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Resumen

Ladiversidad biologicano se distribuye uniformemente alo largo del globo: diferentes lugares albergan diferentes
especies de seres vivos, y en diferente nimero. Una pregunta clave es, por tanto, como medir la biodiversidad para
asi poder entender los procesos que la generan y poder conservarla de forma eficiente. La vision clasica establece
que la diversidad biologica puede medirse a nivel local (diversidad alfa) o regional (diversidad gamma), y larelacion
entre ambas diversidades (gamma / alfa) es la diversidad beta, que refleja las diferencias entre las comunidades
bioldgicas locales que hay en la region. Sin embargo, estas diferencias pueden deberse a dos fendmenos que es
importante diferenciar: (i) el reemplazamiento entre sitios de unas especies por otras, o (ii) la pérdida de especies
de los sitios mas diversos a los menos diversos. Separar estos dos componentes de la diversidad beta es clave para
entender como se distribuye la diversidad bioldgica, como de diferentes son las comunidades bioldgicas y cuales
son las causas de esas diferencias.

Palabras clave: Biodiversidad; biogeografia; diversidad alfa, beta y gamma; comunidad bioldgica; conserva-
cion; disimilitud; macroecologia

Abstract

Biological diversity is not uniformly distributed across the globe: different places harbour different biological
species, and in different numbers. A key question is, therefore, how to measure biodiversity in order to understand
the processes that generate it and thus to be able to protect it efficiently. A standard framework posits that biological
diversity can be measured at the local level (alpha diversity) or at the regional level (gamma diversity), and that that
ratio between both (gamma / alpha) is beta diversity, which accounts for the differences among the local biological
communities that are present in the region. However, those differences can derive from two phenomena that need
to be distinguished: the replacement among sites of some species by others, or (ii) the loss of species from more
diverse to less diverse sites. Separating these two components of beta diversity is crucial to understand how biolo-
gical diversity is distributed, how different biological communities are, and what the causes of these differences are.

Keywords: Biodiversity; biogeography; alpha, beta and gamma diversity; biological communities; conservation;
dissimilarity; macroecology
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La diversidad biolégica no es uniforme

Cuando estudiamos la biodiversidad, una de
las primeras observaciones que hacemos es que no
todos los lugares albergan las mismas especies de
seres vivos. Cada lugar esta caracterizado por la
presencia, condiferentes abundancias, de diferentes
especies. El conjunto de especies que viven en un
lugar es una comunidad bioldgica y, por tanto, las
comunidades bioldgicas pueden ser mas o menos
parecidas en diferentes lugares, desde idénticas (si
albergan exactamente las mismas especies con las
mismas abundancias) a completamente diferentes
(si albergan conjuntos de especies totalmente
distintas). La diversidad biologica de esas comu-
nidades puede medirse de varias formas, pero la
aproximacion mas simple es contar el nimero de
especies que viven en un lugar: un bosque que tiene
4 especies de arboles (robles, castafios, abedules
y sauces) es mas diverso que un bosque con una
sola especie (robles). De esta forma tan sencilla
hemos definido por tanto una manera de cuantificar
la diversidad biologica, la riqueza de especies.
Una caracteristica fundamental de la riqueza de
especies es que crece cuando ampliamos la escala
geografica. El nimero de especies de arboles que
viven en un bosque serd menor que el nimero de
especies de arboles que viven en toda la provin-
cia, y este menor que el numero de especies de
arboles que viven en todo el continente. Dicho de
otra manera, la riqueza de especies crece segun
aumentamos el area geografica que consideramos.
Ademas, dos bosques pueden tener exactamente
la misma riqueza de especies, pero estas especies
pueden ser distintas. Por ejemplo, un bosque puede
estar constituido por robles, castafios, abedules y
sauces (cuatro tipos de arboles en total), y otro
bosque porhayas, tejos, serbales y avellanos (cuatro
tipos de arboles también). Llegamos aqui a una
intuicion clave: siunaregion tiene varios bosques,
pero todos ellos tienen los mismos arboles (por
ejemplo, robles, castafios, abedules y sauces), la
diversidad regional serd exactamente lamisma que
ladiversidad de cadabosque. En cambio, sien cada
bosque hay especies diferentes (al menos alguna),
es decir, la composicion de especies cambia entre
lugares, la diversidad regional sera mayor que la
diversidad local. Por tanto, la observacion de que
areas geograficas cada vez mas grandes albergaran
un mayor nimero de especies esta intimamente li-

gada al hecho de que en diferentes lugares solemos
encontrar especies distintas.

Midiendo las diferencias entre comunidades
bioldgicas

Esta intuicion es la base tedrica que unifica
como medimos la diversidad bioldgica a diferentes
escalas geograficas y como medimos las diferencias
entre las comunidades bioldgicas de diferentes
lugares. Este marco conceptual lo introdujo R.
H. Whittaker en 1960, quien definio6 los términos
diversidad alfa, beta y gamma (WHITTAKER, 1960).
La diversidad alfa es la diversidad de especies a
nivel local, la diversidad gamma es la diversidad
de especies anivel regional, y la diversidad beta es
larelacion entre ambas. Como veremos enseguida,
la diversidad beta refleja, por tanto, el cambio en
la composicion de las comunidades bioldgicas. Es
importante recalcar que los niveles local y regional
son relativos, es decir, podemos definir el nivel
local como el bosque y el nivel regional como la
provincia, o el nivel local como la provincia y el
regional como el continente. La diversidad biolo-
gica puede medirse también de diferentes formas,
pero por simplicidad nos vamos a quedar aqui
con la riqueza, el nimero de especies. Por tanto,
en su forma mas simple, definimos la diversidad
alfa como el nimero de especies a nivel local (el
promedio del nimero de especies en las diferentes
localidades), la diversidad gamma como el niime-
ro total de especies en la region, y la diversidad
beta como la razén entre la diversidad gamma
(regional) y la diversidad alfa (local). Esa razon
(es decir, gamma dividido por alfa), ademas de
tener en cuenta larelacion entre la diversidad local
y la regional, también informa sobre el grado de
diferenciacion entre las comunidades biologicas de
los lugares que hay en laregion. Esto es asi porque
las diversidades gammay alfa seran diferentes si (y
solo si) las comunidades biologicas en una region
son diferentes entre localidades. Esencialmente,
por tanto, la diversidad beta cuantifica el nimero
de comunidades totalmente diferentes que hay en
una region.

Con un ejemplo simplificado podemos ver
facilmente como la diversidad beta varia desde
la minima a la maxima diferenciacion de las
comunidades locales en una zona. Cuando todas
las comunidades locales son idénticas (diferen-



Baselga, A. & Gomez-Rodriguez, C.: Diversidad alfa, beta y gamma 41

Sitio 1 ) X\ %ék

Regién A

y N
Sitio 2 " e ) X\ i}

I
S

" R
Sitio 3 i £ 4 % Jik

m*ﬁ Q
I
~<
—~
Q
Il

Sitio 1 " f\ % 5;\

Region B

R 2L

o=4
=

Sitio 3

Bi=ticl =13

1 113

Figura 1. Ejemplo simplificado en el que se muestran dos regiones, cada una con tres sitios. En la region A todos los sitios tienen
comunidades biologicas idénticas (diferenciacion minima), por lo que la diversidad regional (gamma=4) es idéntica a la diver-
sidad local (alfa=4) y, en consecuencia la diversidad beta es igual a 1 (indicando que en la region existe una unica comunidad
bioldgica). En cambio, en la region B todos los sitios tienen comunidades biologicas completamente diferentes de las demas,
por lo que la diversidad regional (gamma=12) es igual a la multiplicacion de la diversidad local (alfa=4) por el numero de sitios
(N=3) y, en consecuencia, la diversidad beta es igual al nimero de sitios (beta=N=3). Las fotos de los escarabajos proceden de
Wikimedia Commons (publicadas bajo licencia Creative Commons, autor Udo Schmidt).

Figure 1. Simplified example showing two regions with three sites each. In region A all sites have identical biological commu-
nities (minimal differentiation), so regional diversity (gamma=4) is equal to local diversity (alpha=4) and, as a result, beta diver-
sity is equal to 1 (pointing that a single biological community exists in the region). In contrast, in region B all sites have com-
pletely different biological communities, so regional diversity (gamma=12) is equal to the product of local diversity (alpha=4)
and the number of sites (N=3) and, as a result, beta diversity is equal to the number of sites (beta=N=3). Beetle pictures were

downloaded from Wikimedia Commons (published under Creative Commons license, author Udo Schmidt).

ciacion minima), la diversidad gamma es igual
a la diversidad alfa y la diversidad beta es igual
a 1 (region A en la Figura 1). Por tanto, beta=1
indica que en este caso, solo hay una comunidad
bioldgica que esta presente en las tres localidades
del ejemplo. Cuando las comunidades locales son
completamente diferentes, es decir, presentan una
diferenciacion maxima, la diversidad gamma es
igual a la multiplicacion de la diversidad alfa por
el nimero de localidades (N). Entonces, la diver-
sidad beta es igual a N. Esto significa que hay N
comunidades diferentes (region B en la Figura 1).
Por tanto, vemos que el valor maximo que puede
tomar la diversidad beta no es independiente del

numero de localidades que hay en la region. Esto
implica que, si queremos comparar valores de di-
versidad beta entre regiones que tienen un nimero
diferente de localidades, es necesario estandarizar
el valor de la diversidad beta. Una forma clasica
de estandarizar una variable entre 0 y 1 es restarle
el valor minimo que puede tomar (en el caso de la
diversidad beta seria siempre 1, porque es el valor
que se obtiene cuando todas comunidades sonidén-
ticas) y dividirlo por el maximo (N, cuando todas
las comunidades son completamente diferentes)
menos el minimo. En este caso, simplemente (beta
—1)/(N—1), que no es otra cosa que el indice de
disimilitud de Serensen (CHao ef al., 2012).
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Figura 2. Ejemplo simplificado en el que se muestra como la diversidad beta puede estar causada por dos fendmenos antitéticos
o la combinacion de ambos. En las tres regiones A, B y C, la diversidad beta y los indices de disimilitud relacionados con ella
tienen valores idénticos. Sin embargo, en la region A las diferencias entre las comunidades bioldgicas se deben a la substitucion
de unas especies por otras (reemplazamiento), mientras que en la region B las diferencias entre comunidades bioldgicas se de-
ben a la pérdida de especies de los sitios mas ricos a los mas pobres, sin que éstos tengan ninguna especie Unica (anidamiento).
En la region C, suceden los dos fenomenos a la vez (reemplazamiento y anidamiento). Las fotos de los escarabajos proceden
de Wikimedia Commons (publicadas bajo licencia Creative Commons, autor Udo Schmidt).

Figure 2. Simplified example showing that beta diversity can be caused by two antithetic phenomena or the combination of
both. In the three regions A, B, and C, beta diversity and related dissimilarity indices take identical values. However, in region
A the differences between biological communities are caused by the substitution of some species by others (replacement),
while in region B the differences between biological communities are caused by the loss of some species from richer to poorer
sites, which do not have any unique species (nestedness). In region C, both phenomena occur together (replacement and nes-
tedness). Beetle pictures were downloaded from Wikimedia Commons (published under Creative Commons license, author
Udo Schmidt).

,Qué significa diferente?

Existe una gran variedad de indices de simili-
tud o disimilitud bidtica (MAGURRAN & MCcGILL,
2011), y los que son transformaciones mondtonas
de la diversidad beta (indices como Serensen y
Jaccard) son medidas adecuadas de la diferencia
entre las comunidades bioldgicas. Pero, ;qué sig-
nifica exactamente que las comunidades bioldgicas
sean diferentes? Como veremos a continuacion, no

hay una unica forma en la que las comunidades
biologicas pueden ser diferentes, lo cual complica
nuestra capacidad de entender como se diferencian
unas comunidades de otras y, sobre todo, a qué se
deben dichas diferencias. La primera intuicion que
todos tenemos cuando pensamos en diversidad beta
o en la diferencia entre comunidades biologicas de
varios lugares es la substitucion de algunas especies
por otras (region A en la Figura 2). Este patron se
denomina reemplazamiento (turnover o replace-
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Figura 3. Distribucion de la diversidad beta de las faunas
de anfibios (a) y sus componentes de reemplazamiento (b) y
anidamiento (c). Los valores de disimilitud muestran como
de diferentes son las faunas de anfibios entre cuadriculas de
100 * 100 km dentro de regiones de 500 * 500 km. Figura
tomada de BASELGA et al. (2012) (publicada bajo licencia
Creative Commons).

Figure 3. Distribution beta diversity (a) of amphibian fau-
nas, and its replacement (b) and nestedness (c) components.
Dissimilarity values show how different are amphibian fau-
nas among 100 * 100 km squares within regions of 500 *
500 km. Figure taken from BaseLGa et al. (2012) (published
under Creative Commons license).

menteninglés). Sinembargo, lapérdidade especies
de la comunidad mas rica a la més pobre (patréon
de anidamiento o nestedness en inglés, region B
en la Figura 2) también hace que las diversidades
alfa y gamma sean diferentes, potencialmente
produciendo el mismo valor de diversidad beta
para situaciones completamente diferentes: en la
primera las especies son substituidas por otras, en
la segunda no hay substituciones, solo pérdida de
especies del lugar mas diverso al menos diverso. Al
patron observado en la region A lo denominamos
reemplazamiento porque unas comunidades reem-
plazan a otras. En cambio, al patrén observado en
la region B lo denominamos anidamiento porque
unas comunidades estan anidadas en otras (es decir
las comunidades menos diversas son subconjuntos
de las mas diversas). Las implicaciones para la

conservacion son obvias: en sistemas naturales
donde predominen los patrones de anidamiento, los
lugares de mayor interés para la conservacion son
los que albergan un mayor nimero de especies. Por
el contrario, si predomina un patréon de reempla-
zamiento, el valor de la riqueza local de especies
es insuficiente y es necesario adoptar medidas de
conservacion que contemplen la complementarie-
dad de las comunidades bioldgicas de diferentes
localidades. Por supuesto, en los sistemas naturales
puede haberunamezclade los dos patrones (region
CenlaFigura 2, en la que existe reemplazamiento
y también anidamiento). En los tres ejemplos, la
diversidad alfa y gamma son idénticas, y por tanto
la diversidad beta y el indice de Serensen también
tienen los mismos valores. Sin embargo vemos
muy claramente que las comunidades de esas tres
regiones no son diferentes de la misma manera:
los patrones con los que las comunidades cambian
de unos lugares a otros son muy distintos en las
tres regiones, y los procesos que han producido
esos patrones son potencialmente también muy
distintos. ;/Qué proceso ha producido que unas
especies substituyan a otras en las localidades de
laregion A? ; Qué proceso ha producido que vayan
desapareciendo especies desde el sitio 1 al sitio 3
en la region B? Muy posiblemente esos patrones
tan diferentes de las regiones A y B se hayan
producido a través de procesos muy distintos y el
poder diferenciarlos es de especial interés para la
gestion y conservacion de la biodiversidad. Por
tanto, las medidas generales de diferenciacion de
las comunidades biologicas, en las que se incluye
el valor “bruto” de la diversidad beta o el indice de
Serensen, no son suficientes para investigar como
cambian las comunidades en los diferentes lugares
de una region o por qué lo hacen.
Afortunadamente, hay una manera de separar
los valores de diversidad beta producidos por estos
dos patrones (BAseLGA, 2010). El indice de disimi-
litud biologica de Simpson elimina los efectos de
lariqueza (niimero de especies) sobre la diferencia
entre comunidades. Este indice considera que co-
munidades que estén anidadas (una comunidad es
un subconjunto de otra comunidad) son completa-
mente idénticas. Por tanto, mide solo las diferencias
entre comunidades debidas al reemplazamiento de
especies. Sino hay diferencia de riqueza entre dos
comunidades, los indices de Simpson y Serensen
toman el mismo valor porque dos comunidades que
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Figura 4. Regiones biogeogréficas terrestres delimitadas por Alfred Russel Wallace en The Geographical Distribution of Ani-

mals (1876) (Dominio Publico).

Figure 4. The biogeographic regions delimited by Alfred Russel Wallace in The Geographical Distribution of Animals (1876)

(Public Domain).

tienen el mismo niimero de especies no pueden estar
anidadas (ser una un subconjunto de la otra). Por
tanto, la diferencia entre los indices de Simpson y
Serensen sera debida al anidamiento (diferencias
de composicion causadas por pérdida de especies).
De esta forma, la disimilitud total (Serensen) es la
suma las disimilitudes debidas al reemplazamiento
de especies y al anidamiento. Podemos a partir de
esos nuevos indices entender si las diferencias en
composicion son debidas a uno u otro fendmeno,
y a continuacion podemos investigar cual es la
relacion entre estos dos componentes de la diver-
sidad beta (reemplazamiento o y anidamiento) y
los potenciales factores causales.

La relevancia de separar los componentes de
la diversidad beta

Todos estos métodos nos ayudan a analizar
como cambian las comunidades biologicas en el
espacio (por ejemplo, por qué las comunidades
de arboles son diferentes entre los bosques de
la Peninsula Ibérica y los de Escandinavia) o en
el tiempo (por ejemplo, como han cambiado las
comunidades de mamiferos en Galicia por efecto
de los cambios historicos en los usos agricolas y

forestales). La separacion de los niveles alfa, beta
y gamma permite explorar como se producen esos
cambios, a qué escalas geograficas y en relacion
con qué factores. Por ejemplo, parece que tanto
la diversidad local (alfa) y la regional (gamma)
aumentan segun nos acercamos al ecuador, pero
la diversidad regional lo hace de manera mas acu-
sada. Esto indica que la diversidad beta (el grado
de diferenciacion de las comunidades) aumenta
también segun nos acercamos a los tropicos. Sin
embargo, no basta con saber que las comunidades
en los tropicos tienden a ser mas diferentes entre
si que las comunidades de las areas templadas:
si queremos intentar entender cudl es la causa, lo
primero que tenemos que preguntarnos es si las co-
munidades de los tropicos son mas diferentes entre
si porque hay mas reemplazamiento de especies
o porque hay mas anidamiento que en las zonas
templadas. En las faunas de vertebrados terrestres,
por ejemplo, observamos que en los tropicos hay
mas reemplazamiento de especies y, en cambio,
el anidamiento es mucho mayor en las areas tem-
pladas y frias (Fig. 3). Ademas, el incremento del
anidamiento desde el ecuador hacia los polos se
relaciona mas con factores histéricos como los
efectos de las glaciaciones del Pleistoceno que
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Figura 5. Regiones biogeograficas m arinas, delimitadas
utilizando métodos cuantitativos basados en la disimilitud
de las biotas de las cuadriculas. La utilizacién de un indi-
ce de disimilitud que solo mide las diferencias debidas a
reemplazamiento de especies produce regiones biogeogra-
ficas c oherentes (a), mientras que un indice que mide los
dos tipos de disimilitud conjuntamente (reemplazamiento +
anidamiento) produce regiones que estan sesgadas por las
diferencias en riqueza de especies (b). Figura tomada de
Castro-INsua ef al. (2018) (publicada bajo licencia Creative
Commons).

Figure 5. Marine biogeographic regions, as delimited using
quantitative methods based on the dissimilarity between
squares’ biotas. Using a dissimilarity index that accounts
only for differences caused by replacement yields coherent
biogeographic regions (a), while using a dissimilarity index
accounting for both types of dissimilarity (replacement +
nestedness) yields regions biased by species richness diffe-
rences (b). Figure taken from CasTro-INsuA ef al. (2012)
(published under Creative Commons license).

con los gradientes climaticos actuales (BASELGA et
al., 2012; CasTrO-INSUA et al., 2016), sugiriendo
que esa pérdida de especies hacia altas latitudes
(que hace que las comunidades sean subconjuntos
unas de otras) esta relacionado con una dispersion
limitada de las especies hacia los polos una vez
que se retiraron los hielos desde el tltimo maximo
glaciar (hace unos 20.000 afios).

Otra utilidad de separar los dos componentes
deladiversidad beta es evidente en la delimitacion
de regiones biogeograficas. Las regiones biogeo-
gréficas son aquellas que albergan faunas o floras
(comunidades bioldgicas, en definitiva) diferentes
y anivel global son muy claros los limites entre las
grandes regiones de las faunas y floras terrestres,

en ocasiones por la disposicion de los continentes
(por ejemplo, las regiones Etiopica y Neotropical
de Africa y Sudamérica, respectivamente), en
ocasiones por la presencia de grandes barreras
como el Sahara, que separa la region Etiopica
de la region Paleartica (que incluye el norte de
Africa, Europa y gran parte de Asia). La razén por
la que el norte de Africa se incluye en la region
Paleartica en vez de en la region Etidpica es que
las comunidades de animales y plantas que viven
en el norte de Africa son mas similares a las del
sur de Europa que a las del Africa subsahariana.
Estas divisiones en regiones biogeograficas se han
hecho de manera intuitiva y descriptiva desde los
primeros estudios en las areas de la ecologia y la
biogeografia (WaLLAcE, 1876) (Fig. 4). La gran
acumulacion de datos sobre la presencia de nume-
rosas especies de plantas y animales en diferentes
lugares y la utilizacion de indices de disimilitud
como los descritos anteriormente nos permiten en
la actualidad medir las similitudes (o diferencias)
entre comunidades biologicas de forma cuantitativa
y delimitar las regiones biogeograficas de manera
objetivay evaluable numéricamente. Sin embargo,
como sabemos que dos comunidades pueden ser
diferentes debido a que unas especies reemplacen a
otras, o debido a que una comunidad es un subcon-
junto de otra, tenemos que tener esto muy en cuenta
cuando usamos las diferencias entre comunidades
paradelimitarregiones biogeograficas. Es evidente
que si una comunidad es un subconjunto de otra,
no tiene ninguna especie exclusiva y por tanto este
tipo de diferencias no deben tenerse en cuenta para
delimitar regiones (que definimos como areas con
conjuntos de especies exclusivas de esa region).
Cuando usamos indices de disimilitud no afectados
porel anidamiento (diferencias de riqueza de espe-
cies entre comunidades), conseguimos en cambio
delimitar regiones con comunidades bioldgicas
unicas. En el caso de las regiones biogeograficas
marinas (CAsTRO-INsua etal.,2018), que no estaban
tan estudiadas como las terrestres, la utilizacion
de un indice afectado por los dos componentes de
la diversidad beta produce resultados confusos
(como una region que incluye parte del Atlantico
y el Pacifico), mientras que usando un indice que
solo mide el reemplazamiento de especies obte-
nemos regiones coherentes y con mayor sentido
biogeografico (Fig. 5).
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Para terminar, es necesario recalcar que todos
estos métodos cuantitativos son extremadamente
utiles para caracterizar como cambia la diversidad
biologica en el espacio y en el tiempo, pero para
ellonecesitamos tener los datos necesarios. Parala
mayor parte de los grupos bioldgicos no tenemos
informacion suficiente de en qué areas viven las
especies. Esta falta de conocimiento es particular-
mente acusada en los invertebrados. Por ejemplo,
por lo que podemos estimar, se cree que gran parte
de las especies que viven en el planeta todavia no
han sido descubiertas: aunque conocemos aproxi-
madamente 1.5 millones de especies en todo el
globo, estimamos que deben de existirentre Sy 15
millones (ODEGAARD, 2000). La obtencion de esos
datos y su posterior analisis son necesarios para
conocer como se distribuye la diversidad biologica
en el planeta. Y este conocimiento es esencial si
queremos conservar la biodiversidad. Sobre esto
ultimo, parece haber un gran consenso social, pero
es necesario que ese mismo consenso se alcance
sobre la necesidad de fomentar (y financiar) el es-
tudio de la diversidad biologica antes de que gran
parte de esta desaparezca para siempre.
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