Inv Pesq
Tomo 111, paginas 99 a 106 1956

Informacién y diversidad especiﬁca en las
comunidades de 0rganismos

por

RAMON MARGALEF

Una propiedad de importancia esencial en el estudio de la estructura,
dinamisimo y evolucidn de las comunidades naturales es la riqueza de es-
pecies, expresable por medio de un indice de diversidad tal que sea inde-
pendiente de lo amplitud de la muestia sebre la que se determina.

Se han empleado diferentes indices de diversidad (MARGALEF, en pren-
sit, y lugares alli citados) cuya aplicabilidad se basa en que los nlimeros de
individuos de las distintas especies en las comunidades naturales suelen
seguir una reguluidad senciila ; precisamente, segin sea el tipo de dis-
tribucion que se acepte, resulta 1ecomendable una u otia de las expre-
siones propuestus como indice de diversidad. Es muy deseable encontrur
una expresion de dicho indice que sex independiente del ajuste de la co-
wunidad en estndio o un tipo de distribucidn prefijado.

No es necesaio esforzarse mucho paia ver la relacion que existe entre
la rigqueza o divewsidad especifica de una comunidad y la «informacidns
suministiada por una muestra de lo misma. Puede ser interesante explo-
1ar lag posibilidades que la teoria de la informaeidn (v entropia) ofrece
para buscar un nuevo indice de diversidad aplicable a todos los casos, es
decir, independiente de que la distribueidn de individuos en especies se
ajuste a un patidn determinado. Por otra parte, la generalizacién de un
conceplo cientifico —en este caso de la fisica a la biologla— suele repre-
sentar un progreso ; la teorls de la informacién parece particulaimente
prometedora a esle respecto (¢f. QUASTLER, ed., 1958).

Cualquier muestia de una comunidad puede considerarse como un sis-
tema de N particulas (=individuos), N, de las cuales pertenecen a una
clase {=especie) 1, N, a otra clase 2, N, a la clase 5. Tntanees es direc-
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tamente aplicable la expresidn de Brinnouts (1951), que define la entropia
de este sistema por el valor negativo del logaiitmo de la probabilidad de
cunlquier distribucion particular equiprobable

. N1t ,

Bloeyrar @

Asi, en téiminos generales, la «entiopiur de tal sistema crece con el

valor de N. Para que tenga sentido la comparacién de dos colectivos, es
preciso relerit su contenido de informacién o de entropia a clerto valor,
por ejenplo, a un espacio unidad, al miximo posible de entiopfa o al ni-
mero de elementos N. En el 0ltimo caso, tenemos lu entiopia media por
individuo ;

o1 N | ‘
R S =

Braxsox (1953) ha aplicado ideas semejantes ul andlisis de fu estiuc-
tura de las proteinas, en las que cada moléenla consiste en N aminodeidos
que pertenecen a diferentes tipos. HEn el cuso de lus protelnas existe la
complicacién que resulta del orden fijo de concatenacion de los elementos ;
este problema se puede presentar en el andlisis de comunidades vegetales
arraigadas, con estructwa espacial fija, asi como también en el caso de
organismos plancténicos coloniales ; pero falta en el ejeinplo mis simple
que podemos tomar como punto de referencia, constituido por células dis-
persas en un liquido con turbulencia notable —case del fitoplancton-—.

La expresion (2} corlesponde a la wentropiar media por elemento.
Andlogamente podifa caleulurse la «informacions ; pero quizis es mejor
seguir empleando ayuélla, porque sus valores muestian conelacidn posi-
tiva con los indices de diversidad habitnales {(figma) 1l eileulo es sen-
cillo, pues ya se tienen tabulados los logaritmos de los factoriales, o bien
se pbtienen mediante las conocidas expresiones aproximadas :

log,, N Te= (N + 34 logy N+ Yo log,, 27 — (N —

loge N !=N(loge N — 1)

} log'm e

12N

TResulta fructifero desmtollar algunas consideraciones en torno al con-
cepto de informacion. inverso precismuente del de enbropin. Al estudiar
ana comnnidad, vamos recolectando e identificando ejemplares uno tras
otro. Cada uno de ellos aumenta algo Ia informacidn que sobie dicha co-
munidad poseeros ; pero el aumento no es uniforme : los primeros ejem-
plares tienen mayor valor informativo y llega un momento en (ue I adi-
cion de nuevos individuos afinde muv poeo a lo que sihemos sobe la
composicion hictica del golectivo. Bn nna comunidad pobre en especies,
pronto decae la informacién adicional propoicionada por nuevas captuas ;
basta una pequefia muestra para conocerla. la informacidn media de cada



INFORMACION Y DIVERSIDAD ESPECIFICA 101

individuo es guande, lo cual conesponde a wn valor de «entropia» bajo
y a un indice de diversidad tarbién bajo. Bn una comunidad del tipo de
un bosyue tropical, de indice de diversidad muy elevado, lus nuevas reco-
lecelones siguen poseyendo notable valor informative, por lo que o infor-
maeion !f,ld.Ll\ a suministrada por cada individuo es pequefin. La entiopia
es altn y en este ejemplo toma lg forma de «aparente» desorden (el orden
subyacente en lu estinctura de la comunidad queda aqui excluido, dada
ln forma en que foumualamos el problema).

La fgura, relutiva al fitoplancten superficial de la Rin de Vigo,
puede 1lu~,hlu sobie uno de los aspectos de dicho desorden. Iin el emito-
grama se advierten dos comunidades distintas —comprobadas vy estudia-
dd‘s apitte-— con una zona de friceidn o mezcla entie ambas, donde, pre-
cisamente, awmentan los valores del indice de diversidad y de BllEiOpl‘I.
por individuo (desovden).

Al prineipio de este articulo se han referido el indice de diversidad
o la entropia a un espacio determinado ocupado per una comunidad, de
cuya heterogeneidad se prescinde. Al comentar el concepto de informa-
cion se ha planteado una de las posibilidades pidcticas de efectuar el es-
tndio, que consiste en Ia identificacion sucesiva de individuos, a partir de
un panto, como ocmriid generalimente cuando se frate de estudiar los
drboles de un bosque v como se esquematiza en cada uno dé los dos ejem-
plos simuientes, donde unas mismas letras simbolizan individuos de la
migma especie :

g bl mhahb xyizdABO
ghaghih Blwmnoph
gahea hi Ghkbedaqgop
hga{d)din Bitfter B
f £ f e ajn Jehgtlts P
tfadjkk ITwevutG
s rrogq7pjo ql T CH gD

Iistos esquemas poeden representar comunidades desarrolladas en un
plano y con sus elementos equidistantes. Partiendo del centro (a) podemos
i ampliando sucesivamente, por coronas concénfricas, el espacio estn-
diado Ta informacién por individuo deciece a medida que amplinmos el
drea, paralelamente al aumento de la divessidad especifien .

N B B 1B, N B B. /B,
1 ] 1 ¢
9 436 0.47 2140 ] 5.56 0,62 1,62
25 20,05 0.82 121 25 24 59 co8 1,02
49 49 10 1 .99 49 58,42 1,19 0,84

Pademas considerar a By, o a su inverso, comae una varviable . funeidn
del drea recorrida
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Dicha funcién puede ser muy 1til para el estudio de la estructura es-
pacial de las comunidades y su posible heteiogeneidad. o uno comunidad
uniforme en el espacio, el valor de /By decirece paulatinamente, aproxi-
mindose a una constante propia de la comunidad. Precisamente, el dien
(o volumen) que conesponde a un valor convencional de la funcion, muay
proximo o dicha asintota, podifa ser la mejor definicién de dree minima
{o volumen minima). Bi el drea explorada se amplin hasta el punto de
incluir manchas de otras comunidades diferenies, al cruzar el imite de las
mismas, se produce un aumento de la heterogeneidad o diversidad, o dis-
minuecién de /By, que se manifiesta por una inflexidén en I funcidn. L
marcha de la funcidn devivada indica claramente la inelusion de ana drea
Leterogénesz,

Ciertamente, la estruetuia de una comunidad no es concéntrica, sino
que las varisciones en su composicidn son diferentes segiin la direceion
que se siga o partir del punto inicial, lo eual introduce dificultades al in-
tentar llevar o la préetica la sugerencia contenida en lineas anterioies.
Fn los casos mis simples —plancton—, la relacién entre el incremento
de volumen y el decrecimiento de la Informacidn media por individuo, es
una medida de la heterogeneidad en torno al punto que se considere. Xn
otros casos mds complejos, no parvece dudoso que pueda asignarse a cada
punto un sistema de vectmes, representativo cada uno de ellos de ciertas
propiedades que ofiece In obtencién de informacidn en agquel sentido v
direccion ; su valor numérico puede ser, sencillamente, la distancia en la
gue lo informacidn media de cada individuo identificado aleanzy un deter-
minado valor.

L vegetacidon artnigada ofiece un campo de estudio adecuado al desa-
1rolfo de estas ideas. Aquélla posee una estructwra espacinl fija, de manera
que sus comunidades pueden contener una mayor cantidad de informacidn
¥, posiblemente, exigirdn el empleo de otras férmulas mas complieadas,
pudiendo servir de gufa en su busqueda los estudios de Braxsox sobve In
eshiuctura de las proteinas.

Pero semejantes investignciones no sdlo han de tener interds tedrico,
sino que deben resultar aplicables o la prictica. La expresién de Bmni-
LLOGIN puede substituir ventajosamente u los indices de diversidad co-
niientemente usados (Agura). Tgualmente puede aplicarse en el estudio de
la heterogeneidad, formulando el problema en términes asequibles a la
priciics planctolégica

TLas muestras de plancton son ejemplos de colectivos en los que se
prede mescindir de cualquier estructura interna, considerindolos forma-
dos por N, elementos de la clase 1, N, de la 2, etc., distribuidos en un
volumen fijo de agua Disponemos, por ejemplo, de dos muestras, 4 v B,
obtenidas en sendos puntos sepatndos por la distancia L. Biguiendo las
ideas expuestas, podemos calcular Ian entropia (o la informacidén) media
por individuo en 4 v luego, considerando a 4 como punto de partida,
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Fitoplancton superficial de la ria de Vigo, en 25 de agosto de 1955. Se podian distingwir ¢os comunidades, con la zona
de mezela particularmente amplia a 1o largo de la orilla septenirional de la Ria.

A. fndice de diversidad, d= S—1
log, N

C. Eniropia por eéluta, Férmula (2} del fexio.— D. Concentracién total del fitoplaneton, eélulas por mililitro,

- B, Entropia, expresién de Brillouin. Férmula (1) del texto (logaritmos de base 10).
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ampliar Ja muestia uniéndole la B, lo cual hard variar mids o menos la
diversidad o la entropia inicial o, en otros téiminos, permitird obtener
una infmmaeidn suplementaria, variable segin gue la heterogeneidad
entre 4 y B sea mucha o pocs. Poderos usar, sencillamente, la entropia
pot elemento, que vale, 1espectivamente : -

By v Bapy
la pendiente de Iz curva gue expresa su variacidn (derivada) serd

Brga, by = Bxay .

v es una medida de To heterogeneidad entre jos dos punfos. H es una
cantidad vecborial, no sdlo difiere gegiin la diveceidn, sino también segin
el sentido : es distinta de A a B que de B a A, puesto que es muy poco
probable que se dé :

Bray = By

Una simplificacion, matemdticamente muy tosca, pero que el bidlogo
acepta sin gran reparo, consiste en caleulin un valor de M de «ida y
vueltar, es decir, igual en log dos sentidos, yue puede ser

Bxiay + Bum
Bnan— e

H = i {4)

Fios esquemas fisicos se pueden aplicar sin mucho recelo a sistemas
bioldgicos sineronicos o en los que se puede prescindir, sin inconveniente,
del tiempo. Por esta razdn, los conceptog desariollados anteriormente son
aplicables en la prdctica, por ejemiplo, al estudio de la heterogeneidad en
la distribueidn del fitoplancton en Ia Ria de Vigo en un momente deter-
minado. Puede ser ahora de interds ver lo que pueden olrecernos dichos
métodos cuando se frata de investigar Ia dindmica de las poblacicnes, o
su estructura en el tiempe De hecho, cnando estudiamos una comuni-
dad, identificando un individue tras otro, acumulamos informacion segin
una serie femporal ; pero escapamos a mayores dificuitades fijando pre-
viamente la mmesha (plancton) o considerando que no varin mientras I
analiznmos {bosque).

Muy de otra indole son los problemas que olfrece el andlisis femporal
de lag poblaciones. Desde el punto de vista de la teoin de In informaeidn
v de la entrepia son oportunas las siguientes considernciones.

Cuando los individuos de una comunidad se multiplican, pero de tal
maners, que la 1azdn de anmento es idéntica para todas las especies, In
entropia o informacién media por individao vaifa poco. En Ia realidad
de Tn Naturaleza. Io mds probable es que la intensidad de multiplicacidn
sea miis o menos diferente de unas especies a otras. de forma que varin
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In proporeion numérica entie la representacion de las diversas especies
Este hecho conduce w una disminucion de la entropia o aumento de la
informacidn media por individuo. Ejemplos previamente nnalizados (fito-
p!.uwtun tintinidos del plancton), confitinan que, en condiciones norma-
les, el dinamismo natuial de toda comunidad conduce a una gradual dis-
nnueidn del indice de diversidad o de la enfropia por indiv ;dur}

Parw un andlisis mids avanzado de la dindmica de Ia publ(tcmn mixta
no basta comparat los indices de diveisidad en tiempos sucesives, pues
pmhmn tesultar valores simtlares con diferentes combinaciones e-spcmh-
s, sino que se recuire aoun procedimiento andlogo al propuesto para
apreciar la heterogeneidad espacial, pero que en L1 presenie aplicacidn
rosulta s eriticable Bl indice de discondinnidad se caleula en un solo
sentido v vale

v= B — By (5)

-t

en qie b, ¥ £, son t:iempus SUCESITOS.

Quizd las cousideraciones pricticas anteriores se puedan extender a
aspectos mis tedricos. Las comunidades de organismos, en vittud de la
reproduccidn ¥, coneretimente, por la diversa veloeidad de multiplica-
cion de las distintas especies, constituyen sistemas de elementos con es-
tados sucesivos caracterizados por una disminucion de la entropia ; por lo
menos de la entropia por individuo, v, puesto que el nlimero total de
mdividuos en cnulquier bidtopo vatfa poco, una disminucién real de la
entropia de su conjunto. Kn suma, se pasa de estados mds probables a
extados menos probables. L accion antientidpica de la vida 1esulta, en
este caso, de la multiplicacién diferencial de elementos heterogéneos, v
es posible que este fendmeno, aquf tan evidente, no sea nuis que un mo-
delo de lo que ocurre en fa inthmidad de la estructura de la mnteria viva,
algunas de enyas propiedades desconcertantes dependen directamente de
fa capaeidad de 1eproduceion —y reproduecion diferencinl— de sus ele-
menios constitutivos  Beleceion natmal v nultiplicaciin diferencial son
dos conceptos genernlmente asociables. Poy tanto, Ia seleceidn natural
debe consideraise comao 1ealmente creadora, purque eonduce a estados de
probabitidad menaor

Peto estas ideas generales abarean segmiamente n wn solo aspecto de
la comunidad. Porque en su seno operan también relaciones de tipo vaiio
entre sus diversos elementos. Cuanto mis complejus sean ellas, cunnto
mas viniados v mualtiples sean los ecaminos que puede recorrer la energia,
desde que penetm en el sistemit hasta que lo abandona, mavor es la esia-
hilidnd de I comunidad, v ésta podria ser una condicién pala su equili-
brio (Mac Arravr, 1955, Los sistemas mids estables serinn .1qncl]n<. que
ge pueden convertit en otros vequivalentes» a fiavdés de un gran ntimeto
de posibles transformaciones, o sea. podiia decize, los caracterizados
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por una gran resonancia interna. Una comunidad, para halluse en este
caso, deberfa constar de muchas especies, o bien éstas deberian mostrax
una acentuada indiferencia de régimen alimenticio Pero ndtese bien que
semejante situacidn es opuesta a aquella a la que conduce la sucesion
natural, gue limita el nimero de especies y tiende a una mayor eficiencia
‘nutritiva, opuesta a ln polifagia. Sin embaigo, el nimero de especies 1o
puede descender por debajo de un minimo que requiere el mantenimiento
de la estructma de la biocenosis {autdtrofos, fitdfagos, zodlagos, ete.), de
maneia que lia de llegaise a un compromiso o estado de tension entre
las vaiias tendencias opuestas. Por tanto, la disminucién paulatinn del
indice de diversidad (d, By) conrelativa de 1o marcha de la sucesion ha
de aceptarse con todas las limitaciones que se deducen de este tiltimo
piirafo.

SUMMARY

The windices of speeific diversitys of natural communities, as generally used, are
based on a very general pattein of numerical distribution ef individuals inlo species.
Fyom infoi malion theory we can borrow expressions that are free from any postulate
of such sort The expression of BrRiLoUmN (1), par example. As ediversity index» we
ean use the gmean eniropy per individualy, as given in expression (2), where a
communily has a total of N individuals, N, of which belong to species 1, N. to
species 2, etc The results obtained are in fazir agreement with those supplemented
by olher diversily indices (fig. &, C) and of wider application.

If entropy or informalion are sludied in & concrele community, starting {rom a
print, and following a definite path. their valtte in fonction of the explored space
may be useful in detecting heterogeneity in the spatial structure of ihe whole com-
munity For practical purposes, the simple expressions (3) and (4) give the hetero-
geneity between points 4 and B sepaved by a distance L

When time is involved, a similar expression (5} may be accepled for practical
purposes, but theorelically is more subjected to erilicism. Natura)l succession, through
differential muliplication of species, leads 1o a diminution of mean enlropy (2).
A peculiar property of life is the «anlientropien effect of differential multiplication
of structural elements. from moiecules o individuals (including also natural se-
lection). In natural communities, diversity indices de not drop indefinitely, but they
reach a state of dynamic equilibrium with an opposite trend tewards adeguate
stability, that should be attained with a minimum amount of specific diversily, de-
pending on ecological niches in ihe biotope.
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