus extensiones: Modelos Lineales Generalizables (MLG) y
Modelos Generalizables Aditivos (MGA)

Aunque existen otra serie de metodologías numéricas para el estudio de los patrones
de distribución de la biodiversidad como la correlación canónica (Guisan et al, 1999), los
análisis de correspondencia (Ter Brack,1988), la estadística bayesiana (Aspinall, 1992) o
las redes neuronales (Manel et al., 1999), el presente estudio persigue exponer somera-
mente la base estadística así como algunas referencias bibliográficas de interés de los
modelos de regresión, por ser éstos los más conocidos desde el ámbito geográfico, aun-
que a la vez utilizados e interpretados en ocasiones de forma errónea.

La regresión lineal tanto simple como múltiple, de larga tradición en la Ecología y la
Geografía, relaciona una variable de respuesta, número de especies, con una serie de
variables ambientales denominadas variables predictoras. Un modelo de regresión lineal
presenta la siguiente forma:

Y=α+Xβ+ε (1)
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donde Y es la variable respuesta, a es la constante, X = (X1,..., Xp) es el vector de p varia-
bles predictoras, ß ={ß1,..., ßp) es el vector de p coeficientes de regresión y ε es el error,
que es el error de medida y representa también la varianza no explicada por el modelo.
Un modelo de regresión lineal presenta tres limitaciones (NICHOLLS, 1989):

1) los errores εi han de ser idénticos e independientemente distribuidos, incluyendo que
la varianza de Y sea constante;
2) se asume que los errores εi han de seguir una distribución normal (Gausiana);
3) la función de regresión es lineal en las variables predictoras.

Estas limitaciones hacen que la regresión lineal presente dificultades en la integración
de algunas variables ecológicas. 

Los Modelos Lineales Generalizables componen unas familias de modelos de regre-
sión más flexibles. En ellos, la combinación de variables predictoras, predictor lineal
(PL), está relacionada con la media de la variable respuesta mediante una función de
conexión (link function). Así, podremos elegir en función del tipo de datos entre diferen-
tes familias de distribuciones, Guasiana, Poisson, Binomial y Gamma con sus respecti-
vas funciones de conexión, identidad, logarítmica, logit e inversa. Un modelo lineal
generalizable presenta la siguiente forma (Guisan et al. 2002): 

g(E(Y))=PL=α+X β+ε (2)

donde g(µ) es la función de conexión a través de la cual se relaciona el predictor lineal
(PL) con el valor esperado de la variable respuesta µ=E(Y), siendo α, X y ß los previa-
mente descritos en la Eq. (1). La principal ventaja de los MLG es que asumen datos con
distribuciones no gaussianas y que las predicciones estén entre los rangos adecuados (ej:
la predicción del número de especies con un MLG y una función de unión logarítmica no
dará nunca una predicción de valores inferiores a 0; así mismo, un MLG que asume una
distribución binomial y una función logit, destinado a predecir la probabilidad de pre-
sencia de una especie determinada, dará siempre valores entre 0 y 1). Además, aunque
ésto también es factible en los modelos lineales, es posible incluir transformaciones poli-
nómicas o no lineales de las variables predictoras originales para incluir relaciones no
lineales. 

Por último, la extensión no paramétrica de los MLG son los Modelos Generalizables
Aditivos. Presentan la misma estructura formal que los MLG pero con una diferencia.
Ésta es que llevan incorporados algoritmos de cálculo que aplican transformaciones no
lineales (Figura 2), smoothed splines functions, más potentes en términos de predicción,
a las variables predictoras originales. Con los MGA se reduce el proceso de transforma-
ción y selección de los términos lineal, cuadrático o cúbico de las variables predictoras
originales con mejor capacidad predictiva, como sucede en los MLG. Sin embargo, las
curvas ajustadas requieren de una evaluación de credibilidad por parte del analista, con
el fin de seleccionar sólo aquellas funciones con un significado ecológico interpretable.
Una exposición teórica de esta metodología puede ser encontrada en Hastie y Tibshirani
(1987)  La formula matemática de un MGA queda expresada de la siguiente manera:
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g(E(Y))=PL=α+X s+ε (3)

siendo s el vector formado por las funciones de suavización no lineal aplicadas a cada
predictor. Expresado de otra manera, un MLG:

g(E(Y))=α+β1X1i+ β2X2i+ ...βpXpi (4)  

mientras que un MGA:

g(E(Y))=α+s1(X1i)+ s2(X2i)+ ...sp(Xpi)                                                                       (5)

siendo Xpi una variable predictora cualquiera y sp una función suavizadora desconoci-
da.

3.2 De los modelos predictivos a la inferencia ecológica (o geográfica). 

Cualquier tipo de los modelos anteriormente citados han de ser considerados como
herramientas de predicción, aunque las variables seleccionadas para su desarrollo estén
en consonancia con las hipótesis existentes sobre el objeto de estudio. En un análisis de
tipo multivariante, como la regresión múltiple, el objetivo final es encontrar una función
con capacidad predictiva y estadísticamente significativa. A ello se llega mediante la uti-
lización de los clásicos procesos forward, backward o ambos a la vez, o bien mediante
los criterios de información. Estos criterios están basados en la búsqueda del modelo más
óptimo o eficiente penalizando la capacidad de ajuste por su complejidad (número de
variables). Dos son los principales criterios, Akaike Criterion Information, AIC (Akaike,
1973) y Bayesian Criterion Information, BIC (Akaike 1978). Sin embargo, estas técni-
cas de selección de las variables no resuelven el problema de la colinealidad entre las
mismas, y de esta forma, las variables seleccionadas finalmente pueden haber sido inclui-
das por su correlación con otras, pero no porque tengan relaciones de causalidad con la
variable respuesta. 

Por otro lado, las variables ambientales presentan mayoritariamente autocorrelación
espacial: los sitios geográficamente más próximos de una variable tienen valores más
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Figura 2. No todas las relaciones ecológicas siguen comportamientos lineales. En la figura a) la relación lineal no describe
correctamente la relación entre el número de especies y la altura. En la b) una función polinómica de segundo grado ha sido

ajustada (proceso típico en un MLG) y su capacidad predictiva y su significación estadística es mayor. En la figura c) una
curva ha sido ajustada en función de la capacidad de ajuste y los grados de libertad definidos. Esta curva es calculada

automáticamente en un GAM.
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similares que los más alejados. Esta situación incumple una de los requisitos primarios
de una análisis estadístico, la independencia de las observaciones, y deriva en problemas
de significación estadística y de sobrevaloración de los ajustes.

Por esta razón, para obtener modelos libres de relaciones espúreas y de falacias non
causa pro causa, se presentan dos técnicas diferentes. La primera de ellas es el partial
regression analysis (Legendre y Legendre, 1998). Esta técnica parte de que las variables
de tipo espacial presentan una estructura espacial (autocorrelación espacial), de lo que se
derivan problemas de colinealidad y falsos gradientes. Para manejar esta situación se
plantea una separación de la explicación de la varianza en (A) la fracción puramente
ambiental, (B) la fracción ambiental con estructura espacial, (C) la fracción puramente
espacial y (D) la varianza sin explicar. Elevados valores de B indica falsas correlaciones
como consecuencia de la autocorrelación espacial en las variables ambientales. Por otro
lado, la fracción A debe ser interpretada como el efecto de las variables ambientales tras
haber eliminado su estructura espacial, es decir, la relación causal existente entre las
variables no espaciales y la variable respuesta. Finalmente, con la fracción puramente
espacial, C, es posible evaluar la importancia de condicionantes históricos no mensura-
bles que siguen ejerciendo influencia en el patrón actual o bien la no inclusión de algu-
na variable significativa.

El cálculo de estas fracciones se realiza mediante (Lobo et al., 2001; Hortal y Lobo, 2001):

i) la obtención de la varianza explicada mediante un procesos de regresión entre la
riqueza de especies como variable respuesta y las variables ambientales y espaciales
como variables respuesta (VT)

ii) la obtención de la varianza explicada mediante un procesos de regresión entre la
riqueza de especies como variable respuesta y las variables ambientales como varia-
bles respuesta (VE)  

iii) la obtención de la varianza explicada mediante un procesos de regresión entre la
riqueza de especies como variable respuesta y las variables espaciales como variables
respuesta (Vs)  

Finalmente, calculamos A,B,C y D mediante: A= VT-VS; B= VT-VE; C=VT-Vs ,y final-
mente, D=1- VT.

Vs se calcula mediante una regresión por pasos hacia atrás, backward regressión,
entre la variable dependiente, número de especies, contra un polinomio de nueve térmi-
nos usado en el Trend Surface Analysis (Gittins 1968):

γ=ƒ(X,Y)=b0+b1X+b2Y+b3X
2
+b4XY+b5Y

2
+b6X

3
+b7X

2
Y+b8XY

2
+b9Y

3
(6)

donde X e Y son la longitud y la latitud respectivamente y b los coeficientes. 

Otra de las técnicas dirigidas a la obtención de inferencia ecológica es la denomina-
da hierarchical partitioning (Chevan y Sutherland, 1991). Parte de la premisa de que los
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procesos de selección mediante el test de los valores F (forward y backward methods) y
los criterios de información (AIC, BIC) seleccionan variables que no tienen por qué ser
las causales (Mac Nally, 1996). Para evitar esta situación propone separar el efecto inde-
pendiente I de una variable x1 predictora, sobre la de respuesta, y, del efecto conjunto J
de esa variable x1 como consecuencia de la correlación con otras variables predictoras (x2,
x3). Para ello se evalúa la mejora en la predicción de la varianza cada vez que una varia-
ble determinada entra o sale de los modelos. Así, esta operación es llevada a cabo en toda
la red de modelos posibles a crear con las variables predictoras utilizadas, siendo su
número función de 2

k
de k posibles variables predictoras (ej: en un modelo con 10 varia-

bles, el número total de modelos posibles es 2^10 = 1024). La media del cambio en la
predicción de la varianza cada vez que una variable, x1 ,entra en todos los modelos posi-
bles es igual a I, o lo que es lo mismo, el efecto independiente de la variable x1 sobre la
variable respuesta. 

Posteriormente, se utiliza un proceso de aleatorización (Mac Nally, 2002) para obte-
ner el valor de I para un número n de subgrupos de datos dentro de los casos originales.
Si el valor de I obtenido para todos los casos está por encima del percentil 95 de la dis-
tribución de los valores de I observados para el número n de aleatorizaciones, se consi-
dera que esa variable es una de las que han de ser retenidas por su potencialidad expli-
cativa. Los resultados de este proceso de evaluación de la significación estadística de
cada variable, asimilable al p valor de la regresión normal, son los Z valores. Estos se
obtienen mediante:

Z=([Iobs–media{Irand}]/SD{Irand})      (7)  

siendo Iobs el valor de I observado para todos los casos de la variable x1 e Irand el valor
de I para uno de los subgrupos de los casos elegidos en el proceso de aleatorización.
Valores de Z por encima del percentil 95 indican significación estadística al 95% (Figura
3). En síntesis, esta técnica permite evaluar que variables son las que presentan un mayor
efecto independiente sobre la variable respuesta. Sin embargo, los resultados de su apli-
cación pueden estar condicionados por la autocorrelación espacial de las variables. Una
solución a esta problema es el de realizar una regresión para cada variable predictora con-
tra la equación 6. Los residuales, para cada variable, obtenidos son una buena estima de
las variables predictoras sin el efecto de la autocorrelación espacial. Estas nuevas varia-
bles serían las introducidas en el proceso de hierarchical partitioning.

4. Discusión y conclusiones

Como ha sido comentado en el presente trabajo, existe una multiplicidad de enfo-
ques y de percepciones parciales en el estudio de la distribución espacial de la biodi-
versidad. Es por ello que el desarrollo del conocimiento científico sobre la diversidad
biológica y su aplicabilidad a la gestión debe estar apoyado en la superación de dos
problemas. El primero de ellos es la integración de las múltiples escalas que afectan a
la diversidad biológica en un marco teórico. En este sentido (Whittaker et. al, 2001),
ha remarcado la necesidad de insertar en una teoría general de la diversidad el concepto
de jerarquía de escala para implementar adecuadamente las teorías ecológicas. Así, se
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ha planteado la necesidad de utilizar enfoques que integren factores que van desde lo
global hasta lo local, desde los históricos a los climáticos y energéticos, a los procesos
de alteración de los hábitat y a los procesos de interacción entre las especies. El segun-
do de los problemas es el desarrollo de metodologías y técnicas útiles que conecten
este marco teórico con las necesidades de gestión ambiental o territorial. En este sen-
tido, son especialmente interesantes los trabajos de Mackey y Lindenmayer (2001) y
de Cushman y McGarigal (2002), que han desarrollado metodologías dirigidas a mar-
cos espaciales multiescalares.

En paralelo a la necesidad de enfoques multiescalares, se ha señalado desde diversos
ámbitos la importancia de recuperar algunos conceptos que en ocasiones han sido rele-
gados o no usados correctamente. De esta forma, las proposiciones expuestas para la
reducción de la tendencia hacia una bicefalia, enfoque espacial-enfoque biológico, den-
tro de la Ecología del Paisaje están basadas en la recuperación de la aproximación eco-
sistémica así como de algunos conceptos evidentemente geográficos como los de estruc-
tura jerárquica de los componentes geográficos, regionalización o síntesis paisajística
(Bastian, 2001). Además, se ha señalado como necesario para alcanzar esa pretendida
naturaleza holística, el incremento del estudio de las relaciones entre los componentes
naturales y sociales de los paisajes, ya que son estos últimos los que modelan, y cada vez
más aceleradamente, a los primeros (Wiens y Moss, 1999).

Los trabajos desde la Biogeografía española han mostrado esa capacidad integradora
y sintética, pero sin embargo, estos conceptos no han sido integrados en ocasiones en
marcos metodológicos adecuados. La Biogeografía en España aparece (López Ontiveros,
1996), con un cierto retraso, muy centrada en la Fitogeografía y desarrollando muy esca-
samente la Zoogeografía. Así como desde la Ecología se han realizado esfuerzos en la
modelización del desigual reparto de la biodiversidad sobre el territorio (Atauri y Lucio,
2001; Hortal y Lobo, 2001; Lobo et al., 2001; Lobo et al., 2002;), un repaso a algunas de
la revistas españolas de Geografía (Cuadernos de Investigación Geográfica, 1980-2002;
Boletín de la AGE, 1984-2002; Geographicalia, 1977-2002; Polígonos, 1993-2000;
Investigaciones Geográficas, 1992-2002) muestra una escasa representación de trabajos
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Figura 3. Un análisis para la evaluación de la capacidad explicativa de cada variable mediante hierarchical partitio-
ning tiene tres fases. La fase 1 establece toda la red de modelos posibles (2k). La fase 2 calcula la media de mejora en
el ajuste en todos los modelos cada vez que una variable (ej. A) entra, obteniendo el efecto independiente (I). La fase 3
evalúa si para una variable (A), su valor inicial de I está por encima del percentil 95 de la distribución de n valores de
I obtenidos para diferentes submuestras de los datos.  En la figura 3b se observa como el valor original de I, 15, está

por encima del p95 (sig > 95%), marcado por la línea discontinua. 
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en este ámbito. Algunas aportaciones existen en los congresos del Grupo de Técnicas
Cuantitativa, SIG y Teledetección, (Pino et al., 1998; Sainz, 2000) o en congresos espe-
cíficos como las aportaciones del I Congreso Nacional de Biogeografía (Gosálvez y
Morales, 2000; Guerrero et al., 2000; Sanz et al., 2000). Destacado en este congreso por
su rigor estadístico es el trabajo de Real et al. (2000), que utiliza  un Análisis de Vías que
permite diferenciar correlación de causalidad.

Se hace necesario, por lo tanto, desarrollar un enfoque para el estudio de los patrones
y causas de la distribución espacial de la biodiversidad, y es por ello que desde los estu-
dios de Geografía en España se debe (1) aportar a este problema principios eminente-
mente geográficos (escala, regionalización y síntesis paisajística) e (2) incorporar estos
principios en metodologías y técnicas más depuradas enfocadas a la modelización. Bajo
esta perspectiva, la Geografía, en contacto con otras ciencias, ha de considerar que la bio-
diversidad, al igual que ya se ha hecho con otros aspectos del medio físico (climáticos,
geomorfológicos, hídricos, etc.), es un aspecto fundamental en el desarrollo sostenible de
nuestros territorios, y que para su gestión es necesario el desarrollo de herramientas de
análisis adecuadas.
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