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Deteccién cuantitativa de fronteras ecolégicas y ecotonos. La deteccion cuantitativa de fronteras es una herramienta fundamental
para estudiar la forma y dinamica de los ecotonos o transiciones entre comunidades distintas. El analisis geogréafico de fronteras consiste en
la deteccion y evaluacion estadistica de su significacion mediante tests de aleatorizacion. Una frontera es una posicion espacial donde la
tasa de cambio de una serie de variables es la mas elevada. El método de la ventana movil dividida ha sido muy utilizado para detectar
fronteras en transectos y calcula la diferencia entre dos mitades de una ventana movil que va recorriendo el transecto. La metodologia mas
utilizada para la deteccion de fronteras de variable cuantitativas en dos dimensiones se basa en el célculo de la derivada primera parcial en
dos direcciones de los valores medidos en cuatro posiciones adyacentes de muestreo situadas en una malla regular (“lattice-wombling"). En
el caso de datos irregularmente espaciados o de variables cualitativas se utilizan el “triangulation-wombling" y el "categorical-wombling”,
respectivamente. Existen estadisticos de fronteras que describen el nimero y tamafio de las fronteras detectadas. Para estudiar la relacion
espacial entre dos tipos de fronteras se definen los estadisticos de solapamiento basados en el grado de coincidencia espacial y en la
distancia entre ambos tipos de fronteras. La significacion de los estadisticos de frontera y de solapamiento se evalia mediante tests de
aleatorizacion restringida de las fronteras que consideran su autocorrelacién espacial. Otras técnicas de deteccion de fronteras incluyen las
onditas. El andlisis y la comparacién de las posiciones de distintos tipos de fronteras son fundamentales para entender los cambios
ecoldgicos complejos.
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Quantitative detection of ecological boundaries and ecotones. Quantitative boundary-detection techniques are the main tool to study
the form and dynamics of ecotones or transitions between different communities. Geographic boundary analysis is the detection and
statistical evaluation of boundary significance through the use of randomization tests. A boundary is the location in space where the rate of
change of a set of variables is the highest. To detect boundaries along transects the moving split-window technique has been very used.
This method consists of calculating the dissimilarity between the two halves of a moving window which moves along the transect. To detect
boundaries of quantitative lattice data the lattice-wombling algorithm has been widely applied. The rate of change in values among four
adjacent sampling locations forming a square is estimated by computing the first partial derivative in two directions. In the case of irregularly-
spaced guantitative data and qualitative variables, the triangulation-wombling and the categorical-wombling algorithms are used, respectively.
There are boundary statistics which describe the number and size of detected boundaries. To study the degree of spatial association
between two sets of boundaries, several overlap statistics are defined which quantify how much spatial overlap exists and which is the
distance between two types of boundaries. The significance of boundary and overlap statistics is evaluated using restricted randomization
tests of boundaries which take into account certain degree of their spatial autocorrelation. Other boundary-detection techniques include
wavelets. Analysing and comparing the location of boundaries types is relevant to understand complex ecological changes.

Key words: boundary, boundary statistics, ecotone, overlap statistics, "wombling".

Introduccion. Definicion de ecotonos y fronteras

Las fronteras, los umbrales, las interfaces y las discontinuidades definen las relaciones entre un sistema y su entorno
permitiendo la aparicion de diversidad, estructura espacial y, al fin y al cabo, de organismos vivos capaces de retener y
transmitir informacion en medio de un universo mas cadtico (Rubert de Ventos, 2006). La persistencia de fronteras a distintas
escalas espaciotemporales permite distinguir individuos, poblaciones, especies y comunidades. La deteccion de fronteras es
pues fundamental para distinguir entidades biol6gicas diferentes.
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Los ecotonos son transiciones entre comunidades diferentes a lo largo de cambios en los gradientes ambientales
compuestas por fronteras mas o menos conspicuas (Holland et al., 1991; Hansen y di Castri, 1992). El intercambio de
especies entre comunidades vecinas y su presencia en ecotonos sugiere su valor como reservorios de diversidad a lo largo de
gradientes ecoldgicos (Schilthuizen, 2000). Los ecotonos han sido ademas muy estudiados por considerarse especialmente
sensibles a cambios ambientales pasados y recientes como el caso del ecotono bosque subalpino-pastos alpinos que incluye
los limites altitudinales del bosque y del arbol. Sin embargo, las variables a estudiar y el método de cuantificacion de las
fronteras deben estar bien fundamentados dada la inercia y la variabilidad en la respuesta de los ecotonos al clima y otras
perturbaciones (Kullman, 1989; Noble, 1993).

En sentido estricto, un ecotono es una zona de tensién o diferencia brusca entre las comunidades separadas (van Leeuwen,
1966; van der Maarel, 1976, 1990). Por contra, una ecoclina es una zona de cambios graduales donde los patrones
espaciales son de grano fino y aparecen limites sinuosos entre las comunidades adyacentes. En teoria, las ecoclinas serian
mas sensibles a cambios ambientales que los ecotonos y responderian de forma mas rapida a cambios de las variables
abidticas, sobre todo en situaciones de gran estrés ambiental como el ejemplo citado del limite altitudinal del bosque
(Brubaker, 1986). Desgraciadamente, la frontera semantica entre ecotono y ecoclina definida por los botanicos europeos ha
desaparecido y el término ecotono es el predominante en la terminologia actual aunque se refiera tanto a transiciones
graduales como a bruscas (Hansen y di Castri, 1992).

Los ecotonos pueden considerarse compuestos por grupos de fronteras ecoldgicas o zonas de cambio entre comunidades
distintas (Fortin, 1994, 1997; Cadenasso et al., 2003). Una frontera es una linea o una superficie que une los puntos donde los
gradientes de los descriptores medidos muestran pendientes maximas. La frontera es una estructura espacial y por tanto
puede registrar en su forma procesos pasados subyacentes implicados en su creacion (Margalef, 1991). La descripcion del
patrén espacial permite asi inferir los procesos que lo generaron, siempre teniendo en cuenta que un mismo patrén puede ser
el producto de procesos diversos. Existen desde fronteras lineales, bruscas y bien conectadas (bordes), mas propias de un
ecotono en sentido estricto, hasta fronteras zonales de transicion (Fig. 1).
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Figura 1. Tipos de fronteras. a) Frontera lineal brusca (nitida, estrecha) y contigua
(conectada) separando el area de estudio en dos manchas (“patches”). b) Frontera
lineal brusca (nitida, estrecha) pero desconectada (abierta) que no separa el area de
estudio en dos manchas diferenciadas. c) Frontera zonal de transicion gradual, de
anchura constante y contigua (conectada) separando el area de estudio en dos
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manchas. d) Frontera zonal de transicion gradual pero de anchura variable y contigua
(conectada) separando el drea de estudio en dos manchas. El area de estudio
corresponde a 10 x 10 celdas (cuadrados) y el gradiente de tonos grises corresponde a
la escala de valores cuantitativos de la variable de estudio.

Los ecotonos plantean una problematica estadistica a la hora de analizarlos espacialmente ya que las variables estudiadas no
suelen mostrar valores finitos y similares en el area de estudio (no son estacionarias) dado que los ecotonos son zonas de
transicion entre comunidades distintas (Fortin, 1999a). Como consecuencia de esta propiedad cualquier muestreo cuyo
objetivo sea la deteccion de fronteras debe plantearse suficientes posiciones espaciales, ya sea en un transecto o en un area,
de tal manera que abarquen las localizaciones donde aparecen fronteras (ecotono) y aquellas adyacentes que corresponden a
las comunidades separadas. Por ejemplo, si quisiéramos detectar fronteras de diversidad en el ecotono bosque subalpino-
pastos alpinos deberiamos muestrear el propio ecotono y localizaciones situadas en el bosque subalpino y en los pastos
alpinos proximos al ecotono (Camarero et al., 2000, 2006).

Finalmente, las distintas fronteras desde gradual-difusa hasta brusca-nitida pueden ser debidas a distintos tipos de gradientes
ambientales subyacentes ya sean lineales, graduales o bruscos. Algunos autores postularon la necesidad de
retroalimentaciones positivas entre plantas y medio, como la modificacién del microclima por parte de las plantas en
situaciones de elevado estrés climatico, para explicar la aparicién de fronteras abruptas en el caso de gradientes ambientales
graduales (Wilson y Agnew, 1992). Otros las explicaron apelando a la existencia de interacciones positivas fuertes entre
individuos de la misma especie (Wilson et al., 1996; Wilson y Nisbet, 1997) o bien mediante procesos de competencia
interespecifica intensa (Yamamura, 1976). Sin embargo, no parece ser éste el caso en el limite superior del bosque subalpino
gue podria responder mas a cambios internos en tasas de crecimiento y a procesos demogréficos (Wiegand et al., 2006).

Métodos cuantitativos de deteccién y descripcion de fronteras

Existen varias revisiones estadisticas muy detalladas sobre los métodos espaciales de deteccién de fronteras procedentes de
campos diversos como la geografia (Fortin et al., 2000; Jacquez et al., 2000; Fagan et al., 2003; Kent et al., 2006), la
epidemiologia, la geologia o el andlisis de imagen, por lo que sélo repasaremos los mas utilizados en ecologia (ver capitulo 4
en Fortin y Dale, 2005). En general, la deteccion y delineacion cuantitativa de fronteras en ecologia se inicié desde el estudio
de ecotonos (Johnston et al., 1992; Fortin, 1994, 1999a), pero su uso se ha extendido a temas tan actuales como la
respuesta de los limites geograficos de distribucion de la especies frente al cambio climatico (Fortin et al., 2005).

El método mas sencillo para la deteccién de fronteras en el caso de variables cuantitativas medidas a lo largo de transectos
es la técnica de la ventana dividida movil (“moving split-window”; Fig. 2) que consiste en calcular la diferencia, por ejemplo
usando distancias euclideas al cuadrado, entre dos mitades de una ventana mévil que va recorriendo el transecto (Whittaker,
1960; Webster, 1973; McCoy et al., 1986; Johnston et al., 1992). Este método es sensible a variaciones a pequefia escala
que pueden no corresponder a fronteras. Por ello deben usarse ventanas de distintos tamarfios ya que las fronteras apareceran
como picos en la medida de diferencia siempre en la misma posicion independientemente del tamafio de la ventana. Los
métodos basados en datos en una dimension permiten detectar la brusquedad y tamafio de las fronteras pero la mayor
disponibilidad reciente de datos en dos dimensiones permite definir con mayor precision otras propiedades de las fronteras
como su forma.
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Figura 2. Deteccion de fronteras usando datos cuantitativos tomados en transectos
mediante el método de la ventana dividida movil (“moving split-window”). En este
ejemplo la ventana rectangular de deteccion esta formada por dos cuadrantes. Para
cada posicién en la que se coloca la ventana a lo largo del transecto (moviendo un
cuadrante cada vez tal y como indica la flecha) se calcula un valor de distancia
euclidea al cuadrado (circulos vacios unidos por lineas discontinuas) basada en las
diferencias entre los valores de la variable (cuadrados negros unidos por lineas
continuas).

Desde un punto de vista estadistico y espacial las fronteras se definen como los lugares contiguos donde las tasas de cambio
son mas altas para las variables analizadas (Burrough, 1987; Fortin, 1994). Un ecotono puede asi definirse como un grupo de
fronteras ecoldgicas contiguas (Fortin, 1997). Si hiciéramos una analogia geométrica y analitica, la tasa de cambio equivaldria
a la pendiente o a la derivada primera. Las fronteras pueden definirse como zonas donde la autocorrelacion espacial es
negativa. Zonas o regiones homogéneas pueden implicar la aparicién de fronteras pero no viceversa (Oden et al., 1993). Las
localizaciones vecinas que muestran tasas de cambio muy elevadas son candidatas a formar parte de fronteras (Fig. 3). Las
zonas espacialmente homogéneas en las que la variable de estudio muestra valores similares (manchas o “patches”) se
consideran uniformes y muestran valores minimos en las tasas de cambio (Fig. 3). Estas zonas homogéneas pueden no serlo
tanto mostrando variables con mayor o menor grado de autocorrelacion espacial. De hecho, es recomendable usar la
deteccion de fronteras combinada con métodos de agrupamiento espacial para revelar la presencia de cambios bruscos y de
manchas homogéneas. La presencia de estructura espacial dentro de cada mancha dificulta la deteccién y delineacién
precisa de fronteras lo que puede conducir a la definicion arbitraria, como en el caso de las fronteras politicas, de umbrales a
partir de los cuales la tasa de cambio es suficientemente alta para ser considerada frontera. La definiciéon de umbrales que
separen fronteras de tasas de cambio menores dependera del contexto espacial de andlisis (nimero e intensidad de las tasas
de cambio) y del nimero de puntos muestreados (Fortin, 1999b). Una forma de enfatizar la detecciéon de fronteras entre
manchas minimizando la aparicion de fronteras dentro de manchas consiste en repetir el analisis de fronteras a distintas
resoluciones espaciales para estimar cémo de persistentes o fuertes son las fronteras detectadas a distintas escalas (Fortin,
1999b; Csillag et al., 2001).
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Figura 3. Deteccion de fronteras mediante “lattice-wombling”. Los limites (tasas de
cambio) se calculan basandose en los valores cuantitativos (escala de grises) para
cada cuatro celdas adyacentes (cuadrantes) que forman un cuadrado. Este ejemplo
ilustra un caso en el que las tasas de cambio mayores se consideran posiciones
donde aparecen fronteras. Las menores tasas de cambio suelen aparecer en zonas
espacialmente homogéneas (manchas o “patches”) en las que la variable muestra
valores similares. El area de estudio la forman 10 x 10 celdas (cuadrantes) y el
gradiente de tonos grises corresponde a la escala de valores cuantitativos de la
variable de estudio.

En el caso de variables cuantitativas tomadas en dos dimensiones, el método més usado para detectar fronteras utiliza el
algoritmo “lattice-wombling” que requiere la distribucion regular de los datos en una cuadricula o malla (“lattice”) bidimensional.
Barbujani et al. (1989) presentaron una descripcion y aplicacion amplias del método originalmente propuesto por Womble
(1951) y que ellos bautizaron como “wombling”. En un trabajo posterior, Barbujani y Sokal (1990) mostraron como las
fronteras lingliisticas y genéticas coincidian entre las poblaciones europeas.

Para detectar fronteras de una o varias variables cuantitativas medidas en localizaciones equidistantes formando una malla
regular en una cuadricula bidimensional se calculan las derivadas primeras o tasas de cambio de las variables analizadas
mediante “lattice-wombling” (Fortin, 1994). Aunque pueden también utilizarse datos interpolados no es recomendable ya que
la interpolacién suaviza los datos originales lo que reduciria la presencia de fronteras. Es posible calcular las tasas de cambio
de variables Gnicas o el promedio de los valores absolutos de las tasas de cambio de distintas variables en el caso
multivariante. El algoritmo citado calcula la magnitud de cambio como la derivada primera de los valores de la variable y esta
tasa de cambio corresponde a la pendiente de un plano situado en el centroide de un cuadrado delimitado por esquinas o
puntos en los que hemos medido la variable (Fig. 4b y 4c). En el caso de que los cuatro valores comparados sean similares,
el plano que los une no tendra pendiente y la tasa de cambio ser4 minima o nula (Fig. 4c). Si los cuatro valores comparados
difieren mucho el plano que los une tendra una pendiente muy elevada y la tasa de cambio sera alta (Fig. 4b). Si la derivada
primera es una estima de la tasa de cambio, la derivada segunda permite identificar los puntos de inflexion que delimitan el
inicio y el final de la frontera.

Las tasas de cambio més altas se llaman elementos de frontera candidatos (“candidate boundary elements”, en adelante
BEs) porque pueden formar parte de una frontera una vez contrastada su significacion. Las tasas de cambio calculadas se
ordenan de mayor a menor y se seleccionan aquellas localidades donde las tasas de cambio son las mas elevadas que
corresponderan a los BEs. Suelen definirse como BEs aquellos cuya tasa de cambio es superior a un umbral arbitrario (Fortin
y Drapeau, 1995), por ejemplo el 5-10% de los BEs con las tasas de cambio méas altas (percentiles superiores 5°-10°).
También se elige un umbral minimo en la orientacién de las fronteras ya que las fronteras estan conectadas segun distintas
orientaciones. Pueden aparecer BEs aislados (“singleton”) o grupos de pocos BEs contiguos formando subfronteras
(“subboundaries”) que pueden formar fronteras (como se ilustra en la Fig. 1b; Fortin, 1994; 1997).

En el caso de datos irregularmente espaciados, se usa un algoritmo similar siguiendo el mismo razonamiento anterior pero
basado en una triangulacion de Delaunay previa que conecte las localizaciones donde se han tomado los datos (“triangulation
wombling”, Fortin, 1994; Fig. 4e y 4f). Si analizamos variables cualitativas como presencia/ausencia de varias especies (Fig.
4a y 4d), se utiliza el método de “categorical-wombling” que tiene en cuenta las coincidencias o diferencias entre puntos
comparados ya sea dispuestos en malla o irregularmente espaciados y sometidos a una triangulacion posterior (Oden et al.,
1993).
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Figura 4. Métodos de deteccion de limites o bordes mediante “wombling”. En a) y d) se muestra el caso de datos
cualitativos (representados mediante cuadrados y circulos) y el uso de “wombling” categérico. Las lineas
discontinuas unen celdas adyacentes (cuadrantes). En d) las uniones se basan en el algoritmo de triangulacion de
Delaunay. Las lineas cortas gruesas indican que las celdas unidas tienen valores diferentes (no concordantes). En
b) y c) se muestran ejemplos con datos cuantitativos tomados en posiciones equidistantes (malla) y el uso de
“lattice-wombling” o “wombling” en malla (la altura de cada celda es proporcional al valor de la variable). Las flechas
delimitan el centroide de las celdas. Las lineas discontinuas que forman un cuadrado muestran el plano formado por
los valores de las cuatro celdas (cuadrantes). La pendiente del plano indica la magnitud de la tasa de cambio: en b)
la tasa de cambio es alta; en c) la tasa de cambio es cero. En e) y f) se muestran ejemplos con datos cuantitativos
irregularmente espaciados y el uso de “wombling” con triangulacién (“triangulation-wombling”) (la altura de cada celda
es proporcional al valor de la variable). Las flechas indican el centroide de las celdas. El triangulo de lineas
discontinuas muestra el plano formado por los valores de las cuatro celdas (cuadrantes). La pendiente del plano
indica la magnitud de la tasa de cambio: en e) la tasa de cambio es alta; en f) la tasa de cambio es cero.

Estadisticos de fronteras

La deteccién y definicién de fronteras puede ser tan subjetiva y arbitraria como los métodos de agrupamiento espacial si no se
someten los BEs a tests de significacion para determinar si forman parte de fronteras cohesionadas que dividen el area
muestreada en manchas homogéneas. Los estadisticos de frontera se usan para decidir si una frontera o grupos de frontera
son estadisticamente significativas (destacan) respecto a un modelo nulo (azar espacial completo, es decir la distribucién de
Poisson). En realidad no se contrasta si los BEs son significativamente altos sino si las subfronteras estan significativamente
cohesionadas, es decir si son contiguas, mediante la aleatorizacion de las posiciones espaciales de los datos. De esta
manera se obtienen unos estadisticos y su probabilidad asociada que describen el nimero y tamafio de las subfronteras y de
BEs aislados (Oden et al.,, 1993): nimero de fronteras que incluye BEs aislados y conectados (en el caso de fronteras
cohesionadas su namero sera bajo), nimero de BEs aislados o “singletons” (en el caso de fronteras cohesionadas su nimero
sera bajo), longitud méaxima de la frontera més larga, longitud media de todas las fronteras, didmetro méximo de las fronteras,
diametro medio de todas las fronteras y el estadistico de superfluidad que estima la eficiencia de las fronteras a la hora de
dividir el &rea de muestreo y suele ser bajo en el caso de pocas fronteras fuertes. En los ejemplos de la Figura 5 se
detectaron 17 y 6 BEs para las variables cobertura y densidad de plantulas, respectivamente, pero s6lo una subfrontera
compuesta por 3 BEs fue significativa en el caso de la cobertura. En el caso de fronteras ecolégicas muy fuertes vy
cohesionadas la mayoria de los estadisticos de fronteras tendran valores extremos como muchas fronteras con elevados
valores medios y maximos de longitud y diametro y un bajo nimero de “singletons” asi como del estadistico de superfluidad.

Los tests de aleatorizacién para estimar la significacion de los estadisticos antes mencionados pueden basarse en la
permutacién completa de los datos pero este tipo de tests es irreal y demasiado conservador ya que supone la independencia
de los datos muestreados lo cual es improbable en un contexto ecoldgico pues implicaria la ausencia de autocorrelacion
espacial y, por tanto, de fronteras (Fortin y Jacquez, 2000; Fagan et al., 2003). Existen tests mas aconsejables basados en la
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aleatorizacion restringida de las fronteras que consideran el grado original de autocorrelacion espacial de los datos (Oden et
al.,, 1993). Otros tests de aleatorizacion restringida dividen el area de muestreo en subareas espacialmente homogéneas o
bien tienen en cuenta el grado de semejanza entre distintas observaciones para definir subgrupos de localizaciones similares.
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Figura 5. Ejemplo de deteccién de fronteras de cobertura de
adultos (a) y densidad de plantulas (b) de Pinus uncinata
mediante “lattice-wombling” en una parcela de 50 x 40 m
situada en el Castillo de Vinuesa (Soria, Sistema Ibérico).
Los simbolos negros corresponden a elementos de frontera
y los simbolos blancos indican el valor de la variable para
cuadriculas de 5 m x 5 m (el tamafio es proporcional al valor
de la variable). Sélo aparecié una subfrontera significativa
(cuadrado) en el caso de la cobertura (a). Modificado de
Camarero y Gutiérrez (1999).

Estadisticos de solapamiento

Los estadisticos de solapamiento cuantifican la relacion espacial entre fronteras de dos tipos (atraccién/repulsion) y
determinan si esta relacion espacial es significativa (Fig. 6). Las fronteras ecolégicas basadas en datos biéticos (cobertura,
tamafio, densidad, edad, diversidad, datos genéticos, etc.) pueden asi relacionarse espacialmente a las fronteras derivadas de
datos ambientales (clima, suelos, polucién, etc.) para contrastar si coinciden espacialmente (Jacquez, 1995; Fortin et al.,
1996). La deteccion de este solapamiento espacial entre fronteras de distintos tipos permite asi cuantificar dicha interaccién
espacial y seguirla a lo largo del tiempo. Podemos por ejemplo comparar la relacion espaciotemporal entre el clima y los
limites geograficos de distribucién de las especies o entre las fronteras de distribucién de animales y las que delimitan el
bosque y su paso a prados (Fortin et al., 2000).
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Jacquez (1995) describié cuatro estadisticos de solapamiento, basados en las distancias medias al vecino mas préximo, para
dos grupos de fronteras calculados para las variables X e Y (Fig. 6): Os, que mide el nimero de coincidencias espaciales
entre dos grupos de fronteras o nimero de BEs de los dos grupos que aparecen en la misma posicién espacial (en la Fig. 6,
Os = 9); Ox y Oy que estiman cémo las posiciones de las fronteras de las variables X e Y afectan a las posiciones de las
fronteras Y y X, respectivamente; Oxy, que cuantifica la influencia espacial mutua entre dos tipos de fronteras.

Mapa X Distancia Minimade X a 'Y
- I = Solapamiento
Directo
| G411
i1 1
Mapa Y O
i R 0
1
EF
8 i

Figura 6. Estadisticos de solapamiento espacial entre fronteras (“overlap statistics”). Se
calculan las tasas de cambio mediante “lattice-wombling” en cada centroide (cuadraditos
vacios) entre celdas adyacentes formando un cuadrado. Las posiciones de las fronteras se
indican como cuadrados grises claros en el mapa de la variable X y como cuadrados grises
oscuros en el mapa de la variable Y (parte izquierda). En el caso del estadistico de
solapamiento espacial directo (Os, grafico central) los cuadrados grandes de trazo grueso
indican las posiciones donde las localizaciones de las fronteras de los mapas de las variables
X e Y coinciden (9 en total). En el caso de los estadisticos de distancia minima (Ox, Oy,
graficos a la derecha) se compara la distancia minima desde las posiciones de las fronteras de
la variable X hasta las de la variable Y (cuadrados grises claros con circulitos vacios, 6
unidades) frente a la distancia minima desde las posiciones de las fronteras de la variable Y
hasta las de la variable X (cuadrados grises oscuros con circulitos vacios, 17,96 unidades).

La significacion de los estadisticos de solapamiento se estima mediante tests basados en permutaciones de las tasas de
cambio y no de los datos brutos porque las tasas de cambio ya incluyen la estructura espacial de la variable. Los estadisticos
de solapamiento suelen expresarse de forma estandarizada para comparar distintos estudios y mostrar qué frontera influye
maés sobre la posicién espacial de la otra. Asi, si Ox es mucho menor que Oy las posiciones de las fronteras de la variable X
afectan mas a las posiciones de las fronteras de la variable Y que viceversa. En el caso de fronteras espacialmente asociadas
los tres ultimos estadisticos (Ox, Oy, Oxy) suelen mostrar valores bajos y significativos, mientras que en el caso de repulsion
entre fronteras sus valores son altos y significativos. Por ejemplo, Fortin et al. (1996) encontraron en un bosque templado que
las fronteras de datos de la vegetacion arborea (p.ej. densidad) solapaban con las fronteras derivadas de datos edaficos pero
no sucedia asi con las fronteras de diversidad de plantas lo que indicaba la importancia relativa del suelo en determinar los
patrones espaciales de la vegetacion. Camarero et al. (2006) describieron cémo las fronteras de la cobertura arbérea influian
negativamente sobre las fronteras de diversidad del sotobosque en ecotonos bosque subalpino-pastos alpinos poco
perturbados.
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Otros métodos para detectar fronteras: ' wavelets'

Esta pequefia revisién de métodos cuantitativos de deteccion y descripcion de fronteras es en cierto modo incompleta dado
que son técnicas diversas procedentes de disciplinas cientificas diferentes que ya han sido usadas en ecologia. Esta
diversidad anima al ec6logo a estar atento ante nuevos métodos procedentes de disciplinas aparentemente alejadas de la
ecologia. Ya sucedi6 hace dos décadas cuando diversos métodos estadisticos del andlisis de series temporales fueron
traspuestos al andlisis espacial en ecologia (p.ej. los correlogramas). De nuevo se han trasvasado técnicas originalmente
disefiadas para la descomposicion y estudio de patrones de series temporales y del andlisis de imagenes al &mbito espacial.
Este es el caso de las onditas (“wavelets”) que ya se han aplicado en ecologia vegetal para la deteccion de fronteras y que
forman parte de otra “familia” de métodos (Bradshaw y Spies, 1992; Dale y Mah, 1998; Csillag y Kabos, 2002; Camarero et
al., 2006). El uso de las onditas enlaza directamente dos de los temas pendientes en la deteccion de fronteras: la definicion
de modelos nulos adecuados necesarios para realizar los tests de aleatorizacion de los estadisticos de fronteras y de
solapamiento y la sensibilidad de las fronteras a los cambios de escala ya que las onditas analizan el patron espacial
mediante una aproximacion jerarquica. Las onditas permiten detectar estos cambios de escala pero, como en los métodos de
“wombling”, no existen aun tests de aleatorizacién adecuados para decidir si una frontera es o no es significativa.

Las “wavelets” (onditas) proceden de la ingenieria electrénica y del andlisis de sefiales y permiten identificar las escalas del
patron espacial analizado, ya sean datos cuantitativos de una serie continua tomada en una o dos dimensiones, a la vez que
muestran dénde aparecen las fronteras (Torrence y Compo, 1998). Su robustez ante la anisotropia y la falta de
estacionariedad las hace muy convenientes para datos ecoldgicos. Se puede imaginar como una ondita de forma definida
recorre un transecto y en aquellos puntos en los que la ondita “resuena” con los datos se producen picos de varianza que
corresponden a cambios bruscos o fronteras. Este andlisis se repite con la ondita de igual forma pero a distintas escalas. La
varianza se calcula promediando todos los valores de la serie de datos para cada escala espacial o bien promediando todas
las escalas para cada posicion espacial. El tipo de ondita seleccionada afecta mucho a los resultados del andlisis ya que hay
varios tipos y algunos como la ondita de Haar son los mas apropiados para detectar fronteras (Dale y Mah, 1998).

Conclusiones finales

La deteccion cuantitativa de fronteras es una herramienta (til y objetiva para monitorizar como los ecotonos responden al
cambio global, especialmente a los cambios de uso del suelo y al cambio climatico (Fig. 7). La deteccion de fronteras puede
servir para evaluar en el tiempo cémo un ecotono se desplaza o cambia en funcién de las perturbaciones que le afecten o bien
a lo largo de gradientes ambientales marcados.

Figura 7. Deteccién de la frontera de altura o densidad de Pinus uncinata en el ecotono
bosque subalpino-pastos alpinos del limite altitudinal superior del bosque (Sierra de las
Cutas, Ordesa, Pirineo oscense, 2100 m s.n.m.; foto tomada en junio del 2005). Las
lineas discontinuas indican fronteras para las variables mencionadas desde el presente
(linea negra) hasta una futura hipotética ascensién del bosque (lineas gris y blanca). En
primer plano se observan individuos arbustivos aislados (“krummholz”) y en segundo
plano aparecen individuos arbéreos. Nétese las aciculas marrones en los arboles del
bosque por dafios debidos a la desecacién invernal.
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La deteccién cuantitativa de fronteras de variables medidas en dos dimensiones mediante las distintas técnicas de “wombling”
ha sido un avance importante, desde los puntos de vista estadistico y ecolégico, en el estudio de la delimitacion y descripcién
de fronteras y ecotonos. Los estadisticos de frontera permiten describir las caracteristicas espaciales de las fronteras
detectadas en un area de muestreo. Los estadisticos de solapamiento sirven para cuantificar la relacién espacial entre dos
grupos de fronteras, por ejemplo las derivadas de variables ambientales y aquellas derivadas de variables bidticas (cobertura,
densidad, tamafio, edad, diversidad, etc.).

Quedan aln muchas cuestiones metodolégicas y ecoldgicas por resolver dentro de la detecciéon cuantitativa de fronteras
como la ponderacion de fronteras de especies raras o sensibles frente a las fronteras de especies mas comunes. La
deteccion de fronteras mediante espectros de diversidad parece también una herramienta Gtil en el caso de patrones de
diversidad a pequefia escala espacial (Margalef, 1974; Camarero et al., 2005). Se debe finalmente integrar la teoria estadistica
y las cuestiones ecolégicas a responder. Por ejemplo los tests de aleatorizaciéon restringida deberian mantener la
autocorrelacion espacial de interés en los datos de forma que permitieran detectar las fronteras mas fuertes y coherentes. De
nuevo volvemos aqui al tema recurrente del binomio patrén-proceso y a uno de los principales objetivos del analisis espacial:
inferir los procesos subyacentes describiendo el patrén espacial de forma adecuada, teniendo en cuenta la estructura de los
datos.
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