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EFECTOS DE LA RIQUEZA Y DE LA EQUITATIVIDAD
SOBRE LOS VALORES DE DIVERSIDAD

EN COMUNIDADES DE AVES

, J. LOPEZDECASENAVE1Y L. MARONE2

RESUMEN

En este trabajo ponemos a prueba la Hip6tesis de Tramer acerca del efecto de la riqueza y la equitati­
vidad sobre la diversidad de comunidades de aves en condiciones ambientales contrastantes. Las pre­
dicciones de la hip6tesis son: i) en condiciones favorables la diversidad varia en funci6n de los cambios
en la riqueza, y ii) en condiciones rigurosas las variaciones de la diversidad esran determinadas por
cambios en la equitativid~d. Analizamos cuatro series de datos correspondientes a distintas comuni­
dades de aves terrestres (Nacufian, Mendoza, Argentina) y acuaticas (Costanera Sur, Buenos Aires,
Argentina) en diferentes condiciones ambientales. En dos de los casos no existi6 un control diferencial
de la diversidad por sus componentes, mientras que en los otros dos casos las variaciones observadas
fueron opuestas alas predichas bajo la hip6tesis. Ademas, revisamos trabajos publicados cuyos resulta­
dos fueron tambien poco consistentes con la hip6tesis. La diversidad de las comunidades bio16gicas y
sus componentes varian de acuerdo al tipo de sistema, al grado de variabilidad ambiental y a la escala
del analisis. Concluimos que las predicciones no se cumplen y consideramos que no constituyen un
modelo adecuado para identificar procesos de organizaci6n comunitaria.

INTRODUCCION

El concepto de diversidad de especies ha provisto
un marco te6rico importante para el desarrollo
de numetosas especulaciones acerca de la estruc­
tura y organizaci6n de las comunidades bio16gi­
cas (MAGURRAN,1988). En las ultimas decadas
se ha prestado especial atenci6n a la elucidaci6n
de los procesos que determinan la diversidad de
las comunidades (e.g., CODYy DIAMOND,1975;
RICKLEFSy SCHLUTER, 1993), originandose
importantes debates sobre la importancia relati­
va de los factores ambientales y bio16gicos (e.g.,
variabilidad ambiental vs. competencia, vease
WIENS, 1977, 1984; SCHOENER,1982; GRANT,
1986), asf como sobre la importancia de los even­
tos hist6ricos, las circunstancias geograficas y los
procesos evolutivos (RICKLEFSy SCHLUTER,
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1993). Al mismo tiempo, el interes por este tipo
de analisis se ha incrementado debido a la cre­

ciente necesidad de comprender los facto res que
gobieman los patrones globales de biodiversi­
dad.

La diversidad de una comunidad es una funci6n

de su riqueza (numero de especies) y de su equi­
tatividad (grado de uniformidad de las abundan­
cias relativas de las especies). La variaci6n con­
junta de ambos componentes determina los cam­
bios en la diversidad. TRAMER(1969) ha realiza­
do una serie de predicciones sobre el efecto de la
riqueza y la equitatividad sobre la diversidad en
condiciones ambientales contrastantes. El pro­
puso que: i) en ambientes favorables la diversi­
dad varia en funcion de los cambios en la riqueza,
y ii) en ambientes rigurosos las variaciones de la
diversidad estan determinadas por cambios en la
equitatividad. Segun TRAMER(1969), en el pri­
mer caso el nivel de los recursos serfa estable en
el tiempo y las poblaciones estarfan cerca del
equilibrio, de manera que los cambios en la
diversidad se deberfan casi exclusivamente a la

aparicion 0 desaparicion de tipos de recurso y a la
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consiguiente adicion 0 sustracci6n de especies
que los exploten (i.e., cambios en riqueza). Por el
contrario, en ambientes rigurosos las poblaciones
estarian debajo de sus niveles de equilibrio y
serfan mas propensas a fluctuar numericamente
en funcion de la disponibilidad de sus recursos.
De este modo, los cambios en la diversidad esta­
rfan determinados por la variacion de la equitati­
vidad. Varios autores han extendido estas ideas al
proponer que la regulae ion diferencial de la
diversidad reflejarfa la accion de distintos proce­
sos de organizacion comunitaria. En ambientes
poco severos el proceso determinante serfa la
competencia interespecffica por los recursos,
mientras que en condiciones rigurosas la varia­
cion en la disponibilidad de los recursos serfa
mas importante que la competencia (ROTEN­
BERRY,1978; ROTENBERRYet al., 1979; vease
BETHKEy NUDDS,1993).

Las predicciones de TRAMER(1969) han sido
puestas a prueba con resultados dispares (BETH­
KEY NUDDS, 1993), por 10 que su utilizacion
como base para la identificaci6n de procesos de
organizacion de comunidades es aun de dudoso
valor (vease WIENS, 1989: 136). En este trabajo
analizamos varias series de daros correspondien­
tes a distintas comunidades de aves terrestres y
acuaticas en diferentes condiciones ambientales,
con el objero de evaluar la influencia de la equi­
tatividad y de la riqueza sobre la diversidad de
espeCles.

MATERIAL Y METODOS

Areas de estudio y metodos de muestreo

Los datos analizados en este trabajo corresponden
a las comunidades de aves terrestres de la Reserva
de Nacufian (Mendoza, Argentina) y de aves
acuaticas de la Reserva Costanera Sur (Buenos
Aires, Argentina).

La Reserva de Nacufian (34° 02' S, 67° 58' W)
esca ubicada en la parte central del desierto del
Monte. La fisonomfa tfpica de la region es la
estepa arbustiva perennifolia de Larrea spp., aun­
que la mayor parte de la Reserva esca ocupada
por un bosque abierto de algarrobo (ProsoPis fle­
xuosa), con alta cobertura de arbusros (Larrea

spp., Capparis atasmiquea, Condalia microphylla) y
herbaceas (principalmente gramfneas). El clima
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es marcadamente estacional, con inviernos frfos y
secos, y veranos calurosos y relativamente hume­
dos (vease MARONE,1992). La Reserva Costanera
Sur (34° 36' S, 58° 27' W), ubicada en la ciudad
de Buenos Aires, es una superficie ganada al Rfo
de la Plata ocupada en gran parte por lagunas y
su vegetacion asociada. Los niveles de agua de las
lagunas dependen del regimen de precipitacio­
nes y temperaturas, de manera que estas sufren
una reduce ion en la superficie anegada en los
meses ciilidos del verano y aumentan durante el
invierno (FILIPELLOy L6PEZDECASENAVE,1993;
L6PEZDECASENAVEY FILIPELLO,1995).

Las aves de Nacufian fueron muestreadas en las
primaveras (octubre), veranos (diciembre-enero)
e inviernos (junio-julio) de 1985 a 1988 en sitios
de 4 ha (MARONE,1992). En cada sitio realiza­
mos transecros de banda (BURNHAMet aI., 1980)
de 0,5 km de largo, que recorrimos varias veces
(x = 8) durante cada ocasion de muestreo, des­
pues del amanecer (no mas de 4 horas) y en las
ultimas 3 horas del dfa. En Costanera Sur las aves
acuaticas (no Passeriformes) fueron muestreadas
exhaustivamente durante un ciclo anual. Reali­
zamos dos visi tas por mes a la reserva desde
noviembre de 1988 hasta ocrubre de 1989, regis­
trando la abundancia de aves en 22 bandas de 50 m
de ancho perpendiculares a la costa de las lagu­
nas, entre las 07:00 y las 11:00 hs (L6PEZ DE
CASENAVEY FILIPELLO,1995). Las listas de las
aves presentes en cada area de estudio durante los
muestreos pueden verse en el Apendice.

Diseno muestral

Para poner a prueba las predicciones de TRAMER
(1969) se deben comparar las variaciones de la
diversidad y sus componentes en situaciones de
rigor ambiental contrastante. Si la hip6tesis es
valida, la diversidad deberfa estar controlada por
la riqueza en situaciones favorables y por la equi­
tatividad en las desfavorables. Para realizar estas
comparaciones utilizamos cuatro conjunros de
daros:

a) En los primeros meses de 1986 un incendio
afect6 45 ha en la Reserva de Nacufian. El fuego
produjo una importante disminuci6n en la dis­
ponibilidad de recursos y provoc6 una marcada
simplificacion estructural del habitat (MARONE,
1990b). De esta manera, las areas quemadas
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constituirian un ambienre mas riguroso para las
aves que las no quemadas. Para este analisis com­
paramos los muestreos de la estacion de cria (i.e.,
primavera y verano) de 4 sitios sin disturbio (4
sitios X 2 estaciones X 4 anos = 32 muestreos)
con los de 2 sitios quemados (2 sitios X 2 estacio­
nes X 3 anos = 12 muestreos).

b) Segun TRAMER(1969), las comunidades de
aves duranre la epoca invernal estarian bajo con­
diciones rigurosas y su diversidad seria enronces
mas dependienre de la equitatividad que duranre
la temporada de cria (vease tambien ROTEN­
BERRYet at.) 1979). Analizamos las diferencias
enrre las comunidades invernales (estacion no
reproductiva) y las de primavera y verano (esta­
cion de cria) en Nacunan, comparando los mues­
treos de 4 sitios (en invierno: 4 sitios X 4 anos =

16 muestreos; en primavera y verano: 2 estacio­
nes X 4 sitios X 4 anos = 32 muestreos).

c) En septiembre de 1987 comenzo un periodo
de extrema sequia en Nacunan. Las dos estacio­
nes de crecimienro posteriores fueron las mas
secas registradas hasta ese entonces (MARONE,
1992). Los efectos de esta sequia fueron marc ada­
menre negativos para las poblaciones de aves gra­
nivoras de la Reserva, en especial durante la esta­
cion de crecimiento cuando la abundancia de
semillas alcanza su nivel minimo (MARONE,
1992). En este caso utilizamos la abundancia de
los granivoros en primavera y verano, comparan­
do los dos anos anreriores a la sequia (1985 y
1986) con los anos secos (1987 y 1988) en 4
sitios de la Reserva (4 sitios X 2 estaciones X 2
anos = 16 muestreos en ambos casos).

d) Los valores de temperatura durante 1988-89
en la Reserva Costanera Sur fueron superiores al
registro normal y las precipitaciones fueron muy
escasas en el verano, acentuandose If!dinamica
caracteristica de las lagunas y produciendose
una drastica desecacion de las mismas duranre la
epoca estival (FILIPELLOy L6PEZ DECASENAVE,
1993). Esta situacion provoco condiciones
mucho mas severas pata las poblaciones y gre­
mios de aves acuaticas de la Reserva que las
correspondientes a la epoca con mayor disponi­
bilidad de agua (L6PEZ DECASENAVEY FILIPE­
LLO, 1995). Para este analisis comparamos los
muestreos de la estacion favorable del ciclo
anual (invierno-primavera, 12 muestreos) con

los de la estacion desfavorable (verano-orono, 10
muestreos).

Analisis de datos

En cada ocasion de muestreo calculamos la diver­

sidad de especies medianre el complemenro del
Indice de Simpson:

Divetsidad = 1/ (LPi2)

(HILL, 1973), donde Pi es la proporcion de cada
especie i en el total de individuos de la muestra.
La riqueza es el numero de especies presenre en
cada muestra, y la equitatividad fue calculada
usando la correccion de MOLINARI(1989) del
indice propuesto por ALATAIp(1981):

Equitatividad = (sen-1 F21 / 90) F21

cuando F21 >{03, Y

Equitatividad = F213

cuando F21 ::; {03; donde

F21 = (l/LP/ - 1) / [exp (-LPi In p) -I}

Este indice es el menos dependienre de proble­
mas de muestreo al ser poco sensible alas espe­
cies raras e independienre de los valores de rique­
za de la muestra (ALATALO,1981; MOLINARI,
1989).

Evaluamos estadisticamenre las diferencias en los
valores de diversidad y sus componentes entre
situaciones conrrastanres mediante la prueba de
t', que no requiere homogeneidad de varianzas
(SOKALy ROHLF,1981). Para analizar la conrri­
bucion particular de la riqueza y la equitatividad
a la variac ion de la diversidad realizamos amilisis
de correlacion patcial (STEELy TORRIE, 1985).
Las correlaciones simples soh inadecuadas ya que
los calculos de los indices son matematicamenre
dependientes.

RESULTADOS

La diversidad de la comunidad completa de
Nacunan vario significativamenre al comparar
los sitios sin disturbio vs. los quemados y tam­
bien la estacion reproductiva vs. la invernal
(Tabla I, a y b). La diversidad de granivoras en
Nacunan y la de aves acuaticas en Costanera Sur,
por el conrrario, no variaron significativamenre
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como consecuencia de la escasez de agua (Tabla I,
c y d). Esto se debio alas tendencias opuestas de
sus componentes: en ambos casos la riqueza dis­
minuyo y la equitatividad aumento, compensan­
do las variaciones en diversidad.

La riqueza fue el componente mas afectado por
las condiciones ambientales, ya que siempre fue
menor cuando el rigor era mayor (Tabla I, solo en
el caso de los granivoros de Nacufian esta dife­
rencia no fue significativa). Por otro lado, la
equitatividad nunca difirio significativamente
entre condiciones (Tabla I). Los ensambles estu­
diados no disminuyeron su equitatividad en
situaciones de mayor severidad.

La riqueza y la equitatividad tuvieron un aporte
igualmente significativo a los cambios temp ora­
les en la diversidad en Nacufian, independiente­
mente de la rigurosidad de las condiciones (Tabla
II, a y b). Por 10 tanto, no se encontro un control
diferencial de la diversidad, 10cual no apoya las
predicciones de TRAMER(1969). Por otra parte,
las variaciones en la diversidad de los granivoros
y las aves acuaticas tuvieron un aporte diferencial
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de cada componente, ya que la riqueza determino
los cambios en la diversidad en condiciones rigu­
rosas (sequia y estacion seca) y la equitatividad
en condiciones favorables (afios sin sequia y esta­
cion humeda) (Tabla II, c y d). Estos resultados
son opuestos a los predichos por TRAMER(1969).

DISCUSION

Variaciones en la diversidad

Las comunidades de aves estudiadas presentaron
variaciones importantes en la diversidad y sus
componentes al analizar situaciones ambientales
contrastantes (Tabla I), pero el patron mas defi-.
nido fue la constancia de los valores de equitati­
vidad. Una prediccion impllcita en el razona­
miento de TRAMER(1969) es que la equitativi­
dad es mayor en los ambientes benignos que en
los rigurosos, debido a que en aquellos la compe­
tencia por recursos limitantes deberia minimizar
las variaciones de abundancia (PULLIAMet al. ,
1968; TRAMER,1969; ROTENBERRY,1978; pero
vease COTGREAVEy HARVEY,1994). Nuestros
resultados no son consistentes con dicha predic-

TABLAI

VALORESMEDIOSDEDIVERSIDAD,RIQUEZAY EQUITATIVIDADBAJOSITUACIONESAMBIENTALES
CONTRASTANTESENDISTINTASCOMUNIDADESDEAVESDELASRESERVASDENACUNANY

COSTANERASUR

Condiciones

a. Nacufian

Sitios sin disturbio .

Sitios quemados .

b. Nacufian

Estaci6n de cria .

Estaci6n no reproducriva ................•....................

c. Nacufian

Ailos sin segufa .

Alios con sequfa

d. Costanera Sur

Esraci6n favorable .

Estaci6n desfavorable .

*: P<O,05, **: P<O,Ol, ns: no significativo (prueba de t').
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n

32

12

32

16

16

16

12

10

Diversidad RiquezaEquitatividad

6,87

16,440,33
**

**ns

4,91
10,250,37

6,87

16,440,33
**

**ns

3,07
7,130,34

1,92

4,630,31
ns

nsns

2,41
3,940,42

4,64

20,920,24
ns

*
ns

4,00
12,000,32




