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1. Introduccié

Hi ha una preocupaci6 creixent per la magnitud de la reduccié global de la diversitat biologica,
fins fa poc insospitada. Potser assistim a una acceleracié de les taxes d’extincié de les espécies
sense precedents en la historia geologica del planeta. Es la conseqiiencia dramatica de la des-
truccié progressiva dels habitats terrestres i la creixent facilitacié de les invasions biologiques en-
tre els dominis biogeografics de la Terra. En el dimensionament del problema destaquen, per da-
munt de tot, les taxes de pérdua d’espécies per desforestacié a les regions tropicals, on les
projeccions per als propers cinquanta anys indiquen ritmes d’extincié que suposen la reduccié a
la meitat del comput global d’espécies.

En aquest procés de desconstruccié de la Terra (McCann, 2000), els habitats de bona part de
les latituds temperades, i molt especialment els de la regié mediterrania, es troben en una etapa
avancada de transformacio, amb cicles historics d’ocupacid i transformacié de les cobertes del
sol, régim d’extincions i redistribucié d’especies vegetals i animals. El resultat sén els sistemes
d’habitats en mosaic, humanitzats i potser quasi reinventats, a vegades miniaturitzats, amb ca-
racteristiques locals diferenciades, perd en queé es reconeix una riquesa bioldgica genuina encara
satisfactoria (Myers et al., 2000). Una perspectiva suggestiva és estudiar-los com a experiments
conduits a escales temporals i espacials d’altra manera inassequibles, en qué I'estudi dels patrons
ecologics que n’han emergit pot resultar rellevant, si atenem al tipus de problematica que té plan-
tejada la recerca dels mecanismes a llarg termini que sustenten la diversitat biologica.

Un bon context de referéncia el trobem dins la visié que aporta la macroecologia (Brown,
1995), que pretén combinar amb una base estadistica els patrons geografics i historics amb els
processos locals on es produeix la interaccié ecologica, en una revisié del fons comu a I'ecologia,
la biogeografia i I'evolucid. Des d’aquest punt de vista €s justificable una mesura de biodiversitat
com la riquesa d’espécies, entesa no com un nimero de referéncia de qué cal evitar un Us sim-
plista amb vista als interlocutors socials (Purvis i Hector, 2000), siné com una magnitud que és
operativa a diferents escales espacials i arrel de les quals es poden extraure patrons amb signifi-
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cat. La riquesa d’espécies és particularment valuosa en estudis de biodiversitat extensius que
pretenen compilar la riquesa regional i estudiar-ne les propietats extensives espacials. Els inven-
taris de preséncia/abséncia dissenyats de manera oportuna, com en la Corba del Recol-lector
(Pielou, 1977) permetran inferéncies estadistiques i metodes d’extrapolacié Utils als proposits
que aqui es plantegen (Chao, 1984; Colwell i Coddington, 1995).

Cal, perd, reconeixer que reduir la nocié ecologica de biodiversitat al concepte elemental de la
riquesa d’espécies representa passar per alt molts aspectes de la teoria ecologica que relacionen
la diversitat amb la funcionalitat dels ecosistemes. Es en aquest context que s’han elaborat tradi-
cionalment indexs de diversitat, que pretenen ressaltar les diferéncies en la composicié d’a-
bundancies de les espécies comunes i minimitzar el significat de les espécies més rares, que so-
vint s'interpreten com una mena de soroll bioldgic amb poc significat funcional. indexs com el de
Simpson o el de Shannon pertanyen a una familia de mesures que responen a una mateixa nocié
general de diversitat biologica (Hill, 1973) relacionada amb la informacié (Margalef, 1957). Com a
valors presos localment, es tradueixen en senyals ecologicament menys significatius que si s'ana-
litzen conjuntament a partir de mesures seriades en un context espacial. En aquest sentit, I'is
dels indexs esmentats com a descriptors dels mosaics ecologics sén un precedent en I'intent de
capturar components especifics de I'escala en la diversitat, com els definits en I'ambit local (alfa
diversitat), de mosaic (beta diversitat) o regional (gamma diversitat; Whittaker, 1967; Blondel i
Aronson, 1999).

2. Escales d’observacio i controls de la biodiversitat

En efecte, un aspecte essencial en la discussié de mecanismes i controls en ecologia és re-
coneixer que |’'escala espacial en queé situem els sistemes de mesura sera determinant a I’hora d’i-
dentificar els processos dominants que determinen els patrons ecologics observables (Peterson
et al., 1998). En particular, ens sera Gtil per ordenar la problematica de la biodiversitat en dife-
rents ambits, i suggerir en cada cas quins sén els mecanismes especifics d’escala que caldra pre-
servar. En primer lloc, i com a marc més ampli, trobem la distribucié geografica de les especies i
patrons com la vicarianga associats a processos temporals que se situen en I’escala de temps geo-
Iogica. El més important d’aquests processos és el de la taxa de produccié de noves espécies, per
fenomens de radiacié adaptativa, a escala evolutiva, que contraresta I'extincié en el balang global
de la biodiversitat. La paleontologia, la sistematica filogenetica o la biogeografia historica trac-
ten d’establir els principals patrons o regularitats que s'observen a aquestes escales: si els ritmes
d’especiacié soén regulars i graduals o bé discontinus. Els principals patrons geografics de la ri-
quesa d’especies també s'observen en I'ambit continental, amb el gradient latitudinal de biodi-
versitat, que remarca laimportancia dels habitats tropicals pel fet de suportar la maxima concen-
tracié de riquesa del planeta.

A una escala inferior podem plantejar-nos també com és el balang de la biodiversitat. Ara les
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fronteres espacials de les regions d’estudi delimiten superficies normalment més petites que les
arees de distribucio de les especies. Per aix0, aquesta no es pot plantejar com un balang entre es-
peciacid i extincid de les espécies sind com un balang entre colonitzacidi extincié local. Aquest ti-
pus d’extincié es deu a mecanismes diferents dels que poden actuar en I’extincié definitiva d’'una
espécie, en particular a causa del pes de I'estocasticitat local derivada de biaixos més probables
entorn dels equilibris demografics i de pertorbacions locals poc predictibles localment, perd que
sén de major periodicitat regional. No sempre, com suposavem, una espécie, abans d’extingir-se,
ha d’haver esdevingut rara localment, és a dir, s’ha d’haver reduit a un conjunt dispers de poblacions
locals. Per una banda, algunes especies sén rares sense perillar, de manera aparentment estable
(Rosenzweig i Lomolino, 1997). Per I'altra, tenim simulacions numériques de processos espacial-
ment explicits de competéncia entre espécies que indiquen una major facilitat per extingir-se de
les especies més comunes i competitives davant la destruccié progressiva dels habitats. Resulten,
en aquest cas, d’'imposar propietats inverses entre les habilitats competitives i la capacitat de dis-
persié de les especies (Tilman et al., 1997).

A causa de la coexisténcia real propia de I'escala local, sorgeix la interaccié competitiva entre
les especies. Les interaccions dins la comunitat influeixen sobre les expectatives de persisténcia
de les poblacions. Sense interaccié competitiva, la biodiversitat regional quedaria representada
proporcionalment a escala local, d’acord Unicament amb condicionants aleatoris. En cas d’obser-
var aquesta relacié simple, ens trobariem davant de conjunts biologics locals no saturats. En can-
vi, situacions amb un fort component de control per a la comunitat originarien conjunts as-
simptotics saturats, amb un limit a 'acumulacié de riquesa en espécies. S’accepta que, en la gran
majoria dels casos revisats, la insaturacié és la situacié dominant (Caley i Schluter, 1997; Cornell
i Karlson, 1997). La panoramica cap on apunten aquestes relacions és relativament senzilla: la di-
versitat local dels inventaris s’entén com una conseqiiéncia dels mecanismes a escales regionals,
on no tenen cabuda les interaccions complexes de I'ecologia tradicional, siné la suma dels pro-
cessos que actuen sobre cada una de les espécies per separat. Cal reforcar, doncs, la comprensié
de la biodiversitat regional no interactiva, és a dir, la basada en I'autoecologia dels individus, els
tipus d’agregats espacials de les poblacions, i els tipus d’estadis i fenologia dels cicles vitals, que
marquen les potencialitats dispersives de les espécies en el sistema d’habitats dins la matriu ter-
ritorial.

A una determinada escala espacial, hiintervenen mecanismes ecologics la freqliéncia dels quals
determina també la corresponent escala temporal associada. Pero la connexié entre ambdues no
és trivial, i depen fonamentalment del grau d’aillament geografic de la regié d’estudi. Aqui prendra
significat el grau d’endemisme de la biota, que reflecteix bé I'escala temporal dels mecanismes
dominants. Aquestes consideracions ens permetran explorar més a fons el potencial explicatiu de
les nombroses relacions trobades fins avui entre el nombre d’especies i I'area geografica, regulari-
tats empiriques d’altra banda ben consolidades en ecologia i biogeografia (Rosenzweig, 1995). De
I'ajust lineal d’aquestes ordenacions, en resulta un exponent o parametre caracteristic, que se si-
tua entre Oi 1. Ates que el grafic es representa en eixos logaritmics, en realitat proporciona una fa-

155



cilitat per presentar conjuntament observacions fetes a totes les escales espacials o rangs geogra-
fics en qué es poden estudiar les relacions entre espécies i area. Posem primer el punt de mira en
I’escala més gran possible, el conjunt de la Terra. Les unitats geografiques sén ara les provincies
biogeografiques, d’escala continental, amb la corresponent escala temporal de milions d’anys. Els
moviments tectonics sén els responsables de la modificacié en area de les provincies. Els expo-
nents caracteristics de les relacions espécies/area per a aquestes escales son els més alts d’entre
tots els possibles. Si suposéssim per simplificar aquest valor d'1, la relacié seria lineal, cosa que sim-
plement vindria a dir que sumant arees continentals se sumen les quantitats d’espécies, ja que, en
aquest cas ideal, cap no seria comuna a ambdoés continents. Lorigen de les seves espécies seria to-
talment per especiacié evolutiva i mai per colonitzacié d’una a I'altra, i tractariem arees amb
un 100 % d’endemisme. En realitat, pero, els valors caracteristics estan per sota de la unitat. Hi ha
raons per suposar que I'exponent de la relacié espécies/area entre provincies és proxim a 0,8.
Aquest fet és suficient per estimar que la provincialitzacié de la Terra en cinc continents seria res-
ponsable d’'un increment en el 38 % de la biodiversitat global del planeta (Rosenzweig, 1995). Per
contra, I'aparicié de I'istme de Panama, fa dos milions d’anys, ajunta la provincia neartica i la neo-
tropical i facilita, d’aquesta manera, la dispersié de faunes inicialment recloses als dos subconti-
nents americans. La desprovincialitzacié podria haver estat responsable de I'extincié d’'un 24 % de
les families de mamifers. Efectes semblants o encara majors es poden perfilar en els canvis en la ri-
quesa biologica dels oceans, perd aquests mecanismes de desprovincialitzacié no sén prou impor-
tants per explicar les extincions massives de les espécies marines que marquen les principals tran-
sicions amb que definim les eres geologiques.

Per sota de I'escala continental, I'exponent de les relacions espécies/area marca I'escala tem-
poral en qué podem situar els mecanismes responsables. Si entre provincies tenim els exponents
més elevats, segueixen els exponents dels conjunts d’illes que conformen arxipelags oceanics
llunyans, seguits dels arxipélags cada vegada més propers als continents, per acabar amb les re-
lacions entre arees interiors dins d’un fragment continental (Rosenzweig, 1995). Aixi, per una ma-
teixa escala espacial o area total considerada, el grau d’aillament determina també I'escala tem-
poral dels processos, és a dir, la freqliéncia dels mecanismes de migracié envers els d’especiacid.
Siels processos de dispersié son tan rars que es donen en taxes equivalents o inferiors a les taxes
de diferenciacio evolutiva local de les espécies, tenim efectes de barrera molt importants, i aixo
passa tant entre provincies biogeografiques com entre continent iilles oceaniques remotes. El re-
sultat és la prevalenca de I'endemisme en les biotes respectives, independentment de I'extensid
geografica. Les illes Hawaii gaudeixen de més d’'un 90 % d’espécies endémiques, segons els taxa,
i aixi molts altres conjunts oceanics, com Nova Zelanda (81 %) o Nova Caledonia (76 %; Huston,
1994). Intensitats semblants de diferenciacié sén igualment conegudes per la biota aquatica de
llacs antics com el Baikal. Clarament, I'exponent de la relacié espécies/area ens diu com d’impro-
bable és la dispersio entre les unitats geografiques en estudi. A major connectivitat, menor expo-
nent. llles properes als continents reben un flux moderat de propaguls que frenen les possibilitats
de diferenciacié local i complementariament n'augmenten la riquesa d’espécies. Encara més gran
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és lafreqiiéncia de la dispersié entre fragments d’habitats continentals, on trobarem els exponents
més baixos, aixi com naturalment les taxes d’endemicitat més reduides. Tant és aixi que, a aques-
ta escala, les relacions espécies/area atribuibles a la freqiiéncia dels processos de dispersié sén
indiferenciables d’altres hipotesis explicatives basades en la distribucié aleatoria de les espécies
en un espai mostral continu, fet que va propiciar polémiques raonables entre els defensors dels
models nuls i els que proposaven mecanismes diferenciats del simple atzar. Com a corol-lari per
a I'ecologia del paisatge, que s'ocupa d’aquesta escala inferior dels processos de colonitzacié i
extincid, notarem que la influéncia de la fragmentacid, si no va acompanyada de pérdua d’habi-
tat, sera encara més beneficiosa per a la riquesa local d’espécies que un efecte equivalent de pro-
vincialitzacié per a la riquesa global de la Terra. El problema rau en el fet que la fragmentacié dels
habitats és un procés correlatiu a la seva destruccid prévia, o reduccio de I'area total, i també a la
dificultat creixent de dispersié entre subarees per I'hostilitat dels habitats de pas excessivament
antropitzats. Finalment, les mides insuficients dels habitats locals podran provocar també altera-
cions dels factors ambientals que els caracteritzen, ja que poden fer-los poc qualificats per al
manteniment dels cicles biologics de les espécies.

En aquest context és també oportu tenir en compte el lloc que ocupen les invasions biologiques
induides per I'home. Es clar que I'efecte nociu de les invasions sera més notori com més intenses
siguin les barreres naturals de les arees envaides, tant si es tracta d’arees continentals com d’arees
insulars d’arxipélags remots, totes aquestes amb exponents alts de la relacié espécies/area. En
aquest sentit, I’hnome és un nou agent que introdueix una freqiiéncia de dispersié inusual a les es-
cales en qué acostumava a privar la diferenciacié. Actua en el sentit de transformar el planeta cap
aun model a una Uinica escala, de tipus intraprovincial o d'illa propera al continent. Es facil adonar-
se que, per una banda, les invasions biologiques per antropocoria a les illes oceaniques i als indrets
continentals aillats (Australia), limnetics o marins altament diferenciats i, per una altra, la destruc-
cié i fragmentacié dels habitats continentals (desforestacié, dessecacié) es poden veure com a ex-
trems oposats d’'un mateix procés de simplificacié d’'un mén inicialment multiescalar, cap a un mo-
del que tendeix a organitzar-se a una Unica escala i un tnic conjunt de mecanismes dominants que
influiran sobre la biodiversitat local. Les illes oceaniques i les provincies biogeografiques continen-
tals s'aproximen entre si quan s'afavoreixen les invasions, mentre que els habitats continentals es
distancien per destruccié i fragmentacié dels habitats primigenis que s'insularitzen i insaturen en
espécies locals. El paisatge, més que una escala propia, sembla destinat a esdevenir un model al
qual tendeix la naturalesa de manera recurrent en resposta a I'impacte de I'hnome.

3. Ecologia espacial
En els apartats previs hem focalitzat el component regional de la riquesa d’espécies, que estu-

dia les extincions locals com una part activa del mecanisme de preservacié de la biodiversitat.
En particular, aquesta dinamica local suggereix repensar I'eficacia de part de les estrategies de
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conservacid. No es tracta tant de garantir uns habitats particulars que concentren una determi-
nada proporcio de la biodiversitat, sin6 de preservar I'entramat descentralitzat del sistema d’ha-
bitats en mosaic que s’escampen pel territori i que mantenen entre si relacions de proximitat,
mides i fronteres caracteristiques que en determinen la qualitat com a habitats temporals per a
les poblacions naturals. D’aqui ve que I'ecologia s'hagi fet seu el terme imprecis, pero suggeridor,
de paisatge, per tal d’identificar aquest sistema de relacions entre habitats, a través dels quals la
diversitat regional penetra les escales locals. Per una banda, I'ecologia del paisatge tracta d’esta-
blir bons métodes per tipificar les connexions potencials entre retalls d’habitat. Per I'altra, I'eco-
logia de poblacions esta superant una etapa centrada en els balangos demografics d’equilibri en
un espai homogeni, i ha saltat amb exit a la modelitzacié d’un sistema de subpoblacions locals,
que poden ser efimeres, i que es recolonitzen entre si en un espai amb coordenades geografiques
reals, on els habitats s’entenen com un sistema insularitzat i interconnectat per la migracié. Amb
el nom d’ecologia espacial s'identifica el conjunt d’aquestes aproximacions espacialment realis-
tes, que pretenen acostar-se als casos concrets de distribucions observades en paisatges reals.
Entorn d’aquesta, cal esperar que es puguin expressar en el futur vies de sintesi cap a la modelit-
zacié de la riquesa d’espécies del paisatge, i que se’n puguin derivar estratégies de planificacié per
a la totalitat del territori, que reconeguin la configuracié espacial dels retalls d’habitat com una
propietat rellevant en les garanties de permanencia de les especies.

En qualsevol cas, no podem esperar una relacié senzilla entre el ninxol fonamental d’una espe-
cie i la seva distribucié en el paisatge. Per una banda, una metapoblacié ocupa I'espai de manera
dinamica, i I'abséncia de I'especie en un retall del paisatge no és un element de judici suficient per
concloure que aquest retall no és necessari per a la persisténcia a llarg termini de la poblacié. En
segon lloc, les metapoblacions que s'organitzin en habitats font i embornal (Pulliam, 1988), amb
taxes netes demografiques positives i negatives, respectivament, generen un flux asimeétric de po-
blacié entre els fragments d’habitats en mosaic, i algunes localitats no arriben a I'extincié per
efecte rescat o pel manteniment continu d’'una subpoblacié en declivi per I'arribada continua de
propaguls que no s'acabaran estabilitzant demograficament. En conseqiiencia, la distribucié es-
pacial, observada en un instant donat, repartida en els diferents habitats, pot reflectir ninxols
aparents o realitzats fins i tot més grans que els ninxols fonamentals de la poblacid, cosa que pro-
veeix falses expectatives sobre la seva pervivéncia. La mateixa asimetria del flux poblacional, en
tant que asimetria del flux génic, evitaria millores adaptatives de les subpoblacions dels habitats
secundaris. Aquests efectes maladaptatius dels habitats minoritaris s’han detectat en la sincro-
nitzacié de I'época de posta d’ocells com la mallerenga blava (Parus caeruleus), respecte al mo-
ment de maxima disponibilitat d’erugues, que determinen I'éxit en la cria dels polls. Les pobla-
cions geneticament aillades de la Provenca i de Corsega tenen els pics de cria desplagats quatre
setmanes de manera localment adaptativa respecte del pic de produccié d’erugues dels habitats
dominants. En canvi, les poblacions dels habitats menys freqiients segueixen la mateixa pauta
que en els habitats principals de cada regid, i en aquest cas esdevenen respostes maladaptatives
com ho indiquen les deficients taxes de renovacié demografica (Blondel i Aronson, 1999).
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En resum, s’ha experimentat un progrés considerable en les possibilitats d’aplicacié de models
poblacionals uniespecifics per a la preservacié de la biodiversitat d’espécies diana (Hanski, 1999).
Tanmateix, pero, si pensem en la regié mediterrania o altres entorns amb elevada biodiversitat, on
les amenaces queden sovint repartides difusament per conjunts taxonomics rics en espécies, es fa
dificil pensar en I'aproximacié metapoblacional com I'Unica via de treball possible. Per raons prac-
tiquesid’urgencia, és raonable recérrer a aproximacions complementaries que tractin de perseguir
un coneixement més extensiu de la importancia de I'estructura dels mosaics en la preservacié dels
col-lectius d’espécies. Es planteja, de fet, com es pot assolir un coneixement previ, que no alterna-
tiu, centrat directament en I'ambit d’inventari de biodiversitat més que no pas en I'ambit uniespe-
cific o d’espécie diana. La idea de funcié d’incidencia per a una espécie (Diamond, 1975; Gilpin i
Diamond, 1982) suggereix vies per a regionalitzar la diversitat bioldgica a una escala geografica en
consonancia amb els dominis territorials on es fa la planificacié. La incidencia és la probabilitat de
trobar una espécie en un indret a partir del coneixement dels seus atributs espacials, com I'area
de I'habitat o I'heterogeneitat d’habitats d’una finestra entorn del punt. Si atenem a un col-lectiu
taxonomic, la riquesa d’espécies en el punt no seria altra cosa que la suma de les probabilitats de-
rivades de modelitzar cada especie de la reserva (pool) regional per separat. La manera en qué en
un territori d’habitats en mosaic es reparteix les probabilitats de trobar les diferents espécies do-
nara compte del comportament local de la biodiversitat. Entra dins aquest domini conceptual va-
lorar el paper de cada fragment d’habitat en suportar cada espécie, i definir el que s’ha anomenat
la capacitat metapoblacional d’un paisatge fragmentat (Hanski i Ovaskainen, 2000). Per casos se-
lectes en qué s’han parametritzat els models i s’han fet cérrer simulacions eliminant o reduint parts
de I'habitat, com el de la metapoblacié de la papallona Melitaea cinxia de les illes Aland, es pot va-
lorar quantitativament la importancia de cada accio futura sobre el territori; per exemple, s'aprecia
bé com la reduccié progressiva de les arees dels fragments d’habitat té efectes no lineals de tipus
llindar més dramatics que la pérdua d’elements complets, pero isolats del mosaic ocupable.

Diversitat genética i connectivitat espacial

La reduccié i fragmentacié dels habitats repercuteix en el grau d’aillament genétic de les po-
blacions, de tal manera que en pot resultar també lesionat aquest nivell infraespecific de biodi-
versitat. La reduccié concomitant dels efectius poblacionals que conviuen en fragments reduits
del retall del paisatge imposa colls d’'ampolla i dificultats addicionals de tipus estocastic que por-
ten a un empobriment genétic per fixacid aleatoria d’allels, homozigosi i major expressié de gens
deleteris, en una sindrome reunida sota el concepte de depressié endogamica. Aquesta perdua té
el sentit de reduir el ventall de respostes adaptatives futures davant de canvis en les condicions
ambientals. La diversitat genética és també una propietat velada de la biodiversitat, pel fet que no
podem avaluar-la a partir de la diversitat fenotipica, directament observable.

Laillament per distancia en una poblacié continua no fragmentada és el model de referéncia
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basic enfront del qual es demostren els graus de fragmentacié demografica de les poblacions. Els
indexs de fixacié de Wright mesuren el grau de disminucié de I'heterozigosi demica de la meta-
poblacié per deriva genética respecte d’'un maxim possible. Revelaran si I'aparent fragmentacié
dels habitats té conseqiiéncies en la segregacié demografica, o bé si, per contra, les capacitats de
dispersié dels individus toleren un cert grau de fragmentacio. Els efectes de 'aillament en la pérdua
de diversitat genetica s'aprecien en poblacions d’endemismes microgeografics o en poblacions
insulars (Affre et al., 1997; Viard et al., 1997; Widmer et al., 1998; Barrowclough et al., 1999; Cas-
tro et al., 1999; Lynch et al., 1999). S’han trobat respostes no lineals en les mesures de percolacié
a través d’habitats primigenis continus que es van clapejant per progressiva ocupacié del sol
(Bascompte i Solé, 1996). Suggereixen que el flux o la connectivitat poblacional es trenca més
sobtadament del que podria fer preveure un procés suposadament gradual de fragmentacié dels
habitats. Aquests llindars teorics fan sospitar que hi ha d’haver extincions sobtades imprevistes i
desproporcionades davant de petites noves agressions al medi, o bé degudes al retard en res-
pondre a les agressions passades, expectacié coneguda amb el terme de «deute de I'extincid».
Atés que la seleccié de trets adaptatius davant d’ambients nous pot ser rapida, es pot especular
sobre si la fragmentacié com a escenari futur haura d’afavorir la seleccié de trets relacionats amb
la dispersié (Leimar et al., 1997), que incrementarien les aptituds invasores de les espécies,
tendencia equivalent a la que es déna de manera natural en especies propies d’habitats aillats,
com és el cas dels organismes d’ambients aquatics, que representen models d’estudi excel-lents
(Niirnberger, 1996; Niirnberger i Harrison, 1995; Weider i Hobaek, 1997).

4. Regionalitzaci6 de la biodiversitat

D’entre les aproximacions classiques al problema de I'estima de la riquesa d’espécies i la re-
cerca de mesures alternatives de diversitat biologica, és obligat recordar els intents d’analitzar les
regularitats en la distribucié d’individus en espécies. En particular, cal fer esment dels treballs de
Frank W. Preston (1948, 1962) entorn de les potencialitats de la distribucié lognormal (Pielou,
1975; Palmer, 1990, 1991). Tot i que Rosenzweig (1995) parla d’un abus del prestonisme, en re-
feréncia a I'extensid de les seves idees envers les teories del binomi diversitat/productivitat, Law-
ton (1999), en unes conclusions sobre les principals fites en ecologia de comunitats i de pobla-
cions, reconeix en primer terme la distribucié truncada lognormal. Tanmateix, és en els temps de
Preston que comencen a agafar cos les possibilitats d’inferir la quantitat d’espécies d’una locali-
tat, adduint les raons d’ordre ecologic o estadistic que I'expliquen. Malgrat la ubiqitat de les dis-
tribucions lognormals, alguns autors no combreguen amb el fet que aquesta s’hagi de fonamen-
tar en un principi de distribucié de base aleatoria. En particular, la identitat taxonomica de les
espécies que son rares i les que sén comunes senzillament no és intercanviable, i de fet es troba
que les ordenacions d’abundancia segueixen patrons taxonomics semblants en situacions ecolo-
giques ben diferenciades (Rosenzweigi Lomolino, 1997).
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La transcendéncia de la corba lognormal radica també en el fet que amb aquesta es va fer la uni-
ficacié del problema de les distribucions d’individus en espécies amb el de les relacions
espécies/area, i dona el tret de sortida per a elaboracions posteriors dels models d’equilibri dinamic
basats en les taxes de colonitzacié i d’extincié (MacArthur i Wilson, 1967). Fou també en aquells
temps que Richard Levins, centrat en els problemes de I'entomologia aplicada i preocupat per I'e-
fecte de la variabilitat i especialment la covariancia temporal dels ambients en I'extincié (Levins,
1969), defini el primer model metapoblacional. Tot plegat, I'ecologia de comunitats i la biologia de
poblacions estaven plantejades en uns termes comuns demografics, perd eren encara massa timi-
dament espacials. Latraccié intel-lectual dels models d’equilibri d’aquell temps, de fet, suposaven
implicitament excessives assumpcions i plantejaven situacions inversemblants, basades, entre altres
coses, en la infinitud i la barreja completa o la manca d’adscripcié espacial dels habitats en qiestio.

Preston (1948) compara la tasca de I'ecoleg que disposa d’un coneixement parcialment velat
de l'univers que mostreja —a causa de la dificultat de precisar les espécies rares— amb la del
geoleg que sondeja una vena amb mineral de la qual necessita informacié mostral per obtenir-ne
un coneixement precis de que no pot disposar a simple vista. L'analogia €s apropiada perqué ales-
hores també Sichel (1947,1949) per primer cop s'ocupava de descriure la distribucié de la rique-
sa en or en mostres de les mines sud-africanes, a partir de la qual va derivar també la distribucié
lognormal (Davis, 1973; Isaaks i Srivastava, 1989; Samperi Carrera, 1990). I va ser precisamenten
el camp de la mineria on nasqué la branca de I'estadistica que s'ocupa de conéixer el comporta-
ment de variables espacialment referenciades, tal com la formularen els enginyers de mines Krige
(1951) i Matheron (1961). La geoestadistica, que té uns fonaments afins al de I'analisi de séries
temporals o I'analisi del senyal, té per objectiu comprendre les relacions de complicitat espacial
de les variables, i tracta de predir el valor d’un punt a partir de les seves coordenades espacials,
un cop conegut el comportament de la variable en mostres aleatories de posicié coneguda repar-
tides per I'area d’estudi. Es aixi com connecta les escales regional i local en I'estudi d’una variable
espacialment referenciada. Una variable espacial ha de ser entesa com si hi contribuis un procés
regional determinista, més un component local impredictible. Aquest component regional es ma-
nifesta a una escala espacial més gran, i sera I'eina per regionalitzar el patré espacial més relle-
vant. Una segona particularitat és la possibilitat de dissenyar a posterioriels llocs de mostreig que
han de permetre retenir amb el minim esforg logistic la maxima informacié sobre la variabilitat
temporal de la variable. Si pensem en el problema del seguiment ambiental de variables biologi-
ques de dificil automatitzacié i elevat cost, s'entén que el seu Us es vagi prodigant (Legendre i For-
tin, 1989; Bourgault et al., 1992; Liebhold et al., 1993; Pearson i Carroll, 1999).

Riquesa d’espécies regional

La tasca de la geoestadistica €s modelar observacions espacialment dependents, i es basa en
el concepte d’autocorrelacio espacial. Leina basica és el variograma. Es tracta del calcul de la va-
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riancia de les dades per subconjunts de parells de punts que estan a diferents classes de distan-
cia. Cal esperar que, per distribucions senzilles, les classes properes siguin més homogénies i tin-
guin menor variancia, perod s'arriba a una distancia caracteristica a partir de la qual la variancia
s'estabilitza. S’ha utilitzat el variograma per descriure o tipificar la complexitat de les distribu-
cions d’abundancies dins el rang geografic de passeriformes, com una manera de comprendre el
grau de fragmentacié demografica d’una espécie (Maurer, 1994). Aquesta dependéncia de I'espai
es deu a mecanismes que estan relacionats amb les propietats expansives de les poblacions, pero
també amb la mateixa autocorrelacié dels habitats de que depenen. El variograma explora els com-
ponents deterministics de la distribucié espacial regional d’una variable. La variacié residual és de
tipus aleatori i s'associa al component purament local de variabilitat. Aquesta mena de soroll fa
inviable lainterpolacié de nous punts com una simple regla de tres en relacié amb la distancia dels
punts mesurats més propers que el circumscriuen. Per dur a terme el procés de contornejat s’ha
d’aprofitar la informacié del variograma per obtenir mapes realistes, a través de la técnica del
kriging. Per contra, per mitja d’ajusts polinomials, com en I'analisi ja classica de superficies de
tendencia, emergeixen els patrons regionals a I'escala més gran que admeten les dades, a I'extrem
oposat d’un conjunt cada cop més nombrés de possibilitats d’aplicacié d’alternatives de suavit-
zat i interpolacié. Més enlla d’aquests procediments de contornejat, potser les aplicacions dels
conceptes geoestadistics amb més projeccid o rellevancia dins I'ecologia en els darrers anys sén
les que provenen del camp de la inferéncia o test d’hipotesis. El fet que dues variables indepen-
dents tinguin cadascuna per separat una autodependéncia espacial genera una il-lusioé o artefac-
te estadistic de dependéncia mutua que, de fet, és inexistent. La simple companyia no explica la
correlacié en qué basem les discussions. En aquests casos, és molt util considerar les coordena-
des espacials dels punts de mostreig com a noves variables independents de referéncia per ex-
traure la variacié residual que interessa testar. Aixi, les estructures de dependencia de les rela-
cions entre espécies i factors ecologics queden considerablement depurades i esclarides
(Legendre i Troussellier, 1988; Borcard et al., 1992; Dutilleul, 1998).

Hi ha altres vies per a 'estudi de la biodiversitat regional que tracten de definir més especifica-
ment el grau en queé les mesures de proteccié d’espais s'avenen amb la distribucié de les espécies
protegides. Aquests mapes de biodiversitat s'elaboren a partir de la correlacié de la distribucié de les
espécies amb els principals habitats basats en la tipologia de la vegetacié (GAP analysis, essent 100 ha
la unitat d’estudi, Scott et al., 1991). En gran part, no tenen en compte més que la suposici6 de rela-
cions estatiques senzilles i sense consideracions estrictament de dependéncia espacial en la distri-
bucid de les espécies per categories d’habitat (Conroy i Noon, 1996). Tot i aixi, les técniques d’anali-
si GAP esjustifiquen per la seva missié practica de recongixer buits (gaps) en la proteccié del territori
(Scott et al., 1993), i operen sobre extensions geografiques molt grans i de resolucié espacial grolle-
ra per a les quals es disposa d’informacié cartografica, com I'originada en la classificacié d’imatges
de satel-lit supervisada, és a dir, entrenada a partir d’'informacié de referéncia sobre el terreny.

La informacio regional de base geoestadistica sobre el comportament espacial de variables
com la riquesa d’especies o sobre I'estima de la connectivitat de les poblacions amb marcadors
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genétics forneix resultats en el continu espacial que destaquen fonamentalment la variacié en
gradients, que donat el cas poden ser intensos, perd no donen compte de les discontinuitats fisi-
ques de I'entorn. Proporcionen una reconstruccié pel que fa al paisatge que sempre esta suavit-
zada en comparacié amb les observacions perceptibles, marcades per |'existéncia de discontinui-
tats notables en el medi (Lobo et al., 1998). Un procediment complementari consisteix en la
modelitzacié de la distribucié de les espécies en relacié amb indexs que descriuen el component
estructural del paisatge a diferents escales espacials. La incorporacié de corbes resposta en cam-
pana de Gauss per a una espécie envers un tret ambiental quantitatiu, en contrast amb el model
lineal de la regressié classica, permet incorporar gradients ecoldgics molt més grans (Birks, 1998),
més en consonancia amb |'exercici de regionalitzacié geografica esmentat més amunt. Per dades
de preséncia/abséncia de les espécies, els models lineals generalitzats, com la regressié logistica,
fan factible el calcul de les probabilitats de trobar I'espécie en un punt conegudes les caracteristi-
ques ambientals. S’obren moltes expectatives amb I'is de noves técniques de suavitzat no pa-
ramétriques de les corbes resposta (Yee i Mitchell, 1991; Bio et al., 1998). En certa manera, la fle-
xibilitzacié de les tecniques estadistiques ha de tendir a fer la tasca de modelatge més proxima a
la intuicié del naturalista. Per exemple, el concepte probabilistic d’incidéncia que s’ha esmentat
més amunt és generalitzable a mesures d'estructura del mosaic paisatgistic (Lauga i Joachim,
1992). Si es disposa de bona informacié sobre el terreny, per exemple, la derivable d’imatges amb
elevada resolucid i extensid espacial, com les de satél-lit, es fa factible I'extrapolacié i regionalit-
zacié de variables bioldgiques, tant pel que fa a les espécies (Hepisntall i Sader, 1997) com ala ri-
quesa d’espécies (Jargensen i Nghr, 1996). Tot aquest ordre de coses ha de permetre en el futur
incorporar una dimensié temporal a la problematica de la biodiversitat regional, en termes dina-
mics, segons anem coneixent la sensitivitat de les estructures espacials derivades dels habitats en
mosaic als condicionants climatics i antropics que modelen el territori.
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