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'Ed como 10 dan a entender las pinturas rupestres de Ia cubiertJ de este lihro, 
13 ecologfa es prohablcmel1te la ciencia mas antigua, si no 1a profesi(m mJs 
antigua. Poco despucs de haher {enido sus primt'[os pensamicntos cOllsciell
tes, nuestros antcpasauos primitivos dcbieron darse UH:nta de la importancia 
de saber los lugares en que po(\ian encontrar plantas cOlllestibks yanimaks 
para cazar, yen que podLm ellcontrarse a salvo de los enemigos que preten
dian ataear1cs. Pero hoy en db podemos lIegar l11ucho m~is kjos. Sahemos 
que si deseamos utilizar los productos del mundo natural sin dcstruirlos, si 
descamos producir ali men to para nosotros y no para las plagas, y si desea
mos predecir ({que suceded despucs» en nuestro medio ambiente, hemos de 
comprcnder c1 mundo natural y los organismos que 10 forman. Estc libro ha 
sklo pcnsado para documcntar y fomentar dicha comprensi6n. Es un Iihro 
'.Icerca de fa distribuci6n y Li ~lhundancia de los distimos tipos de org-.mismos 
sohre la faz de b Tierra, y ac<:rca de los caractcrcs e illtcraccioncs fisicos, 
qufmicos y <:spccialmente hiol6giu)s qu<: detcrmill:ll1 dichas dislrihuci(mcs 
y abundancias. 

A diferencia (tc 10 que sLlcedc con otLIS ciencias, 1a materia de cstLldio de 
la ecologia resull:! evidente a todo cl Illunuo; Ia mayoria <.\C las personas han 
ohsefvado y ponderacio la Natura1cz:t, y por ello sc pucd<: decir que lodos 
somos ecologos en eierta medicia. PefO la eeologfa no es una cienci~1 Lieil, ya 
que presenta grandes sutilezas y comp1cjidades. Trabaja exphcitamentc <:n tres 
niveics'de la jerarqui:! biol6gica -los organisIllos, las pohlaciones de organis
mos y las comuniciades de pohlaciones- y, como veremos luego, ignofa por 
su Clienta y ficsgo los detalles de la hioiogb ell' los individu()s () las inflw:ncias 
de los acol1tccimil'lltos hist()ricos, evolutivos y gco\()gicos. (Jtiliza los adelan
tos ell los cOllocimicntos de l:t i>ioquimica, d comportamielHo, l:t ciimatolo
gi:!, la tect(mic:l, etc., pero :11 mismo tiempo contribuye t:lIllhicll :II cOlloci 
rniento (I<: cxtens:Js jrc:!s dc l:t hi()l()gi:l. Si, como dijo T. II. J)obzh:lIlSky, «CII 

b hio\ogfa tuda lienc selltido si 110 c:-,;J 1;\ tuz dc la cvoi uci('){l " , Cilia cvoluci(")[1 
muy pocas cosas tiCIlCIl sClltitio si no es :1 1:1 luz lk LI c('(lingia; e,,,> dcci!", t'll 
tcrminos tic la:-, ill\CLln:i()[}t·:-, entrc los ()rg:lllisll1o:-, y :-,u ..... alllhil'llte.,,> hsic()s, qui 
mic()s y hioi()gicos 

LI ecologLi prc:-,cllt:l :lsi tlIisIllo l:t C:lr:lctcristici lie \'cr. .... e particuLIrIllt'llte 
c0l1frOllta<.\:1 con 1a singuiarili:ld: mitluncs dc ('spccies dircrentes, incolltai>il' ..... 
hillolles de indi\'iduos gencrkall1l'nte distinlOs. to(\o:-, ctio:-, \'i\'('11 Y St' inf1u· 
ycn mutuatllcnte en Ull muntin vari:H.io y siclllprt' camhi:uHt· La hdkza de 
1a ecologia cstriha en que nos cxig<: qtle d<:s:lrroitelllos nuestro cOllocimi<:llt() 
:-,obre problemas Illuy h:isic()s y <:vitient('s de un modo que reU)!lOZCI d ca 
dcter (lI1ien y ia cornpleiidad de todos los aspeC(o:-' de la N:!turalez:l, pcro quc 
husquc esqllenl:l~ y prt'diccioncs dcntro lit' ('sta compleii{bd t'n lug:t!' de sn 



ahrumaclo por ella. Tal como ha sciialado L. C. Birch, la r('ceta del doctor 
\X'hitchcad p:tr~l la ciencia no cs nunca (:In apropiada como al aplicarla :1 la 
ccologfa: busca la simplicidad, pcro desconffa de ella. 

En estc libro hemos cnfocado cI cstudio de fa ecologl:l pa.'!:Illdo de los 0[

g:mismos a las poblaciones, y de 6Slas a las comunidades. Pl'rO en algunas OC:I

siones, Y l'spccialml'ntc en los capftulos 14 y 1'), ilelllos mirad() hacia :Hr;·IS 

para poder vcr Ia lliz que las interacciones m:is cOIllpkjas :l[Tojan sohre los 
niveks mio.; simples de 1a jerarqula. La ccologfa no cs una ciel1cia con una cs
truClura linear simple: todo afcCla a todo 10 dClll:'ts. Los distintos capitulos COIl

ticncn proporciollcs dikrclltcs de ilistoria natural dcscriptiva, fisiologia, cum
p()rtalllicnt(), cxperimentH.:i()[1 rigu[()sa de camp() y til' bhor:l{()ri{), cuidad()s()s 
an:liisis y ccnsos de campo, y modclos marem:iticos (una fornu dt: simplici
dad que eS esencial que se intellte cOllseguir, pl'ro de la qUl' eS igu:lIml'nte 
cscncial dcsconfiar). Estas proporcioI1l's variables rdkjan, lusta cierto punto, 
los progresos cfectuados en las difercntes :ireas. Ikflejan talllhi6n dikrcncias 
intrfnsecas de varios aspectos de la t:cologla. Por mucilos progresos que sc 
cOllsigan, la ecologfa continuad sicndo cI lugar de encuentro dd naturalista, 
ddl'xperimentador, dd hi6logo de campo y dd especialist;l en moddos ma
tem:iticos. Creemos que todos los ecc')logos dehcrian pOI" 10 menos intcntar 
una comhinaci6n de todas estas facetas. 

EI prescotc libro va dcstinado a todos aquelios euyo programa de estudios 
incluye Ia ccologfa. Algunos aspectos del tl'ma, en particular los matcm:iticos, 
rcsultadn diflcilcs para cicrtos estudiantes, pero nuestro enfoqlle de Ia matc
ria est~i pl'nsa<.io para asegurar una viskll1 l'quilihrada y actual de Ia misllla, 
sea cual fuere d punto fuerte del lector --cl estudio de campo 0 de Iaborato
rio, la teorfa 0 la practica. 

Una caraClcristica tccnica del Iibro COllsiste Cll Ia incorporaci(lI1 cle notas 
al margen, a modo de postcs inclicadores a 10 largo cle to do cI texto. Creemos 
quc con ello Sl' consiguen varias finalidades. En primer lugar, estls tlotas COI1S
tituyen una serie de subtitulos que subrayan la cs(ructura detallada del tex((). 
Sin embargo, puesto que son numerosas y a menudo contienen informaci()n 
pOl' clerecho propio, tam bien pueden ser lefdas una tras otra, junto con los 
sub(l(ulos convcncionalcs, para obtencr un esquema de cada capitulo. Dc1mis
mo modo puedeo servir tamhieo como ayuda para los estudiantes en eI mo
mento cle repasar un tema -de hecho, son pareciclas a las anotaciones que 
los propios estudiantcs afiadcn a sus lihros ell' (cxto-. Finalmcntc, pucsto que 
las notas marginales suelcn resumir cl mensaje basico del p:irrafo a los parra
fos que acompafian, puedcn scrvir para la comprobacion continuada de la 
comprensi(m: si ellector observa que la nota marginal corrcspondc al mcnsa
je basi co de 10 que acaba de leer, puede deducir que 10 ha comprcndido. 

Una vcz comp1ctado cstc libro, cs un placer para nosotros manifcstar nuestra 
gratitud a todas las personas que, de distintos modos, nos han ayudado a con
cebirlo, desarrollarlo y publicarlo. Numerosos colegas leyeron y comentaron 
diversos borradores del texto. John Lawton y Bob May se tomaron el trabajo 
de examinar tados los capltulos. Jo Anderson, Roy Anderson, David Atkin
son, Leo Buss, Arthur Cain, James Chubb, Andrew Cossins, Robert Cowie, Mi
chael Crawley, John Farrar, Michael Hassell, William Heal, Alan Hildrew, Mi
chael Hutchings, Robert James, Richard Law, Richard Palmer, Mary Price, Derek 
Ranwell, Persio de Souza Santos Jr., Dave Thompson, Des Thompson, James 
Thomson, Jeff Waage, Richard Wall, Hilary Wallace, Andrew Watkinson y John 
Whittaker nos prestaron su ayuda para uno 0 varios capitulos. En la Blackwell 
Scientific Publications tuvimos la suerte de disponer de la ayuda y cI estimulo 
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de Simon Hallison, quien tom6 nuestro texto y 10 convirti6 en un libro, y de 
Bob Campbell, qui en nos halag6 y anim6 durante todo el proceso. Andy Si
nauer, de Sinauer Associates, nos proporcion6 informaci6n sabre la reacci6n 
ante nuestro prop6sito de diversos ec61ogos norteamericanos, y coordin6 la. 
revisi6n de los capftulos en Norteamerica. Nuestros apuo[es se convirticron 
en un texto gracias al trabajo paciente y cuidaq,oso de mecanografiado de 
Anita Callaghan, Jane Farrell, Gweneth Kell, Susan Scott y Maria Wooley. 
finalmente, deseamos expresar nuestro agradecimiento a nuestras esposas y 
nuestras familias por habernos apoyado, escuchado c ignorado segun 10 re
quirieran las circunstancias. 
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La palabra «eeolngia» fue utili:zada por primera vez por Ernest Hacekel en 1869. 
Parafraseando a Haeckel, podemos definir \a ecologb como eI estudio cicnti
fico de las interacciones entre los organismos y su medio ambiente. La pala
bra deriva del griego oikos, que significa «hogar». Por consiguicnte, se podria 
decir que \a ecologfa es eI estudio de la «vida domestica» de los organismos 
vivos. Krebs (1972) ha sugerido una dcfinici6n mucho menos vaga, mas lIena 
de informacion: d~cologia cs cI estudio cientlfico de las interaccioncs que de
terminan la distribucion y la abundancia de los organismos.) Esta dcfinici6n 
posee cI mcrito de resaltar cI tema fundamental de la ecologf~l: la distribuci6n 
y abundancia de los organismos -dondc se prescntan, en que numero y que 
haccn-. Sin embargo, la definicion de Krebs no utiliza la palahra «amhicntc», 
y para comprender la raz6n de clio cs necesario dcfinir esta palabra. EI medio 
~Hnbicnte de un organismo consiste en todos aquellos faetores y fen6menos 
externos al organismo y que influyen sobre el, ya se trate de factores fisicos 
o quimicos (abioticos) 0 bien de otros organismos (bi6ticos). Pera, natural
mente, las interacciones de que habla la definici6n de Krebs son interaccianes 
con estos factores. Por consiguiente, el medio ambiente conscrva tambien aqui 
I, posici6n central que Ie concedi6 Haeckel en su definici6n de la ecologia. 

En 10 que se refiere al tema central de la ecologia, la Frase «Ia distribuci6n 
y abundancia de los organismos» es agradablemente sucinta. Pero necesita
mos ampliarla. La ecologfa tiene tres niveles de interes: el organismo indivi
dual, la publaci6n (formada por individuos de la misma especie) y la comuni
dad (formada por un numero mas 0 menos elevado de poblaciones). 

A nivel del organismo, la ecologia se ocupa del modo en que los indivi
duos se yen afectados por su ambiente bi6tico y abi6tico (y por el modo en 
que influyen sobre este). A nivel de la poblaci6n, la ecologia se ocupa de la 
presencia, a ausencia, de unas especies determinadas, de su abundancia 0 es
casez, y de las oscilaciones y fluctuaciones de su numero. Pero a este nivel 
cxistcn dos enfoques. Uno de elIos se ocupa primero de las caracterfsticas de 
los organismos individuates, y luego estudia el modo en que estas caracteristi
cas se combinan para determinar las de la poblaci6n. EI otro enfoque estudia 
dircctamentc las caractcrfsticas de las poblaciones, e intenta relacionarlas can 
los aspectos del medio ambiente. Ambos enfoques tienen su utilidad, y am
bos serin utilizados. De hecho, estos das enfoques son utiles tam bien en el 
nive1 de la comunidad. La ecologia de las comunidades estudia la compos i
ci6n 0 estructura de las comunidades, y las vias seguidas por la energia, los 
nutricntes y otros produetos quimicos a medida 'que atravicsan dichas comu
nidades (eljuncionamiento de las comunidades). Podemos intentar compren
der estos esquemas y procesos partiendo del estudio de las poblaciones que 
componen la comunid~d; pero tambien podemos estudiar directamente las 
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propiedades de las comunidades, tales como la diversidad de especies, la tasa 
de producci6n de biomasa, etc. Tambien en este caso se utilizaran los dos en
foques. La ecologia es una disciplina central de la biologia, y por ella no resuI· 
ta sorprendcnte que muestre coincidencias con otras muchas disciplinas, cs
pecialmente con la genetic a, la evoluei6n, cl comportamiento y Ia fisiologia. 
Sin embargo, el tema particular de la eealagfa sc centra en aquellas caracterfs
ticas que afectan en mayor grada a 1a distrihucion y la abundancia --los 
procesos de natalidad, mortalidad y migraci6n. 

Es importaorc senalar ya desde el principio que los cc61ogos cstudian no 
s6lo las comunidades, poblacioncs y organismos de fa naturaleza, sino tam
bien los ambientes producidos par el hombre 0 influidos por d (huertas, cam
pos de trigo, graneros, rcservas naturales, etc.). Y mas Jun, los ceo logos Se in
teresan a menudo por los sistemas de lahoratorio y los modelos matematicos, 
que han descmpenado lin papd crucial cn cl desarrollo de LI ceologia y que 
estin destinados a continUJf dcscmpei'iJndolo. Seran cxaminados C(JO frccucn
cia a 10 largo del presentc libro. Dc todos modos, 10 qUt: nos intcrcsa CI1 tilti-
1110 termino es cl mundo rcal, y cl valor de los ll1oddos y de los simples expe
rirnentos de Iaboratorio debe ser juzgaclo sicmprc cn terminos de la luz quc 
arrojan sobr(: cI funcionamiento de los sistcmas mas naturales. Son un medio 
de Ilegar a un fin -no son nunca un fin cn sl mismos--- Uno de los objctos 
principalcs de 13 ciencia estriha en simplificar, y con clio facilitar 1a compren
si6n dc la complejidacl del muncio real. La ecologia cs unJ ckncia que apunta
Ia a las ciencias naturales e intenta cxplicarJas. 

En welos los nivc1cs de fa jcrarquia ecol6gica poclell1os intentar que sc efec
tlien varias cnS~lS ciistintas. En primer lugar, podemos intentar explicar () COnl

prender. Se trata de la blisqueda del conocimiento en la tradici6n cicntifica 
pura. Mas para conseguirlo, primero es necesario efectuar una descripci(m. 
lambitn con din aumerHa.ffiOS l1uestros conocimientos del muncio vivo. Es 
evidente que para comprcndcr aJgo debcmos disponer primero de la descrip
ci6n de 10 que deseamos comprcnder. Igualmcnte, :.lunque esto es mt:nos 
obvio, bs descripcioncs mas valiosas son aquc1!Js que sc realizan teniendo en 
cuenta un problema particular () una «necesidad de comprenci('f». 'Tbdas las 
tiescripciones son sclectivas, pcro cs frccucntc quc cn las dcscripeiones no 
dirigidas, no rcalil.adas con un fin detl'frninado, rt'sultc a posteriori qut' sc han 
seleccionado UI1()S fact()res t'quivocad()s 

Los ec61ogos tratan tamhicn con frecllencia dt' /)ret/ecir io que Ie sllccdcLi 
~I lin organislllo, a una pohlackm 0 a lIna comunidad bajo lin conjunto de[/ .. T 

minauo de circtll1staneias; y sohrc b hase tiL Lstas predicciones intentamo." 
controlarl:ls () expiot:lrias. ImelHamos minilllizar ios ckctos de la ..... plag:ls de 
lango ..... t;ls predicicndo CLdndo es probahle qUL' ..... c produzcan y aplicando Lt." 
medidas apropi;ld:l~. Illtcnt;ullos protcgcr Lis cosccilas prcdicicn(\o en que 
moment<> las condicioncs scr;in favorahle ..... para la cosecha y dcsfavorahles 
para sus cncmigos. Intcnt;unos prescrvar las espt'cics raLlS prediciendo las 
medidas de COI1St'fV:lci<"">n qUl' nos pcrmitidll cOllseguirlo. En aigullos casos, 
1a pfc<.iicci{)Il y cl contfDi pucucn ser cfcctuados sin disponCf de cxplicacio
nes () comprensi{lIl. Pero las predicciones fiahles, las prcdiccioncs exactas y 
l:is prc<.iicciollcs aeere;} de 10 que succder:i en circunstlI1cias no hahitua1cs s()lo 
pueden ser cOl1scguidas cuando podelllos cxplicar 10 que esti succdicndo. 

E~ importante ."uhrayar qw: existen dos cl:iscs difcrentes de cxplicacitJn 
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en Ia biologia: explicaciones pr6ximas y explicaciones remotas. Por ejemplo, 
Ia distribuci6n y abundancia actuales de una determinada especie de ave pue
den sec «cxplicadas~ en [erminos del ambiente fiske que c1 ave tolera, del ali
menlO que come y de los parasitos y depredadores que Ie ataean. Esta es una 
explicaci6n pr6xima. Sin embargo, tambien podemos preguntarnos Ia raz(m 
de que esta especie de ave haya llegado a poseer las propiedades que aetuaI
mente parecen gobernar su vida. Esta prcgunta debe sec contestada con una 
cxplicaci6n en terminos evolutivos. La explicaci6n remota de 13 distrihuci6n 
y abundancia actuales de dicha ave se halla en las cxpcricncias ccol6gicas dc 
sus antepasados. 

En la cealagfa existcn muchos problemas que requicren una cxplicaci6n 
remota, evolutiva. «(Cual cs 13 raz6n de que las especies coexistcntes sean a 
menudo similares, pera rara vcz identicas?» (capitulo 7). «(Por que los depre
dadorcs adoptan unos esquemas particulares de comportamiemo dcpcedador?» 
(capitulo 9). "C6mo han llegado los organismos a poseer unas combinacio
nes de tamano, tasa de desarrollo, nivel reproductor, etc.'- (capitulo 14). Estos 
problemas constituyen una parte de la ecologia moderna, al igual que la pre
venci6n de las plagas, la protecci6n de las cosechas y Ia conservaci6n de las 
cspccics caras. Nuestra capacidad de control y explotaci6n no puc de mas que 
mcjorar con un incremento de nuestra capacidad de cxplicar y comprendcr. 
En la busqucda del conocimiento debemos combinar las cxplicacioncs pr6xi
mas y remotas. 
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t:volucil)n por 
~~kcci()n n~lttlr:d 

El ajuste entre los organismos 
y su ambiente 

1.1 Introducci6n 

La ecoiogia estudia los organislllos Y SLI medio :lmhklltc, y cs importante que 
comprendamos \a n:l:tci('JI1 cxisreIltt' entre dIns, La afinll:lch'm mi<; fundamcnt~tl 

que se pueck han:r probablclllcntc acerc:1 de cHeha rclaci(')11 cs que los distin
tos tipos de organisf11os no t:st~in distrii1uidos al azar entre los diICrenrl's tipos 
de ambientcs: cxistc ulla COfl"t:spoIH.il'ncia entrc ambos. Esta correspondl'ncia 
forma parte de nuestro scntido dd orcit:n de las cosas. Pero, icu:H t:s t:xacta
Illente 1a natufa!cza del ajustc t:ntrl' los organismos y sus :llllbientes respectiv()sl 

i.l.t S<--'leol:d(Hl Ilaturai--l.adapl:u.:i()o 0 ahaptaci{)l1:-

En cualquier confcrcnci:l, l:i frase (jut: se cll1pit.:a m:b a Illenudo para dcscribir 
cstc ajustl' es: «d organismo X est:l adaptac!o :\", seguilia de una c!escripcj{)I1 
de las condiciones en las (jUl' se t:nClll'ntra J dicho organismo. As!, poliemos 
ofr que ,dos peel's est:ll1 adapudos a la vida en cl :lglla", () que «los cactlls es· 
(:In auaptados a las condiciones ell' sequfa 4LlC n:inan en los c!esiertos», etc. 
Paract6jicJlllentt:, d modo Ill:lS seguro dt comprenlin la l'erciaciera naturale 
za del ajustc entre los organislllos y sus ambicntt:s cOl1sistc cn aclar;lr Ia raz(m 
c\c quc "aclaptado :\» es una expresi(m totalrnentt: inapropiada en este contexto 

La tt'orb de Clurit:s Darwin (IH')9) so\)re la evolud(JIl pOl' scit.:cci(m n:ItLl

ral puedc ser consiLierada, simplificadamente, como hasada en una snit: de 
pror()sicione~. 

I. Los individu()s qut: cOllstituyen una po\)laci<'m de lin:! especie n() son 

itli'ntic()s: mUl'stran variaciolles, a Veces mlly redllcid:I:-', t:n ('uanto a tamal1o, 
tasa de desarrollo, respucsta a I:i tt:fllpnarura, ctc 

II. Por io mcnos un:1 partc lit: Liicha variaci(-)[1 c,.., /)ereditaria. Ell otr:\..., 
p:i1aiJras, las car:lC(cr{sticas (k till inLiiviLiuo e.'it:in delcrminadas IUS!;1 cieflo 
pUllIn por :-.u Liot;u.:i(-m gelll'licl. Los lko.,lTnliicnte." rccihcll o.,lIo., gl'ncs de ,,,uo., 
pfogcnitorcs, Y pOl' ('ollsiguielltc b licscendenci;J IllUC:-'(Ll LilLI lelldcllCia ;\ 
compaflir cicrtas clLlcterlsticao., ('on los progt'llilOfC." 

Ill. l()(jas las pohbcioncs posccn I;I/)()/ellu'alic/ac/ de pohlar lod:1 I:i Tic 
rra, y 10 lurian si todos los inLiiviLiliOS so\1revivicLII1 Y .'ii CI(Li ilH.liviliuu pr() 
dujcra cinlllller() ndximo de dcslTnliicl1tes. PerI) no io 11:Iccl1: 11111ChllS indi
\'iduos I11L1CrCIl ;JIHe.'" lie rcpr()ducir."c, y la Illa),ufi;( Lie c1loo., (:-,i Ill) (olio.,,) :-'l' 
feproduccn con ulla rasa inferior a \a m:ixim:t 

IV. Los dislint()s in<iividuos liejan un mimern dis/ill to de desc(,Jldientes 
EslO significi nds que dn'ir ([ut: 10:-' dikrcntcs illdi\'iLiuos til'ilCil di~lint() ill1-
mcro de dcsccndientc:-" Incluyc tamhil'n las posihilidaLil's de super\,i\'cnn:1 



i:L eficH.'ia 
t. ..... b t."OntriIHKi()lJ 

/J rO/Jorc" Ollil/ 
de los individuos 
a bs gener;lcione ... 
futuras 

la teo ria 
de la sdecdon natural 
no prt:<.licc 
1a perf<"cch>1\ 

de los individuos hasta Ia edad de reproducci6n, el numero de descendientes 
que producen, Ia supervivencia y Ia reproducci6n de dichos descendientcs, 
la supervivencia y la reproducci6n de sus descendientes, etc. 

Y. Finalmente, el numero de descendientes que deja un individuo dcpen
dc, no por completo, pero sf de modo crucial, de la interacci6n entre las 
caracter(slicas del individua y el media ambiente del mismo. 

Un individllO sobrevivira, sc reprOdllcira y dejara descendicntcs en cier
tos ambientcs, pero no en otros. En estc scntido se podria decir que la Natura
leza es seleclil'a. En cstc senticio algunos ambientes puedcn ser descritos 
como favorahles 0 desfavorables, y en este mismo sentido algunos organ is
mos pllecien ser considcrados aptos 0 no. Si, a conseeueneia dc que algunos 
individuos dcjen mas descendcncia que otros, las caractcristicas hereditarias 
de una poblaci6n cambian de gencracion en gcneracion, sc dice que se ha 
prodllcido una evoluci6n por selccci6n natural. 

Seria razonablc clecir que los organismos de una determinada generacion 
estan abaptados par los ambientes de las generaciones anteriores. Los medios 
ambientes anteriores actuan a modo de filtro, a traves del que han pasado las 
combinaeiones de caractercs hasta Ilegar al momento actual. Pero pareee que 
los organismos estan adaptados (ajustados) a su medio ambicntc actual unica
mente parqllc clieho media ambiente tiencle a ser similar al ambicntc anterior. 
La palabra ({adaptaci()I1» provoca una impresi6n err6nea de predicci6n, de pre
visi6n 0, cn ultimo term ina, de intenci6n. Los organismos no estan prcvistos 
para eI preseote 0 el futuro, ni estan adaptados a ellos -son conscellcncias 
del pas ado, y por eonsiguientc han sido adaptados por cstc. 

1.1.2 Eficacia 

Por definicion, los individllos mas aptos de una poblacion son aquellos que 
dejan un mayor numcro de dcscendientes. En la practica, el termino es aplica
do con frccuencia no a lin solo individuo, sino a un individuo tfpieo 0 a un 
tipo: por ejemplo, se puede decir que en las dunas de arena, los caracoles de 
concha amarilla son mas aptos que los de concha parda (es decir, tknen mas 
probahiliclades de sohrevivir y de dejar un mayor numero de descendientes). 

Pero la aptitud 0 eficacia es un termino rdativo, no absoluto. EI numero 
de semillas proclucido por una planta, 0 eI de huevos producido por un 
insecto, no es una medida dirceta de su efieacia; ni tam poco 10 es el numero 
de dcscendientes que dejan. Lo que dctermina su eficacia es mas bien la con
tribuci6n proporcional de un individuo a las generacioncs futuras: los indivi
duos mas aptos de una pohlaci6n son los que dejan un mayor numero de des
cendientes en relaci6n can el numero de descendientes de otros individuos, 
menos eficaces, de Ia poblaci6n. Y aquellos individuos que dejan la mayor 
proporci6n de deseendicntcs en una poblaci6n ejercen una mayor influencia 
sobre las caracteristicas hereditarias de dicha poblaci6n. 

Ninguna poblaci6n de organismos puede contener todas las pbsibles va
riantes geneticas que podrfan existir e influir sabre la eficacia. De ello se 
deduce que es poco probable que Ia selecci6n natural conduzca a la evolu
ci6n de individuos perfectos, de «aptitud maxima». Favorece a los mas aptos 
de entre los individuos existentes, y este puede ser un campo muy restringi
do. Los poderes de las fuerzas evolutivas. no son ilimitados, ni mucho menos. 
La teorla de Darwin no predice la perfecci6n, ni tan siquiera en un media am
biente que no experimente eambios de generaci6n en generaci6n. Tan s610 
prediee que algunos individuos dejaran mas descendientes que otros, y por 
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ello ejerceran una mayor influencia en la determinaci6n de las caracter!sticas 
de las generaciones futuras. 

Esta es la Iimitaci6n fundamental al gfado en que los organismos se ajus
tan a su medio ambiente. La esencia misma de la selecci6n natural estriba en 
que los organismos llegan a ajustarse a sus ambientes siendo «los mas aptos 
existentes» 0 «los mas aptos por el momento»: no son «los mejores que se po
dr!a imaginar». Las razoncs par las que no esperamos encontrar la evoluci6n 
de la perfecci6n en la Naturaleza se hallan estudiadas mas a fondo en los tra
bajos de Jacob (1977), Gould & Lewontin (1979) y Harper (1982). 

Existen ademas otras limitaciones y condiciones en euanto al modo y al 
grado en que los organismos se ajustan a sus ambientes. Algunas de ellas seran 
estudiadas en este capitulo. 

i. 2 Factores hist6ricos 

Es particularmentc importante tener en cuenta que los acontccimientos PJ.S]· 
dos, ocurridos en 13 Tierra, pueden tener profundas repercusiones para eI pre
sente. Nuestro mundo no ha sido eonstruido por alguicn que tom a uno 3 uno 
a los distintos organismos y los eX~lmin6 con res pee to a ('ada lIno de los am
bientes con cI fin de que cada organisIno encontrara Sll lugar perfecto. Es un 
mundo en cI que los organismos viven donde 10 hacen por razones que son 
a menudo, por 10 menos en parte, accidentes de ]a historia. 

1.2.1 Movimkntos d~ las maS;IS de tierra 

La curiosa distribuci6n de los organismos entre los continentes, aparentemente 
inexplicable en terminos de dispersi6n ,a gran distancia, condujo a los biolo
gas, y especial mente a Wegener (1915), a sugerir que debieron ser los propios 
continentes los que se desplazaron. Esta idea fue rebaticia por los geologos 
hasta que las medicioncs gcomagneticas exigieron la misma explicacion, en 
apariencia altamente improbable. EI movimiento de las placas tectonicas de 
la corteza terrestre, con la consiguiente migraci6n de los continentes, reconci
lia a los gc610gos y bi61ogos (fig. 1.1). Asi, micntras los reinos vegetal yanimal 
estaban sufriendo gran des dcsarrollos evolutivos, las poblaciones fueron divi
did:as y separadas, y las areas de tierra se desplazarol1 a traves de las zonas 
c1imaticas. 

La figura 1.2 mucstra un cjcmplo de un grupo importantc de organismos 
(las gran des aves no voladoras) cuyas distrihucioncs s610 empiezan a tener sen
tido a la luz del movimicnto de las masas de tinra. Serb injustificado elecir 
qlle los cmlIcs y los casuarios se hallan alii dondc cst:in porqw..' rcprcsenun 
la mejor adapt~lCj()(l a los ambientes australianos, micrHras que d l1andll y cl 
tinamu se cncuentran ;lllf dondt' vivt'n porque ;1 .... u Vl'Z ITIHt'selltan la Illejur 

adaptaci6n ~I los ambkntcs sudamericanos. Cada una de cstas avl'S ha evolu
cionado en su propio continente y ha siLio abapt;lda por los amhil'ntes exis
tentes alh en cI pasado. Pero sus distrihuciones muy dispares est:in determina· 
das esencialmemc por los l1lovimicntos prchist(Jricos de los continentcs y por 
la subsiguientc imposihilidad para clda una de ella .... de IIcgar al me<.iio ;1I11· 

bicmc de las otras aves. 

7 EI. A)I}STE ENTRE LOS O!H;ANISMOS Y SI) AMB1FNTE 



Figura 1.1 Recons" 
trucci6n de las etapas 
sucesivas de la separaci6n 
del antiguo superconti
nente de Gondwanaland; 
se observa la separaci6n 
de los continentes 
meridionales y la 
formaci6n del Atlantico 
Sur y e1 Indica. (Segun 
Narron y Scla'cr, 1979.) 

c-------------c,----:-:-:---;;;--,-------------.---
Hace 150 millones Hace 115 millones 

• 

de ai"los 

Hace 65 millones 
de anos 

1.2.2 Cambios clinlaticos 

de anos 

Hace 53 millones de ai"los 

Los cambios del dima se han producido en unas escalas de 'iempo mas bre
ves que los movimientos de las masas de tierra, y gran parte de Ia distribuci6n 
que observamos actual mente en las especies representa fases de la recupera
ci6n can respecto a desviaciones climaticas pasadas. En particular, las epocas 
glaciares del Pleistoceno son responsabIes de distribuciones afectadas tanto 
por cambios hist6ricos del clima como por amoldamientos precisos de los 
organismos a su medio ambiente actual. 

Un ejemplo dasico de distribuci6n de especie, que necesita ser explicada 
en terminos de historia es Ia presencia de manchas aisladas de especies de plan
tas con flor, altamente especializadas para tolerar el fdo, en las floras articas 
y alpinas del Norte de America y de Europa. Con frecuencia, dichas especies 
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Avestruz 

(a) 

Tinamu 

Nandu 

Figura 1.2 (a) La distribuci6n y eI grado de 
afinidad de un grupo de gran des aves no voladoras 
pueden ser explicados, por 10 menos en parte, 
por la deriva cominental (vease la figura 1.1). 
(b) los grados de afinidad pueden ser medidos 
con una tecnica de hibridaci6n del DNA. EI DNA de 
doble hebra es dividido en· dos hebras scparadas 
mediame la aplicaci6n de calor. A cominuaci6n ~e 
pueden combinar las hebras de especies diferemes, 
separ:indolas luego de nuevo par calor. Cuama mas 
similares son las dos hebras, tamo mas elcvada 
sera la temperatulJ necesaria para separarlas, AT~ol J 
La temperatura de separaci6n proporciona una 
medida del parentesco de las especies y un v:tlor 
estimativo del momcmo en que divergicron. 
Mill = millones de anos. La primer:! clivergcneia 
fue Ia de los tinamues con respecto a tIs rcst~lOtc,'" 
especies (agrupadas bajo cl nombrc de Ratit~H::). 
Las divergencias subsiguientes eoncuerdan con las 
fases de la rotura de Gondwanaland y 1 .. subsiguielltc 
deriva continental (figura l.l): (i) Ja grieL1 entre 
Australia y los demas continentes meridionales; 
(ii) la aparici6n del Atlantico entre Africa y SUd;Ullt" 
rica; (iii) Ia aparici6n del Mar de Tasmania haec unu~ 
80 mill, seguida probablmente per una migraci6n 
a traves de las islas de los antepasados del kiwi hastl 
Nueva Zclanda haec 40 mill. La divergencia de las 
diversas especics de kiwis parece ser muy n.:cientl' 
(Segun Diamond, 1983, a partir de clalOS de Sihky 
y AhlqUiSt.) 

;r 
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se cncuentran en una (mica localidad. Otras especies se prescntan en dos 0 

mas regiones curiosamcntc aisladas (cs decir, mucstran distrihuciones disyun
tas biccntricas 0 policentricas). La distribuci6n biccntrica dc Campanula un i
flora en Noruega (fig. 1.3) es un ejemplo tipico. 

Una explicaci6n de estos centros scparados de distrihuci6n dice que re
prescntan habitats localmcnte apropiados que suministran las condiciones 
especializadas (micas ncccsarias para c1 crecimiento de las plantas de dicha cs
pecic. Sc suponc que los propagulos de la cspecie se dispersaron hasta di
chos lugarcs atravcsando las areas intermedias en donde los habitats no cran 
apropiados. Es posible (segun csta argumcntaci6n) que existan otras areas en 
las que la cspecie podrfa pcrpetuarse, pero a las que aun no ha lIegado. Es 
cierto que muchas de estas cspecics vegetales con distribucioncs anormalcs 
sc encuentran en manchas de suelos calcircos 0 en lugarcs con una tempera
tura particular (vease la fig. 1.3), pero no siempre sucedc asl. 

Otra interpretaci6n dice que las distribuciones actualcs son reliquias de 
poblaciones que tuvieron antes lIna distribuci6n mas ampli:1. Cuando la capa 
de hielo se desplaz6 hacia el Sur, algunas areas de gran altitud pcrmanecicron 
libres de bielo (aunque de todos modos con un frio intenso). L1S poblacioncs 
de algunas especies vegctales persistieron cn estas areas sin hiclo 0 ((nunataks», 

o 80 160 240 millas 
I " ' , 
o 80160240320 km 
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Figura 1.3 Distribuci6n 
de Campanula uniflora . 
en Noruega: distribuci6n 
bicentrica caracterfstita. 
Las lfneas gruesas son 
"isotermasu: Ifneas que 
unen aquellos lugares en 
los que la temperatura 
maxima media en verano 
os de 22°C. (Segun 
Ives, 1974.) 
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y cuando eI hielo se retir6 permanecieron en sus fortalezas aisladas. Existen 
datos geoI6gicos que apoyan esta idea (aunque no son concluyentes). Tam· 
bien existen algunas pruebas curiosas sobre la distribuci6n de los escarabajos 
no voladores en supuestos nunataks que apoyan tambien la tcorfa de las «reli
quias'. (Estos argumentos son estudiados par lves, 1974.) 

De hecho, Ia discusi6n sabre los nunataks es ta(l s6Io una diminuta parte 
de una discusi6n mas amplia entre quienes interpretan la distribuci6n ac
tual de los organismos como ajuste a las condiciones actuales, y quiencs inter
pretan gran parte del presente como resultado del pas ado. La magnitud de 
los cam bios climaticos y bi6ticas acurridos en los uhimos 2 milloncs de afios 
(el Pleistoceno) esta tan s6Io empezando a ser descifrada a medida que se so· 
fistica la tecnologfa necesaria para descubrir, analizar y fechar los restos biol6-
gicos (particularmente e1 analisis de las muestras enterradas de polen). Estos 
metodos nos permitcn detcrminar, cada vez con mayor cxactitud, que parte 
de la distribuci6n actual de los organismos representa una especializaci6n 
local precisa a las condiciones actuaks, y que parte cunstituye lIna hudla de· 
jada por la mann de la his(()ria. 

Figura 1-4 brimaci6n de la ... variacioncs de.: lcmperatura en cI ticmpo durante 
los ciclos glaci:m.'s a 10 largo de los ultimos 400000 arlOS. Estos val ores estimados 
fue:run ohtenidos comparando las tasas de is6topos de oxigcno en fosiies 
de los fondos occanicos del Caribe. La linea de trazos correspondc a la tasa hace 
to 000 arlos, en cI comicnz() dd pc rio do c:ilido actual. Esto sugicre: que: los 
pcrio<.ios interglaciare:s [~Hl calurosos como eI prescott: no han sido fre:cue:ntes, 
y que la mayoria de los ultimos 400000 anos sufricron ciimas glaciaics. 
(SegllIl Emiliani, 1966, y Davis, 1976.) 

Las tt:cnicas de mcdici6n de los is6topos del oxigcno en los fondos ocea
nicos indican que pudic ron existir hasta 16 ciclos glaciarcs durante d Plcisto
ceno, cada uno con una duraci6n de ~lproximadamentc 12) 000 :Inos (fig. 1.4). 
Contrariameme a la creencia popular, parco: que cada fase glaciar pudo durar 
hasta 'iO 000·100 000 anos, con hrcv"s intervalos de 10 000·20 000 ;II)OS durante 
los cualcs las tcmpcraturas aumentaron hasta la!'i que cxpcrimentamo!'i hoy cn 
db () incluso las supcraron. Si estas escabs de tiempo son corn:ctas, 10 quc 
es intuhitu~1i SOil la.., floras y Ltunas actu~l1es, y~l que se tun dcsarrollado hacia 
cl final dl' ulla st'ric (it' aConlccimicl1[os calurosos cltastn')fic()s anormaks. 

La rasa COil que b vt'gc[;!ci('lIl ha c;lmhiado dcsdc ]a l'dtilll:l giaciaci(·1Il ell 
i{ogns Lakc, ConneClicLit (cvidenciada por los registros de poit'n), .... c hall a ilus
trada en la figura I.), que l11ucstra i()s camhi()s ocurrk\()s a i() iarw) de \() .... 
liltimos i·t ()()O ali.os. I.as cspecies kilosas que: pn:dominan en dichos pt'ffile~ 
poilnicos han aparecido una tras mra, primcro la pin:a Y lllas recit'ntt'Il1l'lltc 
el CtSt~1f1o. Cada nucva aparici(')[l h~1 alIrnt'ntado cI nlll11CrO de especie:s pre· 
scntt's, qut' se han incremcntJdo de modo continuo ~t io largo dc cstt' perfudu 
de 14000 anus. EI mismo proct'so sc repite en los pt'ffiit's europe()s. 

A l11edida qut' ha ido aumentando cI numcro dt' registros polinic()s ha sid{) 
posihk no s6io estudiar los camhios de Ia vegctaci()n en un pumo del e:spa· 
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Figura 1. 5 Perfiles 
del polen acumulado 
desdc las antiguas cpocas 
glacia!cs hasla el prescn
tc en los sedimentos de 
Rogers Lake, Connecticut 
La fccha estimada de la 
llegada de cada especie a 
Connecticut sc indica 
a la derecha de la figura. 
(Segun Davis et al., 
1973.) 

cio, sino Jambicn que sc empiece a trazar un mapa de los movimientos de las 
diversas especies que sc han extendido a traves de los continentes. Parece que 
las difcrentes especics se han dispersado con distintas vclocidadcs, y no siem
pre en la misma direcci6n. Al mismo tiempo, la composici6n de los tip os de 
vegetaci6n se ha desplazado equilibradamente, yes casi segura que continua 
haciendolo. 

En las invasiones que siguieron a la rctirada del hielo en Norteamerica, la 
picea fue la primera en presentarse, seguida por el pino de Banks 0 el pi no 
rojo, que se extendi6 hacia el Norte con una velocidad de 350-500 metros por 
ano durante varios miles de afios. EI pino estrobo inici6 su migraci6n unos 
1000 anos mas tarde, al mismo tiempo que cl roble. La tsuga fue tambien uno 
de los invasores rapidos (200-300 metros al ano), y lleg6 a la mayoda de los 
lugares unos 1000 an os despues que el pino estrobo. EI castano se desplaz6 
con lcntitud (100 metros al ano), pero luego se convirti6 en una especie do
minante; apareci6 en las Allegheny Mountains unos 3000 anos antes de llegar 
a Connecticut. (Incluso 100 metros al ano parecen una velocidad de avance 
notablcmente rapida para una especie vegetal que produce semillas pesadas 
y que pasa por un largo pedodo de crecimiento juvenil antes de formar semi
llas.) A medida que el hielo retrocedi6, es posiblc que la tasa de dispersi6n 
de las semillas limitara la velocidad con que algunas especies vegetales coloni
zaron los ambientes que se iban crean do. 

No disponemos de registros tan buenos para la dispersi6n posglaciar de 
los ani males asociados con los bosques cambiantes, pero por 10 menos es se
guro que muchas especies no pudieron extenderse con mayor rapidez que los 
arboles de que se alimeutaban. Es posible que algunos ani males ' esten 
recuperando aun el tiempo perdido. 

La composici6n de los bosques temperados septentrionales ha cambiado 
continuamente a 10 largo de los ultimos 10 000 anos, y continua cambiando. 
Parece que la tasa de cambio est! limitada por las tasas de dispersi6n de las 
especies principales. Tal como ha senalado Davis (1976), el hecho de que ' ... Ios 
arboles de los bosques esten aun migrando hacia las areas liberadas por el hie-
10, incluso a finales del intervalo interglaciar del Ho10ceno (es decir, en el pre
sente), implica que el lapso de un per[odo interglaciar medio es demasiado 
breve para que se alcance el equilibria florfsticoll, 
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Figura 1.6 (a) Distrihu
cion es(imalia del hosquc 
(rorieal en Sudarncricl 
en d momcmo de Ill;l

xima imcnsidad de b 
ultima glaciacion. 
(h) Distrihuci6n actual. 
(Dihujado de nuevo 
a p~utir de Simhcrloff, 
19H3 y Piclou, 1979.) 

b noclIIH:ral'i(1I1 
illtl'r~l:tci:lr actual 
l·" LI 111:i.'" rn:kllk 
de OILL.., tlllll'iU" 

clfuhio dilll:ittc" 
lOll 10." tr()pico" 

(a) (h) 

Se sabe muy poco sobre las floras de los perfodos interglaciares anteria
res, pero probablemente repitieron una y otra vez algunos de los rasgos que 
han sido descubiertos en registros mas recientes. Las poblaciones de las espe
des que no se retiraron con suficiente rapidez cuando eI hielo avanz6 (y este 
avanz6 con una rapidez superior a )a del retroccso) quedaron probablemente 
extinguidas, aunque es posible que algunas sobrevivieran en nunataks. Las que 
sohrevivieron, que son las que conocemos hoy en dia, fueron simplcmente 
aqucllas que pudieron seguir cl ritmo de los ciclos succsivos de la invasi6n 
y cI retroceso del hielo, 0 bien que consiguieron sobrevivir a dichos cielos. 
Por otra parte, no hay raz6n para suponer que la composici6n genetica de ague
lias especics que sobrevivieron a las migraciones permaneci6 inalterada. Por 
ejemplo, sabemos que en las pohIaciones de lab oratorio, tanto de animales 
como de plantas, se pueden obtener cam bios bastante ra.pidos bajo selccci6n 
artificial de tolerancia al frio. En p;lrticular, cahe espcrar que tras un episodio 
de migraci6n, cad a especie hahria sido scleccionada por unas tasas mas c1e
vadas de coIonizaci6n. Las comunidades de los paises temperados son eff
meras, dominadas por los riesgos y en perpetuo reajuste a los amhientes cam
biantes. Nunea han (cnido tiempo de ser de otro modo. 

Los rcgistros del cambio clim;1tico en los tr()pieos son mllcho menos com
pletos que los de las regiones tempcr;tdas. Por consiguientc ;Iparc((: la tcnt~l
.ci6n de inuginar qw:, mientras lInos cambios ciimaticos dramaticns )' las in
vasiones del hiclo dominaban en las rcgiones tcmpnadas, las zonaS tropicales 
pnmanecian en cI estado que COl1ocemos ;lctualmente, Es C<lsi segllro que 
esta idea es errt>nea. En Iligar de ella cst:' aparecicndo una imagen de cam bios 
en Ia vegctaci6n paralclos a los oClIrricios en las rcgiones tempcr;l<.las, a mcdi
da qll(: Ia extensi(m dd bosque tropical aumentaba durame los period os mas 
c;ilidos y lluviosos y disminuia euando la s:!bana predominaba en los perio
dos m;is frios y seeos. Las distribucioncs actuaics de las espccks vegctaics y 
ani males son cvidcncia de las posiciones que ocuparon estas ~isLts tfopica1cs 
en lin mar de sabana. (fig. 1.6) 
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~'I aisl;lmiento 
de ia:-; isb:-; Ltyon'c~' 
y ('stimul;l la formaci()IJ 
de nuevas ('spech:s 

1.2.5 Los e.<;quclnas dc las islas 

La flora y 13 fauna de las islas (tanto si estan rodeadas por el oceano ° por un 
«mar" de una vegetaci6n difercnte) presentan varios rasgos que las difercncian 
de la flora y la fauna de los eontinentes. Estos rasgos son cstudiados Illcida
mente y con algun detalle en el lihro de Williamson (1981), y seran tratados 
cn varios capitulos del presente Iioro, espccialmcnte en el capitulo 20. Pero 
en este contexto, las hiotas de las islas i1ustran tres puntos importantes y rela
cionados entre sf: (i) el c1emento hist6rico co cI ajuste entre organismos yam· 
bicntcs, (ii) cI heeho de que no existe un solo organismo perfecto para cada 
tipo de ambiente, y (iii) la fucrza de fa selecci6n natural para aetuar sobre ti· 
pos dispares de organismos y ajustarlos al mismo tipo de ambiente. 

Simplificando mucho se puede decir que la fauna y la flora de las islas mues
tran dos caractercs distintivos. Existen menos especies en las islas que en areas 
comparablcs, de tamaii.o Similar, dcl eontinente; y muchas de las especies de 
las islas son sutilmente 0 bien profundamente diferentes de las cspecics del 
area comparable mas cercana del contincntc. Simplificando de nuevo sc 
puede decir que ello ohedece ados razones. En primer lugar, la fauna y la 
flora de una isla estan limitadas a aqllcllos tipos que poseen un antepasado 
que consigui6 llegar a la isla, JlIoquc la magnitud de esta Iimitaci6n dcpencle 
de la distancia a la que se halla la isla con respecto al continente (0 a otras 
is las) y varia cle un grupo de organismos a otro cn fund6n de su capaddad 
intrinseca de dispersion. En segundo lugar, y debido al aislamiento, la tasa de 
cambio evolutivo en una isla puede ser a menu do suficientemcnte alta para 
pesar mas que los efectos del intercambio de material genetico entre la pobla
cion de la isla y la pohlacion original del continente. 

Estudiemos mas a fonda este segundo punta. IDS bi610gos consideran que 
los organismos son miembros de la misma especie si los individuos pueden 
cruzarsc entre sl, intercambiando libremente su material genetico y produdcn
do una descendencia fertil. Este intercambia genetico tiende a producir la 
homogeneidad del caracter genctico de una poblacion (al igual que la reorde
nacion de genes rcsultante de la recombinacion genetical. Por otro l.do, el 
aislamiento reproductivo (como sucede, por ejemplo, entre las poblaciones 
de una isla y las del continente) permitir:i la evolucion mas localizada de los 
ajustcs entre los organismos y sus ambientes. De hecho, parece que cl aisla
mien to reproductivo es un paso esencial en la division de una especic ani
mal ancestral en dos espedes. Es indudable que esto contribuye en gran 
manera a explicar porque las islas contienen muchas especies lmicas asi 
como muchas «razas» 0 «subespecies» diferenciadas que se pueden distinguir 
de las formas del continente, pero que no pueden ser consideradas especies 
distintas. 

Las moscas Drosophila de las islas Hawai proporcionan uno de los ejem
plos mas espectaculares de la formacion de especies en las islas; ademas, se 
trata del ejemplo que ha sido mas estudiado desde el punto de vista genetico. 
La cadena hawaiana de islas (fig. 1. 7) es de origen volcani co y se ha formado 
gradualmente en el transcurso de los ultimos 40 millones de afios, a medida 
que el centro de la placa tectonica del Pacifico se ha desplazado continuamente 
sobre una «mancha caliente» en direcd6n Sudeste (por consiguiente, Niihau 
es la mas antigua de las islas, mientras que la isla de Hawai es la mas reciente). 
La riqueza de las Drosophila hawaianas es asombrosa, en todo el mundo exis
ten probablemente unas 1500 especies de Drosophila, pero por 10 menos 500 
de ellas se encuentran unicamente en las islas Hawai. Es probable que clio 
sea debido, por 10 menos en parte, al hecho de que existen islas dentro de 
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Figura 1. 7 Arhol evo!utivo de Lis IJroso/J};iia tk ab~ pjlll~ldJ.'i (iI.: flaw;!i. 
cstablccido sobrc 1;1 base del analisis de las bandas cromos(Hllicas. LIS npt'cH.'S m:is 
antigu:ls son /J. primael'a (cspeck I) y n. CUliJ.!,IUl (cspccit: 2), que .'It' t:'JKlll.'ntran 

unicamcntt' en Ja isiJ. m:is antigua (Kauai). Las ouas especics ('st:IO fcprcst:llladas 
por circulos ncgros; LIs cspccics hipotl-ticas, ncCt.'sarias para fcbcionar las especit's 
acmaies, esun representJlbs per circulos blancos. Cada especk' ha sido colocada 
cncima de 13 isla 0 isbs en las que se enclientra (allnqlle Molokai, l...anai y M:lui 
cst:in agrupadas). En NiihJU y KahoolJwe no se encllentran /)rosopbiJo, (Scg(Jn 
Carson & Kaneshiro, 1976, y Williamson, 19HI.). La primer:1 drosofila lIe~() 
prohablcmenle al archipiebgo de H;Jwai hact' un()s 40 millones de aoos, al1ln 
de que exiSliera ningllna de las isbs aClU:lk ... (lkverly &. \v'ilson, 19H,)). 
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Figura 1.8 (a) Los pinzones de Darwin explotan una amplia gama de tipos 
de alimento y de habitats, y muestran diversas formas de pica, a pesar de estar 
estrechamente emparentados. (b, pagina siguiente) distribuci6n de las diferentes 
cspecics en las islas Galapagos (y Cocos). EI numcro de especies en cada isla 
se indica en el mapa. La distribuci6n de las especies entre las islas se indica en 
la tabla, y dentro de cada especie se utiliza una letra distinta para cada subespecie. 

las islas en Hawai, debido a que las corrientes de lava han aislado frecuente
mente unas areas de vegetaci6n conocidas como «kipukasD. 

Tienen un interes particular las 100 especies, aproximadamente, de Dro· 
sophila ,de alas pintadas" Los Iinajes a Iraves de los cuales han evolucionado 
eslas especies pueden ser seguidos analizando los dibujos de bandas de los 
cromosomas gigantes que se encuentran en las glandulas salivares de sus lar~ 
vaS. La figura 1.7 mueslra el arbol evolulivo que se obliene; cada especie ha 
sido colocada encima de la isla en la que vive (5610 existen dos especies que 
se encuentran en mis de una isla), EI e1emento hisl6rico de .cuil vive en 
que isla» es bien aparente: las especies mas antiguas viven en las islas mas anti
guas, y a medida que se formaron nueVaS islas, unos pocos individuos Uega
ron hasta ellas y acabaron evolucionando hasta nuevas especies. Por 10 menos 
algunas de estas especies parecen ajustarse al mismo ambiente que otras en 
islas diferenles, De las dos especies eSlrechamente emparentadas D adiastola 
(especie 8) y D setosimentum (especie ll), por cjemplo, la primera se encuen
Ira 5610 en Maui y la segunda 5610 en Hawai, pero eI medio ambiente en que 
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viven es aparentemcnrc idcntico (Heed, 1968).1..0 que es m~ls notable, cviden
temcnte, es b fucrza y la importancia del aislamicnto (junto con la sekcci6n 
natural) para la formaci6n de nuevas espccics -y con clio de nucvos ajllstcs 
al medio ambicnte. 

EI cjcmplo m~is famoso de evoluci6n y cspeciaci6n en las islas 10 constitu
yc el caso dc los pinzoncs cle Darwin de las Galapagos (Lack, 1947; William· 
son, 19H1). Estas Ij cspccies reprcscntan aproximadamenrc un 40 % de las 
espccics de aves de las Galapagos, y entre todas elias explotan una amplia gama 
de tipos de ;llimentos y de habitats (fig. 1.8); pero todas estan estrcchamentc 
cmparcntadas, y probablcmcntc cvolucionaron a partir de una forma similar 
a la del pinz6n de Cocos actual. La selecci6n natural ha actuado sohre el mate
rial que consigui() IIcgar hasta las islas Galapagos; ha prnclucido lInos organis
mns que se hallan ajllstados a lInns amhicntes habitados en otras partes por 
cspecics bastantc difcrcntcs. 

1.:\ Convcrgcncias y paralclismos 

El ajllste entre Ia naturalcza de los organismns y su ambiente se manifiesta a 
menudo como una similitud de forma y comportamiento entre los organ is
mas que viven en un ambiente Similar, pero que pertenecen a lfneas filcticas 
diferentcs (es decir, a distintas ramas del arbol evolutivo). Dichas similitudes 
debilitan aun mas la idea de que para cada medio ambicntc cxistc un solo 
organismo perfecto. La evidencia es particularmente persuasiva cuando las 
Ifneas filcticas estan muy alcjadas una de otra, y cuando un papd similar 
es desempefiado por estructuras que tienen un origen evolutivo bastante di
ferente, es decir, cuando las estructuras son andlogas (similares superficial
mente en forma 0 funcion), pero no hom61ogas (clerivadas cle una estructura 
equivalente de un ancestro comun). Cuanclo esto se produce, se habla cle 
evoluci6n convergente. 

Los grandes carnivoros nadadores se han desarrollado en cuatro grupos 
bastante diferentes: entre los peces, los reptiles, las aves y los mamiferos. 
La convergencia cle formas (fig. L9) es notable, ya que esconde profunclas 
diferencias de las estructuras internas y del metabolismo, 10 que indica que 
dichos organismos se hallan muy separados unos de otros en su historia 
cyolutiva. 

Para numerosos grupos de plantas superiores, las aves son los agentes en
cargaclos cle la dispersion de las semillas. Las aves son atraiclas por cI tejido 
camoso, azucaraclo, cle los frutos, que son comiclos y cligericlos; clicho tejiclo 
rodea a las semillas, que estan protegiclas por unas gruesas envolturas y que 
atraviesan el tracto digestivo de las aves sin ser perjudicadas 0 incluso tras su
frir una facilitacion clel proceso cle germinacion. La carne cle clichos frutos ha 
derivado de estructuras bastante diferentes en las distinras partes del reino ve
getaL La figura LlO muestra una serie de ejemplos. Muchos de ellos proceclen 
cle line as filogeneticas muy distantes; por ejemplo, eI tejo es una gimnosper
ma, mientras que las otras plantas son angiospermas. Sin embargo, incluso den
tro de una misma familia, la de las rosaceas, se encuentra una varicdad consi
derable en cuanto a las estructuras utilizadas para producir un fruto carnoso 
y atractivo. EI fresal, ei manzano y ei meiocotonero desarrollan de modos 
clistintos un fruto camoso y atractivo y/o una envoltura cle proteccion cle las 
semillas. 

Ante estos ejemplos (y existen aun muchos mas) se puede argumentar que 
unas fuerzas selectivas similares han actuado de tal modo que la misma pro-
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Figura 1.9 Ejemplo 
de cvoluci6n convergente de 
la forma del cuerpo entre 
grandes carnivoros marinos 
de distintas lineas evolU[ivas. 
(Segun Hildehrand, 1974, 
y oteos.) 

picdad ha sido adquirida desdc puntos de partida evolutivos muy diferentes. 
Una serie comparahle de ejcmplos puedc ser utilizada para mostrar los parale
lismos dc las vias evolutivas de grupos filogencticamentc emparentadus que 
han irradiado despucs de haber sido aislados. 

El ejemplo cU.sico de csta evuluci6n paralela es la radiaci6n entre los 
mamiferos plaeentarios y marsupialcs. Los marsupiales llegaron al eontinente 
australiano en cJ pcriodo erelicieD (haee linus 90 millones dc anos), euando 
los unicos mamiferos presentcs cran los monotremas que ponen huevos (ae
tualmentc represcntados tan s6lo por los cquidnas cspinosos y por los orni
torrineos). Sc produjo enlOncc.'i un proccso evolutivo de radiaci6n que, en 
mllehos aspectos, ruc paralclo al que oellrri6 en los mamffcros de otros conti
nenles. La figura 1.11 mucstra algunos paralclismos ecol()gicos entre los mar
supialcs y los plaeentarios. La sutilcza de los paralclismns tanto en la forma 
de los organismos como en Sll forma de vida es tlI1 notable que rcsulta difieil 
cseapar a la idea de que los amhicntes de los plael"ntarios y los marsupialcs 
eontcnfan ({nichos ecol()gieosJl en los que cl proecso evolutivo ha «ajustadoll 
hjbilmcnrc a cquivalcntes ccol6giens. (E5 imponantc rceordar que, a difcren
cia de la cvoluci6n eonvcrgcnte, los marsupiales y los placent..1rios iniciaron 
su evoluci6n radiante con un eonjunto csencialmente eomtm de re5rricciones 
y potencialidades ya que derivaban de una Ifnea ancestral comun.) 

La busqueda de ejemplos que ilustren la evoluci6n convergente 0 paralela 
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Figura 1.10 Evoluci6n 
convcrgentc de los frutos 
carnosos de diferentes 
grupos de plantas 
superiores, y a partir de 
distintas estructuras 
morfol6gicas. Los tejidos 
hom610gos han sido 
dibujados en e1 mismo 
color. 

en grupos vegetales 0 animales resulta un ejercicio fascinante, pero plantea 
serios riesgos. Uno de estos riesgos se halla ilustrado par los «arbolitos en ro
seta, 0 megafitas (lamina I, pag. 84). Esta5 plantas, pertenecientes a grupos muy 
diversos, sue len presentar un solo tronco principal, que continua creciendo 
durante un largo perfodo, a menudo sin ramificarse en absoluto. En su parte 
superior llevan un penacho de hojas muy grandes, y cuando florecen produ
cen inflorescencias gigantescas. En muchas especies, el acto de la floraci6n 
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Figura 1.11 Evoluci('m paralcb de numifc:n)s marsllpiales y p\:iu.'ntari()~ 
LIs parejas de c:sp<.:cics son :-.iillil:lrL'~ tanto en aspecto c()mo l'll L"()~tLlmhrl','" 

result:! Ictal, 0 bien pasa Illucho tiempo hasu 1a siguicIHc nor:lci(')Jl Adem:is, 
llevan con frecuenci:! una masa de hojas ll1ucrtas () de basl's foliafcs, dc m()Liu 
qUl' sus trO!lCOS ap~lrl'cl'n a Illl'nudo como cnornH..:lllcntc grllCS()S (l'sto l'S par
ricuiJrmcrHc l'viLictw.: en IlIl1c1us p:tiIllCLls, l'spl'ietia .... y ..... CIllTi{)s gig:tIltl'S). 

Cabri~1 cspcrar lJuc una similitud tan sOfprcn<.lclllc <.Ic i:I (()rIlU l'Illrc Ull 
grupo de plantas a Illcnulio poco t:Illpan:ntadas implicara LIlla silllilirud iguaJ
IllcrHl' socprCnLil'llte dc sus :lInhicntt:s. Dc hccilo, «sc ajllsr;IIl" :1 ulla gran di
vccsidad de tipos de vegct~l(i(Hl (\'(:'asl' l:i tahla 1.1). Los h:ihitats de :liu ilHlIl" 

taiia y a 1l1(..'I1ulio in~lI1arl's de los Illeg:ifitos uicorilC(kHle()~ p:trelTII tellcr poco 
en COO1t1O con los de las palmcras y los helechos :trhofl..'scCIHl'S lil'l s(){ohos
que poc un laLlo, y con los h:ibir;trs :'tridos de mllchos :l1oes y agaves pur otro. 

Una cxplicaci(m parcial del parccitio entre estas plantas pucdc C()[1sistir 
en que cada una dl' elias ceprcsenta un conjunto corrclacionali() de caractnes 
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Tabla 1.1 Megafitos 
o arbolitos en roseta, 
y SllS Idbitats {vcase 
tambil'n l;imina I} 

I feleclllls arborescentes 

(;icatLkc:lS 

:\ ngi( l.'" IK' r Ill:l.'; 
l\1( )I}(lC()[ iled<')JlcIS 

Palmcra ..... 

LiliaccH.· y AIll:lryllidact':le 
p_ cj }'Ilt'ca, Agtl/'(', Aloe, 

C'ordyfillc. I )rtlUlCIl(l 

I )iu ltilc<.\<-lIlc:lS 
Boraginacc:lc. p. ej Fcbium 

C:1I11panulaceae, p. ej. ;irbol /'oiJelias 
COlllposit:lt', p. cj. Hs/)(!ietin, Senecio 

Bosque tropical y subtropical -
gcner:t!mente en cJ s()tobosquc 

Bosqllt' tropical y sub[ropical -
gt'ncralmt'Jl{c cn cI sotohOSqllC 

B()squc tropical y suhtropict! -
:1 Illclludo en cI s()tobosquc 
Zonas rropicales y subtropicaks-
l1ludus t'll ZOIUS :trid:L .... y dt'sicrto .... , 
pero otras forman cI sotobosque 
de los hosqut's tropicalc ..... 
y subtropicak's 
Ikgionc ..... :iridas - al til'scuhil'rto 
o en cI sotohosque 

Isl:ts Canuias 
Ilawai y montes :lfricanos 
Ailos Andes y montes africanos 

qtle .'Ie presentan juntos, :I modo dc paqucte, pero que 1a scie('ci()n ha actuado 
en cada caso llllicamente sohre lIno de dichos caracteres, y no necesariamen
tc sicmprc soore cI mismu. Puec.lc SCI' qut: cuanto mcnos .'Ie ramifici c1 cuerpo 
de un~1 pLlIlta, tanto mayorcs son h.., partes que Se ramifican sobre dichas ra
mas, La sekcci()t1 que opera para incrcmcntar cl tamail0 de las intlorescencias 
ticne quizas Ia consecucncia de au men tar cl tamano de las hojas, 10 quc con
duce a un aumento del soporte que las hases foliarcs proporcionan al tronco. 
En ntros habitats, es posihle que la sdccci6n en favor de las hojas grandes 
Ilcvc consigo un aumel1(o necesario del tamano de las intloresccncias. 

Existen ciertamcnte ejcmplos cle Ia sclecci<"')t1 artificial de plantas que 
tienden a apoyar esta idca. EI girasol cultivaclo ha sido obtenido a partir de 
ancestros silvcstres que estin muy ramificados y poseen hojas pcqucnas, nu
merosas tlorcs pequcnas y scmillas pcquenas. La forma cultivada ha sido se
lcccionada para producir scmillas grancles que son mas facilcs de recolcctar. 
Presenta tambien una LUlica intlorcseencia enorme, un talln no ramificado y 
hojas muy grandcs. En muchos aspectos se ha eonvertido en un mcgafito tfpi
co. Los especialistas han conscguiclo tambien lIna gran variedad de profundos 
cam bios clcntro del genero Brassica. A partir de formas silvestres, rami fica
das y con hojas relativamcntc pcquciias, se han obtenido la colitlor y el br6~ 
coli ~meg~lfitos tipicos que produccn un tallo grueso, no ramificado, con 
hojas muy grandes y una intlorescencia enormc-, Otra Brassica presenta un 
tallo sin ramificaciones y tan desarrollado (1,5-2 m de altura), can un pcnacho 
de grancies hujas en su extrema superior, que es utilizada comercialmentc para 
fabriear bastones, 

Pero sea eual fuera la causa de la convergencia de los mcgafitus, las fuerzas 
seleetivas rcsultan menus facilcs de vislumbrar que las que actuaban sobrc los 
grandcs carnivoros nadadores 0 sabre los frutos. 

Otro problema estriba en que la mayo ria de las convergencias y los paralc~ 
lismos pueden scr reconocidos por sus notables similitudes bien visibles. Sin 
embargo, aunquc el bandicut, un marsupial, se pareee ai conejo, un pl.acenta
rio (las largas orejas hacen que eI parccido sea cspecialmente notable), y que 
ambas cspecics excavan madrigueras, el bandicut es en gran parte carnivora 
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las convergendas 
deotro de los gremios 
no implicao 
necesariamente 
convergencias visiblcs 

y se alimenta de larvas de insectos, mientras que el conejo es herbivoro. En 
cambia, el canguro y la oveja practicamente no presentan ningun parecido 
de forma, aunque ambos son dos grandes herbivoros que, cuando ocupan el 
misma habitat, tiencn una dieta similar (Griffiths & Barker, 1966). 

Root (1967) introdujo el termino de «gremioll para describir un grupo de 
especies que explotan la misma clase de recursos ambientales de un modo 
parecido. El canguro y la oveja son aparentemente miembros de gremios si
milares, sin presentar por ella una similitud notable de aspecto. EI conejo y 
e1 bandicut han desarrollado un aspecto semejante, pero pertenecen a gremios 
bastante diferentes. En orras palabras, existe un factor importante por e1 que 
e1 ajuste de los organismos a sus ambientes pucde ser a veces ilustrado con 
mas exactitud que los paralelismos en las costumbres alimenticias (de que se 
ali men tan y quien se alimenta de elIos) que por las similitudes mas obvias de 
su aspecto. 

1.4 Convergencias entre las comunidades 
y divergencias dentro de ellas 

EI estudio de la evoluci6n convcrgente y paralela pone de manifiesto que 
una lista de los nombres de las espccics, los generos e incluso las familias 
presentes en dos areas pucck no dccirnos virtualmcnte nada acerca de las si
militudes ecol6gicas existentes entre dichas areas. Ademas, y <lunque un tipo 
particular de organismo cs a menudo caracteristico de una situaci6n ecol6gi
ca particular, casi inevitablementc sed tan s610 una parte de una comunidad 
de farmas que se diferencian c1aramente cmre Sl. Tan s610 en unos pocos ca
sas en contra mas una comunidad natural ocupada unicamente por una espe
cie. [Esto sucede cuando cxiste un factor fisico abrumadoramente importante 
en el medio ambiente; por ejemplo, una curiosa espccic de bacteria es a me
nuda e1 (mica acupante de 1a sa1muera cbnccntrada (Wa1sby, 1980).J En 1a gran 
mayo cia de los casas, las comunidades naturales contienen un espectro de for
mas de vida y biologfas. Par consiguiente, un estudio totalmente satisfactorio 
del ajusre entre los organismos y su ambiente de he hacer mas que se1eccionar 
de diversas comunidades aquellos organismos que presentan gran des simili
tudes en cllanto a forma y comportamicnto. Ha de ser clpaz, ademas, de rela
cionar las comunidades entcras de organismos can los rasgos del medio am
biente, y aSI como explicar las'diferencias, ademas de las similitudes, de los 
organismos de un mismo ambiente. 

I A.I COllvergcll(:ia!'oo ("IlUT cOfl1unida(ks 

Un tipo clasico de veget:tei(Jn como d Illaqllis «llleditnr{lOeo» puede scr 
encontrado alredcdor del Mcditcrr:inco, PCf() talllhien en California, Chile, 
Suujfrica y Sur de Australia. lhclas ellas son arcas con ciimas Illuy silllilarcs 
La similitud cle las vegetaciones sc pone cit: manifiesto en las fotografias aercas 
o en un ripido viajc en coche a traves de dichas a[(..":ls. Sin emhargo, la listl 
que cl taxonomista pucde cfectuar cle las espccies existentes (incluso de las 
tlmili;l,) represcntadas) no proporcioIl:.l. ninguna indicaci6n de la similituu. Estas 
similitudes han dClllostrado sec cxtraorctinariameme dificilcs de describir y 
medir. A mcnucto sc trata de rasgos dc la «arquitectura» tic las diversas plamas 
exis[entcs, y estos rasgos no son f;iciles de cuantificar. Par clio sc utilizan a 
menlldo terminos cualitativos, algo vagos, tales como arhusto, mata, monte 
bajo, matorral, mait:z:I, etc. Dc todos modos, .'ie h'l intcnt~l(j() seriamcmc desa-
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(a) EI espectro «normal" obtenido por Raunkiaer a partir de muestras del Index Kewensis 
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(d) Espectros de dos regiones aridas 
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(e) Espectros de dos regiones articas 
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Figura 1.12 Las comunidade:s cntc:ras dL' pl:.lIlt;t!"l puc:dL'1l !"IL'f cotllparatb..., COil 

d Illt:todo de: Rtunki:ler. P;igin:t antc:rior: (a) El nurnno felativo dL' espc:cic:!"I 
con difert.'lltc:s formas de vid~t presC:rltc:s t'n una IllUL'stra tit' la flora munJial (Indc:x 
Kewensis). (b) Espc:ctro dL' formas dc: vida para 1a vq~et~lCi(m de dos islas 
tropieaks. (e) Espectro de formas de vida para dos ambic:ntcs [emperatlos. Pane 
superior de: est:1 pagina: (d) Espcnro de forma de vida para dos amnientc:s arido!"l 
(e:) Espc:ctro dc: formas de vida para dos regione~ articas. 
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Tabla 1.2 La clasifica
ci()n de lbunkiaer de l;ts 
formas de vida. 

la clasificaci6n 
de Raunklaer de laf; 
comunidades vegetales 
sugiere la existencia 
de convergencla 
en las comunidades 

(:~lmt:fitl)S 

f 1cmicriptMitos 

TcrMitos 

LIS remas pcrdurantes 0 los :ipices de los v;isugos e:.t:'lfI 
sitllados en brutes que se proy'ectall t:1l t:l aire 

(I) Pcrcnnifolio.s sin cllhierta de las vemas J 
h) Pcrennifo]jos con cubinta dc las YClllas 
c) C:ldUClfolios c()n cui)H:na de las ),elll:lS 
d) Mt:lloS de 2 m dt: :lItllr:1 

M:is de 2 III 

dc altur:l 

L~ls ycm:ls perdllr:lI1tcs () los jpicc .... de los v;l,qagos qllelbn rlI11)' 

pr()xilllos :11 slldo 

a) Camctltos sufrlltices, cs dccir, :tqudlos que prcsentan 
V:lst:lgOS ercctos <Jut: Illlleren salvo la porci('m pOf{adora 
de las yem:!s perdurantes 

h) Camc:ritos pasivos con V:lst:lgoS persistcntcs d2bi!cs quc 
qllcdan sohre d sut:lo 0 ccrci de (:1 

L) Camc:ritos activos que sc arr;tstran sobre d SLielO 0 cerCI 
dc (:J porqut: son pcrsistl:'ntcs y tit:ncn lin crecimicnto 
dirigido horiz()l1{almt:nte 

d) Plantas pulviniformcs 

Las yemas pt:rdurames () los :ipiccs dt: los v;istagos qlledan a r:ls 
del suclo 

(I) Protohcmicript()fitos, con V:ist:lgOS a(:reos que llevan hojas 
normalcs, pero cuyas hojas infcriorcs tienen un desarrollo 
meno.s perkcro 

h) Plantas en roscIa parcial, con b mayoria de sus hojas 
(las de mayor tarnatlo) cerea del nivel dd suelo 
y con cntrcnudos corms 

c) Plantas en rost'ta cuyas hojas normaics sc hall:m wdas 
en una roset~l hasal. 

Las yemas perclurantes 0 lo~ :ipiccs de los v:istagos qllcclan 
enterrados en el suclo (0 debajo del agua) 

a) Gt:ocriptMitos () geofitos que inclllyen formas con 
(i) rizomas, (ii) hulbos, (iii) tuhcreu[os eaulinares, 
(iv) tuhcrculos radiculares. 

b) Plantas de las marismas (hel6fitos) 
(-J Plantas acuaticas 

Plantas que compJctan su cicio vital, de semiUa a scmilla, 
y mueren en la misma estaci6n (cste grupo incluye tambien 
las especies que germinan en orono y florecen y muercn 
en la primavera del anu sigllicnte) 

rfollar y afinar las m;r~~~' en que pueden ser dcscritas la vida y la forma de 
las plantas superiofes, independientemente de su taxonomfa y sistematica. 

EI modo mas simple, y en muchos aspectos eI mas satisfactorio, de clasi
ficar las formas vegetales sin (ener en cuenta su sistematica, es aun eI del 
botanic a danes Raunkiaer (1934). EI cfecimiento de los brotes de las plantas 
supcfiores depende de 1a iniciaci6n de tejidos cn los apices (mcristemas), y 
Raunkiaer clasific6las plantas de acuerdo con la forma en que eran dispues(os 
y protegidos sus meristemas (tabla 1.2). La Figura 1.12 mucstra algunos ejem
plos de los espectros de Raunkiaer para las floras de diferentcs fegiones, com
parados con el espcctro que obtuva Raunkiaer tamanda muestras del Index 

26 cAPiTULO I 



Ia la·h:rogt-nt-idad 
(It- los amhknks 

Kewensis (e1 compendio de todas las especies conocidas y descritas en su cpo
ca, sesgado por el hecho de que las zonas tropicales estaban, y esran aun, rela
tivamente inexploradas)_ Se observan c1aras similitudes entre los tipos de ve
getaci6n, que ponen de manifiesto ajustes no s610 de organismos a sus 
ambientes sino tambiCn de comunidades enter~.s. 

Los metodos de Raunkiaer constituyen claramente un paso mas en el ca
mino hacia una clasificacion ecol6gica definitiva de las comunidades, y mas 
recientemente se han intentado mejorar los metodos de Raunkiaer (vease, par 
ejemplo, Box, 1981). Todos es[Qs metodos tknen en camun importantes pro
blemas: las dificultades de encasillar las especies y Ia naturaleza subjetiva de 
los critcrios con los que se clasifican las especies y sus ambkntes. Aunque es
tos metodos no son mas que pasos en e1 largo proceso de la determinaci6n 
de la natllraieza y 1a magnitud del ajuste entre las comunidades y sus ambien
tes, representan el comienzo del cxamen de si cxiste realmente c1icho ajuste. 
Pocas veces sc ha intcnt~ld() rcalizar un estudio parecido sohre el ajllste entH." 
las comunidadc~ animalcs y su mcdio amhicntc. Un cjcmplo de ello es e1 estu
diD que realizaron Cody y Mooney (197H) act:[ca de las comunidades anima1cs 
en los ambientes mcditerrancos. 

1.'1..2 Divc:rsidad dcntro de las cOfTlunidadc..· .... 

Existen muchas explic3cioncs para Ia diversidad que cxiste dentro de las co
munidades. 

a) En la Naturalcza no se dan ambientes homogcneos. Incluso d tubo de 
ensayo de bhoratorio, aparentcmentc homogcnco, C5 hctcrogeneo por cuan
to ha de tem:r unos !lmites, las paredes del who. Los microbi61ogos se dan 
cuenta de ello a menudo, cuando los organismos cultivados se subdividen cn 
dos formas: una que se adhicre a las paredes del tllho de ensayo y otra que 
permanece lihre en cl medio de cuitivo. I...a hetcrogeneidad del medio ambicntc 
es un factor que depende de la escala dcl organismo que la percihe. Para una 
semilla de mostaza, un grano de suclo es una montana; y para una oruga, 
una sola hoja pllede rcpresentar la dicta para toda la vida. Una semilla que 
.'ie enClientre a la somhra de una hoja pucde verse inhibic1a en su gcrmina
ci<'JO, micntras que lU13 scm ilia que haya quedado fucra de dicha somhra po
tid germinar lihremente. 1,0 que ~li ec61ogo It: puedc parecer lin medio am
hicntc homogeneo, punic ser un mosaico de 10 intolerahle y 10 ~lpropiado 
para un organismo qm: viv:1 en dicho amhiente. 

h) En rebci(JO con clio, \;t mayo ria de los amhicntcs (0 quiza todos cllos) 
comicnen gradierHe.'i de condiciones 0 de n:cursos disponihlcs. Punic tratar
se de gradicntes en cI cspacin 0 (1<: gradientcs en cI ticmpo, y cS{os tlltimos, 
a SLI VCZ, plledefl Sl'f ritmicos (COIllO por ejemplo los ciclos diarios 0 estacio· 
n:!lcs), direcciollalcs (como i:l aculllulaci6n de un contaminante en un lago) 
() err:'tricos (como por cjelllplo los fuegos, las granizadas y los tifones). 

() l.aexis[ellcia de un tipo de organisfllo Cfl Ufl jrea illlllcuiatalllerHe hace 
que (-sta .'iC divcrsifiqlle para los dCI1l~IS organbillos. 1.:1 mcra presencia dc un 
organislllo implica que Sll cuerpo muerto qlledad cun cI ticmpo disponiblc 
como ali mento, y durante su vida ai'ladirj eXCfementos, orina 1I hojas mlH..'rtas 
al Illcdio ambiente. SU propio Cllcrpo vivo podd servir qlliz:l de lugar de vida 
para otras c~pcciL . .." () dc recurso para los depredadores, organismos pat6ge
nos y padsitos que no tcnian 11I~ar en b comunidad hasta que dicllO organis-
1110 apareci6 ell dl:!. 

LI divcrsidau detllro dc: las comlll1ldadc.':> n;uur:tks puede scr dchida a cual-
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las f()ca~ antirtkas 
y la cocxlstencia 
de especies slmilares 

Figura 1.13 Alimcnto, 
profunJidad de alimcnta
ci6n y estructura de Ia 
mandfhula de un grupo 
de focas antarticas 
(scgun Laws, 1984). 

quicra de estos tres tipos de hctcrogeneidad. Hasta cicrto punto, la «cxplica
ci6n» dc dicha divcrsidad cs un cjercicio trivial. No result;! sorprendentc en 
absoluto que una planta quc utiliza la Iliz dc! sol, un hongo que vivc so\)re 
clicha planta, un herbfvoro que sc alimcnta de ella y un gusano par;isito que 
vive clcntro del hcrhfvo[o, coexisun en 1:1 misma comunidad. Por otro lado, 
b mayorfa de las comunidades conticnen varias especics diferentcs, todas 
ellas con una cstructura hastantc similar y con un tipo dc vida hastantc pare
cido (por 10 nlenos supcrficialml'ntc). La explicaci6n 0 comprensi(m dc cstl' 
tipo dc diversiclad es un ejercicio que no ticnc nada dc trivial. 

Las focas antarticas ilustran algunas dc las diferencias que cxistell cntrc 
tis especil's que viven juntas en la misma comunidad. Se cree que las focas 
ancestraics evolucionaron en el Hemisferio Norte, donde se han cncontrado 
f{)siles del Mioceno, pero que un grupo de focas se desplaz6 hacia el Sur, a 
agu:1s mas caliclas, y probab1emente coloniz6 los mares austr~(1es a finales dd 
Mioceno 0 principios dd Plioccno (haec lInos S milloncs de alios). Cuando 
eS(~IS focas penetraron en dicha zona, c! oceano austral era prohahlemente rico 
en alimento y se hallaba Iibre de los deprcdadores principales, igual que suce
de de nuevo actualmente. Parece que fue cn este medio ambicnte en d que 
eI grupo experiment(') lina evoluci()Jl radiante (fig. 1.1). La foca de Weddell, 
por ejcmplo, se alimenta prirnariamentc dc pcces y presenta una dentici()n 
no especializ<lcia; la foca cangrejera se alimenta casi exclusivamente de «krill» 
(Euphausia superba, crustaceos malacostraccos), y sus (lientes son apropia
dos para filtrar estos crustaceos del agua de mar, la foca de Ross tienc dientes 
pequefios, aguzados, y se alimenta sobre todo de calamares pclagicos, mien
tras que la foca 1copardo ticne gran des dicntes prensiles y se alimcnta de 

Foea eangrejera Foea leopardo 

Lobodon carcinophagus Hydrurga laptonyx 

Foea peletera 

Arctocephalus gazella 

Foea de Weddell 

Leptonychotes weddallii 
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una gran variedad de produetos, incluidas otras foeas y, cn algunas csracioncs, 
pingliinos. En realidad, las ciiferencias existentcs entre estas especies de focas 
podr{an explicar probablemente el grado en que coexistcn en las comunida
des mixtas. Cuando dos 0 mas especies se alimentan dc dietas similarcs y a 
profundidacies parecidas (por ejcmplo, la fOGI eldantc y la foca de Ross), sc 
hallan separadas geograficamente, con un an:a de supcrposici6n IllUY rcciuci
da. Sin embargo, cuando existen comunidades mixtas con varias cspccies de 
focas, cstas explotan ciiferentes Fuentes de alimcnto (foea eangrejera, fOGI de 
Ross y foca icopardo, 0 foca kopardo y foc:! eldante, () foca de Weddell )' 
foca leo pardo, fig. 1.13). 

La interprctaci(m de csquemas de cstc tipo (0 la intcrpretaci()n m:b cOtll
pleta que sc pucdc conseguir normaimente)dehe SlT :Ipl:ll.ada hasta hahl'f l'S
tuciiacio, l'n capilUios postl'riorcs, Lt cOl'xistcncia y Ia compctcncia, Pun en 
l'ste I1HHlll'nt() p()Lil'lllo~ haccr ya aigunas C()!1stataci()nl's importantes. 

I. l.as espccics cnexi.'>telltes suelL'1l difen:nciarse Sl1tilml'!1te, peru cilia llll;i 
de elLIs Sl' ajust:I;1 su l1leLiio :1I11hil'ntc y cxistc dl'hido :I que cl amhientl' mi ..... · 
mo cs hctl'rog0nco. 

II. Est:! dift.'rellCi:I(,.'i(')J) se rel'on(lCl' C()n mayor bciliLl;lLl en las espel"ic~ qUl' 
l'stan cstrl'chamcntl' cmp:II"L'lltaLias (tal como sucedc COil las f()ca~), ya qul' las 
difl.'rencias resaltan rn:is ante un fondo de 1l1l1lll'fOS(lS rasg(ls COllllll1eS, Pl'[O 
es por 10 ml'nos iguaimentc import:lntt' cOlllprcndn b COl'xistcnci:1 de los 
micmbros eil' lin mismo gremio (p:ig. \!.J) que no esUn nl'l"l'sariall1cntl' empa· 
rcntaJos, El krill, por ejemplo, l'S lIll rl'curs\) :li1undaIlll' l'll las agu:ls ant:irti
cas, y la foc:I cangrejcra y, en mellor grado, b foca icopardo, se hall cspl'ciali
zado en l'sta dicta. Pero el krill sirv(' de alimrnto tamhil:n a los calamares, los 
pcecs, las aves y las hallcnas, Y cl an:ilisis compkto de los ajustcs en l'i rOIll
pecabezas de tina comunidad dl' estl' tipo debe tel1l'f en cuent~1 no s{)io un 
dcterminado grupo taxonc)mico, sino ci cOlljunto de los grcmios. 

III. 1':1 eicmplo de Lis f(lels proporciOlu muchas m~'ts prcguntas que res
pucstJs. i.SOn las l'species co<.:xisteIHcs nec('sariam('1/{(' dikrcntl's? Si din l'S 
aSI, I.·cudn difcrl'ntes han de Sl'f? ;.Existe ~llg(1Il Umite :I su similitud? ;.Intl'l":lc, 
cic)I1an actu;llml'nte las cspecies de focas, 0 hien Ia evoluci('m radLH1tl' del p:l
sado ha conducido a la :tt.lsencia de diclus intl'l":lcciones en los gremios COil· 
tcmp()dneos? Ninguna de CStlS prcgunt:Is tiCI1l' una rcspul'sta clara, pew de 
elias Sl' hahlad en capltulos postniorcs, 

1. 5 Especiali7.acion dentro de las especies 

lIaSt:il'stc IllOl1lcnto hCll10s cOllsidnado a las espl'cil's (n io:-. taxnnl'S sllpcrio
res) como LIS lInidatll's que Sl' ajustan :i1 illedin :llllbil'lltl', pcco t."s c/clllro de 
las l'spl'cil':-' (jUt· .'>l' pucLiell dett-l't'.lf ~tlgUIH)S de I().'> :Iju . ..,te ..... 1l1i.., eSllecialindl).,> 
;i1 ;IIIlhil'Jltl'. Al iuhLir til' Lis isLe .... :-.e dijo que io'> ekctn.,> IHlIliogellcizadofes 
del intcrClIllhio (y 1;1 l"ec()lIIhi!l:ICi(')J]) gelll"'tic() til'lItkll ,I :-.igllificll" que l:i:-; ill' 
tewgcllt'idadl's nds ohvias de Ia:-. pohJ;ll'ioncs SlIfgiLTOIl nLllldl) ciel"t".!:-. p;ntc:-. 
de la p()hiaci()[l qllctLin)11 aisi:ldas gl'()gr;ificaml'lltc y dcj:If()[1 dl' cruzar...,c en
trc si. Sin emhargo, si las funzas locilcs de 1;1 sckccj('lI1 n;!tur:il :-.on Illuy pndl' 
rosas, pUl'lkn :lI1l1br las fllcrZ:ls hOlllogl'neiz;ldor:I ..... de b repwdul"ci(m sexual 
)' 1;1 recomhinach')n, En«)llCL':-., illClus() si Sl' P[()tiUl"L'll algun():-. crUZalllle[][():-', 
los gcnotipos localmclHl' f;t\'orl'cidos pucdell tl'ne!" UIl:! \·elltaja t:il que las COIll· 
hinacioJles no bvorcciLi:LS SC~1I1 continllamclltc clilllllutia ..... , El tlujo dl' gl'!ll'S 
continela prodllcii:ndosc, las pohlacioill's continelan sicndo partes Lit' lIlla Illisma 
especie, pero apan_'ccll razas iocilmcnte cspccializadas 
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EI intcrcambio de malCrial gelletico a traves de ulla poblaci6n depencle 
de la movilidad de los organismos 0, en c1 caso de organismos sesiles, de la 
movilidad de sus gamctos, polen () semi lias. Si los micmbros de una pobla
ci6n se desplazan librcmente en busca de una parcja (0 si sus gamctos, sus 
esporas 0 SliS scmillas sc difulldcn ampliamentc), cs menos probahle qlle las 
fucrzas locales, cspecialcs, de la sclecci6n natural scan eficaces para produ
cir ajustes locaiLs, especiaics, entre los organismos y sus ambientes locales. 

Las poblacioncs especializadas, locales, se diferencian de modo mas cons
picllo entre los organismos que SOil sesilcs durante la mayor pane de Sll vida. 
Esto es debido a que los organismos m6viles tiellell un mayor grado de COIl

[rol sobre c1 ambicnte en que viven; pueden apanarse de su amhiente Ictal 
() desfavorablc y huscar ac{ivamellte otro ~lInbientc. Sin embargo, las plantas 
superiores, las algas y los corales no disfrutan de esta Iihcrtad. Dcspucs de la 
dispersi6n debcn vivir, 0 morir, en las condiciones del lugar cn que se han 
ascmado. Tal como ha subrayado Bradshaw (1972), « ... Ia planta no puccIe 
huir hacia un nuevo ambicnte ni csconderse en un rinc6n». Lo maximo que 
pucdc hacer una planta superior cs huscar recursos 0 escapar de un lugar des
favorable creciendo de un lugar a otro; no pucde desarraigarsc a sf misma ni 
decidir trasplantarse a otro lugar. Sus dcscendicmes (scmillas, 0 polen 0 go
meWs) estan sujctos a los azares de la dispersi6n pasiva por cI vicnto 0 cl agua 
o por los cuerpos de los animales. Por clio, las poblaciones de organismos 
no m6viles estan expuestas de un modo particularmente intenso a 1a sclcc
ci6n natural. 

EI comraste entre las formas en que los organismos m6vilcs y Bjos sc 
«ajustanll a su ambiente queda hien patente en las costas marinas, donde cl 
medio amhiente de Ia zona de marcas oscila entre cI caracter terrestre y cI :lcua
tico. Los organismos fijos como las algas, los hidroideos, las esponjas, los brio
zoos, los mejillones y los percebes, se encuentran con una vida en los dos 
extremos, que debcn tolerar. Pero los micmbros m6viles de la comunidad, 
las gamhas, los cangrejos y los peces, siguen a su habitat acuatico, micntras 
que las aves que se alimcntan en la costa sc desplazan arriba y abajo, siguicn
do c1 avancc y cI retroceso de su habitat terres{re. Los organismos Bjos deben 
tolerar todo cI cicio diario de cam bios en su medio ambiente, pero los que 
son moviles no necesiran mostrar esta {olerancia -pueden moverse con las 
marcas-. En un scntido, c1 ajuste de estos organismos m6vilcs a su ambiente 
lcs permite escapar a muchas de las fuerzas de la selecci6n natural. La movili
dad haec que cl organismo pueda ajustar cl ambiente a su (onveniencia. El 
organismo inm6vil ha de ajustarse a su ambiente. 

1.5.1 Ecotipos 

La palabra «eeotipo» fue pensada originariamente para ciertas plantas, para dcs-. 
cribir los ajustes locales, determinados gencticamente, entre los organismos 
Y Sll ambiente dentro de las especies. Las diferencias principales dentro de las 
especks, pero entre habitats diferentes, han sido demostradas trasplantando 
las plantas de diversos habitats naturales a un habitat com lin, y dejando que 
se desarrollen a 10 largo de una a varias estaciones vege{a{ivas. En estas estu
dios es esencial que las plantas ptocedentes de los distintos lugares de origen 
sean cultivadas y comparadas en el mismo ambiente, ya que algunas de las 
diferencias entre las poblaciones de campo pueden ser respuestas fenatfpi
cas, determinadas par el ambiente, y no debidas a diferencias del genotipo. 
Par ejemplo, los cswiones ras{reros del trebol son mas ramifieados en un 
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Figura 1.14 A medid:1 que una plantJ. de: trt-bol blanco (Trifolium repens) 
sc e:xtic:nde: de:sde un :lrea sin gr~lnlfne:as hacia un arca dominada por una gramint:a 
(lo/iufII perome). su forma de: cre:cimic:nto camhia. La i1ustraci6n mut:stra un 
mapa de: los e:stolone:s raSln:ros dd trehol hlanco sobre: la supnficit: dd sudo 
dcspucs de que d trcho] haya e:lllpczado a invadir un are:a con grarnine:Js 
OiJscrvc:-oc qu<.: los csto[one:s dd trthol son m~is escas()s, tie:nl'n los cntre:llu(\()S 
n!:is 1:lrgos y apenas st: ramifican en d :ireJ domina<.ia pm 1:1 graminca 
(Palm dc SobngarachL) 

pr~ld() ilHensamelHe pasroreauo y menos ell un prado de siega, pert) estas di
fc:rencias pueden ser dilucidadas ~l panir de distinGls panes de un mismo indi
viduo, colocandolas en difcremcs amhicmes (fig. 1.14). 

La (ahla 1.:' mucstra los tipos de diferencias entre razas de una especie que 
han sido reconocidas como ccotipos. 

La cscala ex(rcm~ldamente fina a la que pllcde: producirse 1a especializa
ci()n local c:ntrc: las plantas ha sido puest~1 ciaramcmc de manificsto en los 
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Tabla 1.3 Ejemplos 
de las dikrencias entre 
ecotipos en plantas 
supcriores 

c(:otipo.'; que: tolcr.Hl 
los nlt"t;llc~ pC.';:ld()~ 

Aspectos de forma 
() dc ciclo vital 

Forma dL' crccirniento 

Necesiliali dc agu:1 1 
Prccocidad del crecillliL'nto 

Ciclo anual de crecimicnto 

l.ongcvidad y vigor 
vegct:ltivo 

Epoc;! de tloraci6n 

Respucst:ls nutricionak.:s 

Tolcr:l.I1cia de met:lks 
t()xicos 

Diferenci:ls Cf1tre ecotipos 

Contrastc entrL' Planlap,o 
marilima crccr:!s y postradas 

Contr:lstcs entre formas alpina:., 
suhalpinas y del llano de Poa 
a/pilla 

COfltrastes eotre las fornus 
a 10 largo dc un gradknte dL' 
~lItiTlld con difcrcntcs CPOC:lS 

dc floraci()n y fructificaci(m, 
p. ej. lIemizonia, Achillea 

Contrastcs entre gramineas 
de varias especies en pasros 
explotados pm cI homhre 

Difcrcncias geograficas en las 
neccsidadcs ftltopcri()(licas para 
la tloraci()Il 

V:Lriaci6n en cspccks dc 
gramfncas y trchol bl:lIlco 
cn rcspucsta :II nitr()gulO, 
f6sforo, caleio, etc. 

Contrastes entre formas que 
crecco sobrc escoria de minas 
dc metalcs pcsados y formas 
de otras partes 

Inn:stigadorc ... 
as(JCiad(lS 
a los estudius 

Crcgor (l9:S0) 

Clausen, Kcck 
y Ilksey (19·11) 

St:lpktO/l (192H) 

McMillan (19')7) 

Snaydon 
y Bradshaw 
(1969) 

Anron(lVics 
y Bradshaw 
(1970) 

cstudios de la tolerancia ante mctalcs pcsados t6xicos (plomo, cinc, cohre, etc.) 
(Antonovics & Bradshaw, 1970). En los Hmites de las areas que han sido conta
minadas dcspues de las actividadcs mincras, la intcnsidad de selccci{)11 contra 
los genotipos SlIsccptiblcs cambia ahruptamcntc, y las pohlacioncs de las areas 
contaminadas pucden difcrcnciarsc claramcntc en su tolcrancia frente a los 
mctalcs pesados a distancias de menos de 100 m (cn 13 grama de los prados, 
las poblaciones estan diferenciadas a fficI10S de 1,5 m). Esto Sc produce a pc
sac del hecho de que el polcn cs transportado Iibremcnte a traves de dichos 
limitcs por e1 vienta 0 los insec(os. En algunos casas ha sido posiblc dctcrmi
oar la fecha a partir de la eual cmpcz6 a producirse dicha sclccci6n. La to1c
rancia a los metales pesados apareci6 aparentemente a partir del momento cn 
que se inici6 Ia minerfa cn Swansea (Gales del Sur) haec 300 afiosj la toleran
cia al cine ha apafecido debajo de una cerca de hierro galvanizado, en el espa
cio de 25 anos; una (mica generaci6n de sclecci6n fue suficiente para estable
cef un<,- poblaci6n tolerante a los metales, aplicando experimentalmente una 
clevaLla densidad de semillas a un sucIo altamente contaminado_ Tanto la rapi
dez de la selecci6n como el car:kter bien marcado de los lfmites demuestran 
hasta que punto es relativamcnte impotente el podcr mezclador del flujo de 
genes comra unas fucrzJs de selccci6n muy intensas. 
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1.5.2 Polimorfismo genetico 

A una escala aun mas fina que la de los ecotipos, los bi6logos cstan cada vez 
mas capacitados para detectar nivelcs de variaci6n selectivamente relevante 
dentro de pequenas poblaciones locales. Esta variaci6n rccibc cl nombrc de 
jJolimorjismo. Especificamente, cl polimorfismo genctico es «Ia presencia si
mult:i.nea, en el mismo habitat, de dos 0 mas farmas c1iscantinuas de una es
pecie, en proporci6n tal que la menos frecuente de ambas no puede ser man
tenida meramente por la mutaci6n recurrente 0 la inmigraci6n» (Ford, 1»40). 
No toda la variaci6n representa un ajuste entre organismo y medio ambientc; 
de hecho, una parte de ella puede representar un desajuste. IDS desajustes pue
den surgir a causa de la dispersi6n de los propagulos de una forma especiali
zada al habitat de otra forma. Tamhien pueden producirse si las condiciones 
de un habitat han camhiado, de tal modo que una forma se halla en Li pf()ceso 
de ser rcemplazaua por otra mas adecuJda para las nuevas condiciones, Estos 
polimorfismos sc denominan transitorios. Puesto que todas las comunidades 
e..:stin COlltillual1lente cambianuu, una gran pane de Ia variaci(m que o\)scrva
mos en la Naturaieza pueck (ener cSle Car;lCler transirorio y poner de Illani
fiesta hasta que punto las pohlaciones estaran siempre de..:sfasadas con re..:spec
to a sus amhicntes y seran incapaces de anticipar los cam bios. 

Sin embargo, muchos polimorfismos son activamente mantenidos en 
una pohlaci()n por Ja seiecciCm natural, y esto punic producirsc de Illuch{)s 
modos. 

oj Los he(CfOzi,gotos pueden sec mjs aptos, peeo dehicio a ]a Illl'canic:l cle 
Ia genetica menddiana gencran continual1lente homozigotos menos aptos 
en cl interior de 1:1 poblaci(m. Una «heterosis» de e..:ste tipo se ohserva U1 Ia 
anemia falciforme dd homhre e..:n los lugares en que reina la malaria. Los helc
rozigotos del factor falciforme s()lo sufren Iigeramente de la anemia y son poco 
afectados por la malaria; pern gener~1D continuamente homozigotos que son, 
a bien peligrosamente an6micos, () bien susceptihle.') a la malaria. 

bj Pucdcn cxistir gradientes de funza ... seiec(iv;ts, que seieccionan una 
forma (morfo) en un cxtremo del gradicnte Y Olra forma en el Olro extrcrno. 
Es[o puede d~lf lugar a poblaciones polimlJrficas en posiciones imcclllcdias 
del gradicnte. 

cj Puetle producirse una sdecci(JI1 dependicnte de la frccuencia, en la que 
cada uno de los morfos de una cspecie es mas apto cuando es d mas raro. 
Sc cree que csto es In que succdc cLiando las formas de color raro de una pre
sa rcsultan 1ll,Is cficaccs ya que no son recollocidas por los depredadores . 

.. dj Las fuerzas scJcctivas puedcn a('(uar en dikrentes dirccciolles dcntro 
de las distintJS manchas de un fino rllosaico de Ia pohlaci(m. En ("sle C:lSO, 
el mantcnilllicnto <.k un ajtlste entre los organislllos y el ;!mbiente debe dc
pender de la dispersi(-)[l dc un deV:ldo nt'HlltTO de prop;'lgulo,c" de modo que 
cada (ipo disponga de un:! proh:lhili<.iad LlZ()[uhk dc ir:l parar en aquell:l pal 
te dcIIlH)Saic() paLIi:l que <:S(;\ nlcj()r adaplad(). () hicn es IH)sihlc que el ()rg:l
ni:-'Ill() (enga un:l Ltrga \'id:1 y punia 1l1()\'tTSe el1lrt· Lis dislintas partes del !llO 

s:lico, explotando bs Ill;!," apropi:ldas 
Un notable ejcmplo ell' polimorfisl1lo en una puhbci('1I1 natural es el pro 

porcionado pur una snie de estudios suhre cI tr6hol blanco en un camp() de 
lustos pcrm:lnCillC (de por 10 menos HO alios de antiguubd) en North \Valc,'l 
En uno de..: los {"studios se tomaron del campo ')() plantas de dicha e..:specie 
Las plantas fueron cultivadas en un im'Crnadcro, y CILia una cll" elias fUl" de.'l
crit~l con respecto a los genes que posda para un deterlllinado nlllllero de C:I 
raCle..:res de los que casi siempre st: COIl()ci:t .'lll imp()rtalll'i:l sekcriva (fig I IS) 
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De entre los ')() clones, cada uno de ellos se difcrenciaha de cllalquicr otro 
por una cOfllhinaci(m de cualidadcs de las que cahrfa espcrar que afectaran 
Sll cficacia en eI campo. 

llJrkington y Harpcs (1979) intcntaron <.ILtcrminar hasta <jut' punto las di
fcn:ntes variantes de Ia pohlaei()!l <.IL trt'hol rcprescntahan ajustes locales a los 
rasgos locales del campo. -J(lInaron plantas del campo, las rnultiplicaron en 
d invernadero y lut'go trasplantaron de nuevo al CllllpO. Dt'voivicroll ulla 1l11leS
tra de cada cion al lugar del <.jut' hahian tomado I:t plantl originaria <.Ie dicho 
cion, y tamhien a los lugarcs de los <jue procedfan las otras pLintls. llahian 
tomado muestras de mancius dominadas pOl' difcrentcs especies <.1<: gram!
nt'as de los prados. Cada planta ele trehol rue traspJantada de nuevo a man
chas dominadas por Sll propia espccie ele graminea y tarnhiCn a manchas de 
otras cspt'cics <.IL gramfnt'as. Cada tipo de trchol creci() [uego mcjor cuando 
era devueho a la mancha <.it' gramfnt'a (k la qut' hahra sido tomada. Es{o cons
tituy6 una cvidencia podcrosa y directa ele que los geflmipos del trchol en 
cI campo estaban distrihuidos de tal modo que se ajllstasen a Sll amhiente hk)
tico local. 

En eI mismo campo, Dirzo y Harpes (1982) estudiaron la disrribuci()11 de 
un polimorfismo espedfico dd trebal blanco que controla si la planta lihcra 
o no cianuro de hidr6geno al sa Iesionada (por cjcmplo mordisqueada). 
Sc sa be que los moluscos cvitan comer trebol cianogenico, y se encontr() 
una asociaci6n altamenle significativa dt'Iltro dd campo entre la distrihu-

(b) 

8+21 ..;:: 

21+40 49 ---L..L~7 
33+46 20 10 7 

Figura 1.15 Diversidad de genotipos de 50 plantas (1-50) de trebol blanco (Trifolium 
repens) [Omadas al azar en un campo de una hectirea de pas[O permanence. 
EI diagrama de la izquicrda mucstra la variedad de factores examinados y con control 
genetico conocido. En la figura de la deredla, empezamos en eI centro con 50 plantas 
y cada caracter genetico es utilizado para subdividir esta poblaci6n. Por ello, la 
poblaci6n inicial CSt2 dividida en un mirnero aproximadamente igual de plantas con 
una marca roja en las hojas y de plantas sin dicha marca. Cada una de estas poblacioncs 
es luego subdividida en cuatra ciascs, de acuerdo con cl genotipo que control a 13 
producci6n de cianuro de hidr6geno. EI proceso se continua hasta el drculo exterior, 
dividido segun 1a resistencia 0 susceptibilidad a 1a enfermedad Cymadothea. Cada 
genotipo unico identificado de esta manera es representado par un sector somhrcado. 
(Segun Burdon, 1980.) 

34 CAPITULO 1 

15 

43
30 

4 
9 

12+26 

26+37 
32 

37 



polimorfbmo 
(:11 1111 CIf":ICO) 

SOm 

0 

3 

o 0 ° -+ ++ -- ++ 

+~o/_~ 
+:. 

+~\ +0+ _0+ _O_j + 

1.2~ ° 0 0 0 ° !{.~ ++ -+ ++ +- ++ +-

o~o o~o ++ ++ ++ ++ ++ ++ -+ 
° o~{~)_{~~o 

++ +- ++ ++ ++ +- -2t8)++ 

+0+ 0 0 
_e_ L+\ ° + ++ -+ ++ ++ 

Vl(A) . ..--~)...-;--. . _0+ +"+ -+ ++ ++ ++-- + +"+ 
H (A) 

2 3 3 

-+ 

++ 

o 
+ --

0 
-+ 

++ 
H 

3 

Figura 1.16 Mapa tic Ia distrihuci('lIl de b hahn,,;l !)('!I(/1"{J((,1"{l.\ ('11 IIII pcqIJd't() 
campo de pasta permanentt'o I.as curvas lie [live[ fcprc: .. cllt;m l:J dCIl",ld:ld dc l:t 
bahosJ. y difcn:ncian zonas con dcnsidad r1luy alta (VII), con dt'!\\itl:id :dt:l (II). con 
densidad baja (L) y con dcnsiJad muy baja (V I.). En cl nllSrllO mapa "C ll1ut'Slran 

los genotipos lit' las plantas dc lfeboi blanc() fccogilia" ell la .... imt"f:-.c:c( j( )JH:S 

de una red imaginada a travb del campo. La" planta" .... c han CILKtcri/,llhJ 

como + + (AeL/), +-- (Adz), --+ (lieU) y- (aell). ~(Jl() L1\ pbnl:L\ I I lihcr:lI1 
lieN cuando son dari.adas; lkvan los ald()s Ac y l.i, que tlLtt'fmilull Lt Iln)(lucci(JIl 
del gluc6sido cianogenico y dd enzima que In desdobb y libera IIU\' 
La prueha Xl de la hir(ltesis cert> dt' que los gCllotip();-, del tn.'·hol y L! d('Il.,>itbd 
ue bs hahosas no c.:st3n rdaciona(\os rech:lza firnlCllll'fltt' 1;1 ilip(')tc"i;-, 
(De Dirzo & Harper, 19H2.) 

ci()n de las formas ci:mogenicas y las :lrcas con <.:k:\'ad:l dCllsitbd de Jll()lusc()s 
(fig. 1 16) 

Es evidcntc que.: por 10 me.:nos un:l parte de b \'ari:lch')[l dcl tfl'hol hlanco 
dcntro de estc pcqLH.'no campo es dc origcn gCII(tic{) y n.:prC.,cllLl un ajustc 
entre.: los organismos y eI arnbicntc. 

EI carJcol CC/Jaca ncmora/is constituye un cjelllplo de poll/Il{ )rfislll() en 
un animal. Los caracoics ticnen U[);I m()vilidad kllta. y sus pohbl·IOt1t·S puc" 
de.:n e.:xtcnclcrsc por divers()s h:lhit:lts CII los que .,011 CbLltllClltc dikrelltcs las 
prcsioncs cjcrcidas pOl' los tieprcdadorcs y por 10." r:L'ig()." li.,ic()., dcl amhicn
Ie. Esto ha cOllducilio a Li uifcrctlciacil')!l loci! dt' p()hlxi(lIlt' . .., ('()ll dtlcrcnt("'> 
marcas ell Ja concila (fig 1 ]7) C:ld:l p()i1Lici(')[1 n p1llltlH'l['hc:l l'{ H1 n .. .,!wC[o 
:1 uno de por In illenos do ..... c;lr:lctl'rl' ..... , l'l c()l()r dl' Ll concil:! Y 1.1." fLltljas tit: 
]a misma. EI porcl'ntajc de 10 ..... distint()., [JlOrro., l'll h)., dlkrl'Itto !l;ihitat.,:> cs 
\'ariahlt:, pno cl morro Ill;!S C()IllLltl dc c:ld,l lJ;ihitlt Jllllt'. ... tr~l Ull hucll ajllstc 
C()tl su propi() amhicntc. Parl'cc quc l'.,tin Cllllt!tl:ltl{l.'> ('()JltLI cl !()I1ti() de I()s 
difcrl'ntL's tipos dl' slleh) y de \'ege[acj(~)Jl, rC.'>ulunt!() IllCIl{)" \·i.'>ihlc ..... para 10., 

p;'ljarns dl'prcdad()res 
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Figura 1.17 Distribuci6n dd Glracoi Cepaea nenlomlis cit' concha amarilla 
(en contraposici6n a ros:lda y parda) y de concha sin franjas (en cOl1traposicion 
a con fr~lI1jas), en diferentcs tipos de h:ibiw. Existl' un btll'n ajustc entre d morfo 
mas comun y su fondo: por cjcmplo, conchas rosaclas y pardas en los bosqu<,:s 
de h:lyas; conchas con franjas amarillas (en realid~ld verdes) en los setos. 
(Seg(m Cain & Sheppard, 1954.) 

1.6 Ajuste de los organismos 
a los ambientes cambiantes 

Ningun medio ambiente es constante a 10 largo del tiempo, pern algunos son 
maS constantes que otros. No existe ninguna forma ni comportamiento de un 
organismo que se ajuste a un ambiente variable a menos que tambien cambic. 
Se pueden recanocer tres categorias principalcs de cambia ambienta!. 

a) Cam bios cklicos - ritmicamente repetitivos, como los ciclas de las es
taciones, los movimientos de las mareas y los periodos de luz y oscuridacl a 
10 largo del dfa. 

b) Cambios direccionales - en los que la direcci6n del cambio se man
Hene a 10 largo de un periodo que puc de ser prolongado cn relaci6n con la 
duraci6n de la vida de los organismos que 10 experimentan. Son ejemplo de 
ella la erosi6n progresiva de una linea costera, el dep6sito progrcsivo de sedi
mentos en un estuario y los ciclos de glaciaci6n. 

c) Cambios erraticos - se incluyen aqui weios aquellos cambios ambien· 
tales que no muestran un ritmo ni una direcci6n constante; par ejemplo, la 
variaci6n con respecto a la llegada de las lluvias monz6nicas, el curso erratico 
de los huracanes y ciclones, las tormentas y los incendios provocados par los 
rayos. 

El ajuste 6ptimo de los organismos a los ambicntes cambiantes debe im
plicar un ciecto compromiso ent"re adaptarse a la variaci6n y tolerarla. La ex
periencia repetida de un cambio ciclico en las generaciones sucesivas de un 
organismo ha seleccionado numerosos patrones de comportamiento que son 
a su vez ciclicos: la diapausia en los insectos, la perdida anual de las hojas en 
los arboles caducifolios, los movimienros diurnos de las hajas, el ritmo de los 
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Figura 1.18 Variahili
dad y car:ictc.:r IlO P[(;' 
decihlc de las lluvias 
Cantid:lcI de lluvia caida 
cilia ano en tres lugares 
durante cI mes que, por 
termino mcdio, es d m:ls 
Iluvioso en cld:1 locali
dad. (Ik St3hlcr, 1l)()O 
Datos de fl, fl, Clayton, 
Smithsonian Institute) 

g 
m 

o 
;;; :il 

in. e? 

Variabilidad rei at iva reducida 

n 
_~\~,r-l:i{':"f~di~' 20,2 ,in. 

o 
N 

~ 

m mm 
N 

~ 

5 
200 
100 

OU~~~LC~~~~~~~~LLLLLL~LL~~~~~~~LLUO 

35 

30 

25 
20 . 

" ~ ',' 

"t;:'r,: 

Variabihdad relatlva 
moderada 

59 in, 
C] 

Promedl 
24,2 m, , , 

,'" 

900 
800 
700 
600 
500 
400 

'1,-

10 -200 
5 
O~~JLULLLLLL~~~~~J_1-LLLL~~ULLLLiilJULLLL~~JU~~O 

movimiento.s con las mareas de los cangrcjos, el cicio anual de los sistemas 
de rcproducci(m y el cicio estacional del espe.:sor del pdaje.: en los mamffc.:ros. 

Existen dos modos principaks en que los organismos regulan sus respuestas 
a las variaciones del ambiente: 0) camhianuo en respuestl al camhio amhien
tal 0 b) lJtilizando una sCl1al que anticipc dicho camhio. Si d cicio de las con
diciones es dehil y conticne mucha variaci<'m, los org:mismos se ajustadn me
jor a las condiciones camhiantes respondiendo din.:ctamente a elias. La figllra 
l.IB ilustra d cadcrcr no prcdecihlc de las lluvias, incluso en los Jugares en 
que cxiste un m;lrc-ldo ritmo csracional. Esta variaci(m es espectacular en cl 
diagrama inferior, que muestra las lluvias ocurridas en EI Cairo en cnc.:ro. En 
tales condiciones, una planta que debe germinar en d inicio dc la "cst~lci6n 
de las lluvias» rar;1 vcz conseglliria sobrevivir. En camhio, la mayoria dc las 
plantas til' los desiertos gcrminan en respucsta directa a Ja lIegada de la llllvia, 
en vez de responder :1 algun indicio 0 sen:!1 que indiqllc qllL' st: acerca la csta
ci6n dl' las lluvias. 

Sin cll1hargo, l'xistl' Ull inconvenicntc, un preci() qw: dehen pagar los or
ganisll10s que rcsp()lldell dirl'ctallleIHe a los ~'all1hios :lmbientaics. lin mami
fero quc aitert' cJ grosor dc slIlKlajc com() rt';!cci(m al dcscenso dl' las tempt'
rat mas de hera p:lsar tem I )Lim\() toch) l'l t icIllP() que t's tKon:sari() para recmpLlI',ar 
cJ pdajl'. Pcro si rc;ll'Cioll:l IlO a Ja ap:lrici('Hl Lid fri(), sino a una sci'!al ambieIl
ul reiaciOluda COil d inicio del frio, y qUl' por 10 tanto 10 predin', tal como 
cl ac()rr~lI11ielH{) de las horas de lUI, punic empt'zar a dcsarrollar c\ pc\ajc m;l.<; 
espeso antcs de que,',l' produ/ca dicho ~Icolltel'imil'nt(), La utiliz:!ci(JIl de l'stas 
set1aics es com(in eJl{re l:is plantas y los :lnirnaics (juc vivctl en ambielltt's con 
un cicio intenso y rcperiL\() de cambio ambiental y con unl'iclo de variaci()n 
relarivamcntc dt-hi!. 

"Surge 1:1 tent~lCi{)Il de hahlar de los organismos como si dectuaran prcuic
ciones (0 sohre los :lmhientcs COIllO si fller:!n predecibles), y tambi(on de las 
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cI modo (:n que c~ 
cx:perimcnt;ldo 
cI clinhio dcpcndc 
de b. durad6n 
tid delo vital 

las avc:~ y los mamifcros 
a menudo cambian 
o sc desplazan 
(.'on las cstaciones 

scnalcs que permitcn que los organismos planifiqucn' su vida. Los patrones 
dc comportamiento efelieo dan la impresi6n de ser profeticos -pero eviden
tcmentc no 10 son- Se trata de caracterfsticas seleccionadas por las expericn
cbs repctidas del pas ado. La forma y eI comportamiento de un organismo es
tan programados por la expericncia de sus antepasados sobre la vida y la muerte 
en cl pasado, y nO por su propia anticipaci6n del futuro. 

Los acontecimientos como la oscuridad de la nochc y cl fdo del invicrno 
cstan ligados 31 paso del ticmpo, y pueden ser medidos utilizando el propio 
sol como rcloj (Ia altuf<1 del sol durante el db, a la duraci6n del fotopedodo 
durante un ;1(10), Algunos organismos han anadido a este rcloj cxterno un re
loj fisiol()gico intcrno propio (un «ritmo cndogeno»). Dicho reloj ha de ser 
pucsto en hora rcpetidamcnte can referencia al reloj solar, pero puede conti
nuar funcionando durante largo tiempo en ausencia de esta referencia. 

EI modo en que eualquier organismo experimenta los cambios rftmicos 
del ambientc dcpcnde de Ia duraci6n de su cicio vital. Una celula de una 
poblaci6n en multiplicaci6n de un alga unicelular como Cblarella vivid. 
quiz;} durame un solo cicio de dfa y noche antes de dividirse y formar otras 
dos cclulas. Un roble, un elefame, una ballena 0 un hombre experimentan 
durante un cicio vital la aparicion repetida de primavera, verano, otono e in
vkrno, y cI ham hre y la abundancia rdacionadas con Ia variaci6n estacio
nal del alimt:nto. Si cl cicio vital es breve, el organismo puede pasar toda su 
vida activa en un reducido segmento del ano, y puede verse obligado a rcali
zar un programa bien definido de desarrollo y comportamiento, restringi.do 
a una corta estaci6n. Las avispas de las agallas muestran este tipo de vida; 
emcrgen en un momento estrictameme sincronizado con Ia existencia de la 
hoja 0 la flor de su especie hucsped. Por otro lado, si el cicio vital es largo 
en rclaci6n con cI cicio anual de las estaciones, el organismo no puede cspe
cializarse con tanta facilidad. Puede soponar los perfodos de sequfa 0 de fdo 
mediante la estivaci6n 0 la hibernaci6n, durmiendo si se trata de un !ir6n 0 

desprendiCndose de sus hojas si se trata de un arbol caducifolio; 0 bien puede 
dispor,er de una fisiologfa de utilidad general que continua actuando durante 
las estaciones, 5610 que con mayor 0 menor rapidez (como hace el 050 polar 
o el arbol perennifolio). En la evoluci6n de la mayoria de los organismos 
debi6 producirse un conflicto entre la posibilidad de mostrarse activo duran
te un perlodo muy breve del ano, ajustandose cstrechamente al ambiente 
durante el mismo, y la posibilidad de ser un organismo no especializado, «afi
cionado» a todos los ambicntes, pero sin lIegar a ajustarse perfectamcnte a nin
guno de elias. 

Los ciclos vitales de la mayorfa de las aves y mamfferos son mas largos 
que un ano del calendario, y much os de los pequeiios mamfferos de climas 
estacionales pasan el invicrno en hibernaci6n: reducen su tasa de metabolis
rno y desca,nsan en Iugares protegidos. Sin embargo, existen much os otros 
que afrontan la variaci6n de las condiciones variando el grado de aislamiento 
de sus cuerpos. Los cambios mas espectaculares del grosor del pelaje se ob
servan en los grandes mamiferos (Hart, 1956). EI pelaje de invierno de un 
050 negro tiene un poder aislante que es un 92 % superior al del pelaje de 
verano. Este tipo de cambio ciclico del espesor (y el color) del aislamiento 
es caracterfstico de las respucstas estacionales de los animales que no pueden 
huir de las estaciones adversas; pero los ritmos estacionales mas conspicuos 
del comportamiento de los animalcs m6viles implican el desplazamiento de 
un lugar a otro. Se puede tratar de un desplazamiento hacia un fugar abrigado, 
ode la migraci6n hacia otro dima (las migraciones anuales del reno, el bison
te y muchas aves). Pero, evidentemcnte, este desplazamiento Ie es negado a 
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variaci6n 
y polimorfisrno 
somatico en las plantas 
acuaticas 

polilliorfi_' .. lIo .,om;itilo 
l·n la., plant;t., 
lid dc.,j("rto 

la planta superior enraizada 0 al animal scsil, yes en estos organismos en los 
que se pueden observar algunos de los ritmos estacionalcs mas profundos, 
que afentan particularmente a su forma. 

Para muchas plantas acuaticas, los camoios de la profundidad del agua 
representan un cicio estacional importante del media; pero estos ritmos es
taciona1es pueden verse afcctados por carnoiDs ercaticos durante las sequfas 
graves 0 las inundacioncs repcntinas_ En cl habitat zonadn de los bordes del 
agua existe una variedad de formas vegcta1cs tfpicas. En los margenes, 1a ma
yorfa de las plantas tknen un follaje Jerco que es fotosinteticamcnte inopc
rante 0 incluso se ve lesionado cuando se halla sumergido. En aguas atgo 
mas profundas, las espccies suelen poscer un follajc f1otante. En aguas aun mas 
profu,ndas, las plamas tienen un foUajc entcramentc sumergido, con hajas lar
gas, tlexib1es, en forma de ('iota que no sc ven perjudicadas por la corriente 
capida. Y en la ZOIl;} de aguas profundas sc obscrvan especies que tiencn un 
follajc sUillugido y finamcnlc dividid(). Fxisten muchas especies que prcscil 
tan uno u ntro de estos tipos espccializados de hojas_ Adcmas, l"xistcn Illllehas 
plantas aeuatieas que pueden posen mjs de un tipo de hoi a en la misma plan
t!. Este /JolimOJJism() S()nlcitico permite que die has especies funcinI1en cficaz
mente en una mayor variecbd de profundidades del agua 

Inc1uso dentro del genefo Ramlllculus, subgcnero 13atrachium (los ran(in
eulos acuJticos), se pueden encontrar varins tiros de ajustc a un amhientc va
riahle. Hay especies que son N1ollollujrjicas y se ajust:ll1 al nivcl de agua que 
experimcntan con mayor freeuencia. l)()s cspecics, R(llluncullls hederaceu.s 
y R. ()miojJbyllus, tienen s()i() hOj;!s t1otantt's y suden ereeer en d barro () en 
JgUJS poco profundas. Tres especies, R. filli/ans, R. circinalUS y R. trichophy
lIus, producen s6io hojas sumergidas, finamente divididas; suelen ('feeer en 
aguas mas profundas 0 de corriclllc rapida. 

Dentro de mro grupo de especies de Rammeulus existen difereneias en 
cI modo en que .'Ie inicia la transiei6n de una forma foliar a otra. En R. aquari
/is, cl tipo de hoja viene detcrminado por cl foroperiodo y b temperatura en 
eI momcnlO de la iniciaei<'m foliar, flO por cI nivcl del agua sino p()r una seilal 
estacional (vcase, por ejcmplo, Bradshaw, 19(5). La planta empicza a crecer 
en primavera, y durante un tiempo produce hojas ~umergidas. Lkg;t ~I la su
perficie del aglla, pem pllede COlli in liar extcndiendo SliS hojas sumcrgidas du
rante un cierto tiempo. Luego, en rcspuesta ai cstimulo de Ja temperatura y 
cJ fo(operl0do, empicza bruscamente a producir hojas t10tantes sohre Ia su
perficie del agua. Pero si estas plantas sun mantenida~ haj() un regimen de tlias 
C()rtos, contin(ian desarnliland() h()jas finamente divididas, indcpendientenll'n
(e de si estan sllmcrgidas () no. En otras especiLs, por ejempi() N.. /7ahdlaris. 
son las propias condiciones dominantes las que intlllycn sobre d tipo de hOi;! 
pruducido. La forma de Ia hoja (t1()tante () bien ~lImergid:t y acinucb) es detcr
minada por las c()ndiei()lle~ dOl1linalltes que afcctahan :1 1:1 pl:tnta en cl 11l() 

mento en que las hojas fuc["ol1 iniciad:I."", y . ...,i el :lI11hie!ltc call1hi:1 n:pel1tina 
mente, 1:1 plant:l se enCU('IHLl COil lIll;l form;! de h()ia . ..., «cqUi\·()Clt\;t" CU:UH!() 
dcsciendc cI nivel del agua 

Para lin ()rganislll() que Ill) punic huir de Lt...., C()lldiCl()ne~ advcrsa . ..." i() . ..., 
camilios e.sClCiollalcs de Sll f()rnu plInkll ~cr b S()llICi('lll Illj~ diclz a i()~ pro 
blcmas de slIpcrvivencia ell Ull amhientc variable. En los ambientcs ;irido . ..." 
cI polilllOrfislll() som;!tic() plIe<.k . ...,cr inclus() Ill;!S CX(fel1lado que en cl casu 
de las pJanu...., ;tctljrica~. Algullas espccin pr()ducen Ires cosechas de hoja . ..., Cil 
un ano, eada lin:! con lIna Illorfoiogia dikrerHc. ii..'ucrium p()/lium desarrolb 
hojas reLitivamente Il1:!)'ores en Ia est;tci(m nds humeda. bras hoias CtCIl 

lucgo y son sllstituidas por hoias peqllerlas () cscamas durante Ia es(aci('m 



mas seca. Y tambien este segundo follaje puede caer, de modo que la planta 
pasa e1 perfodo m;is seco (inicarnentc con tallos y solo con espinas verdes 
(Orshan, 1963). 

1. 7 Pares de especies 

Algunos de los ajustes mas ciesarrollados entre organismos y sus ambientes 
son aquellos en los que una especie ha c1esarrollado tina cicpendcncia con res
pecto a otra. Esto es 10 que sllcede en numerosas rclaciones entre los conslI
mictores y Sll alimcnto, por cjemplo la dependcncia entre los koalas y cI folla
jc de Eucalyptus 0 entre los pandas gigantes y los I)[CHeS de bamhll. Unos 
sindromes de forma, compomlmiento y meL1bolismo encicrran al animal den
tro de su estrecho nicho alimcnticio y Ie niegan eI acceso a 10 que pueden 
parecer alimentos alternativos apropiados. Unos ajustes similarcs son caracte
r1sticos de las rclaciones entre algunos par~isitos y sus hucspedes (capitulo 11). 
Los hongos de la ra'ya, por ejemplo, con especificiciad de huesped, se ajus
tan de manera estricta y precisa a un ambiente definido: su huesped lmico. 

Cuando dos especies han desarrollado una ciependcncia mutua, cl ajuste 
pucdc ser alm mas estrecho. La asociacion mlnua de las bactcrias fijadoras del 
nitr6geno con las raices de las plantas leguminosas, y la rdaci6n a menudo 
extremadamente precisa entre los insectos polinizadores y sus flores, son dos 
buenos cjemplos de dlo (capitulo 12). Los ajustes mas cstrechos entre los or
ganismos y su ambiente se han desarrollado en aqllellos casas en que cl factor 
mas critico de Ia vida de una especie es Ia presencia de otra especie: todo d 
medio ambiente de un organismo pllecle ser entonees otro organismo. 

Cuando una poblaci6n ha quedado expuesta a variaciones de los factores 
ffsicos del media ambiente, por ejemplo una estaci6n vegetativa breve, un cle
vada riesgo de heladas 0 sequia, 0 la aplicaci6n repetida de un herbicida, puedc 
llegar a producirse una tolerancia definitiva. EI factor ffsico no puede cambiar 
o evolucionar como resultado de la evoluci6n de los organismos. En cambio, 
cuando existe intcracci6n entre los miembros de dos cspccies, el cambio en 
cada una de ellas produce alteracioncs en Ia vida de la otra especie, yambas 
pueden generar fuerzas selectivas que dirijan la evoluci6n de la otra especie. 
En un proceso coelJolutivQ de este tipo, la interacci6n entre dos espccies puc
de mostrar una escalada continua. La que observamos entonces en la Natura
leza son pares de especies que se han empujado mutuamentc hacia vias de 
especializaci6n cada vez mas estreehas. 

Al observar la diversidad de la Naturaleza, es diffcil no sentirse abrumado 
par sentimientos de asombro, admiraci6n y fascinaci6n ante 10 que con facili
dad puede ser interpretado como la perfecci6n. Hemos de recordar que la 
eapacidad de maravillarse y de admirar cs un rasgo especial de nuestra propia 
biologia. Como cientifico, el ec6logo busea las causas y los efectos, y no debe 
darse par satisfecho con «explicaciones» que 5610 intentan demostrar que, en 
este momenta, «todo va bien en el mejor posiblc de los mundos». 
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2.1 Introducci6n 

(:nn d fin dl' cOlllprcl1dcr b distrihuci{in y ahulllbncia de una l'spccic, hl'
mo.'" de sa her Illuclus ('()S;!.'>: la histori:1 de diclu t'spccic (capItulo I), 1o,,, r('
cursus que ncccsiu (capItulo .1), Lis US as illtiivi<.iuaics de nacimiento, Il1LlCrtC 
y migracj()f) (capitulo.') ii y <J), sus intl'f~lCci()ncs dcntro de la cspl'ck )' con 
OLLIS l'species (capItulo.') () a 12) y los Cfl'elOS de las condiciol1c." :lmbicnt:ilcs 
1:1 prl'scntc C:lpftulo l'stlldiar~l b limitlci()J1 de los organisll1os por las condi· 
ciones :lmhil'ntait:s. 

J)cfiniJ1los L1na ("(m(\ici{'lI1 com() un Licto[ :lIllhil'lIt:t1 ahi(\rico que varia en 

clcspacio y t'l ticmpo, y al que los organisillos fl'spol1(kn de Il1o(\os distinto:"l 
Como ejcmpios cahrfa citar b temperatura, Ia hUIl1L'd~I(J rclativa, L'i pI I, Ia sali
nidad, la vclocidad elL b corricIHc, )' la C<Hll"Cntraci(m dL' contJ.minantcs. llna 
condici()J1 plIcdc scr mudificada por Lt prcscncia dc OWlS organislllo:-': d pll 
dLl suLlo pllcdc scr alter:ldo por b prcscnci:.J de planus; Lt tClllpcratura y b 
hUll1eJad pucden camhiar hajo cl dosel de Ull bosqut:. Pero, a dikrclKia dL' 
I():-. reu(r.'i()S (clpltul() :,), las ('()ndici()IlL's 11() S()l1 ("()IlStllllidas () ag()tadas p()!" 
un organisl1lo, ni t:lmp()co pucdcl1 l"C.'suiur Il1CI1()S :Jsequibics () inascquihks 
p:lra un orgallisll1() a callsa de la presencia de (Jtm. 

IdcalmL'l1tc, p:lra ulla dct<..'flllin:lda cspccic st.' poliria dcfinir ulla COIKen-
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10 ... org,anbmo ... 
puedell ...,cr di\'ididos 
en h()flleoh.·nn().'" 
y poiquilotcrmos 

tracion a nivel 6ptimo de una condici6n, en el que se desarrolla mcjor y para 
cuyos valores superiores 0 inferiorcs muestra un descenso de su actividad 
biol6gica (fig. 2.1). EI problema se plantea al intentar definir el concepto de 
«se desarrolla mcjor». Las condiciones 6ptimas deberian ser aqucllas bajo las 
cuale.s los individuos de la especie dejan mas descendientes (son mas aptos), 
pern cstas condiciones suclen ser cxtremadamentc diffcilcs de detcrminar en 
la pdetica. En vcz de ella debcmos tomar atajos. Mcdimos d cf<..:cto de las me~ 
dicioncs sobre cicrtas propiedades cspcciait:s, tales como 1a tasa de crccimicnto, 
la reproducci6n, la tasa de rcspiraci(m 0 la SlIpcrvivcncia. Sin embargo, eI cfccto 
dl' lIna seck cle eondiciom~s sobre cstas varias propiedades no sed a menudo 
c1 mismo; por ejemplo, los organismos suclen sohrevivir a una gam a mas am
plia de condiciones que las que Ics permiten crecer 0 reproducirse (fig. 2.1). 
Ademas, la forma cxacta de IJ curva de respuesta a una condici6n -sime
triea 0 scsgada, ancha 0 estrecha- variad seg(m la condici6n de que sc trate 
y scglm IJ especie, y depended de ellal de las respllcstas del organismo he
mos dccidido medir. 

En estc capitulo cstudiarcmos con alglm detallc una condici6n -hi tem
pcratura-. Se trata quizas de hi condici6n que, de modo aislado, tiene un decto 
mas importante sobre la vida de los organismos. Dc este estudio deduciremos 
algunos principios generales, y 11lego eonsideraremos otras condiciones a 1a 
luz de cstos principios. 

2.2 l.a temperatura y los individuos 

2.2.1 Clasificaci6n de las rt"iacion('s 

AI examinar las rclaciones enW.: los organismos y la temperatura ambiental, 
es habitual dividir a los organismos en dos tipos. Una posiblc divisi6n es la 
de «sangre caliente» y Ksangre fria», pero estos terminos son subjetivos y poco 
cxactos; no scran cmpleados aqlli. Una clasificaci6n mas satisfactoria divide 
a los organismos en homeotermos y POiquilotermos: cuando la temperatura 
ambiental varia, los homcotermos mamienen una temperatura corporai apro
ximadamente constante, mientras que los poiquilotermos muestran una tem
peratura corporal variable. Uno de los principales problemas de esta clasifica-
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Figura 2.2 Tempcraturas prcferidas 
caracteristicas a las que los individuos 
se agrupan en un gradiente de temperatura 
de laboratorio, para cuatro especies de peces 
previamente aclimatadas a 15°C 
(de Ferguson, 1958). 
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ci6n estriba, sin embargo, en que incluso los homeotermos c1asieos como las 
aves y los mamiferos experimentan una redueci6n de su temperatura durante 
los perfodos de hibernaci6n ° torpor, mientras que algunos poiquilotermos 
(por ejemplo, peees antirticos) cxperimcntan una variaei6n de su tempera
tura de tan 5610 decimas de grado ya que la temperatura de su ambiente ape
nas varIa. Ademas, muchos supuestos poiquilotermos poseen por 10 menos 
ciertos podercs de regulaei6n, incluso si estos impliean s610 la respucstJ de 
eomportamiento de desplazarse en la direcci6n apropiada a 10 largo de un gra
diente de temperatura. Por ejemplo, los individlJos de cuatra cspecies de pe
ees, eolocados en un gradicnte de temperatura en cl laboratorio, sc agrupan 
en unas zonas con una temperatura preferida caraeterlstiea (fig. 2.2) 

Por consiguiente, una distinci6n aun mas satisfaetoria es la que divide a 
los organismos en endotermos y ectotermos. Los cndotermos reglJlan su tem
peratura mediamc Ia proclucci6n de calor dentro del propio cuerpo; los CC[() 

termos depcnden de Fuentes cxteriores de calor. A grandcs rasgos, eS[;1 cs lIna 
distinci6n cntrc las aves y mamfferos en cl primer caso, y los otros animalcs, 
las plant.ls, los hongos y los protistas cn cl segundo casu, peru illcllls{) a:-,f 
la distinci(m no es totalmentc clara. Existen divCfsos reptiles, pUTS c inscctus 
(par ejemplo ciert~ls ahejas, mariposas nocturilas y libdulas) que utilizan el 
calor gcncrado en cl propio cllcrpo con el fin de regular b temperatura cor
poral durante perlodos limitados; en algllnas plantas, el calor met~lh6lico man
tlenc una temperatura rel:itivamente constante en las flores (por ejemplo, 1)/')i
i()dendrml y la arace:! ,\)ml/Jiocarpus/oeticius. denorninada en Norteamerica 
«repollo mofet<l}»); y existen algllnas avcs y rnamffcros que rclajan 0 cieticnen 
sus capacidactcs endotcrmicas cuando las tempcratllras son muy extremas (Bart
holomew, 19R2). 

A pesar de todas cstas rescrvas, las distinciol1l's entre cndutcrmos y ectoter
mos, y entre homcotcrmos y poiquilotermos, ptH.:dcn ser utilcs, y en conjurl
to reprcsentan una hase cle trabajo. A continuaci(m hahlaremos en dctalle cle 
los cnotcrmos, para c()Ilsidcrar lueg() ~I I()s cr1(\()terrlH)S en la secci()n 2.2.11. 

2.2,2 Intcrcamhio de cllor l'n los cctot< .. rtl10~ 

'Ihdos los organismos tom an calor del amhicntc y cedell calor al mismo, adt'
m~ls de producir calor pOI' sf misrllos (aunque s(')lo sea COIllO prodllcro secun
dario del rlletabolismo). La Figura 2.) mucstra las vias t[picas de inten::llnbio 
de calor de lin ectoterlllo, peru casi (Olios los tT{oterlllOS Illodifican 0 mode
ran cI calor quc es intcrcarnhiado realnH:nte por lIna 0 varias de CStlS vias (vea:'"!e 
Bartholomew, Il)H2). Entn: los Illccanislllos que lltilizan, algunos son propie
dades fijas de dctcrminadas especies (como las hoj~l:-' rctkjantes, 11Is{rosa~ () 
plateadas de mllchas plantas de lo:'"! desieflos) y otros SOil silllpk:-, respllcstas 
de comport~lmiento (taics com() b l)Lisqlleda de una somhr;! por parte de nil
rnerosos rcptiks clialldo las ternpl'f:ltuLls son clev:ldas); al~ullOs SOli patrulll":'"! 
m:is sofisticados de cOll1portamiellto (com() b:-, dhlint;l:'"! \H),,>tur;I." quc ;ldop· 
tan los saitamontes para apwvcch;lr d calor dd . ..,(1) Y ()tru.'" :-,on aspecto:-, com· 
picjos tit.' Sll fisiologia (pOf ejemplo, d estrelllecimicilto de 10:-' Il1lISCU\()S de 
vut'lo de los ahcjorros). 

A pesar de CStlS propicd:ldes que illlpidcll quc cl organisl1lo cUllhie de 
temperatura COillO una caja negra inl:rte, inl1l(')vil, l:i tCrllperatur;1 corporal 
de lin cctotcrmo varia significuivamentc con b de Sll amhiente. y clio por 
tres razones. En primer lugar. cI poder de reguiach'lIl de rllllchos e(."totermos 
(especiaimcnte las plalHas) es Illuy limitldo. Fn segund() lugar. io . .., ectotermos 
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slIckn dcpcndcr (por definki6n) (iL las fucntcs cxtcriorcs de calor: un animal 
5610 pucdc dcsplazarsc lucia un lugar mas caliente (0 mas frfo) si cxistc dicho 
lugar mas caliente, y s610 pucdc aumentar su tcmpcralUra tomanclo eI sol si 
rcalmcnte luee ci,sol,. En tercer lugar, la rcgulaci6n de la temperatura va aso
ciada a cicrtos cortes. Se debe gastar energfa en propiecladcs que modifican 
cI presupucsto de calor: por cjemplo, para conseguir una cutkula reflejante 
o para eneontrar un lugar apropiado. Y un animal que sc expone a los rayos 
del sol sc esta exponiendo tambicn a los depredadores. Si los costes de una 
temperatura regulada en un determinado ambiente son supcriores a los bene
ficios, la selecci6n acruara en contra de la regulaci6n. Por consiguicnte, el 
grado en que un organismo regula su temperatura sera un compromiso entre 
los costes y los bcneficios. 

2.2.3 Temperatura y metabolismo 

Los efectos de las diferentes temperaturas sobre los ectodermos siguen un es
quema tfpico, aunque existen variaciones al respecto entre las especies. Esen
cialmente existen tres margenes de temperatura que resultan interesantes: las 
temperaturas peligrosamente bajas, las peligrosamente altas, y las intermedias. 
Par encima de 1a gama media, las tasas de las reacciones metab6licas aumen
tan can la temperatura (fig. 2.4). De modo caracteristico existe una aproxima
ci6n bastante buena a una relaci6n exponencial que suele ser descrita mediante 
un «coeficiente de temperatura» 0 Q 10. EI Q iO de 2,5 de la figura 2.4, que es 
un ejemplo tfpico, signifiea que por cada 10 °C de aumento de la temperatu
ra, la tasa de reacd6n queda multiplicada por 2,5. Una consecuencia obvia 
es que los organismos ectotermicos absorben y metabolizan los recursos con 
lentitud si la temperatura es baja, pero con mucha mayor rapidez si la tempe
ratura es alta. Otra consecuencia habitual es que ciertos procesos (como la res
piraci6n) contimlan a 10 largo de toda la gama de temperaturas (aunque con 
tasas variables), mientras que otros procesos, que quiza requieren un flujo 
mas rapido y constante de energfa y material, 5610 ocurren a temperaturas re-
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dd cscarabajo de Ia pawtl de CO[Of3do (Leptinotarso 
decemlineata) aumenta con 13 temperatura (!fne:! 
continua), En la mayor parte cI<.: las tcmpcratur:l.s, 1a usa 
sc multiplica p()[ 2,) elm cada J.umenlO de Ia 
temperatura en 10 "<: (QIII = 2,'»), La lincl discontinua 
lllLlcstra b CU[\":! e,"'pnada si Q III mamuvkra un V;JiOf 

('()[l~t;Jn[e de 2,"i nl lugar de disminuir a las tcmper:ltur:ls 
rn:h devada .... (Ih: Schmidt-Nielsen, I<JH5. seglill 
Marzllsch, 19')2.) 
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btiv:tlllcnlc alias. Tipicamcntc, la n:producci{)I1 en los cctotnOloS ocurrc en 
lIn~1 gamJ 111:1.<; rcstringida de temperaturas que d crccimicnto, que a su vez 
sc protilKT en una garna mas restringida de tempcraturas que la mera super
viveneia. 

2_2.4 Tkmpo fisiol6gico: eI concepto de grados~dia 

Ikntro de la gama no letal, d efeclO mas imponante de la temperatura 50-

hre los ectOlermos es, dcsde d punto de vista ecologico, su efecto sahre bs 
tasas de desarrollo y crecimiento. La figura 2. 5 ilustr~1 dos ejemplos t!picos, 
euyo rasgo mas importante es bien aparcnre: cuando se campara la tasa de 
desarrollo con la temperatura corporal, existe una extensa gama de tempera
turas para las que la re1aci6n es lineal. Ademas, Ia desviaci6n rcspecto a Ia 
lint:aridad en bs tempcraturas mas bajas cs muy pequena; y los arganismos 
pasan tfpic~lmentc casi todo su tiempo par debajo de 13 regi()n no lineal de 
altas temperaturas. Par consiguicnte, se admite a menudo que la tasa de d<:sa
rrollo aumcnta Iinealmcnte con la temperatura por encima de un umbral de 
desarrollo (fig. 2."i1». 

La figura 2. S ilustra tam bien la consecllencia mas significativa de Ia re
Iaci6n temperatura-desarrollo. En la figura 2.Sa, por ejemplo, el desarrollo 
hasta la eclosi6n dd huevo dura 17,') dfas a 20 "C (4°C por cncima dd 
umbral), peru s610 ') dlas a 50°C (14°C pur encima tid llmhr~i1), Pur 10 tanto, 
;1 amhas temperaturas, d desarrollo necesitt 70 ).{ratios-dfa (0, m;b propiamente, 
"grados-dia por encima dclumhral»), es tkcir: 17,S x 0'1 7() Y "i x 1·1 -- 70. Esla 
cs por 10 tanto Ia cifel de grados-dfa que ncccsila eI oesarrollo del sa!t;trnOllles 
a cllalquicr temperatura comprcndicb en d campo no let;tI. Anjlogamcnte, las 
mariposas de la figufa 2.5b necesitan 174 grados-dia por cncima de Sll umhral 
para compict.lf su desarrollo. As!, a difcrcncia de nosotros mismos, y de Ius 
endotermos en gener;ll, no sc puede ckcir que los ectotcrmos neccsiten un 
cieno tiemjJo para su desarrollo. i..o que necesitan cs una comhinacion de ticm
po)' {empeGHUra, y csta combinaci6n recibc a mcnudo cI nombre de tiempo 
Jisio/6}!,ico. Diclw eic otro modo: cI tiempo dcpcnde cle la temperatura en los 
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Figura 2.5 EI desarrollo neccsita una cantidad dctcrminad~l de tiempo fisiol6gico. 
(a) El desarrollo de los hucvos post-diapausa del saitamontcs Austroicetes cruciata 
requicre 70 graeJos-dfa por encima de un «umbral» de desarrollo de 16°c; 1a relaci6n Sf.: 

aparta de 13 lincaridad tan s6lo en las rcmperaturas mas bajas y mas altas (de Davidson,' 
1944). (b) E[ desarrollo de la mariposa blanca de la col, Pieris rapae, dcsdc 13 
eciosit'.ln del huc:vo hasta 13 fase de pupa, rcquicrc 174 grados-dia por encima de un 
umbral de temperatura de 10,5 °C (de Gilbert, 1984). 

cctotermos, y rcalmentc puedc «detenerse» si la temperatura desciende por 
debajo del umbra!. 

La importancia del concepto de r,rados-dfa (0, de modo mas general, de 
tcmperatura-tiempo) sc halla en la capacidad que nos proporciona de com
prendcr el ritmo dc los acontecimientos y con ello la dina mica de las pobla
ciones de ectotermos. En eI campo, los saltamontes y las mariposas de Ia figu
ra 2,5, emerge ran y apareceran cn gran numero en diferentes fechas cada ano. 
Pero siempre apareceran cuando se haya acumulado un numero aproximada
mcnte igual de grados-dfa por encima del umbral desde el inicio del desarro
llo durante el invierno. Par consiguiente, su aparici6n s610 puedc ser com
prendida y predicha sabre la base de una escala de tiempo fisio16gica -una 
cscala que mide eI tiempo desde el punto de vista del organismo y no des de 
nuestro propio punto de vista (homeotermico). 

En la practica se puc den plantear dificultades considcrables en cl momen
to de determinar la escala de tiempo fisiol6gica de un organismo en particu
lar, especialmente cuanda se taman en consideraci6n los efectos de las teffi
peraturas fluctuantes; la propia relaci6n linear no es nunca mas que una 
aproximaci6n; y siempre surgen problemas al medir fa temperatura corporal 
real de un organismo en el campo. De todos modos, es importante par 10 me
nos tener siempre en mente e1 concepto de tiempo fisio16giCo. Todos los ec6-
logos han de aprendcr aver el mundo a traves de los oj os de los organismos 
que estin estudiando. 
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2.2.5 La temperatura como estimulo 

Hemos vista que la temperatura, como condici6n, afecta a la tasa con que se 
desarrollan los ectotermos. lamhicn puede actuar como estfmulo, dete.:rminan
do si un organismo empezara 0 no a desarroilarse. Par ejemplo, para muchas 
plantas herbaceas de las zonas temperadas, articas y alpinas, es necesario un 
perfodo de heladas (0 incluso de alternancia de temperaturas al~ls y bajas) para 
que se produzca la germinaci6rl. Una expericncia cle frfo (evidcncia fisiologi
ca de que ha tenido lugar e1 invicrno) es necesaria para que.: la planta pucda 
empeza.r su cicIo de crecimiento y desarrollo. La temperatura pucde actUJr t.,"lm
bien conjuntamcmc con otros estimulos (par ejemplo, e1 fotoperfodo) para 
romper cI lctargo e iniciar asi cl comienzo del crecimiento. Las scmillas del 
abedul (Betula pubescens) rcquieren un estimulo fmoperiodico para germi
nar, pero si la semilla se ha he1ado inicia su crccimicnto sin dicho estimulo 
luminoso. Sin c..:mbargo, las tl'mpcraturas que rornpen e1 ktargo son a menu· 
do bastante difcrcnrcs de las que comroi:m las tasas subsiguicntes de creci· 
micnto y desarrollo. 'I(H . .ias cstas nociol1es se :lpliclIl tambiCn de Iliod() similar 
a los cftxtos ell.' Ia temperatura sobre Ia diapausa (esl'ncialmente cI Ictargo) 
de los inseclOs (vease el capItulo S). 

2.2.6 Adimataci6n 

Las respuestas de un cctotccmo individual a hI temperatura no son fijas: se tu
llan influidas por la temperatura que dicho individuo ha cxpcrimentado en 
c1 pasado. La exposici6n de un individuo a una temperatura rclativamente cle
vada durante varios dias (0 incluso men os) puede desplazar toda su rcspuesta 
a la temperatura hacia la parte superior de la escala de temperanuas (fig. 2.()); 

Y 1a exposici6n durame varios dias a una temperatura rclativamente haja puc
de desplazar su respucsta hacia la parte inferior· de Ia escala. Este proceso reci
he cJ nomhre de aclimataci6n, aunqllc a veccs se diferencia entre aclinUlta
ci6n si los camhios son indllcidos por condiciones de laboratorio (como en 
1a figura 2.0) y aclimatizaci6n si sc producen de modo nalUral. Es importante 
ohscrvar, sin embargo, que la difcrencia de temperatura entre las curvas de 
rcspuesta cs inferior a la difcrencia entre los regimenes previos: se product' 
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Figura 2.7 En <.:l 
guisanre (Pisum 
salivum), las rcspucstas 
a la temperatura son 
diferenres en las distintas 
fases del desarrollo 
(scgun Wang, 1960). 
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una compensaci6n, aunque sc trata solamcnte de una compeosaci60 parcial. 
En la Naturaleza, los cam bios pueden mejorar el ajuste entre la respucsta de 
un ectotermo a la temperatura y las temperaturas variables de su cotoroo, pero 
la aclimataci6n nccesita tiempo. Ademas, una aclimataci6n demasiado rapida 
puede resultar desastrosa. Un organismo que ha alterado sus tolerancias tras 
un perfodo de clima d.lido puede sufrir luego a consecuencia dc clIo si se 
presentan bruscamente unos dfas frios. 

Dcjando aparte la aclimataci6n, los individuos suclen variar en cuanto a 
su respuesta a la temperatura en funci6n de la fase de desarrollo en que se 
encuentran (por ejemplo, figura 2.7). La forma mas extrema de ello se encuen
tra probablemente en los casos en que un organismo presenta una fase de le
largo en su cicio vital que se diferencia tfpicamente de las otras fases de su 
vida por ser mas tolerante a los extremos de temperatura, y par su respucsta 
metab6lica en general a la temperatura. 

2.2.7 Temperaturas altas 

Quizas 10 mas importantc de las tempcraturas peligrosamente altas estriba en 
que suelen ser s610 unos pocos grados mas elevadas que el 6ptimo metab6li
co. Esto es en gran parte una consecuencia inevitable de las propiedades fisico
qufmicas de los enzimas (vease Heinrich, 1977). Las temperaturas elevadas pue
den ser peligrosas por cuanto conducen a la inactivaci6n 0 incluso la desnatu
ralizaci6n de los enzimas. Tambien pueden ser peligrosas si desequilibran los 
diversos componentes del metabolismoj por ejemplo, a al.tas temperaturas, las 
plantas muestran una respiraci6n mas rapida que su fotosintetizaci6n, y por 
consiguiente «pasan hambre» ya que consumen los metabolitos mas rapida
mente de 10 que los pcoducen (Sutcliffe, 1979). Peco en la practica, las altas 
temperaturas ejercen a menu do sus efectos nocivos de modo indirecto, pro
vocando una deshidrataci6n. Todos los organismos terrestres necesitan con-

48 CAPfTULO 2 

1 
I 
I 



I 
r 
i 
i 
I 

I 

muertc por baja.<o; 
temperaturas 
y formaci6n de crhlaks 
de hielo 

.endurccimierlto .. 
en 1:.1.., pla",;I ... 

servar el agua, y a temperaturas elcvadas 13 rasa de pecdida de agua puedc sec 
Ictal. Pero tcatar de impedir estc cfecto nocivo mediante 13 protccci6n de las 
superficies de cvaporaci6n (por ejcmplo, cerrando los estomas en el easa de 
las plantas 0 los espiraculos en el de los insectos) tambien es peligroso, ya que 
1a evaporaci6n es un media imponante para rcducir 13 temperatura del cuer
po. Por ella, la importancia de las altas temperaturas en estos casas dcpcnde 
crucialmcme de la humcdad rclativa del media ambientc en que vivc cl orga
nismo: cuanra mas baja sea, tanto mayor cs el peligro de dcshidrataci6n. En 
estc semido, la temperatura y 13 humcdad no pueden ser tratadas realmentc 
como condiciones independientcs. 

La muerte a aItas tempcraturas resulta tamhiCn de la interacci6n entre tem
peratura y ticmpo de exposici6n. Por ejempIo, muchos animales ectQ[crmi
cos poseen una gama de aItas temperaturas a las que sc producen un «coma 
por calor» del que se recuperan (aparentementc iicsos) si la temperatura dcs
dendc postcriormelHL'. La muerte s610 se produce si las temperaturas clcva
das sc mantiencn. 

Al igual que en las rcspuestas a la [cmperatur~1 en general, las reaedones 
a las altas temperaturas estan sujetas a los deetos de la aclimataci6n. Tamhicn 
pueclen existir fases en el cicio vital de un organismo que sean particularmen
te resistentes a los eketos cle la temperatura elcvada. Esto se apliea particular
mente a las estrueturas en ktargo, como las esporas perdurantcs de los hcm
gos, los quistes de los nematoclos y las semillas de las planL1s, prohablcmentc 
como resuitado de su cstldo natural mente deshidrataclo; los granos de trigo 
secas pueden resistir una temperatura de 90°C durante 10 minuros, pero cks
pues de haber permanecido en remojo durante 24 horas una temperatuGI de 
60°C las mata en aproximadamente un minuto (Surciiffe, 1977). 

2.2.8 Tempcraturas bajas 

Entre los ectotermos existe una variaci6n considerable con respecto a 10 que 
constituye una temperatura pcligrosamente alta, pero en el otro extremo de 
la esc ala la variaci6n sueie ser menor. Muchas especies mueren a temperaturas 
inferiores a los -1 °C, aproximadamente, dehido J los ekctos daninos de Ja 
formacion de crista1cs de hiclo, sohre to do en cI interior de las cclubs. La .... 
especies que sohrcviven a temperaturas inferiores a csta (y a mcnudo mucho 
mas bajas) 10 consigtlen porque poseen mecanismos que impiden la forma
cion de cristalcs de hiclo dentro de las cclulas. Los crislJles pueden Icsionar 
las paredes cdubres u otr.!.') estructur.IS, pero cs aun m;"is importante cI hccho 
de que los cristalcs ahsorhen agua, dejando tras de sf una soluci<Jn que punic 
cstar concentrada hasta un grado pcligroso. Algunos animalcs ectotcrmicos quc 
expcrimeman de Illodo rcpctido 0 habitual un desecllso de Lis tcmper~Hur~I"", 
acumulan solut<JS que aettian «JIll() antiC<H1ge!:tntcs, impidicnd() la formaei(ll1 
de crisules. Sutcliffe (1t)77) ha estudiado los rlH . .:c;mi."1l10S que confien:n a b .... 
plantas ulla to1craneia a las hajas temperatura ..... 

Casi siempre, Ja lOlcranei:.l a las bajas temperawras en las plantas csta 
as()ciada a lJII periodo de aclimat~lci(H1 () ell' "cndltfccimicnto", como In lJa
Illan los horticultofcs. Una plant~1 punic ser incapaz de rcsistir una hcbda en 
verano, pero :I mcdiado .... de octuhrc, en cI hcmisferio Norte, habr:l adquirido 
resistcncia; sc hahr:i endurecido (fig. 2.H). Adem;!s, Ia resistencia a los dectos 
perjudiciales de las hclauas cambia no(ab1cmcntc segtlIl l:i fase cle desarrollo 
de la planta. I~l mayori~l de las scmilias, incluso de especies sensitlics a las he
ladas, son rcsistentcs ~I temperarur;ls que mat;lrL!n a una pUntula joven. Unas 

49 C()~[)ICIONE-,", 



las h~lj:l~ tl·ml)(:l'atllra~ 
ret:lrdan 
<:1 ml·t~lholbmo 

"lcshin 
pOl' l'efrigerad6n» 

u 
/-~ 

u 
20 

\ r ··70 
~ 15 c /" il.. ~ 
'0 \ ,( \/ i' ·50 '" " 

10 

\/ 1\/ ro 

" "C 
5 -30 ~ 

ro c 
is ,/\ /\, 0 

• 0 20 u 

E 
, 
\ /~ " " ·5 " \ 

II 
/ ro -·10 ro 

~ 10 
"', c' 

... --.: .... /;..-.".~ ro 

'" ~ 0 c • 15 e 0 h 
" E 20 ..L~_L .-..l~, _~_...L_ .. ,l __ .L. , 

'" E F M A M J J A S 0 N D • 
"' Mes 

Figura 2.8 Endurccimil'nlo de las plantas: cam bios <:stacionaks dl' Ia rcsist<:ncia 
ala congt:laci(m dc Sali.'" .... pau.Clflora (0---0) y Salix saclJalinensis (L\: . -.6) 
<:n el montl.: Kurodakc, y temperatura media del aire (0--"-0) a 10 largo del :lI'io. 
t" '0- las hojas .sl..' ahren; l.y = las hojas amarillcan; Sf'-' s<: forman las ycmas. 
(Ik Sutclifft.', 1977, segCll1 S:tkai & Otsuka, 1970.) 

nocioncs .similarcs sc aplican a los animalcs ectotcrmicos: los que sohrcvivcn 
a los invicrnos hc1ados 10 hacen cn una fasc cspcdfica rcsistcmc, de letargo, 
de su ciclo vital. 

Dc todos mo<.ios, las temperaturas pucden ser lctalcs sin neccsidad dc 
ser infcriorcs a 0 0c. Por 10 general, a tcmperaturas suficientcmcme hajas, las 
reacciones metah6licas se retardan y al final cesan virtualmente. Los animales 
ectotermicos pasan a estar morihundos, y los organismos ectoH~rmicos de todo 
tipo ccsan cfectivamentc de realizar las funciones normales de mantenimien
to y reparaci6n (por no hablar del crecimientu y la reproducci6n). Esto no 
suek scr perjudicial a corto plazo, pero a un plazo mayor puede debilitar de 
tal modo a un organismo que este muere 0 por 10 menus resulta mas sensible 
a todas las demas Fuentes de mortalidad. 

Mas especfficamente, muchas plantas son scnsiblcs a las lesiones por «re
frigeraci6n» a tcmperaturas de aproximadamente 10 0c. La probable causa de 
clio es un trastorno de 1a estructura de la membrana, aunque a menudo se 
pone de manificsto en forma de mal funcionamiento de la absorci6n 0 reten
ci6n de agua por parte de la planta. A diferencia dc 10 quc sucede can las le
siones por congelacion, la exposici6n a temperaturas de refrigeraci6n requie
re a menudo un tiempo prolongado para que se produzca la Iesi6n; existe una 
interacci6n entre la temperatura y el tiempo de exposici6n, similar a la que 
se presenta para las temperaturas peligrosamente altas. Existen tambkn nume
rosos ani males que son sensibles a las lesiones par refrigeraci6n, en especial 
aquellos que normalmente no se hallan expuestos a temperaturas bajas. 

2.2.9 Variaci6n interespecifica e interracial 

Las variaciones de la tolerancia que se observan oentro de los individuos son 
de biles en comparaci6n can las diferencias entre las especies que habitual
mente ocupan los diferentes tipos de habitats. Par ejemplo, algunas especies 
de peces son tan activas a 50 ° C como otras a 30 0 C, Y algunas viven en aguas 
polares con una temperatura de -1 0 -2°C, mientras que otras viven en 
aguas tropicales poco profundas con una temperatura pr6xima a los 40 0c. 
Hay moscas que se recuperan repetidamente de la exposici6n a temperaturas 
de -6°C, y escarabajos acuaticos que viven en aguas cuya temperatura es 
de hasta 50°C. Y hay algas que viven y se reproducen a temperaturas supe-
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Figura 2.9 Variaci6n de los 
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riores a los 70 °C, Y mllsgos y liquenes que rcsisten tcmperaturas de ~ 70°C. 
Las potencialidades de la materia viva en manns de Ia evoluci6n SlipeGIO con 
mucho a las de cualquicr espccie detcrminadJ. 

Sin embargo, incluso dentro de las espccics existcn a menudo c1iferencias 
en la respuesta a la temperatura entre poblaciones de distintas localidades, )' 
can frecuencia sc ha encontrado que dichas difcrenci~ls son mas bien cI resul" 
tado de diferencias geneticas en lugar de ser atribuibles unicamentc a la aeli
mataci6n (fig. 2.9). Por 10 tanto, puede inducir a error considerar que una cs
pecie tiene una sola respuesta a Ia temperatura. Sin embargo, cn la practica, 
los efectos de Ia diferenciaci6n geogdfica sue len ser limitados (Wallace (1960) 
estudia las posibles razones de ella] y !J mayoria d~ las especies tienen una 
respuesta a 1:1 temperatura que puede servir para caracterizarias. Esto limita la 
gama de temperaturas a las que puedcn vivir, y por consiguicnte limita la gama 
cle ambientes que puedcn ocupar. 

Existen sin embargo casos notables en los que la distribuci6n gcografica 
de una planta litil ha sido extendida mediante la sclecci6n dirigida hacia Ia 
tolerancia al frio. Por ejemplo, cI cruzamiento de varicdacles de estaci()n cocta 
y de varicdades con mayor tolerancia frente al frio ell' maiz ha extendido en 
gran mcdida cI area de los Estados Unidos en la que esta planta puede ser cul
tivada provechosamcnte. Durante los pcriodos 1920-30 y 1940-49, por cjem
plo, la producci6n de maiz cn Iowa c Illinois aumcnt6 en un 21,6 y lin 27,) 'X" 
Illiemras que la del estado mas frio de Wisconsin aument6 en un ')4,) %. Dc 
hecho, en 1953, la cosccha media de grano en Wisconsin super() por primera 
vez en la historia a la de cualquicr otro est~ldo, y b extcnsi(m del :Irci dt' (uhi
vo ha continuado de form~1 especI;!cular Es peligroso admitir que las t()leran
cbs de unas especks l'st:m fijadas de l1lodo inmuuhk. La sl'it'cci()[1 natural 
que aClu() durante los pcriouos g\:iciak.':> () intcrgbci:lll's era probahlcmclltc 
tan poderos;I como cualquiera dc las acti\"itiaues de un espcciaiista Illodcrnu 
en mejora de las plantas. 

2.2.10 Resumen de 10.' c.·('totcrlll()~ 

Ahara podemos trazar una imagen gencr:ll de los ectotermos Sut'len Illorir 
a causa de una exposici6n, incluso hreve, a IClllpl'f:uuras Illuy h:ljas y dc lIna 
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t'xposici6n mas prolongada a tcmpcraturas modcradamente bajas (aunqlle la 1 
temperatura exacta dependc de Ia fast' de dCS;lrrollo y de b especic en cues-
tion). Una temperatura de s610 lInos pocos grados mas qut' cl6ptimo metah()-
Iico puede resultar tambkn leta!' Sin emhargo, tan importante como estas res
pucstas «extrcmas» es 10 que puede ocurrir a temperaturas intermedias. A una 
tt'mperatura inferior a Ia ()ptirna, un organismo puede mostrarse lenIo en oh-
tener sus recursos y poco apto para escapar de SLiS dc.:prcdadores. Y 10 que 
t's m:is significativo, puede ser capaz de creccr, desarrollarse 0 reproducirse 
s()lo con Icntitucl. Los dectos de la temperatura sohrc.: estoS distintos procesos 
sc integran en los efectos sohre to do cI cicio vital del organisffio y su capaci-
dad de dejar dc.:scendcncia. Por consiguicntc, un ectoterffiO ticnc una tempe
ratura amhicntal ()ptima, y tknt: lfmites 1etalcs superior c inferior dc tempera-
tura, que pueden ser especialmente importantes en una fase particular dd 
desarrollo. Pero a amhos lados del 6ptimo, la temperatura ambicntal resulta 
cada vez menos favorable a la cxistencia prolongada del organismo. Estas 
temperaturas no ict:i1es, pero Sl suh6ptimas, ticnen una importancia crucial. 

2.2.11 Endotecmos 

En realidad, b situaci6n dt' los endotermos no es fundamentalmente dis(int~1 
a 1<1 de los ectotermos. Sc diferencian en cI grado en que son cap aces de man
tener una temperatura corporal constante, peru la homeotermia de los endo
termos se basa en una rclaci6n como la mostrada en la figura 2.10. }lor cncima 
de cierta fr~ll1ja de temperaturas (la zona tcrmica neutra), un endotermo con
sume cnergia J una tas;! hasal. Pero a temperaturas ambientales mas y mas 
alejadas de esta zona, hacia arriba u hacia abajo, cl cndotermo conSume mas 
y mas energfa para mantener una temperatura corporal constante. Adcmas, in
c1uso en b zona termica ncutra, un cndotermo consume tipicamcntc la ener
gfa can mucha mas rapidez que un ectotermo de tamano corporal semejante. 

Los endotcrmos proclucen calor con una tasa controlada por un termosta
to situado en el cncdalo. Suelen mantener una temperatura corporal con:"tan
te, situada entre los 35 y los 40 °C, Y por consiguiente tienden;1 perder calor 
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Figura 2_10 La producci6n 
termostatica de calor por parte 
de un endotermo au menta entre 
la temperatura crftica inferior (b) 
y la tasa maxima posible de 
producci6n de calor (a). 
A temperaturas am bien tales 
superiores a la temperatura cdtica 
inferior, la tasa metab6lica es 
constante cn la zona termicamente 
neutra (hasta c). Por encima de 
la zona termicamente neutra, 
aumentan la tasa metab6lica 
y la temperatura corporal. 
(Segun Hainsworth, 1981.) 
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yestadonal 

contincilcalidad 

hacia el ambiente; pero esta pcrdida es aminorada par cl aislamicnto en forma 
de pelaje, plumas y grasa, par el control del nujo sanguineo cerca de la super
ficie curanea, etc. Y cuanda es necesario aumentar la tasa de pcrdida de calor, 
esto puede conseguirse tambiCn mediante cl control del f1ujo sangufneo su
perficial, y mediante algunos otros mecanismos que se presentan tambiCn 
en los ectotermos, tales como cl jadco y la simple elecci6n de un hahitat apro
piado (Bartholomew, 1982). En conjumo, todos estos mecanismos y propic
dades confieren a los endotermos una capacidad considerable (<lunque no per
fecta) para regular su temperatura corporal (fig. 2.10), Y los heneficios que 
obtienen de ello es una constancia de su rendimicnto y un «maximo), de ren
dimicnto muy superior. Pero el precin que pagan por esta capacidad es un 
gran gasto de energia, y por consiguiente una neccsidad tambien grande de 
alimentas que proporcionen dicha t:ncrgfa. 

Seria crr6nco afirmar que los l'ctotermos son «primitivosJJ y los endotcr
mos «cvoiucionadosJJ. Se (khL' decir mas hien que los cnciorermos poscL'n una 
cstrategia muy hl'ncficiosa que exigc Ull clcvado coste, mientras que I()s ccto
tL'rmos tictKIl ulla estrategia ek l);Ijo ("o.'>tc quc a VL'ces puccie producir tan st'lln 
hencficios reducidos. Los emlotcflllOS, al igu:il que los cc(()termos, tienen una 
temperatura amhicntal ()ptima (en l:t que los costes son mfnimos) y unos limi
tes inferior y superior lctales mas alb. de los cualcs no hastan ya sus capacida
des (k tcrmorregulad()n. Pem a amhos Iados de Ia temperatura ()ptima, cl me· 
dio amhiente resulta cada vel. men()s favorabk a ulla existencia prolongada, 
ya que cxige un coste cada vel. mjs cleva do a cambio del beneficio estandar 
del homcotermo. 

2.3 Temperaturas ambientales 

Dcsp~Cs de descrit)ir los decLOS LIue ejercen sobre los organislllos las diferen
tes temperaruras, cs convcnicnte examinar las variacioncs de temperarura que 
sc registran en Ia Naturaleza. En conjunto, estas variaciones y sus efectos defi· 
nen el papel potencial que desernpcil:l la temperatura en la determinackm 
de la distrihuci()Il y ahundancia de los organismos. l.as variaciones puedl'n 
descrihirst: hajo siett: tftulos prindpaks: Iatitudinalcs, altitudinales, continen
tales, cstaciorules, diurnas, miuoclim:itic;IS, y variacioncs asociadas ;1 la pro
fundidad. Evidcntemente, mLichos de los puntos cscnciales del tcma de estas 
variacioncs forman parte de los conocimientos hahitualcs. 

l.as variaciont:s btitudin:llcs y estacionaks no pucden realmellte ser sepa
radas. 'Ell como tllut:stra la rigur:t 2.11, el :tngulo que forma el eje de la Tierra 
con la dirccckm de los rayos del s,"ll v;lrla con las estaciones. Esto condtH.'t" 
a las zonas de tempuatura muy generalizadas que se sdlalan en la figura 2.12, 
:lunLIlH..' se debe tener t:n ClIenta que las tcmlX'raturas m:l.s cicvadas se regis· 
tran en las latitudes llledi;l~ Ill;!S que en el Ecuador: casi {(KiaS las zonas de 
los Estalios I !nidos hall :dclIll.:ldo alguna vel. LIlla tcmperatura superior a 10.'> 
.~H "c. pero ni Col('lIl Cll Panalll:i, ni Bekm ell la zona ecu:\torbna de Brasil 
han sllperad() IHIIlCI los 5'1 "C (J\L1c Arthur, IlJ72) 

Sobre CstlS (endt'llcias geogr:'ific:ls gent'f:ilt' .... St' sllperpolle b intlucnci;! 
de la altitud y la «comincntalidad". Se registra un desccnso de I "C pur Gllia 
100 ill de ahilllo con aire .... ec(), y LIn de:-.cen~o de O,() "C COil aire hllll1eli() 
1:sto es d resuitac\o dt' la expallsi('m «adial>:'itica~ del airt' :I medida <jue l:i pre· 
si('m :Hmosfdica disminuye al :llITTIentlr I:i altitud. Los dectos de l:i conti· 
nent~ilidad pllcdell ser atrihuidos en gran parte :I las difcrentes tasas de c:llen
tamicnto Y l'nfriamiento de la tierra y cI mar. La surL'rficie de la til'rra rdlc:ja 
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Figura 2.11 (a) Posici6n de 13 Tierra el 22 de junio: empieza el verano en el 
hemisferio septentrional; empieza el invierno en eI hemisferio meridional. Ofas 
largos hacia el polo None, dfas conos hada el polo Sur. Los cayos del Sol esci.n mas 
concentrados al norte del Ecuador. (b) Posici6n de 13 Tierra el 22 de diciembre: 
situaci6n ioversa a 1a de (a). (c) Posici6n de la Tierra eI 21 de marzo y eI 23 de 
septicmbrc: cmpiezan la primavera y el Olofio. La duraci6n del dia es de 12 hoeas 
en [Odas las latitudes. Los cayas solares estao mas concentrados en el Ecuador. 

menos calor que el agua, de modo que la supcrficic sc caHema con mayor 
rapidez, pero tambieo picrde mas ripidamente el calor. Por ella, el mar ejerce 
un efecto moderador, «marftimo» sabre las tempcraturas de las regiones cos
teras y especial mente de las isias; las variaciones de temperatura, tanto las dia
rias como las estacionales, son much a menos acentuadas que en las zonas del 
interior, continentales, de la misma latitud (fig. 2.13). Existen ademas efectos 
comparables dentro de las masas de tierra: las areas secas, desnudas, como 
los desiertos, sufren unos extremos de temperatura diarios y estacionales 
mas pronunciados que las areas mas humedas, como par ejemplo las zonas 
boscosas. 

Asi pues, un mapa global de las zonas de temperatura, como el de la figura 
2.12, esconde mucha variaci6n local. Pero 10 que es mucho menos sabido es 
que a una escala mucho mas reducida puede existir alin una buena cantidad 
de variaci6n microclimdtica. Par dtar s610 unos pocos ejemplos (Geiger, 
1955): el descenso de aire denso, frio, hasta la parte inferior de un valle, du
rante la noche, puede provocar que la temperatura sea allf 31°C mas fria que 
en la ladera del valle, tan s610 100 m mas arriba; el sol de invierno que luce 
durante un dia frio puede calentar ellado de un arbol orientado al Sur (y can 
ella las grietas y los agujeros habituales que presenta) hasta unos 30°C; y la 
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5 r. Tropical 

2l . - I Frio temperado 

3 [~J Calida temperado 

4 E1HI Subtropical 

Figura 2.12 Clasifica
ci6n simple de los dimas 
en cinco tipos principales, 
y su distribuci6n sebre 
la superficie terrestrc. 
(Las Islas Canarias cstan 
marcadas con una X 
~veasc el tcxto-.) 

temperatura dd aire en una mancha de vegctaci6n pucdc prcscntar LIlla varia
ci6n cle 10 °C en lIna distancia Vcrlical de 2,6 m, dcsdc 13 supcrficic del suclo 
hasta la parle aha de las plantas. Por consiguientc, al huscu las pruchas de la 
intluencia dc Ia {cmperatur~l sohre la distrihuci6n y la ahundancia {iL los 
organisfllos no dchemos limitar nucstra atcnci6n a los mapas glohal<:s 0 gt'o
graficos. 

1.0 mismo sc punic dccir de los efectos de Ia profundidad sohre la tempe
ratura. Espccfficlmcntc, Ia profundiciad (en eI sudo () en d agua) cjcrcc: do:" 
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Figura 2.13 Lunhio dlario prolllcdH) lie l:i temperatura ell I;L COS!;I y en 
el interior. EI margen :llIlIlent;1 con l:i dislancia re",pecto a 1;1 costa, ra que ",e pierdc 
la influcncia modcradora del lIlar. HeligolanJ es una hla .lever. Oldenburg 
y Wningt'n Sl' hall:in a II, Y) y HO km, respectivamente, de I;L costa aJcnuna del 
hLir del Norte (De Roth, 19HI.) 
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profundldad 

c"'ldcncia gener.!.1 
de los efcctos de 
1:1 tempcratu ... .t 
~()brc Ia dlstribud()Jl 

tcmperaturas 
de congeladon 
y eI cacto saguaro 

creclOs sobre las tlucruacioncs de temperatura que Sl' producen en b supcrfi
cie. En primer lugar, las tlllClu:tciones quedan reclucidas () <IIlHHtiguadaso>, y 
en segundo lugar, y relacionado con d primer dccto, las tluctuJcioncs sc pro
ducen siempre con retraso con respecto a las dl' b superficie; Ia densidad de 
dichos efcctos au menta can la propi:t profun<.iidad y disminuye con b con
Liuclividad lermica dd medio (haja en cI sudo, pero m;is devada en d :Igua) 
A un metro aproximaclalllclHe por dehajo de Ia superficic del sllclo, las fluL'
tu;tcioncs diarias dc la tcmperatura del aire son practicamcntl' elilllinadas, c 
incJuso las fluctuacionl's anuaks son Jmortiglladas y dl's~lparecen a un:t pro· 
fundidad de unos pocos metros. 

2.4 Temperatura, distribuci6n y abundancia 

Evidentcmcme, seria ahsurdo incluso poncr en duda la importancia de la 

temperatura (y del clima en general) en Ia determinaci6n de la c1istribllci(m 
y ahundancia de los organismos. Las distribucioncs dc los biomas principa
ks sobrl' la Tierra son obviamcmc un rl'tlcjo dc las zonas principalcs de tem
peratura: tundra ccrca de los polos, hosqucs de coniferas alga mas cerca del 
Ecuador, pluviselvas tropicales a ambos !ados del Ecuador, etc. (vease eI capi
tulo 1'1). Analogamcnte, al ascender por una montana tropical desaparecen al

gunas cspecics de animaics y p!antas y aparecen otras, como reflejo del <.ks
censo gradual dc la temperatura y la alteraci6n del c1ima cn gencral (fig. 2.14). 
Y desde haee tiempo se ha ohservado (Hooker, 1866, citado par Turrill, 19(4) 
que los animalcs y las plantas de las islas son tipicamcnte caracterfsticas 
del continente a latitudes mas altas (mas pol ares) (como sucede con la tlo
ra «mcditcrr;inea» de las Canarias, situadas frente a la costa atlantica de Africa 
(fig. 2.12). 

Sin emhargo, es mas diffcil atribuir un papel preciso a la temperatura cuando 
sc examina una especie dctcrminada. En algunos casas es posible rc1acionar 
los Hmites de distribucion de una especie con una temperatura letal que im
posibilita la existencia de la especie. EI dano par heladas, por ejemplo, es 
probahlememe el unico factor importante que par sl solo limita la distrihu
ci6n de las plantas (yes tam bien una causa principal de la destrucci6n de las 
cosechas). Para citar un ejcmplo: el cacto saguaro mucrc si las temperaturas 
permanecen infcriores al punto de congclaci6n durante 36 horas, pero esta 
amenaza desaparece si se produce un deshielo diario. En Arizona, los Iimites 
scptcntrional y oriental de la distrihuci6n del cacto corresponden a una Hnea 
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Baccharis halimifolia !~ 

",I. -"-\ Procavia capensis L'~ 

Breze gigante 
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Butale 
Figura 2.14 Zonaci6n 
altitudinal de plantas 
y animates en cl Monte 
Kcnia (de Cox et ai., 
1976), 
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Figura 2.15 Hay una 
estrecha correspondcncia 
entre los limites septentrional 
y oriental de la di .... tribuci6n 
del cacto saguaro en d 
desierw de Sonor:l. (--- ) 
y la !fnea mis alia dt: la ellal 
sc produce ocasionJ.lmentc 
cl deshielo. Los n(imerns 
representan numeros de dias 
par ano con tcmpcraruras 
no supcriores al punto de 
congelaci6n. (De MacArthur, 
1972, segun Hastings 
& lurner, 1965.) 

que une los lugares en que las temperaturas no suben por encima c1d punto 
de congelaci6n en unos pocos dias del ano (fig. 2.15). Asi pues, el saguaru se 
halla ausente de los lugares en que ocasionalmente se producen condiciones 
letales -un individuo no muere mas que una vez. 

Una distribuci6n mas complicada de las condiciones lctalcs explica por
que los meloeotoneros crecen bien en la Peninsula de Niagara, en Ontario, 
Canada. La causa no estriba en que alii haee calor, sino en que cuando Ilega 
la cpoea de calor (y los melocotoneros se han aclimatado y perdido su resis
tencia) hay muy pocas probabilidades de una helada lardi. (Mac Arthur, 1<)72). 
Mas al Surl fuera de la influencia moderadora del Lago Ontario, cl dima es 
mas d.lido en promedio, pero hay mas heladas tardias y no crecell los mdo
cotoneros. Esto demuestra que incluso cuando las condiciones lctalcs COlltro
Ian una distribuci6n l suclen hacerlo de modo suti! 

Los dos ejemplos de la figura 2.16 ilustran un tipo mas difulldido de rela
ci6n entre la temperatura y la distribuci6n; ambos mucstrall una cOffespon· 
dencia estrecha (pero no I/crfecta) entre los Ifmites clc distrihuci6n dc una I'S 

pecic y un «isoterma". Una isotcrma cs una linea guc, en lin mapa, line los 
puntos que ticnen la misma temperalUra media en un morncnt() clcllTmin:ldo 
del ano, y por consiguiente la figura 2 16 pone de manifiesto qlH.' Ia <.11.';(1"1-
huci()n esta rclacionada con Ia tempcratura. Por olro laclo, las isoterm:ts pOl' 
sl mismas tienen un significado limitado. La rubia (Nuhia perc/!,I"illaj de b 
figura 2.16a, por ejemplo, produce en enero los ntH . .'VOS brotes para Ia prima
vera siguientc, y la prodllcci()n de los brotes es indlldablcmente inhihida por 
las bajas temperaturas. Pero 4,5 °C (Ia temperatura de la isotcrma) no es un 
umbral por dcbajo del cual cesa la prodllcci6n. Una [empcratura promcdio 
de encro de menos de 4,5 °C es simplcmcnte una indicaci()Il de una localidaci 
rciativamente fria -una localidad en la que las temperawras son a lllcnudo 
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Figura 2.16 (a) EI Ifmite septentrional de b distribuci6n de l:t rubia (Rubia j)£'regrina) 
est:! cstrechame[l{e rebcionado con 1:1 poski6n de 1a isotcrma de enero de 4, '5 °C 
(de Cox el ai., 197(). (b) EI limite meridional de la distrihucion del balano HCllanus 
halanoides t:st:i cstrechameme relacionado con la isotcrma invcrnal minima de <) "C 
dt: la supcrficie dd agua (seglm Barnes, 19'57). 

IJlllalllls - }" 10 que 
explka y no ('xplh.-a 
.... u isoterma 

demasiado bajas para la producci6n de brutes y en la que no puede mante
nerse una poblaci6n viahle de ruhia. 

Otro ejemplo, mas eomplicado, es c1 de la figura 2.16b, que mucstra la 
rc1ad6n entre c1 limite meridional del halano Balanus balanoides y la iso
tenna invernal de 8°C de la superfide del mar (Barnes, 1957; tambicn Lewis, 
1976). Esta cspecie artica muere cuando la temperatura del aire es elevada, pr6-
xima a los 25 °C, Y posee un margen optima de alimentaci6n y respiraci6n 
situado entre los 2 y los 18°C de temperatura del agua. Por Olro lacJo, el apa
rcamicnto (que oeurre en invicrno) necesita una temperatura que sea suficien
tementc haja: las observaciones de campo realizadas en Norteamerica sugirie
ron que la maduraci6n de las gonadas y la fecundaci6n s610 se producen 
euando la temperatura del aire descicndc par debajo de los 10 °C Y se man
tiene a dicho nivel durante un cierto ticmpo (quizas 20 dbs). De manera 
general, la figura 2.16b sugiere que esta temperatura de apareamiento es la 
mas importante, ya que la especie no puede extendcrse mas hacia el Sur, 
superando la isoterma invernal de 8 °C para la superficie del mar. Sin em bar· 
go, la conexi6n entre la distribuci6n y la isoterma no es directa. Deriva s610 
del hccho de que las temperaturas invernales del mar adccuadas habran ida 
precedidas par unas temperaturas suficientemente bajas del aire durante el 
otono. 

De hecho, en Europa parece que am bas barrcras termieas son importan
tes. Al sur del limite meridional, las temperaturas estivales del aire son dema
siado c1evadas para la supcrvivencia de los adultos, y las temperaturas inver
naks del aire son demasiado elevadas para 1a maduraci6n de las g6nadas. Sin 
embargo, en la costa atlantica de Norteamerica, 1a variaci6n estacional de la 
temperatura es mucho mayor, y esto aitera la situaci6n. En Carolina del Sur, 
por ejemplo, 480 km al sur del limite meridional de la especie, las condicio· 
nes invernales son aun apropiadas para eI apareamicnto. Par consiguiente, aquf 
son 5610 los veranos los que son demasiado calurosos, y las localidades mas 
meridionales se hallan todas en lugares orientados al Norte. Ademas, en la eos-
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ta del Pacifico de Norteamerica, las condiciones de temperatura son tales que 
pareee que B. balanoides podcfa extenderse 1600 km mas al sur de su limite 
meridional actual. EI hecho de que no 10 haga se atribuye a los cfectos adver-
50S de fa competcncia de especies indfgenas (B. balanoides cmigr6 al Padfi
co, pasando por el Estrecho de Bering, en una epoca relativamente reciente) 
En otcas paiabras, las condiciones de temperatura en las que B. balanoides 
no consigue establecer una poblaci60 debido a que cs eliminado por com pc
tcocia son mucho menDs extremas que aquellas condiciones en las que es sim
plemente incapaz de sobrevivir, y por 10 tanto no se halla limitado tan s610 
por la temperatura sino por el efecto de 12 temperatura sobre una interacci6n 
biol6gica (es decir, la competencia). 

MacArthur (1972) subray6 que la mayoria de nosotros nos cncontramos 
diariameme con ejemplos del mismo fcn6meno. Los jardines y las plantacio
nes de arboles estan Ucnos de plantas que se encuentran naturalmente en al
guna otra localidad, tfpicameme mucho mas calida. Son capaccs de sobrc\'i
vir y a veces incluso de floree'er, pem tan s(llo si sc eliminan las malas hierbas 
de su alredcdor; es decir, tan 5610 5i sus compctiuores naturales son climina· 
dos por el jardinero. En otras palabras, los Iimitcs naturales de la distrihucion 
de algunas de estas plantas estan determinados no por unas tempcraturas que 
matan, sino par unas condiciones que las convierten en competiciores indi
caces. Sin embargo, St' debe rccorciar que los indiviciuos de otras muchas cs
pecies ex6ticas son capaces de sohrcvivir, pero no de dejar cksccndientcs. 

La competencia no es IJ (mica interacci6n oiol6gica que se combina con 
la temperatura para limitar las distribuciones. Muchas animales, por ejempio, 
tienen una distribuci6n que csta relacionada con la temperatura, mientras 
que de hecho se hallan limitados por la presencia 0 Ia calidad de su alimento. 
Por ejemplo, la pequena polilla CoJeophortl altico/e//a st' alimema en los pa
ramos de Cumberland, Inglaterra, de las semi lias del junto jUllCUS squarrosa, 
pero se halla ausente en las zonas con una altitud superior a los 600 m aproxi
madamente. Por encima de csta altura,}uncus crecl' y produce flores, y la hem
bra adulta de la polilla pone sus huevos sohre las flores como haec en otras 
panes; pero las temperaturas son alii general mente demasiado bajas para qUl' 
se desarrollcn las semillas de la planta, con 10 que las larvas de polilla mueren 
de hamhre dcspues de salir del huevo (Randall, 1982). lambicn en cste caso, 
la temperatura no acttia dircctamente, sino que altera la naturaicza de una in
teracci6n biol6gica. 

En numerosos casas, las variaciones de temperatura estan fntimamente rc
lacionadas con variacioncs de otra condici6n ambiental u otm recurso, de tal 
modo que ambos factores no pucden Sl'r separauos. EI ejemplo probahlemente 
mas cilado de ello l'.'i b rdaci6n entre la temperatura y la humedad rclativa, 
que se cstudia en la secci6n siguicntc. Oleo cjemplo, tornado de los anima
les acuaticos naoaciores, es Ia rciaci(ln entre Ia temperatura y la conccnlraci()I1 
de oxigeno en los rios. En senticlo estriclO, el oxigeno dl'he ser cOllsiderauu 
tin rCClIrso ma~ que Lilla condich'lIl, ya que Sll COilSUIlIO por parte de un indio 
viduo reduce, por 10 menus potencialmente, .'Ill disponihilidad para otcos ill 

dividuos. Sin embargo, en los rios, cl nive! de oxigeno disponible es est;.thleci
do principalml'nte por las fuerzas ffsicas, sicnd() elevado en las zonas aitas, 
dondc Ia turhuicncia cs import;tntt' y el :lirt.' es mezclado cficazmente con cI 
agua, y hajo en las zonas hajas del rio, en las qlle Ullas temperaturas mas cleva· 
das condicionan una mcnor cOllcentraci(m gascosa. Este ultimo punto es cI 
mas importante en este COll[cxto; Ia soluhilidad del oxfgeno en cI agua dismi
nuye al JutTH:ntar la temperatura. La tahla 2 I eIllllllera algunos peeTS tfpicos 
de distintas regiont's de los rios hri(;lnicos, asi como .'IllS ('xigencias en termi· 
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Tabla 2.1 En los rios 
dt: Gran Brt:t~lIi.a existe 
una t:strt:cha relaci6n 
entrc la tcmpcratura y las 
necesidadcs de oxigcno 
dc difcrcnte.:s especics, 
y las condicioncs Cll quc 
vivcn. l";ls temperaturas 
son m;!." hajas y las 
conccn1racioncs de.: 
oxigcno m:is altas en las 
aguas del curso altu; las 
tcmperaturas son m:b 
altas y las concentracioncs 
de oxigeno m:b hajas 
en las agu;ls dd curso 
hajo. (Dc Varky, 1964.) 

regia de Allen, 
regia de Bergmann 
y variadooes 
geogrlficas en general 

cerca de sus limites 
geogrificos, las especies 
puedeo estar limitadas 
a determinados 
microhoibitats 

Necesidalks Limite 'lcmpt:ratllr:1 
de ox[geno para sllpr:rior klal de t'lplinu par:1 el 

Ejemplar Distribuci(m sohrevivir (ml I ') It:mpcrawra ("C) <jes:lrrollo (0e) 

Trucha Curso alto , II <2H 7-17 
Lucio Curso ITIc<.iio " 2H-54 14-25 
Carp:l Curso bajo 0, , > 5'1 20-2H 

nos <.It: temperatura y concc..:ntraci6n de oxlgeno. Sc ohserva c1aramente una 
cstrccha rdaci6n entre cstos facwres amhientaks y b distrihuci()n de las es
pccics. Una cspecie de los cursos altos, como la trucha, ticne una distrihuci(m 
Iimitada, por 10 menos en parte, por d hecho de que, a medida que Ia tempe
ratura aumenta hacia la parte baja cle los dos, las nccesicladcs de oXlgeno de 
la trucha aumcntan y fa concemraci6n de oxfgeno en c1 agua clisminuyc. Se 
aplican unas nociones simi lares a los lfmitcs inferiorcs de las especies del cur
so medio, como ellucio. En cstos casos, resuita imposihlc aislar la temperatu
ra de la concemraci6n de oxfgeno: sus efectos fisiol6gicos estan interrc1acio
nados, y afectan conjuntamcnte a la distribuci6n de las especies. Por otro laclo, 
los Hmites superiores de estas espccics estan probablcmeme rc1acionados mas 
bien can las temperaturas bajas sub6ptimas, la vc10cidad de b corrie me 0, po
siblemente, can la competencia de otras eSIJecies 0 Ia dcpreclaci6n. 

Como ya se ha explicado, los efectos de la temperatura sobre los indivi
duos pueden estar moderados por el comportamicnto, por la aclimataci6n y 
por las diferencias desarrolladas entre las distintas especics 0 entre las distin
tas razas de una misma especie, Evidcntcmente, estos factores influyen tam
bien sabre la distribuci6n y la abundancia. Como ejemplos de la influencia 
de rcspuestas desarrolladas, los animalcs endotcrmicos de los dimas frfos 
sllelen posecr extremidades mas cortas (por ejemplo, orejas y patas) que los 
ani males de dimas mas calidos con caractedsticas por 10 demas similares (<< re
gia de Allen»); y los zorros, los ciervos y otros mamfferos con una vasta distri
bucion son a menu do de mayor ramano en las zonas frfas «(regIa de Bergmann»). 
La explicaci6n aparente en ambos casos dice que los endatermas de los cli
mas mas frios deben tener, en re1aci6n con su volumen, una area superficial 
mas reducida para perder menos calor, y que los animales con la misma forma 
experimentan necesariamentc una reducci6n de la proporci6n entre area su
perficial y volumen a medida que aumentan de tamano. Sin embargo, mien
tras que la regia de Allen, que implica unicamcnte un cambio de forma, pare
ce tener un campo de aplicaci6n muy amplio, la regia de Bergmann, que implica 
al tamano del cuerpo, que debe estar sujeto a otras muchas fuerzas de selec
cion, tiene una aplicaci6n mucho menos universal. En un contexto compara
ble, pero mas especifico, la figura 2.9 muestra los esquemas de resistencia al 
frio de tres razas climaticas del cornejo estolonifcro, cultivadas bajo las mis
mas condiciones en el habitat natural de una de las razas (Minnesota, USA). 
La mayoria de las plantas de zonas tcmperadas son notablemente resistentes 
al frio de mediados de invierno, pero su resistencia al frio es mas una cuesti6n 
de tiempo que de resistencia absoluta. Como era de esperar, la resistencia apa
reci6 mas pronto, en el transcurso del ana, en la raza que se habia desarrolla
do en las condiciones mas frias. 

A medida que la temperatura varia en funci6n de la geografia, sus efectos 
pueden ser moderados tambien por la restricci6n de una especie a dctermina" 
dos microhabitats. Esto es 10 que sucedfa en e1 halano B. balanoides. Otro 
ejemplo 10 constituye el.saltamontes Gomphocernpus rufus, que ticnc una 
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extensa area de distribuci6n en Europa, pero que en Gran Bretana alcanza su 
limite septentrional tan 5610 a 150 km de la costa Sur. Es significativo que las 
poblacioncs britanicas estin restringidas a las laderas herbosas orientadas al 
Sur y por consiguiente rdativamcntc solcadas y d.lidas. Sin embargo, en las 
partes mas meridionalcs y gcncralmente mas calidas de su distribuci6n no se 
obscrva esta rt:stricci6n. Analogamcnte, el arbusto postrado Dryas octopetala 
se halla rcstringido a altitudt:s superircs a los 650 m en su Ifmite meridional 
del norte de Gales, mientras que en Surheriand, Escocia, crece hasta el ni
vel del mar. As!, los limites geografkos de una cspecie pueden ser completa
dos por IImites microambientalcs que poseen la misma causa que los primeros. 

EI cstudio de la temperatura punk ser ahora rcsumido en varios puntos 
principaies. EI resumen es import~tntL', ya que los principios que intervicnen 
aqui pucden ser aplicados a cualquicr otra condici(m (hahlaremos de aJgunas 
de elias en las paginas siguientcs), su.'!tituyendo simplcrnente la palahra «tem
peratura» por las pal:thras ,dlUtlledad», «salinidad», etc 

1. Las condici()nes lct:!lL's plleden lirnitar las distrihuciones, pcco cllancio 
10 haccil hasta con que sc presenten ocasionalmente. 

2. Las distrihuciones son limitadas con mayor frecllellcia por condicio
nes que son reguiarmente sub()ptimas (en vel. de lctalcs) y que conclucen a 
una reciucci{)n del crecimiento 0 de Ia n.:produccitm, 0 a un aumcnto dc las 
probabilidades de mortalidad. 

). Las condiciones suh()ptimas acttian a menuLio alterando el resultaclo 
de una intl:racci()(l hioi()gica entre Lt especie en cllcsti(\n y una 0 mas especies. 

4. Las condiciones sub6ptimas ejerccn a mCllu(\o una intcracci6n con otros 
bctorcs, de modo que con frecueneia resulta imposihlc aislar una condici6n 
como factor indepenuiente. 

'5. Los eft-ctos nocivos de las condiciones sub6ptimas sc hallan a menuclo 
moderados por las respuestas evolutivas, fisiol6gicas y de comportamicnto de 
los org~tI1ismos. 

G. HaciJ los IImites del area de distrihuci(JIl de una cspecic, csta ocupa 
manchas en las que las condiciones son muy parccidas a las que rcinan en 
cl centro del area de distrihuci6n. 

2.5 La humedad en los amhientes terrestrcs: 
humedad reiativa 

La materia viva depende enteramente del agua. Sc cree que la vida surgi6 en 
cl mar, y cI fUllcionamicnto hioqufmico y fisiok)gico de touos los organismos 
ocurn.: en elllitimo tcrmino dentro del agua de . ..,us (nganos, tejidos y cCiubs 
Los animalcs terrl's(res viven en el :Iire, que Ilene una cOllcentraci6n de agua 
mas haja quc b de los propios :lnirnalc.'!. P()r clio, todos cllos ticnden a perder 
agua por evaporaci(')Il y umhicll a trav(s de la l'XCl"l'Ci('Hl ell agua de los pro· 
duc(os residu;lIcs. Sill embargo, e."'Us pcrdidas pun!cn .-.er reducidas limitlll" 
do Ia extensi(lfl Y la expo . ..,ici('lIl de las superficies de evaporaci(m, r produ
cicndo productos de L'xcreci()fl secos; Y .'!Oll coillrarres[adas por d agua 
ohtenida:t travi":s del Illetaholistll(), de I()s alilllellt().'" y/o de la hchida. En cste 
contcxto, la «condici()Il" que es imp()runte para b vida animal tcrrcstre cs la 
/Juf}"leda(/ relatil'{I dt:1 :tll1hicntL' aL'feo. Cuant() m:l.'! L'lcvada .'!ea csta, menor 
sed la diferellcia entre eI animal r Sll amhientc; y cuanto mas haja sca csta 
diferencb, tanto Illenor ser;i la necesidad del animal de reducir 0 compensar 
sus pi":rdidas dc agu:I. EI !Junto csencial estriha ell que los animalcs difierell 
en SllS capacidadcs para reducir y compcIlsar estas perdidas, y en que, por 
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consiguiente, sc difercncian en cuanto a la hllmedad rclativa que permite 0 

favorece su existencia. 
Las plantas terrc~·;trcs sc difercncian de los animales terrestres en dos as

pectos importantes. En primer lugar, y aunque sus partes acreas sufren las 
mismas perdidas de agua que los animalcs, sus partes subtcrr;ineas (es decir, 
sus rafces) se hallan en contacto directo can un media del que plleden ab
tcner agua directamentc con mayor 0 menor facilidad, seglin cI contenido en 
aguJ del suclo. En segundo lugar, para las plantas, eI agua es tanto un recurso 
como una condici6n, ya que se combina can el di6xido de carbono en 13 fo
tosfntcsis como base de la nutrici6n vegetal. (Por esta raz6n, cl agua sed estu
(liada mas detalbdamente en eI capitulo siguiente, que trata de los recursos.) 
De todos modos, 1a humedad relativa, como uno de los determinantes de la 
tasa de perdida de agua por cvaporaci6n, es una condici6n ambiental impor
tante para las plantas terrestres. 

En la practica, los efectos de la humedad rclativa resultan a menudo difici
les de separar de los de la temperatura. Esto se debe simpiemente a que un 
aumento de la temperatura conduce a un incremento de la tasa de evapora
ci6n. Una humedad relativa que resulta aceptable para un organismo cuando 
la temperatura es baja puede Ilegar a ser inaceptahle a una temperatura mas 
clcvada. Ademas, la humedad rclativa y la temperatura puedcn actuar tambien 
junto con la vclocidad del vicnto; cl mavimiento rapido del aire sobre una 
superficie de evaporaci6n mantiene el gradierite de humedad c incrementa la 
tasa de evaporaci6n. Y, finalmente, a menudo resulta imposible separar la hu
medad rclativa de un medio ambiente de la disponibilidad general del agua 
demro del mismo. Carecerfa de senti do, por ejemplo, discutir si el factor im
portante en un desierto es su humedad relativa baja 0 su falta de agua disponi
ble. Ambas cosas tienen una causa comlin, y se combinan para caractcrizar 
a un media ambiente que exige especiaJizaciones en cuamo a la morfologfa, 
la fisioiogia, el comportamiento y el cicio vital. Anaiogamente, es interesante 
observar que la distribuci6n global de los biomas principales (tundra, bosque 
de zonas temperadas, etc.) puede ser explicada par los efectos combinados 
de la temperatura y las precipitaciones anuales media, 0 por los efectos com
binados de la temperatura y la humedad relativa (Whittaker, 1975). 

Adcmas de estas diferencias globales, las variaciones microclimaticas de 
13 humedad rclativa pueden ser incluso mas accntuadas que las de la tempera
tura. No es raro, por ejemplo, que la humedad relativa sea casi del 100 % (es 
decir, que eI aire este casi saturado) a nivel del sueio, entre la vegetaci6n den
sa, mientras que el aire situado inmediatamente por encima de la vegetaci6n, 
a unos 40 em, presente una humedad relativa de tan 5610 el 50 %. 

Los organismos cuya di5tribuci6n se halla mas afectada por la humedad 
son aquellos animales «terrestrcsll que, en terminos del modo en que contro
Ian su equilibria hidrico, son en realidad «acuaticos». Los anfibios, los is6-
podos terrestres, los nematodos, las lombrices de tierra y los moluscos estan 
confinados, par 10 menos en sus fases activas, a microambientes en los que 
la humedad reiativa es del 100 % 0 muy pr6xima a este valor. EI grupo princi
pal de animales que escapa a esta limitaci6n 10 constituyen los artr6podos te
rrestre5, y en particular los insectos. Pero incluso aqui, la perdida de agua por 
evaporaci6n tiene a menudo una importancia crucial. Este hecho puede ser 
observado, por ejemplo, en el caso de la mosca del vinagre Drosophila sub
obscura. Al igual que otros insectos, D. subobscura tiene un exosqueleto 
impermeable; pero pierde agua a traves de sus superficies respiratorias cuan
do los espir:iculos estan abiertos, es decir, durante los perfodos de actividad. 
D. subobscura se halla confinada en gran parte a las zonas boscosas (hume-
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dad relativa elevada) y dectua 5610 incursiones ocasionales hacia zonas abier
tas (humedad relativa baja). En particular, D. subobscura 5610 vuela (10 que 
constituye su actividad mas energetica) en determinados momentos del dfa: 
inmediatamente despues del amanecer e inmediatamente antes del anoche
cer. Estos son los pcriodos de luz diurna can una temperatura mas baja y con 
una humedad relativa mas elevada. Durante las horas del mediodfa, una Dro
sophila en vuelo se deshidrataria rapidamente. Sus perfodos de actividad son 
mas rcducidos aun en las zonas abiertas, aridas, que en las zonas boscosas hu
medas (Inglesfield & Begon, 1981). 

Un ejcmplo c1asico del decto sabre la distribuci6n de una especie de 13 
humedad relativa combinada con la temperatura, 10 proporciona el cswdio 
de Forma'(1964) sabre la distribuci6n del musgo 7etrafJhis jJe//ucida en Nor
teamerica. Forman cxamino en ellaboratorio los cfectos sobre cI crccimiento 
de diversas combinaciones de temperatura, humecbd rdativa, pH e intcllsi
dad luminosa, pero elleontrc') que en b Naturalcza cstos dos (ilrimos factorc;., 
no cran nunea limitantcs. Para rdacionar los datos expcrimentalcs sobee d cre
cimicnto con las condiciones climaticas en d campo utiliz6 ]a informaci('Hl 
recogida en las estaciones meteorologicas de toela Norteamerica. U[i1iz(-) las 
temperaturas medias mcnslla1cs, maximas y minimas, y b hllmeciad rei:ltiV:I 

(e) \' , . , 

j ~'-J: 

I;igura 2.17 (:1) Ll di.'>lfilluci()11 H;:ll tid lllU"'g() 7i.'lw/JlII,\ /Idlll('/(itl (pllnto,,) 

cst:i haS{:lnt{' rc!adclIl:lda CCIll lclS limilcs tec')f1,·() .... de di~tfihIH.·i()n nt;lhk('id()~ 
lltilii'.ando las Iclllpc:r:ItUfa .... medias mellsuak ... Ill;ixin};l~ y millillLIS y l:ts hUlllnbdt·, ... 
rd:lti\':I,> llleli1as IlOC(Urn.IS La corrdaeklll c ... llI11ch() m:b dn';td:1 que t:1l 1()~ c,\.~(), ... 

en que Ius limitt:s sc prcdiccn sohrc b b:lsc de (h) 1:, ... ternpcfatur:l;-, rncl\J:I,'" 
mcn ... ualn m:ixlnJas y minima:-:., {el Lt tcmpCLlIllfJ mn!J:t :lllual v b liu!lletLld 
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mensual media nocturna, para establecer una distribucion (CO rica del musgo 
(segun sc espcraba sabre la base de los datos de laboratorio sabre el creci· 
micnto del musgo), y luego compar6 esta distribuci6n can la distribuci6n 
actual conocida. Como se observa en Ia figura 2.17a, la correspondencia fue 
bastamc alta, pero no perfecta, ni mucho menos. Sin embargo, es altamente 
significativo que la correspondencia fue mucho mas estrecha que la obtenida 
cuando Forman utiliz6 la temperatura 0 la humedad rclativa aisladamente, 0 

bien cuancio cmple6 combinaciones de meciiciones m;1s simples como la tcm" 
pcratura y la humcdad medias anu.les (par ejemplo, fig. 2.17b-d). 

La ausencia de una correspondencia perfecta en la figura 2.17 a ticne pro
bablemente tres causas principales. En primer lugar, es posihlc que se haya 
ignoracio alguna otra condici6n importante, pero desconocida. En segundo 
lugar, alguna otra caracterizaci6n mas detallada de los regimenes de tempera
tura y humcdad habria sido quiza mas adecuada. Y en tercer lugar, los datos 
ciimaticos (procedentes de las estaciones mcteorol6gicas) no toman en consi
deraci6n las variaciones microclimaticas, que con seguridad han de scr CrLl

ciales para el musgo. Sin embargo, y a pesar de estas imperfecciones, los datos 
proporcionan un buen ejemplo de la correlaci6n entre humedad, distribucion 
y abundancia; y tambicn constituycn una buena indicaci6n del tipo de infor
maci6n que es necesario obtener para poder cstahlecer un lazo entre las res
pucstas de los individuos y su distribuci6n ,cn la Naturalcza. 

2.6 EI pH del suelo y del agua 

EI pH del suclo en los ambicntes terrestres, 0 del agua cn los ambientes acuati
cos, es una condici6n que puede ejercer una poderosa influencia sobre la dis
tribuci6n y la abundancia de los organismos. 

EI protoplasma de las cclulas radiculares de la mayoria de las plantas vas
culares queda lesionado como resultado directo de las concentraciones t6xi
cas cle iones H + () OH- en el suelo, por debajo de un pH 3 0 por encima de 
un pH 9, respectivamente. Ademas se producen efectos indirectos, debido 
a que cl pH del sudo influye sobre la disponibilidad de los nutrientes y/o 50-

bre ]a conccntraci6n de las toxinas (fig. 2.18). Par debajo de un pH 4,0-4,5, 
los suclos minerales contienen una concentraci6n tan c1cvada de iones d~ alu
minio (AP +-) que resuIta gravementc t6xica para la mayoria de las plantas. 
Ademas, tanto el manganeso (Mnz+) como el hierro (Fe3 +) pueden hallarsc 
presentes con concentraciones r6xicas si eI pH es bajo, aunque se trata de 
nutrientes esenciales para las plantas. En el otro extremo de la escala del pH, 

.-- T-'-~ -----;--1-· ~---

I>--+--+_+-...L.~_+, ---4Toxicidad de H + Y OH . 
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la escasez de cstos mismos nutricmes puede cunstituir un problema serio. En 
los suelus aicalinos, cl hierro, el manganeso, los fosfatos (P043-) y ciertus ele
mentos traza sc hallan fijadus en compuestos relativamente insolubles, de modo 
que las plantas quedan mal nutridas, Los lImites de tolerancia para el pH va
rian de una especie vegetal a otra, pero tan s610 una minorfa de plamas son 
capaces de erecer y reproducirse en un pH inferior a 4,5. 

La situaeion es similar para los animalcs que viven en rios, chareas y lagos; 
ttpieamente, 13 diversidacl de especies disminuye en las aguas acidas. EI aumento 
de la aeidcz puede aetuar de tres modos: 

I. Directamente, trastornando la regulaei6n osm6tica, la actividad en
zimatica 0 d intercambio gaseoso a traves de las superficies respiratorias 

II. Indirectamente, incremcntando las conccntraciones de metales pcsa
dos t()xieos, panieularmentc dd aluminio, :I traves del intereamhio cati6nico 
con c\ sedimentCl 

III Indircct:lmelltc, rcdllcit:ndo b cllidad y la variedad de fucntes de :lIi
mento disponihlcs para los animates [por cjcmplo, ci cn.:cimiento elL los hon
gos sc halla reJucido cuando el pH cs hajo (llildrcw et eli., 19Hti) Y la nora 
acuatica falta a menudo 0 es menus adversaJ 

Existen algunos paraklismos imponanres en cuanro al papd cld pH en el 
sudo y en los sistemas acu:uicos. En ambo:"! casos, los cfectos puedcn ser cli
rectos (concenrraciones t6xicas de H' 0 de 011 ) 0 indirectos. Los cfcctos 
indirectos implican una interaccic')[) entre dos condiciones difcrentes (pH )' 
concentr:lci6n cit.: un producto qUlmico t()xico) 0 bien una intcracci6n entre 
una conriicion (pH) y ]a clisponihilidad dc un recto·so (menos fosfatos a pll 
alto para una plant:! terrestre, 0 menos hiomasa flillgiea como alimento para 
un invertehrado en un rio con pi 1 bajo) 

Hasta cl momel1to, cl eSlUclio clc b rciaci()11 entre las espccies y las concli
clones ha suhrayado cl aspccto espacial de la distrihuci6n. Pero UilOS cstudios 
recientes sohre las diatomcas (algas microsc()picas) de distintos lagos han puesto 
de m~lI1ificsto LI modo en que cl cJmhio de las condiciones puede inducir 
camhios temporaies ell la ahundancia rciativa de diversas especies. La figu
ra 2.19 mucstra la forma en que ha camhiado la composici6n de especies en 
los dltimos 400 anos 0 m:ts en c1 Round Loch de Glcnhead, Escocia. Se ha 
analizado una muestra de sedimento que colHiene los restos identificahlcs JCll

mulados de diatomeas, procediendo secci(\n por secci()!1, y se han encontra
do indicaciones cJaras de una reducci(')!1 r:ipida y espectacular de especks 
que rara vez sc encuentra en un pll inferior a'),'). por ejemplo Anotno('()ueis 
flitrea y '/tlhel/aria./7()ccu/oS(I, junto COil Ull :tull1ento concomiranre de las es
pecies tipicas de las condiciones :lcidas (por cjcmplo, Elmo/ia l'eneris y '/alJe
lIaria qlwdriselJtata). La raz()n principal de cstc camhio, que ha siLio descri(o 
en divCfSOS bgos ellropcos y l1orteaIllLTiC:lTlos, parece ser-la "{{IHJia» cicida 
(Battarhee, I<.JH'i). Iksde la Hevoillci()[l induslfial, ]a uliliz:lci(Hl de comhusti
bles f<')siks y b c()rlsigllientc Clllisi(')[) ;t b atm()sfcra de divcrsos contaminan 
tes, en cspcci;t1 :I!lhidrido sulfuros(), ha proclucido un dep()sito de parricula:-. 
;lcidas secl:-' y una lIuyi;! quc es c:"!ellcLtllllcnle :h:ido sulftirico diluido. Nues 
Iros c()ll()cimicllto:"! accrca de Lt:-- lolcr:lIlcias :11 pH dc las cspccics de diato 
llle:lS nos pcrmilen esuhkcer Ull his{()ri:1I :Iproximat.io del pI! de un lago; b 
figura 2.11.) IllLlestra eI del Round l.och de (;Ienhead. Iksde cI ailo IH,)O, m:is 
() menus, d pI! h:1 disminllido dc:-.de un '), ') :1 un 4,() aproximadamcntc 
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Figura 2.19 Frecuencia porcentual 
de diversas especics de diatom cas 
encontradas a distintas profundidades 
en el sedimento de Round Loch de 
Glenhead, Escocia. Las fechas que 
corresponden a las distintas 
profundidades han sido obtenidas 
mediante una tecnica con is6topo 
radioactivo (2IOPb). La historia del pH 
ha sido reconstruida sobre la base 
de [os margenes de rolerancia at pH 
de [as cspecics en cuesti6n (supo
niendo que no hayan variado coo cl 
tiempo). (Dc Flower & Battarbee, 
1983.) 

6,0 

5,5 

4,5 

:~r~~~'~ 
Me/ostra d/slans 

20 "I 10 - I: Cye/otella kutzmglana 
O-"L-________ ~~~~"~~~ 

'~J J ______________ '--"-~~ __ "__'_ 

'~~-l------------------------~ 
'0 "1 ° _L-__ ~ __ ----,~~-,-,~~ __ ,--

Cyclo/ella arontil 

Fragilaria constroans 

Nitzschia perminuta 

'~ J-l __ ~~ _______ ~ ________ ~_ N"icu/, cocconeil",mis 

'~ _JL~=~'-~~_~~~~-"~,-'-___ ~ Cymbeffa gracilis 

10 J , r: r 'I I' Achnanthes microcepllala O~ __ ~~~~~L-~~~ 

1~ J..d!h'l.:l1 r. Tabel/aria flocculosa 

i" Fragilaria virescens 

.. ~;l ; Anomoeoneis vltrea 2,0~j~~~ ___ ~~~ __ ~_,--,r,"' 

'~J NaVicula hollen 

'~""C'c""C'O-C'_~ __ '--_____________ Eunotia tenella 

'Ol 
o h. 

Eunotia arcus 

Euno//a venefls 

'°0 Jj~~-,--~ _______________ E _ unotla peel/nails 

'~l 
20J 
'0°-I~-'-r-r-r'-'-'-'-,,-'-,-r-rI iff fit 

o 5 10 15 2025 30 35 40 45 50 55 60 6570 75 

rabel/ana bmalls 

Tabel/ana quadriseptata 

Profundidad respecto a la superficie del sedimento (em: 



5 
0 
5 
0 
5 
0 
5 
0 

Maximo 

Minima 

1/ 
/ 

--

"" 
;1 

~ 

., 
I--- -- - 1 -

~ 

~ i 
I 

: 

--:::::I:==1===:l Mac 
abierto 

13 12 11 10 9 8 7 6 5 4 3 2 o millas 

Figura 2.20 Distribu
ci6n en los rfos britanicos 
de [res especies afines 
de crustaceos anfipodos, 
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centraci6n de sal en cI 
agua (de Cox et at., 1976, 
scgun Spooner, 1947). 
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2.7 Salinidad 

En los ambientes acuaticos, la disponibilidad del agua como tal no es un pro
blema. Pero en los habitats salobres 0 de agua dulce existe 13 tendencia de 
que e1 agua pase por 6smosis desde el ambiente al interior de I~s organismos, 
y estos de hen impedir 0 compensar esta tendenciJ. En los habitats marinos, 
la mayorfa de los organismos son isot6nicos can su ambiente, de modo que 
no cxiste un flujo neto de agua; pero existen muchos organismos que son hi
pot6nicos, por 10 que eI agua sale del organismo hacia el ambientc, y la situa
ci6n cs entonces parecida a la de los organismos terrestres. As! pues, para mu
chos organismos acuaticos, la rcgulaci6n de la concentr;lCi6n de los Iiquidos 
corporales constituye un proceso vital y a veces energcticamentc caro; y la 
salinidad de un ambiente acuatico puede cjercer una importantc influcncia 
sobre la distribuci6n y abundancia, especial mente cn lugares como los estua
rios en dondc existe un gradicnte particularmcntc acusado entre los habit~Hs 
realmente marinas y de agua duke. 

L.i figura 2.20, por cjcmpio, Illut:stra b distrihuci(lll tipica en 1m, rio~ brit;!· 
nicos de trcs especies afincs de crust.iceos anfipodos (Spooner, ItJ47). (;am
mart~s /ocus/a cs una espt:cit: de los cstuarios y sc Ia encuentra alii dondt: 
Ia conccntraci6n de sal no cs nunc;! inferior a las 2') pancs por mil. Gamma
rus zaddachi es una especit: que tolcra moderadamente b sal, y vive c..:n la 
regil)l1 en que la conct:mraci6n dt: sal muestra una variaci()l1 considerahle como 
rcsultado cJcI cicio cJe mareas, cnn un promcdio de 10-20 partt:s por mil. Y 
Gcm~marus pulex cs una cspt:cie de agua vcrdaderamc..:nte dulce; sc Ia encucntra 
lll1iclmentc en las zonas en que el rio no mucstra signos de influenci:l de las 
marcas. 
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planta~ dc las marismas 
sahd:ls 

La salinidad puede ejerccr tamhien un importante decto 50hre la clistrihu
ci()n de los hahitats lerrestres ccrcanos al mar, sobrc toclo en cl caso cle las 
plantas (vease lunwell, 1972). Las marismas saladas en particular lIluestran 
una gama de concencraciones s~ilinas que abarca desde la salinidad del agua 
de mar lusta 1a falta total de sal. Por consiguientc, la distribuci6n tit: las plantas 
en estas IllJrismas reOeja sus distintas tolt:rancias a la salinidad, es dccir, sus 
distintas capacidades para impedir, compensar 0 tolcrar la entrada de iones 
no deseados, ell especial de iones de sotlio (Ranwell, 1972). Sin embargo, la 
salinidad de una detcrminada localidad varia consiclt:rablcmcnte con los ci
clos estacionalcs y diarios de las mareas. Aquf, como succde tamhicn en c! 
caso tic otras condiciol1l~s amhientalcs, las especics pueden estar limitadas por 
valores maximos (0 mfnilllos) ocasionaics, m:is que por los valores promedio. 

2.8 Corriente 

En los rios, la corriente influyc sohrc la distribuci6n cle los animalcs y las pbn
tiS. La velocidad media de flujo aumcnta gencralmentc en direcci6n .11 curso 
bajo del rio, pero Ia mayor inOuencia sabre b comunidad hent6nica (que vivc 
en eI rondo) sc produce en las rcgiones del curso alto, ya que cI agua es allf 
turbulent:! y poco profunda, y los animalcs y las plantas se hallan expuestos 
a lin mayor ricsgo de ser arrastrauos. Las (micas plantas que sc encuentran en 
las corricntes mas extremas son literalmente espccies de «perfil bajo», como 
las algas incrustantes y filamentosas, los musgos y las hcpaticas. Am donde 
la corrient<..; cs algo m<..;nos <..;xtrema sc encuentran plantas como el ranunculo 
acuatico, de forma aerodinamica y que ofrece poca resistcncia a la corricntc, 
y qu<..; se fija a un objeto inm6vii mediante una densa masa de rafces adventi
cias. Las plantas como la Icnteja de agua, que flotan libremente, s610 se suden 
encontrar en los lugares en que la corricnte es baja 0 despreciable. 

Entre los invcrtcbrados de las aguas turbu!entas del curso alto se observan 
diversas espccializaciones morfol6gicas. Un aplanamicnto extrema del cuer
po pcrmite a ciertas cspecies vivir en 1.1 «capa limite» relativamente tranquila 
Clue se halla inmediatamentc por cncima del substrato del !echo del rio, a vi
vir en grictas dchajo de las piedras, evitando aSI los efectos de la corriente. 
Algunas cspccies pucdcn mantener su posici6n mediante ganchos 0 ventosas, 
micntras que otras, como la ninfa de la cfimcra Baetis, posecn lInos largos 
ccrcos caudalcs que sirven para mantener el cuerpo de forma aerodinamica 
cn direcci6n de la corricntc, con 10 que se reduce a un minima la fuerza de 
arrastrc (Townsend, 1980). 

2.9 Estructura del suelo y substratos 

Otro factor que influye sabre plantas y anima!es en los ambientes acuaticos 
es la naturaleza fisica del substrata. Entre los invencbrados de los rios, par 
ejempio, las cspecics que habitan en las grietas de las rocas a debajo de estas, 
s610 pueden vivir en los tramos del rfo en que el substrata es pedregosa; otras 
especies, que necesitan una base firme para su tipo de vida scdentario, como 
las larvas de los jejenes a las friganeas, no pueden subsistir en los lugares en 
que eI substrata cs incstable a de grano fino. En cambia, la ninfa excavadora 
de la cfimera Ephemera simulans necesita un substrata de partkulas finas en 
cl que sus paras anteriores modificadas puedan excavar (Townsend, 1980). 

La naturaleza del substrata (es decir, del sudo) es tambien importante para 
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estructura del suelo 
y germinaci6n 
de las semlllas 

las plantas terrestres y los animates que viven en cI suelo. Cuando las semillas 
germinan, por ejemplo, las probabilidades de que 10 consigan dependen de 
la microtopograffa (esencialmente de la dureza) del suelo en que han caido. 
As!, al sembrar las semi las de dos gram incas, Bromus rigidus y Bromus ma
dritensis, en condiciones experimentales en suelos con diversas microtopo
granas superficiaks, sc observ6 que las semillas que germinaron fueron pre
dominantementc de B. rigidus en los suc10s mas lisos y de B. madritensis 
en los mas rugosos (Harper et aI., 1965). Esto sucedfa porque las semillas de 
B. madritensis son pequenas y Ugcras, con la arista curvada, mientras que las 
de B. rigidus son mas pesadas y tiencn la arisla rccta. Por ello, sabre c1 suelo 
liso, las semillas de H madritensis tiendcn a girarse sobre su cara convcxa, 
quedando el cmhri6n dirigido impotentememe hacia c1 aire; rero las semillas 
de B. rigidus quedan planas sohre cl sudo, establcciendo contacto con la tie
rra y el agua contcnida en ella. Pno sobre !Js superficies rugosas, las semillas 
de B. rigidus tienden a quedar atravesadas entre dos «..'[[ones, con d ernhri6n 
suspendido en cl aire, mientras que las de H madritensis ticnden a curvarse 
aln.:dedor de los lcrrones y a Ljuedar en COll{acto COil ]a supcrficie del suciu. 

2.10 Zonaci6n costera 

Las plantas y los animaks que viven en las cost:IS rocnsas se hallan inf1uid()s 
por las condiciones ambicntales de un modo muy profundo y a l11enudo par
ticularmente parente. La comunidad costera tkne un caracter predominante
mente marino y 1a influencia m:is importante sobre la distribuci6n la constitu
yc el grado en que las diferentes espccies pueden resistir la exposici6n al 
ambiente aereo. Esto se pone de manificsto en la z()Jlacion de los organismos· 
las difcrentcs especies se cncuentran a una altura distinta cn d perfil de la cos
ta; de todos modos, la naturaleza CX~lcta de csta zonaci6n dcpcnde en gran 
medida de las caractcristicas [(sicas de la costa en cllesti6n, tal como queda 
patente en la figura 2.21. En una costa muy tranquil:! y ahrigada (fig. 2.21 ;1), 

las variaciones <..k exposici(m se dchen casi por comp1cto ;1 los camhios del 
Ilivd dd mar que se producen dos veces al dfa con las m:lreas. Pero en una 
costa muy abiert~l, las obs y cl agua pulvcrizada camhian d esqucma de 
exposici<'m. Extienden cl ambiente costero lucia Ia parte alta dd perfil y 
alteran la natura1cza detallada de la zonaci6n (aunque no Sll esquema h~isic{); 
fig. 2.21 b). 

Sin embargo, habbr de la «zonaci(m como resultado de b exposici()I1» es 
simplificar demasiado la cuestk)l1 [vease, por cjemplo, Lewis (1<J7()) para una 
c1iscusi6n mas extensa del temaJ. En primer lugar, «exposici()I1n puede signifi
car cosas muy divers:!s 0 una comhinaci(')11 de elias: desecaci()l1, t'xtremos de 
temperatura, c:llllbios de salinidad, ilumin:!ci('Hl exn:si\,;l, etc. En segundo lu· 
gar, y como en utras ocasiol1es, es posihle que la exposici(m no haga m:is que 
prcparar el terreno para lIna interau.-i(m hiol(')giea en lugar de ser limiLlnte 
por sf misnl:l. Entre las algas marinas de Ia..., l'ost;ls hritjnicl.." pOl' l'jemplll, la.., 
algas rojas de b parte inferior de la costa se presl'nt:1Il con un:! frondosidad 
inhabirual en la parte media de la co."'U siempre que se eliminen C"xperilllC"n· 
talmentc las grllesas capas de las C"species competitiv;!s Fuclls serratus y /ts

cOfJbylium (I.t:wis, It)7G). EI tC"rcer PUIHO estriba en que Ia «cxposici(lIl» s()lo 
cxplica realmente los Iimites sUfJeriures de estas especies C"sencialmeIHc mad· 
nJs, rero la zonaci6n mucstr~1 tamhit-n unos limites infcriorcs. Para algunas 
cspccies, las zonas infcriores puedcll mostrar una exposici6n c\emasiado re
ducid:t. Las algas verdes, por ejemplo, sufrirfan de la pri\'aci6n de la luz azul 
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Figura 2.21 Zonaci6n costera de animalcs 
y plantas en las costas de Gran Bretana, (a) en una 
ZOtU costera tranquila y abrigada -Clachan Sound-, 
y (b) en una zona costera abierta -Parkmor Point
(de Lewis, 1976), NMMA y NMMB significan nivel 
medio de la marea alta y nivel medio de la marea 
haj:.l, respcctivamcntc, durante las marcas vivas. 
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y espedalmente de la luz roja si quedaran sumergidas durante perfodos largos 
en una zona demasiado baja de la costa, Sin embargo, para otras muchas espc
des, el limite inferior de la distribuci6n es establecido par la competencia y 
la depredaci6n, EI alga marina Fucus jpiralis sc extiendc rapidamemc hacia 
zonas costeras mas bajas de 10 normal en Gran Bretana siempre que cscasean 
las orras especies del genera, competitivJs en la zona castera media, 

2.11 Contaminantes 

Una condici6n ambiental que, desgraciauamLntc, rLsulta cada vez mas impor
tante es la concentraci6n en el medio amhientc de los productos residuales 
t6xicos de las actividades hum:mas, El anhfdrido sulfuroso emitido por b~ ccn
trales eIectricas, y los metalcs como el cohre, el cine y c\ plomo, aeul1luLicios 
alredcclor de las minas 0 c1epositados jlllHO a las refinerfas, son tan stjlo :dgu
nos de los cont~lIninantes que limittl1 Ia distribucit')n de los ()rganisI1l(),", Cll 

especial de las plantas, Estos contaminantcs, y tamhicn muchos otros, se lu· 
lIan prcsentes naturalmcntL en COI1centraciOlles bajas, y de hecho algunos s()n 
nutricntcs csencialcs para las plantas, Pero en las areas contaminaclas, su con
centraci6n pucdc aumentar hasti nivclcs Ictlies, Sin embargo, cs POC() frccllcntl' 
encontrar areas, inciuso las m:'ls inh()spitas, dcsprovistas por compieto de Vt> 
getad6n; habitualtllente cxistCI1 p()r 10 menos algunos individuos de UI1:IS P()
cas especics que puedcn tolerar estas conuiciones, 

Estn es debido a que inciuso l:t~ poblaciones naturales clc las ;hcas no con
taminadas conticnen a menudn una reducida proporci(m de individuos tole· 
rantes (fig, 2.22); 1a causa de clio reside en b, v~lri;{bilidad geneticl existcntc 
en las poblaciones con reproducci6n sexual. Estos inLiividuos pucuen ser los 
(micos que sobrevivcn cllanclo aumcnt~l cl nivcJ de contaminaci(JI1, 0 pueden 
ser las (micas scmillas que germinan y se estahlecen ell cI suclo contalllinacio, 
dcsnudo; pero de cualquier forma puedcn ser los fUlld:lLiorcs dc una p0111a
ci6n tolcrante a la que hahran [ral1smitido sus genes de «tolerancia,,_ As! puc:">, 
1a conL1.minaci(m nos proporciona quizJS 1a rncjor oportunidad de ohscrvar 
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Tabla 2.2 Cicrtas espc· 
des de gramincas mues· 
(ran con mayor frccuc:ncia 
que otras una to[erancia 
;11 cohre: variahilic1:td 
de 1a tokrancia :II cohn..', 
susc:c.:ptibk de: se:kcd(ll1, 
dcte:rnlin:tlb <:s(lIdi:tndo 
p()hlacione:s normaks 
;II cu[tivarlas sohre slidos 
«)Ilt:lolin:l(\()s. 
(De Bradshaw & McNdlly, 
19H1, se:gun Gartside: 
& McNeilly, 197:1.) 
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• Ac{ualmente sc sahc qut: erece sobre residuos ctJpricos. 

a la evoluci(m de acci6n. Sin embargo, no t6das las poblaciones pose en una 
variabilidad genetica suficieme; algunas especies presentan repetidamcntc in
dividuos tolerantcs que dan lugar a poblaciones tolerantes, miemras que otras 
especies rara vez 10 consiguen (tabla 2.2). 

Dicho en terminos muy simples, un contaminante cjerce pues un doblc 
efecto. Cuancio su presencia es recientc 0 se encuentra en concentraciones 
extremadamcntc altas, se encontraran pocos individuos de las especies prc
sentes (las cxcepciones seran variames naturalmeme tolerantes 0 sus descen
dientcs inmcdiatos). Pero mas tarde, el area contaminada presentara probable
mente una mayor densidad de individuos, aunque estos seran representames 
de una gama de especies mucho mas reducida que la que existirfa en ausencia 
del comaminante. Estas comunidades recientes, pobres en especies, constitu
yen ahora una parte ya establccida del medio ~Imbiente humano (vcase, por 
ejemplo, Bradshaw & McNeilly, 1985). 

La lista de condiciones ambicntales que hemos estudiado hasta ahora no 
es exhaustiva, pero nos ha permitido establccer unos principios generales apo
yados en diversos ejemplas. Podemas pasar ahara a considerar un concepto 
que resulta basico para gran parte del pensamiento ecol6gico y cuya defini
ci6n depende en gran medida de la respuesta de los organismos a las condi
ciones ambientales. Se trata del concepto de nicho ecol6gico. 

EI termino de nicho ecol6gico forma parte del vocabulario del ec610go 
desde hace mas de media siglo, pero durante los primeros 30 aoos su signifi
cado fue mas bien vago (vease Vandermeer, 1972, para un estudio hist6rico). 
La definici6n actual, aceprada de modo general (Hutchinson, 1957), queda ilus
teada con mayoe claridad mediante un ejemplo. 

Los organismos de cualquiee especie dada 5610 pueden sobrevivir, crecee, 
eeproducirse y mantener una poblacion viable dentro de cienos limites de tem
peratura. Esta gama de temperaturas es el nicho ecologico de la especie en 
una dimensi6n (es decir, la dimensi6n «temperatura»: fig. 2.23a). La figura 2.24a 
muestra ejemplos de las temperaturas 6ptimas de diveesas especies vegetales. 
(Se debe tener en cuema que el nicho de una especie en cualquier dimensi6n 
dada no pucde ser siempre concebido simplcmente en terminos de un valor 

72 CAPfTULO 2 



..-J nil-ho (k lIuldlin"'ofl 
- lIll h;!H·r\,\)llJl:IClI 
(\(- 11 <I;II\("n ... ;OIl(· ... 

(a) 

Temperalura---+ 

(e) 

.~,. 6'~ 
cp ...... '- - ~~-}/ 

/ / 
/ 

/ / ----,-
Temperatura 

Temperatura ---+ 

Figura 2.23 Nichos ecol6gicos 
(a) Con una dimension (temperatura); 
(h) con dos dimensiones 
(temperatura y humcdad); (c) con 
tres <.\iml."m,iones (tcmper:J.tUfa, 
ilullled:ld y, pur cicmp!o, ilHcn~idad 
de b (()["ricllte) 

maximo y un valor m1nimo entre los cuaies son posibies Ia supervivencia y 
la reproduccit':m. En :I1gunas oc;tsiones dcbercmos consiclefar «rcgfmcncs) mas 
complejos que incluyen, por ejcmplo, las fluctuJciolles diarias () cstacionalcs 
permitidas. ) 

Evidentemente, un organismo no se halla afcctad() por ]a temperawra dc 
modo aislado, ni tampoc() por cualquicr otra condici6n por sf sola. As!, los 
organismos de Ia especic en cuesti()n s610 sobreYivirjn y se reproduciran den
tro de cicrtos Iimites de humcdad rdatiya. Considerantlo conjuntamentc la 
temperatura y la humcdad, cl nicho pasa a ser bidimensional, y punk sn im:l
ginado como una tirea (fig. 2.23b). La figura 2.24h mucstra un cjemrlo real: 
las condiciones 6ptimas para la dros6fib. mediterdnca se hallan enlrC los 16 
y los .)2 °C, Y entre un 75 y un B5 % dc humedad rdativ;!. Las pohlacioncs 
medran en cstas condiciones, y pucden alcanzar proporcioncs de plaga para 
la agricu!tura si clichas condiciones pcrsisten, como hacen a rncnudo, por 
ejemplo en los alrcdedofes dc Tel Aviv, Israel. Un sLgundo ejcmplo mlleSlr;l 
el nicho de una 4l1isquilla de la arena en dos dimcnsiones -·tLmpLrawra y 
salinidad. 

Si sc toman en considcraci()Ilmas condiciones (tal como dchnia hacc.:rsc), 
d siguicntc paso sed una (kscripci6n en (res ciimcnsiones del nicho, lin l'olu
men (fig. 2.2.)c); pero rcsulta imposihlc yisllalizar Ia incorporaci6n de tll:is de 
tres dimcnsiones. De lotios mouos) d proceso pueue ser continllado de modo 
abstracto, por analogia, y eI vndadero nicho ccol6gico de una espccie pLledc 
sn imaginado como lIll bZjJert'o{umen de II ciimcflsiol1L's delHw tid cual b 
espccie punic m~lIl[encr lin:! pohbci{)Il viahle. 

En cscncia, c:-.te cs eJ concepto de nicho dcsarrollado por IlutchiliSOIl 
(1t)'17). salvo que Hutchinsoll propuso adet1l:is UIU dimellsi('m del Ilicilo n() 
s(llo para clda COiltlici('lIl ;1I11hicntal it1lpoftlilte, sino t;llllhi(·n p:ILI (";Id;[ U!lO 

de It)S recurs()s que necesit:t cl orgallistll() (P()f ejct1l111(), radbci()Jl s()Lir. ;lgU;I, 
nlltrientcs miner:llcs para las plantas; alimt:llt(). lug:lfes de :lllidamient(), elC 
para los animalcs -\'(:ase cl capitulo siguiente-). Esta idea cs actualmcIlt<.: LillO 

dc los pilan:s dd pcnsamieIHo ccohJgico. 
Siempre que lIna locilidad cste caractcrizada p()[ Ul1as condiciones COil 

Ifmites aceptablcs para una dcterminada cspccie. y sicmpre que cOIlleng:1 tanl
hien totios I()s recursos necesari()s, <-licha cspccie p()(ld, p(ltcncialmelltc, cxisrir 
y persistir en db. EI que 10 haga () no depenJe de olms dos f;Ictorcs 
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Figura 2.24 (a) Nichos de una dimension: Ifmiccs de la temperatura 6ptima para la fotosfntesis ncta 
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) cn ('species proccdcntcs dclllano tcmperado c:ilido (80-250 m de altitud), 
de un valle de montana (530-900 m), del Ifmite del bosque (1900 m) y de la alta montana (2500-2600 01) 
de los Alpes (de Pisek et al., 1973). (b) Un nicho cn dos dimensioncs para la drosOfila mediterranca. 
El rcctinglilo central incluye las condi.ciones 6ptimas para cI crecimiento, cI rectangulo medio !::Is condiciones 
apropiadas para cI desarrollo, y cI reccangulo exterior mllcstra los [imi[t's extremos de wlcrancia (de Allee 
ef a!., 1949). (c) Un nicho en clos dimensiones para la tjllisquilla de la arena (Crangon septemspinosa). 
Ll~ cljs[int~!s areas de color representan un 0, un 50 y un lOO % cit: mortaliclad en cxperimento:;, eo agu;!. 
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En primer lugar, ha de ser capaz de lIegar hasta la localidad en cuesti6n, 
y esto a su vez depende de los poderes de colonizaci6n de la especie y de 
la distancia a que se halla la localidad. 

En segundo lugar, su presencia puede ser impedida por la acci6n de in
dividuos de otras especies que compiten con ella 0 que sori depredadoras. 
A 10 largo de todo este capitulo se ha puesto de manifiesto que una especie 
tiene tipicamente un nicho ecol6gico mas amplio en ausencia de competido
res y depredadores. En otras palabras, existen ciertas combinaciones de con
diciones y recursos que pueden permitir que una especie mantenga una po
blaci6n viable, pero s610 si no se ve adversamente afectada por enemigos. Es[o 
condujo a Hutchinson a distinguir entre el nichofundamental y el nicho efec
tivD. El primero describe las potencialidades generales de una especie; el se
gundo describe el espectro mas limitado de condiciones y rccursos que pcr
mite a una especie eI mantenimienro de una poblaci6n viahle incluso en 
presencia de competidores y depredadores. Los nichos fundamentales y cfec
tivos scran estudiados con mayor detalJe en el capilUlo 7, al tratar de 13 COIll

petencia interespecffica. 
Es imponante comprender que un nicho no es alga que se pueda vcr. Ni 

tam poco es necesario realizar mecticiones en cada una de las dimensiones del 
nicho para que cstc sea una idea uti!. Se trata de un concerto ahstracto que 
agrupa, en un solo termino descriptivo, toeias las neccsidadcs de un organ is
mo, es clccir, (odas las condiciones amhientalcs que son neccsarias para que 
un organismo mantcnga una poblaci6n viahle, y 1a cantidad cle cada uno de 
los recursos que requicre para conseguirlo. Por consiguicnte, un nicho ecol6-
gico es una caracterfstica de un organismo 0, por extcnsi6n, una caracteristica 
de una especie. En cambio, los habitats son Iligares rcales, y como tales sum i
nistran numerosos nichos. Un habitat hoscoso, por cjcmplo, pllcde propor
cionar nichos para currllcas, robles, araflas e innumerablcs especies mas. 
Los nichos de las especies que vivcn en un habitat cualquiera suden scr dife
rentes, a veces de modo muy acentuado. Volvcremos a hablar de ello en el 
capitulo 7. 
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lquc t's un rt."curso? 

3.1 Introducci6n 

~t cil:ncb adopta muchas palabras dellenguaje vulgar que llevan consign lOda 
ulla serk: de matices qlle guardan POC:l rclaci6n can la ciellcia, Es(o cs 10 que 
sucede con palahras como «condiciones» y «recurSOSl>, que hall quedado <lsi
miladas a la ciencia de la ecologfa. La busqueda del significado exacto de un~1 
palabra pucde ya profundizar la comprcnsi6n. 

Seg(m Tilman (1982), todas las cosas consumidas por un organismo son 
rccursns para (1. «AI igual que cl nitrato, cl fosfato y la luz pueden ser recursos 
para una planta, cl nectar, eI polen y un agujero en un tronco pueclen serlo 
para una aheja, y las bellotas, las nucces y otras semillas, as! como un agujero 
mayor en un tronco 10 seran para una ardilla.l> Pero incluso est~1 definici6n 
general de Tilman plantea mas preguntas. Por ejemplo, ique significa aquf «con
sumido,,? No puede significar simplemente comido (aunque el nectar y las be
Jlotas sf 10 son) ni tampoco incorporado a la biomasa (aunque esto sucecle 
para el nitrato, el nectar y las bellotas): las abejas y las ardillas no comen los 
agujeros ni los incorporan a la biomasa. Sin embargo, un agujero que ha siclo 
ocupado ya no esta disponible para otra abeja u otra ardilla, del mismo modo 
que el atomo de nitr6geno, la gotita de nectar 0 el bocado de bellota no se 
hallan ya disponibles para otfOS consumidores. Analogamente, las hem bras que 
ya se han apareado puc den no estar disponib1es para otras parejas. Todas 
estas cosas han sido consumidas en cl scntido de que ha disminuido una 
rcserva. Por 10 tanto, se trata de recursos y no de condiciones, ya que re
prcscntan cantidades que pueden ser reducidas a causa de la actividad del 
organismo. 

Los recursos de los organismos vivos son principalmente las materias de 
que estin constituidos sus cuerpos, la energfa que interviene en sus activida
des y los lugares 0 espacios en los que pasan sus ciclos vitales. EI cuerpo de 
una planta verde esta formada por iones y moleculas organicas que represcn
tan sus recursos alimenticios, mientras que la radiaci6n solar, atrapada en la 
fotosintesis, proporciona e1 rccurso energetico. A su vez, las plantas verdes're
prcscntan paquetcs de recursos alimenticios para los herbfvoros que, por su 
parte, forman los paquetcs de recursos para los carnfvoros. EI cuerpo de los 
organismos representa tambien un recurso alimenticio para los parasitos y, una 
vez muerto, para la micro flora y los detritivoros. Una gran parte de la ecologia 
trata de la agrupaci6n de los recursos inorganicos par parte de las plantas y 
de la rcagrupaci6n de dichos paquetes en cada una de las sucesivas etapas de 
la red de consumidores. EI estudio de los recursos es particularmente impor
tante cuando se considera el modo en que 10 que un organismo consume afecta 
a 10 que queda disponib1e para los demas individuos (de la misma especie 
o de especies distintas). Desarrollaremos este tema en los capitulos 6 y 7. 
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Figura 3.1 Mar:1 globa! 
dt: !3 radiaci(;il solar 
:.Jh.~orbid;l anua)mcntc 
t:n e! sistc.:m~1 'Jtm6sfcra· 
Cicaa, :l partir de daws 
obtc.:nidos (on un 
r;(di(}mccro de! s;Hc!iCt.' 
I11cl(;oroh\gico Nimbus :,. 
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3.2 La radiacioll como r",curso 

U.-.' ) 

A<lcil(lr:i6n sDlar absorb\da 

La radiJci(m solar cs 1:1 l"lIlicl (lJ<.'ntt: de c!lcrgia que LIS pbnt;(s Ycrli<.:s pUCdCll 
utili;..-..ar par;/ sus actividadLs mC{;i/)(")\icas. St.: difcrenci:1 en rlllichos aspectos cft 
todos los drm::is rccur.'\05. 

La cnagi;) radi:llltc llcg:l Il:1sf:J b plant:! ell form:1 Lit: flujo 0 raJiaci()n pro
eccknfl' dd Sol, y:1 se:l tit' modo dift'ctO 0 bien dl'.>pui's dt h~lhl'f sido difuD
dida por 1',1 ~t(mt)sfcra 0 rdk'jatb () [clrl.')Jl)irilLI por otTOS OJ);C1OS. Las ('amid;]· 
des rcbtiv:IS de r~j(.iiad()[l direct;! y difusa qUl' Ilegan hasta lIn:l i10ja depcnclcn 
de l;t c;lrui<..bd dl: poiv() existcnt<.: en t'! ~tirl' y, particll(~lI"Il1l'fltt, del grosor de 
Ia cap a de air<.: cUsp~rsan(t: que sc cncu<.:ntra entre d Sol y LI pl:uHa. b. frac
CkHl dirC'ctJ C'S m,b :ilt;{ en 1:1:-. latiwdcs hajas (fif!.. 5.l). 

CwmJo lIn;1 hoj;] intercept:! ellergi:i r.ldi;mlc, ('sra ptlede ser rdlejada (sin 
cilllbios en la \ongitud de ol1<.1a), tr~H1smitjd;t (desput-s dc pcrtitT algunas O;Irl
(lis de ondas por flIlr:JCi{m) 0 ahsorbi<..b. Un:1 parlc de la fr;u.."cibn que cs ab
sorhj<..b punic Ilq~Jr h;p;r;) los cloroplastos y :letiv:!f d proccso de fotosintesis 
(ti)l .'>.2). 

L:'l cnergia radi"Jnte es \.."ol\vcrtida durant(· Lt fotosintl'sis en compuestos qui· 
mkos de carhono, rico~ en t'ncrgi;t, qut' m;is urdc sl'rjn dt'sdol1lados en la 
rtSpir:IC'i<'Hl (ya :-iel por LI propia plant:! () por (o ... ort-:ani.':rIllo~ <-Jut' st alimcl1lJIl 
de db 0 b d(':-;corIlponl'fI). Pt'w b r;ldi;wi(m . ..,c pierde irrclllisibtcmcnt<..: ~I mc

nos que SC! C;iPWf;I(/;( Y fij;[<..1:i en c! prechtl inSf'.uiCl" l"n qlle CIt' ~obre Ll hoj:!. 
L:I t'lH:rgi:l r;/{Ji;Ill!t' qut' h:i .... ido fi;;id:1 cn b /(J{() ... incc, ... i .... . "(")/0 p:[sa una WI: por 
L! Tierra. Es/U cs ('.'\;lCl;l1JlClllC !o cume/rin de I< I quI' ucuru.' cun un ;ilomu de 

nirr(>gcoo 0 dl' CJr))Olw, 0 COJ) U/J;l lllokcuLI dc :lglJ;1. que puedcll girar rqx" 
ti(.\-Jmt'Ill<.: ;I traVt·.') dl' infinil:ls gCfln;)("jol1cs dl' ()Tg:1I1isnlO . .., 

L~l radi~lci(lO solar 1.':0; un rrcurs() cOl1tinu() . un t'."'p(.'ctr(l dc difcfcIltes Ion· 
gitudc:s dt.: onda-, P('fO d :Ipar:llo fotosilH<:tl{"() !'-;(i!ll 1.':-' clpaz de: 'Jl'('cdn;1 

la l'IlCfV,Li de 1I1U hand:! rotringid:l de diciJo t'spcctro. -iix!:ls las plantas Vtr· 
dl's dcpcndcIl lit: los pif',flH.:rl(()S c\nrofilic()s p~ILI LI !ijaci(lIl fo{osinrclici de! 
cirbot1(), y c,<;ros pi~nl('rH()s fij;j(j /;( r:H_li;lcil")[l en t,l h',Hlll~1 lit.' oncias cOlllprell

elida ClHfC 5HO Y :10 rim ((), a ~r;lnclc.\ r;l~g(J."', .j()()- ""'U() flrtI). E:<.t;l LS La h"Jnd~1 
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Figura 3.2 Atenuaci6n de la radiaci6n solar que incide en dis[intas comunidades 
vcgeta!es. Las flee has indican el porcentaje de la radiaci6n incidente que lIega 
hasta los diversos nivelcs de la vegctaci6n. (a) Un bosque boreal mixto de abedulcs 
y piccas, (b) un bosque de pinos, (e) un campo de girasoles y (d) un campo de 
mafz. Las i1ustraciones representan datos obtenidos en determinadas comunidades, 
y se puede producir una gran variaci6n en funci6n de la fase de crecimiento 
del bosque 0 cI cuitivo, y de la hora del dia y de la estaci6n en que se toman las 
medidas. (Dibujado a partir de Larcher, 1980, y de diversas tuemes.) 

de «radiaci6n fotosinteticamente activa» (RFA). Tan 5610 un 44 % aproximada
mente de la radiaci6n solar total que incide sabre la superficie de la Tierra 
a nivel del mar se hall a en esta banda; el resto no puede ser utilizado par las 
plantas verdes como recurso energetico. Las longitudes de onda no compren
didas en la banda RFA pueden servir como estfmulo y determinar condicio
nes, pero no son recursos. Por consiguiente, la natura1eza del sistema clorofi
Iico establece una Iimitaci6n fundamental de la actividad de las plantas verdes. 
A su vez, ella Iimita la energia que flu ye desde las plantas verdes hacia el con
junto del ecosistema. Existen sin embargo pigmentos fotosinteticos en los 
procariotas que actuan en regiones situadas fuera de la RFA de las plantas ver
des. La bacterioclorofila, por ejemplo, tiene su absorci6n maxima a 800, 850 
Y 870-890 nm. 
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3.2.1 La lasa de la fotosintesis depende s610 en parte 
de la intensidad de la luz 

La respuesta de una haja a las variaciones del nive! de radiaci6n incidente puede 
sec medida en forma de un aumento 0 una disminuci6n de la materia seca 
(fotosfntesis menos respiraci6n). Este valor se conoce como asimilaci6n neta. 
La asimilaci6n neta es negativa en la oscuridad, ya que la respiraci6n es supe
rior a la fotosfntesis, y aumenta con la intensidad de la luz. Hay un punto 
en el que la fotosfntesis compensa exactamente la respiraci6n -el punto 
de compensaci6n-. A intensidades luminosas mas elevadas, la asimilaci6n 
aumenta hasta un dena grado en las denominadas plantas C3• 0 continua 
aumentando, aunque siguiendo una ley de disminuci6n del rendimiento, en 
las plan",s C, (vease Ia pag. 88 y el texto de Ia fig. 3.3). En cualquier caso, 
cuanto mas clevada es la intensidad luminosa, tanto menor es la proporci6n 

: 1,5 , 
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e • c 

• .g 0,5 
~ 

E .;;; 
o 
~ 0 
• • .., 

r·-~ 
o 1000 2000 

Densidad del flujo de fatones (jJmol m-- 2 5 1) 

Figura 3.3 Curvas [fpicas de respuesta a la luz para 1a fotosfntesis en plantas C3 
y Coj. Vease tambien la tabla 3.1. Observese que las hOjls de las plantas C3 pueden 
quedar saturadas de luz a intensidades encontradas comunmente cn e1 campo, 
mientras que las hails de las plantas Coj aicanzan tasas absolutas de fotosintesis 
mas e1evadas y no quedan saturadas de luz dentro de las intensidades luminosas 
habitua!es (vease tambil~n 13 pag. 88 para las caracteristicas de las especies C3 Y C4)· 

Durante una parte de un dia claro y soieado, una haja cxpuesta a la luz 
pucde sec incapaz de aprovechar totalmente una gran proporci6n de la radia
ci6n incidente. La forma de la planta puede influir sobre clio de dos modos 
distintos. En primer lugar, las hOias pueden estar expuestas a la radiaci6n inci
de me formando un angulo agutio. ESlO produce el efecto de distribuir un haz 
de luz incidemc a IraveS de una superficie mayor de hoja, 10 que reduce la 
intcnsidad. Por 10 tanto, una intensidad luminosa que cs super6ptima para 
la fotosintesis cuando incide sobrc la haja con un angulo de 90°, puede ser 
6ptima para una hoja inclinada en angula aguda. En segundo lugar, las hojas 
puedcn cstar superpuestas, formando varias capas. En un dla sole ado, incluso 
las hojas silUadas en las capas infcriores pueden prescntar una tasa de asimi
laci6n posit iva y contribuir a fa asimilaci6n de la planta a fa que pertenecen. 

La tasa de fotosfntesis de una haja depende tambicn de 10 que exigen de 
ella las otras partes de la pfanta. Si la planta no posee ninguna parte que estc 
creciendo intensamente y que serviria de «vertedero. para los producloS de 
la fotosfntcsis, esta pod ria verse reducida aunque las condiciones fucran por 
10 demas ideales. 
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variad6n sistematica 
en el sumlnlstco 
de radlaci6n 

variad6n no sistematica 
en eI sumlnistro 
de r-.tdlad6n 

respuestas estrategicas 
y U:cticas a la varlaci6n 
del suminlstro 

espedes de sol 
y de sombra 

3.2.2 Variacion del abastecimicnto de recu["s()s 

La mayorfa de las hojas del mundo real viven en un regimen de luz que varia 
a 10 largo del db. y del ana, y en un media ambicnte can otras hojas que mo
difican la calidad y la cantidad de luz recibida. Esto ilustra dns propicciacks 
importantes de lodos los rccursos:.su provision pucdc variar de modo sistc
matico y no sistematico. Las formas en que un organismo a un 6rgano rcac
ciona ante cI abastccimicnto sistematico (predecib1c) 0 no sistematico (impre
decih1c) de un recurso refleia su fisiologia actual y su evoluci6n anterior. 

Los elementos sistematicos de la variaci6n de 1a intcnsidad luminosa son 
los ritmos diarios y anuales de la radiaci6n solar (fig. 3.4). La planra verde pasa 
por perfodos de carestia y exceso de Sll recurso luminoso cada 24 horas (sal
vo cerca de los palos) y par cstaciones de carestfa y exceso cada ana (excepto 
en las zonas tropicales). La caiela estacional de las hojas de los arboles caduci
folios de las regiones temperaelas refleia en parte el ritmo anual de fa intensi
dad luminos~1 -las hojas caen cuando son menos lltiles-. Par consiguicnte, 
una hoja perenne de una especie del sotobosquc puede experimenrar Oleo 
cambio sistematico, ya que cl cicio estacional de producci6n de hojas en las 
especies de la capa alta del bosque determina la proporci6n de luz que podd 
penelrar hasta el sotobosqllc. EI movimiento diario de las hojas de muchas 
especies refleia tambien las variaciones de intensidad y direcci6n de la luz. 

La luz que recibe una hoja esta sometida 'a variaciones menos sistema tic as 
causadas por la naturaleza y la posici6n de las hojas vecinas. Cada estrato ve
getal, cada planta y cada hoja intercepta la luz y crea asi una zona de privaci6n 
del recurso (ZPR) - una franja m6vil de sam bra en la que pueden quedar las 
otras hojas de la misma planta 0 de otras plantas. As!, par ejemplo, un arbusto 
del so to bosque se encontrara con una variaci6n no sistematica en el transcur
so de su vida (a medida que los arboles del bosque crecen y mueren, crcando 
y llenando vados cn la cobcrtura del bosque) e inc1uso en cl transcurso de 
un mismo dla [a medida que cambia el angulo de los rayos solares y que las 
hojas de los arboles se mueven y crearl un patr6n siempre cambiante de man
chas de luz (Holmes, 1983)]. 

Las sombras (zonas de privaci6n de luz) estan menos definidas cuando c1 
estrato vegetal es denso, ya que gran parte de la luz pierdc Sll direcci6n origi
nal por difusi6n y reflexi6n. La composici6n de la radiaci6n quc ha pasado 
a traves de las hojas se hall a tambiCn alterada - desde el punto de vista foto
sintetico cs menos util porque la RFA ha sido reducida. Ha variado cI caracter 
dc la luz como recurso (y como condici6n). 

Entre los animales y las plantas existen respuestas c1asicas a las variaciones 
ambientales, y las respuestas de las plantas verdes a las variaciones de fa luz 
son tipicas. Cuando la variaci6n ambiental es sistematica y repetida, sue1e existir 
un esquema determinado de respuesta - un program a evolucionado, genoti'
picamente fijado, que permite escasa flexibilidad 0 plasticidad. Una analogi'a 
en terminos militares diria que existe una estrategia rigida que deja poco lugar 
para las maniobras tactic as. En cambia, la respuesta tipica a la variaci6n no 
sistematica, impredecibJe, del media ambiente, es la plasticidad en las respuestas 
individuales y la capacidad de efectuar cam bios tacticos del comportamiento. 

Las principales diferencias aestrategicas» entre las especies can respecto 
a sus reacciones frente a la intensidad luminosa son las diferencias evolutivas 
entre «especies de soh> y «especies de sam bra». En general, las espedes vege
tales que son caracteristicas de los habitats umbrios utilizan la luz de intensi
dad baja con una mayor eficacia que las especies de sol, pero aJcanzan una 
plataforma de la tasa de fotosfntesis a intensidades menores (fig. 3.5). Ademas, 
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Figura 3.4 (a) Radiaci6n 
solar total diaria recibida 
a 10 largo del ano de 
Wageningen (Holanda) 
y Kabanyolo (Africa 
ecuatorial) (dibujado a 
partir de Wit, 1965). 
(b) Promcdio mensual de 
la radiacion diaria 
registrada en Coimbra 
(Portugal), Poona (India) 
y Bergen (Noruega) (de 
Van Wijk, 1963) 
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las hojas de las cspccies de sombra suden [ener una tasa de rcspiraci6n Illas 
haja. Pur consiguil'ntc, las tasas ele asimiiJci()l1llela de las cspecies de sombr~1 
son m~ls ~i1tas que las de las especies de sol l"uando ambos tipos de planta:-. 
se cultiv;1Il a la somnra. Adem~is, las plant;\s C I (que comprcndcn divcrs:ls gra
mineas y dicorilcd6ncas, particularmcntc de las zonas tropicales y aridJs, cn
trc las que sc CLlcntan plamas cultivadas importJnres como cI sorgo y cI malz) 
son clpaccs de incn:mentar Sll lasa foto:-.intclica en fl~spuest~1 a un Jumcnto 
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de 1a luz hast~l intensidadcs mucho mas elcvadas que las rdnantes en cl campo 
(figs. 3.3 y 3.5). A la vista de tal variaci6n entre las especies en cuan{o a la 
rcspuesta a las distioL1S intensidades de radiacion, no es sorprcndente que la 
vegetaci6n natural establecida tienda a estar formada por capas de planL1s cuya 
capacidacl para utilizar la radiaci6n corrcspondc a su posicion c1entro de la 
vcgctaci6n, 
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Figura 3.5 Re5pucsta de 
13 fQ[osfntesis a 1a intensidad 
lurninosa en diversas plantas, 
a la temperatura 6ptima y 
con el valor natural de COL' 
Observese que el maiz 
y el sorgo son plantls c.1, 

micntras que las de mas son 
C, (cornparcsc con la 
figura 3.3). (Dibujado a panir 
de Lircher, 1980, seglin 
varios autorcs.) 

En contraste con estas diferencias «esrraregicas», tambicn puedc suceder 
que, a medida que una planta erece, sus hojas se desarrollen de modos dis
tintos como rcspuesta directa al ambiente luminoso en cl que la hoja (0 su 
yema) se ha desarrollado. Esto conduce a menu do a la formaci6n de «hojas 
de sol» y «hojas de sombra1> dentro de u~a misma planta. Las hojas de sol tie
nen tipicamente un area mas redueida, son mas gruesas y poseen mas celulas 
por uoidad de superficie, una venaci6n mas densa, una dis posicion mas 
densa de los cloroplastos y un mayor peso seco por unidad de superficie de 
hoja. Las hojas de sombra tienen un area mayor en reiacion con su peso seeo, 
y con frecuencia son much a mas translUcidas. Las hojas de sombra inferio
res de un arbol no contribuyen quizas en gran medida al presupuesto energe
tieD de la planta de la que forman parte, pero con sus puntas de compensa
cion mas bajos, al menos pueden pagar por su respiracion. 

Asi pues, estas «maniobras tacticas» suelen ocurrir no al nivel de toda la 
planta, sino al nivei de eada hoja individual a incluso de las partes de esta. 
De todos modos tambien necesitan tiempo. Para desarrollar hojas de solo de 
sombra como respuesta a la posicion en la que est.an creciendo, la planta, 1.1 
yema 0 la hoja en desarrollo deben percibir eI ambiente de la hoja y respon
der a el formando una hoja de estructura apropiada. La formaci6n de una 
nueva hoja exige un cieno perfodo de tiempo y por 10 tanto es imposible que 
una planta cambie de forma con suficiente rapidez para seguir el ritmo de los 
cam bios de la intensidad luminosa entre un dia nublado y un dia claro, por 
ejemplo. Sin embargo, puede cambiar con gran rapidez su tasa de fotosintesis, 
reaccionando asi incluso ante el paso de una mancha de luz. 

3.2.3 La luz como un .recurso de la poblacion 

EI granjero, ellenador 0 eI especialista en la conservaci6n de la Naturaleza sue
len estar menos interesados en explicarse el comportamiento de una sola hoja 
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Figura 3.6 Distrihuci6n verticil de b ,..,upcrfick foliar y de la intensidad 
luminosa dentro de una vegetaci6n mixta de graminea y trebol (Trifolium rL'/Jens) 
l.J.s grafiGIS muestran d indice de superficie foliar (supcrficie de hojas por 
superficie de sudo) dentro de sucesivos intervalos de ~lltura por encima del sucin, 
can los valorcs del tr2hol a la izqukrda y los de la graminca a la derecha. 
(a) Un cesped dominado por cI [rehol y (h) un ccsped dOlninado por la graminel 
Obscrvese la marcada reducci6n de la intensidad luminosa en la pane superior 
de la vegetaci6n de (rebol, dondc las hajas tienden a ser horizontalcs, y la suave 
a(enuaci6n de la luz a traves de 13 vegeuci()n de graminca, donde las hojas se 
mantiencn mas vcrticales. (Dibujado a partir de Stern & Donald, 1962). 
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d indice Ill' snpcr-ficic 
foliar 

ISFs 6ptimos._. 

Figura 3.7 Rdaci6n 
entre la tasa de 
crecimiento del trebol 
subterrineo (Trifolium 
subterraneum) y eI indice 
de superficie foliar (ISF) 
a distintas intensidades 
de radiaci6n. Obscrvese 
que eI indice de super-
ficie foliar al que la tasa 
de crccimiento es maxima 
depende de la intensidad 
luminosa. (Dihujado de 
Black, 1963,) 

() de una sola planta que en explicarse cJ modo en que se compona lOcia una 
poblaci6n (0 una comunidad 0 una zona de terreno). EI ctoscJ vegetal de un 
campo cultivado 0 de un bosque natural es una pohlaci6n de hojas. Esta 
puede ser descrita holisticamclltc con una meclici6n como «fndice de superfi· 
ck foliar" (ISF), que define la superficie ele hojas por unidad de supcrficie de 
sucJo. Las zonas de privaci6n de luz rroducidas por las distintas hojas de un 
closcJ vegetal dan lugar a un gracliente de intensiclaclluminosa clentro del mis
mo. La forma cle esta curva de extincion de luz depende en gran mcdida de 
los ;ingulos en que se hallan las hojas. Una capa de hojas dispuestas casi hori
zontalmelHc, como la del tn':hol, produce una caida hrusca de Ia intcnsiclacl 
de Ia luz cuando <..:I Sol se halla en Ia vertical. En Glmbio, las hojas de una den
sa poblaci()I1 de gr:lIl1fncas permite la penetraci6n de una cantidad muy supe
rior (I<: luz, que se reflejaran hacia c1 interior de Ia capa vegetal (fig. 3.6). 

En Ia mayorfa de las vegctaciones, las hojas estin densamente agrupadas 
(incluso en los arbustos roco roblados de los deskrtos), con aJgunas hojas 
a pleno sol y otras en 1a sombra. La mayor pane de la fotosintesis se producira 
en la parte totalmente expuesta de Ia planta, pero cuanto mas c1evada es la in
tensillall luminosa mayor sera la eontribuci6n de las capas inferiores. Sin em
bargo, todos los seres vivos rcspiran, y si las hojas se hallan situadas a dema
siada profundidad dentro del estrato vegclJi, la respiraci6n pucdc superar a 
la fotosfntcsis. ESt:.1S hojas tendrfan una tasa de asimilaci6n neta ncgativa, y cons
tituirfan lIna earga para la tasa de fijaci6n de energia del conjunto del est rata 
vegetal. Para una pohlaei6n cle una especie cleterminada existira un Indice 
de superficial foliar 6ptimo: cI que proporciona la tasa mas e1evada de fijaci6n 
de energia por unidad de superficie de suelo. Can valores del ISF altos, las 
hojas 0 plantas mas sombreadas pueden ser una carga para el potencial asimi
lador de Ia comunidad en eonjunto: jes posible que una poblaci6n de plantas 
tenga dcmasiadas hojas! Esto fue clemostrado experimental mente por Watson 
(1958) en un experimento c1asico: se eliminaron las hojas inferiores de un cam
po dcnsamente plantado de coles y se ohservo que la Usa de producci6n de 
materia seea del campo aument6 a eonsecuencia de ello. 

EI rcsponsable de un campo, de un bosque 0 incluso de un ecosistema 
natural puede dcsear mantcnerlo con una densidad foliar 6ptima - aquella 
con la que se fija un maximo de radiaci6n solar. Esto es mas faei! de clecir que 
de hacer. EI ISF 6ptimo de una poblaci6n de plantas (suponiendo que cI agua 
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Lamina I Arj)oJllo:-, en rUSl'1:l - lIlI;! f()rIlu \'(:gcl:ll 
car:lctcristiC:1 que )L\ surgid() en tlivt'[s;t .... IirW;IS f!l(jgc
nl·ticas r cn din-r .... os h;lhj(;l(~, (vt';lS(' l:t p:ig. 2() y sig ) 
(a) Macrozemitl !l/(/ulof/ell;; (CY(":lliacc:lt'j, Alice 
Springs, AIIstr:tli:1 ct'ntral. (11) XOII(j)(HThu('(I .... 11 
(Xal1tl}(JrriHll';[Cl':tcj, Au,'>trali:\, (e) }ilCCtI (LiliKc:ll'j, 
North end, hb \\'a:-,s:!ll. (d) .\Ort'I/(J1l rl'j)(,lIs (I';llmal'{';ll'j, 

Mc St. ClthcrHK', (,fnuda, (e) Seflec/u kl'lIiud(,Jltinlfl 
(Compo .... il.lcj,1\11 KenY:1 {i"O()gclria,,:\ y h,J N A IJltt, 
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Umina II Aposematismo. mimetismo 
y cripsis en dos mariposas, la monarca 
(Danaus p/exippus) y la cspccie Umenitis 
archippus (veast' la pag. 116). La Limenitis 
adulta, de sabor agradable (d), imita d 
color aposematico de la mariposa monarca 
adulta., de sabor desagradable (c). Sin 
embargo, micmras que Ia oruga de 
la monarca (b) tiene tambien un sabor 
desagradable y una coloraci6n aposcndtica, 
la oruga de la Limenitis (a) esta camuflada 
por su aspecto de excn.:mento de ave. 
(Fotografias: a, L. E. Gilbert, Universidad 
de Texas, Austin/BPS; b, C Y d, R. Humbert, 
Stanford University/BPS.) 
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Lamina IV Espccial!zaci(Hl de la inflorc.,Ct'ncia en las Ral1unculacc!c 
La compkjilbd ell' los ncctarios rcstringc la ciivcrsicbd de t:spccics que.: 
pucclcn actllar como poliniZ3dor~ls (veaSe Ja p~ig. 476). (~l) Uot()!1 de oro, 
R(l//lIIlClIlliS repel/s. (b) ccliuonia menor, )( fieuria, (e) acc)nito, 
Aconilllm (/l/gliclInI. (eI) f)eljJhinilim. (e) "J.guikfr.l 'JmarilLi, Aqlli!('f:!,itl 
chrysClllrha, (Fo(ografias' Heather Angel.) 



... que cambian 
constlntemenk 

Y los nutrientcs no son faetores limitantes) depende de la forma y la disposi
ci6n de las hojas en cl estrato vegetal, del angulo de los rayos solares y de 
la intensidad de su radiaci6n. Cuando el Sol esta bajo en el cicio, la radia
ci6n no penetrara del mismo modo que al mediodfa. Y 10 que es mas impor
tante, a medida que aumenta la intensidad luminosa, e1 punta en cl que la fo
tosfntesis supera a la respiraei6n se hallara situado a mayor profundidad en 
c1 estrato vegetal. Por elio, c1 ISF 6ptimo de lIna vegetaci6n variara de una es
taci6n a otra, de un dla a otro, e incluso en c1 transcurso de un mismo dla 
(fig. 3.7). La consccllcncia de ella es que la mayorfa de las vegetaciones (pro· 
bablcmente tatlas) pasan casi la mitad de su vida con un ISF sllb6ptimo y ca.~i 
la mitad de su vida con un ISF super6ptimo. EI ISF s610 sera 6ptimo momcn
taneamente. 

I.as limitaciolll'S de las plantas verdes CUIll() utiliz~ldora~ de Ja luz como recur
so puec.it.'n ~cr resumidas del siguiente modo. 

1 Durante gran park' del :1110 cn los dimas tempnados, y durante todo 
el ai10 en los ciimas :hiclos, cl estrato folbr no cubre la superficie del suelo, 
de modo que Ja mayor parte de la radiaci6n incidente cae sobrc ramas desnu
das 0 sohre tierra desnuda. 

2 1:111 5610 un 44 (X, aproxilliadamefl{c de la radiaci6n soiJr corresponde 
al cspcct[() fot()sintt:ticamentc activ(). 

:1. Parco: que las hojas ~()I() alcanzan su (asa fotosintt:tica m;ixima cuando 
los proLiuclOs de dicho proceso son diminados activamcntl' (transportaclos 
lucia b~ yem:ls en tksarrollo, los tui1i:rcuios, etc.). Inciuso a plena luz del 
sol, una hoja puede realizar la fotosfntesis por dehajo de su capacid:ld total. 

4. Incluso cuando cl estrato vegetal esta tot:llmente deS:lrrollado y cuhre 
b superficie del sucio, ci Indict' Lie sllpcrficit.' foliar rara vez sed ()ptimo, dehi
do :t b dificultad de :tjustar ci ntimcro y :tngulo dc las hojas con rapidcz sufi
CiCIHC para compensar los cambios de 1a dirccci()11 l' inte!1sidad de la luz. 

S. La mayor eficacia de utilizaci6n de la luz que Sl' ha cllcontrado en las 
plantas cs del )·4,S %" Y este valor ha .'lido oi1tcnido en microalgas marin~IS 
cultivadas :1 intensidac.ks iuminos:ls !ustantc hajas. En los hosques tropiea1cs, 
los valores son de 1-.-) %, Y en los bosqul's de zonas temperaelas de O,6-i,2 'x, 
La eficacia aproximada de los campos de las zonas tcmperadas es ell' un O,() % 

Dc talcs niveles de lltiliz:tci<"lIl dl' b luz COl1l0 rCCllrso dl'pendc la cllt.'fgt:tica 
de wdos los ccosistelll:ls. 

Las refcrenci:ls quc .'Ie cnumeran a continu:lci<"lIl c()ntil'nell 11lll'.'!IUdio mjs 
(ktalladl) de la lui'. COJllO ["( . .'Curs() par:l el necimit'IlIo de las plant:ls, y :1 .'Ill \·u 
("()ntiellcn refcrc!1('i:I.'" de L1[l:I \,;l~ta hihli()grafia: \X!hatley & \X'iulit'y (1{)rQ), (;L\ 

cc (\t)H.-\), Fitter C\: ILly (19KI) Y l.:lrdlt:r (I()HO). F~te Ctltilll() describe IltllllnOS:I~ 
imTstig:tcionc..., Pllhlil':ldas origillari;lllH'lItc en fral1c('s y :Iicm:lll 

,1.5 Las tn()l~c111as inorg~lnicas ('onlO rt"cursos 

TrD reCllr~()s, l:t lui'., el di(');dd() de carbonu y d agll:l, IIHCfViellcll dircctllllcl1 
te en cl proceso de l:t ro(osintcsi~ y fllllestran Ull:l illtcLlCci{'!1l C()lllpicj:l Lt 
cncrgia interccpt:ld:1 como c:nergi:t ratliante pOl' b clorofila cs l1tili/.:Hb par:1 
dcsdohbr las lllo11'L"uias de agu:l, cl di()xido de c:lrh()[l() es rcdllcido y . ..,c lihe 
ra oxlgel1o. 
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b dbponihilidad 
de CO2 CS poco 
variable 

animates tcrrestrcs: 
bebida y metaboUsmo 

.1.3.1 Di6xido de carhono 

EI di6xido de carbono utilizado en la fo(()sinresis es obtcnido easi tOlalmentc 
de la atmosfera, donde su conccntracion es de aproximadamcntc 300 partes 
por millon, salvo en 13 region inmediata a los organismos que estan respiran
do () fotosintetizando activar.1ente. En un ecosistema tcrrcstre, el flujo de an
hfdrido carb6nico cs ascendente durante la noche, desde cl suclo y Ia vegeta
cion tucia la atmosfera; en los dfas salcados se produce un flujo descendente 
por encima de un cstrato vegetal fo(()sintetizador. En un estudio sc encontr6 
que la difcrencia de eoneentracion entre c10s puntas situadas a 48 y 1.18 em, 
respectivamente, dc un campa de ccrcales era del orden de solo 2-12 ppm du
rante la noche y de 2-4 ppm durante cI dia (Wright & Lemon, 1966). Cuando 
Ia fotosfntcsis ocurrfa con una rasa maxima, la concentraci6n de CO2 dcntro 
del campo no eala por debajo de las 264 ppm, pew en condiciones de labora
to rio una hoja de mafz es capaz de reducir 13 eoncentraci6n de CO2 hasta va
lares de 5-10 ppm en un recipiente cerrado. ES(Q sugicrc que las hajas de un 
campo no suelen hallarse nunca pr6ximas al nivei en eI que el COl podria 
ser un recurso limitante. La reduccion observada de Ia concentraci6n de CO 2 

dentro del campo de eereales habria podido reducir la tasa maxima de foto
sfntesis en un 12 % camo valor mas alto. 

EI dioxido de carbono se difunde librementc en el aire y su privacion 
afectaria probablemente par igual a todos los miembros de una poblacion 
vegetal- parece abvio que unas plantas pr6ximas entre sf no adquieren nin
guna ventaja par cl hecho de cap tar mas rapidamcntc unas que otras 10 que 
es un recurso no limitante. 

3.3.2 Agua 

La cantidad dc agua que es empleada en 1a fotosintesis es infinitesimal compa
rada con eI volumen que pasa a traves de la planta en el transcurso de la foto
sfntesis. Ningun organism a ha desarrollado unas membranas que permitan cl 
paso del COl impidiendo al mismo tiempo el paso del vapor de agua (pues
to que la molecula de H 20 es mas pequena). Por consiguiente, cualquicr or
ganismo terrestre que obtiene CO2 de la atmosfera (a 10 pierde), perded. agua 
al mismo tiempo. Incluso en una atm6sfera saturada de vapor dc agua, una 
planta perded agua mientras absorbe CO~ si la temperatura de la hoja es mas 
elcvada que la de la atmosfera. 

La hidratacion es una condicion neccsaria para que se produzcan las reac
ciones metabolicas del organismo; el agua es el medio en que ocurren las 
reacciones. Ningun organismo es hermetico al agua, y por ella su contenido 
en agua debe ser renovado continuamente. La mayorfa de los ani males terres
tres be ben agua y/o la obtienen de los alimentos. Una parte del agua es gene
rada por el metabolismo de los alimentos y del material corporal, y cxistcn 
casas extremos en los que los animales de las zonas aridas consiguen abtener 
toda e1 agua de esta manera, en especial del metabolismo de las grasas. Es po
sible tambien que el agua metabolica producida en la respiracion de las grasas 
sea tambien importante para la economfa hfdrica de algunas semillas de las 
regiones aridas. 

Para el animal terrestrc que depende de una fuente de agua potable, fa dis
ponibilidad y proximidad de los manantiales puede constituir Hmites absolu
tos de su distribuci6n y abundancia. La intensidad can que son pastoreadas 
las zonas de pastas puede depend~r de la distancia de un punto de agua, can 
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un pastoreo excesivo cerca del agua y un pastoreo minimo kjos de ella. Goo
dall (1967) ha desarrollado elegantes modelos de este decto. 

Para las plantas terrestres, los compromisos impuestos por los proble
mas de la economfa hid rica son complicados no s610 porquc el agua puede 
salir de la planta cada vez que pcnetra en ella cl COL, sino tambien por el 
hccho cle que las plantas estin enraizadas y, a cliferencia de b mayoria de los 
ani males, no pucden desplazarsc en bllsqucda ele agua 

Al absorber CO2 , !J planra verde perded aglla, pero existen cinco form as 
principales de reelucir la perdida de aglla con un ffifoimo cle perjuicio para 
la asimilaci6n de carbooo. 

1. Los ritmos de apertura y cierre dc los estomas (poros de las hojas) pue
den asegurar que las partes acreas cle ]a pianta scan mas 0 menos impermea
bles al agua salvo durante los perioelos controlaclos dc fotoslnrcsis activa. 
Estos ritmos pucden SL'r diarios, 0 tamhicn es posihlt:: que los movimientos 
respondan con [;Ipidez al c.'>t:ldo hidric() interno de b plant:!. EI lll()vimiC:llt() 
de los estomas pliedL' ser inclu.'>o dcsctlcadcnadll directaIllclltc pOI' Lis condi
ciones rcinalHes en la supcrficle foliar - b planta resp()nde entonces ala.'> 
condiciones dL'scc:mtes en d misl110 lugar y en d 1lIi.'>1lI0 1l10Illento en que 
clichas condiciones son pcrcihidas. 

Es habitu:ll cncontrar que cl nlllTIefO de estomas pOI' unidad dc sllperficie 
de las hoias sea mas eleva do en las plantas quc suelen estar sometida.'> :I se
quias, y que estas mismas especiL's tengan Ia sllperficie foliar con una cuticlIb 
mas gruesa (impeflncahlL'). A cOl1secllcnci:l de clio, los intercamhi()s gascosos 
durante b fotosintcsis puedcn ser mas intensos, pew en los dem;is mOrl1entos 
la plama es mas impermeable. Asi, las hojas de sol de los arholes .'lucien tener 
lln~1 cknsitLtd de estomas mas elcv~l(b y una clltlcula 111~"ts gruesa que las hoias 
de somhra de Ja misma planta. 

2. Los rasgos cstructuralcs dc las hojas, talcs como pclos, cstomas huncli
tins y restricch")n de los estomas a arcas cspecializadas de la supcrficic inferior 
ele la hoja, redllcen la difusi6n dd vapor de :lgua desuL' las superficies cdub
res hllllleuas del rnes6filo hacia Ia atrn6sfcra exterior, y disminuycn asi Ia per
elida de agua. Pew, al mismo tiL'mpo, es[os rasgos mmlfoi()gicos hacen que 
cI gradicnte de difusic')J) del CO2 sea mell()S acusado y reducen Sll tas:. de pc
netraci6n en la plant:!. Estas car:lCtnisticas no tienen Ulla capacidad de res
pucsta db a dia () minuto a minuto como los estomas, y simplcmente feduccn 
la pcrdida de aglla y tamhi(n Ia fo(()sintesis. Sin emhargo, las supnficies folia
res cereas y pilosas pueden rcfkjar una mayor propo[ci6n de b radiaci()i1 no 
incluida cn Ia RFA, impidicndo 1I1l :tuml"IHo de la temperatura de 1:1 hoja y IT

duciendo con clIo la p(rdida de agu;! 
5. Algunas plantas plH:den desarrollar hoj:!s de formas hastante distinta.'> 

cn las difcrelHes cs[~tcioncs. Por ejemplo, algunos arhustos del dL'sieno cie 
!srac! (por cjcmplo J('lIcriufn jJo/lllm) presL'tH:ln h()jas firnmcJ1{e dividic.bs y 
con clltlcub fina dllr:lI1te Ia eSI:lcir-)Jl en b que el Slll'iO cOllticllC agll;l dhpoJ'li 
hie. E"tiS hojas s()n sustituidas pur otra.'> Ill:'!." pequella . ..." 110 dlvidid~ls y <.'Oll 

cuticula grucsa durante b...., e.'>{;ll'iollt".'-> <.'1m m:tY1H propellsi('lIl a Lt sequi;l, que 
cat:ll a su vt:z y . ...,Oll sLlstiruidas pOl' cspin;l.'> verdes (Or.'>I1;1n, 1()()5). En e.'>Us 
espL'cies se ohs<.Tv;\ un polilllorhstllo .'>ecuL'rlci;ti del f()ll:!jc:I 10 Lirg() del ;Ul(). 
cada morfo foliar es sustituido por UIU estructllra COil mellor :lctividad fo[()
sintl'tica. pern m:is impermcahlc al agu;1. 

4. EI proCt:so de ahSO[ci('Hl dc! anhfdrid() carh(')[lIC() en una pi;H)t:1 pllt:de 
ser disociado del proceso de b fo[osintesi.'>. Ello St" cOllsiguc lll:mtl'nicndo Ius 
cstomas ahicrtos (y ahsorhicndo CO 2 ) durante b Iloche y cerrados durame 
cI dia. L:ls piamas que mUL'stran estc componamicJlto recihcll cl llol1lhrc dL' 
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labia 3.1 Ejemplos 
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y CAM. EI lector pucdc 
<:nCOnfrar una lista filly 

completa de los divcrsos 
sistemas fotosinteticos 
en Evans (1971). 

plantas CAM (erassulaccan acid metaholism: mt(abolismo .icido de las erasu
Un:as), ya que fue tn la familia Crassulaeeac donde se reeonocia primcro cI 
proceso, y que el CO2 ahsorbido t'S acumulado en acidos organicos. EI CO2 

fijado durante la oseuridad es ineorporado a la fotosintesis durante cI dia, mien
(ras los estomas pl'rmanccen cl'rrados. Pareee qUl' el proceso constituye un 
modo not~lhkml'ntl' efieaz de conservar cI agua, pcro probablcmcntc ticne 
alglll1 preeio. Las espteies CAM no han heredado 1a Til'rra - suckn estar rcs
tringidas a ambientes jridos y habitualmen(e ahiertos. De todos rllodos, estl' 
sistema se h,1 l'ncontrado dcspucs en una gran variedad de familias adcmas 
dl' las crasuUceas 

S. EI gradicnte de CO2 hacia el interior de la hoja punk pasar a ser m;ls 
pronunciado que d gradientl' del vapor de agua hacia eI exterior. Esto es 10 
que sucnk en c1 grupo de plan~ls cknominadas plantas c.\ (liamadas asi por
que d CO2 es asimilado primero ell forma de .!cidos carboxflicos de cuatro 
carbonos). La tabla 3.1 IllLlestra algunas plantas C"\, c.1 y CAM caractcristicas. 
En las plantas ell d proceso enzimatico de fijaci6n clel CO 2 reduce la con
centraci()n de CO2 del interior de fa hoja hasta nivcles Illucho mas bajos que 
los encontrados en las cspl'cies C"\, mucho mas frecuentes. A consecuencia 
de clio, fa tasa de pcrdida de vapor de agua no se ve afectada, pero en cambio 
<iUlllenta Ia velocidad de difusi6n del CO.!. La eficacia- en la utilizaci6n del 
agua (Ia cantidad de carbo no fijada por unidad de agua transpirada) puede ser 
dobi<.: en las plantas c.1 que en las plantas C~. 

De nuevo resulta sorprendcnte que las plantas C I , con una eficacia tan alta 
en la utilizaciC)I1 del agua, no hayan conseguido dominar la vcgetaci6n de todo 
d mundo; pero en este caso, los bcneficios ticncn un coste bien patente. EI 
sistema c.+ ticne un punto de compensaci(m de la luz ekvado, y es ineficaz 
cuando la intensidad luminosa cs baja; por consiguicnte, las plantas c.\ no son 
t'ficaces como plamas cle sombra. Adcmas, los 6ptimos dt' temperatura para 
eI crecimicnto de las plantas c.1 son mis altos que los de las especies C:,>, y 

Plantas C:,> tfpicas 

Triticum llulgare (trigo), Secale cereale (centeno), Lolium perenne (raigras), 
Dactylis glomerata (grama t:r. jopillos), Vida /aba (haba comun), 
Fhaseulus multi/lortls (judia encarnada), Tri/olium repens (trehol hlanco), 
McC/icaf!,o sativa (alfalfa) 
lbdas las e.species de Quercus (robles), Fagus (ha)'as). Hetula (abedules), 
Pinus (pinos) 

Plantas C4 tipicas 

Zea mays (mafz), Saccharum o//icinale (cafta de azucar), 
Panicum miliaceum (mijo comun), Sorghum vulgare (sorgo), 
Echinochloa crus-gaW (pata de gallo), Setaria italica (mijo mcnor). 
Muchas especies de las familias Amaranthaceae, Portulacaceae y Chenopodiaceae 

Plantas CAM (ipicas 

Echinocactus /endleri, Ferocactus acanthodes y Opuntia polyacamha (wdas ellas 
sucu[cntas de los desiertos), Tillandsia recurvata (un t:pffito) 

Generos mixtos. Algunos generos contienen especies C3 y C j 

Euphorbia maculata (C~), E. corollata (C3), Cyperus rotundus (C4), 

c. papyrus (C j ), Atriplex rosea (C4) y A. hastata (C.~) 
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la mayoria de plantas C .. crecen en las regioncs aridas 0 en las zonas tropica
les. Las pocas espccies C) que se e.:xtienden hada las zonas temperadas (par 
ejemplo, Spartirza spp.) se cncuentran en los medios marinas u otros medios 
salados, en los que las condiciones osm6ticas favorecen espedalmente a las 
especies can una utilizaci6n dieaz del agua. EI rasgn mas notable de las plan
tas C'j estriba quizas en que no pareccn utilizar su elcvada eficada en e! em
plea del agua para conseguir un crccimicn(() mas dpido ele los brotes, sino 
que dedican una mayor fracci6n dd cuerpo de la planta a un sistema radicular 
bien desarrollado, Esto indica qllizJ que b tasa de asimilaci6n elel carbono 
no es en sf mismo un limite.: importante para cl crecimicnto de cstas plantas, 
sino que ks resllita mas trasccndcntal la cscascz de aglla y/o de nutricntes. 

Por cncima del sucio, b cconomfa del agua y la ('conom!a dd CO2 de 
una planta est<ll1 estrechamcntc a.sociauas, pero por deb3jo de 13 supcrficie <.:1 
COl carece de importancia como recurso. Lis pbntas terrcstres tienen un ae 
eeso dirt~ct() al agua, intereeptando Ia lIu\'la 0 condensando e! roci(), r ahsor
hicndo luego el :Igua a rravt's de Lt superticic foil;lr: pew este proceso tiene 
probablclllcnte una importancia menor. E! principal recurso de agua para las 
plantas tcrrcstn.:s se enClIentra <.:11 e! such), que sirv(.: de reserva, EI agll:l pcne
tra en est:! reStTva en forma de lIu\'i:! 0 de nicvc fllndicJa, y atravicsa 10,'; 
poros del suelo, n quc cI aguJ haya penetrado ell el such) [10 significa que 
estt':' di,';pollihle para las plantas. In que Ie sucede despul-s lIepende de! tama
f'to de los POf()S, que pueden cOllservaria contra 1:1 fuerza de [a graved:ld gr;l· 
cias:t b:-. fuerz:ls clpibn:s. Si los poros son anchos, como sllce<...ie en un suc!o 
arenoso, una gran parte del agu;t continuad dre[ulldo, pasando a travt":·s del 
perfil del SLielo hasta que sea tktcnida por algun ohsticlIlo, acuillulandose en· 
tnnees Cll forma de agua frcatica 0 fluyTndo hacia un rio, EI aguJ mantcnida 
por los poros del sudo en contra de I:t funza de Lt gravedad recihe clnomhn: 
de "capacidad de (,;Impo" del SllelO, Es d limite superior de la clpacidad de 
fetenci(m de agua de un sueln con drel1aje librl.', La capacidad de! suclo par:l 
retener cI agua como n:CUfSO utilizable para cI <.Tecimicnto vegetal tiene tam· 
hien un limite inferior (fig, 5.H). Este limite inferior estj determinado por 1:1 
capacidad de las plant:IS de ejereer una funza de succi(m suficieilte para ex 
traer eI agu:I de los poros m:is dcig:ldos del sllcio, y recihc ci nornbre de "pun
fO de,marchitez permanente" -- el cOlltenido cn agu;( del suelo en eI qll~ LIs 
plantas quc transpiran c()n Iclltitud p;lsar:ill :t un estado de marchitez perilla· 
Ilcnte dd que no se pllcden reclIpcrar. FI contenido en :Igua del sllclo en el 
PU!l[O de marchitez no difiere significativamente de lIIU especie vegetal :1 ntLI 
Los solutos de Ia solll<."i(m del Slld() :uladen fuerzas ()SIll(')tICIS a las fucrz:ls ca
pilares que Ia planta dehe venccr p:ILI ahs()rher agua del ,<,ucio. Est:IS fLlerl.:l,', 
osm()ticas son particularmentc illlport:lIltc:-. CIl los slldos salillos de Lis jrc:l..., 
:iridas, En elias, ulla gran parte dellllm·imiellto del agll;1 c:-. ;Iseendcnte, dcsdc 
el such) h~lci'.1 Lt ~tlll1<')srcLI, y !".ts :-':I\c:-' :-.ulwll '.1 Ia sllpcrficic nc.uH.!o lHI".IS [ll".IIl· 
dus de . ..,:t! ()SIlH')tiCIIl1CIllC kt;de:-. 

lIn dcpredad\)r pllcde (:.II-:Ir ll[LI prt·,,,;\ pcrsigui("ndob (), C( >l1\() I:t :lr;l[l:\ \ 
."U teb, espcr:lI1do que Lt pres;1 St' ;Ipr()xillle, EX1:-.tCIl ;1!l:t1()gia . .., COil :ulIh():-. 
procesos en elillodo ell que UIU LUI. CIPtllL\ agua y 11 lit ril" 11 te."'. Fl :lgll:1 plledc 
J1l0\TrSl' en cI sudo en <.iircccioll a 1:1 Lliz, l' Lt Ltll. pllcde <.Tecn por 1.'1 ,"lido 
h:lci:1 cI agua Cuan<.io un:\ rail. tOIll:1 cI agu:1 de [os pOW.'i del :-'lIelo que esUn 
:1 .'ill alrcdctior, tTca I.Ollas de pri\·:lei!'lll de agu;l ljlll" delnlllin:11l gradieilte.., 
de potencial de :lgU:l entre los p()rns intncollecLidos del suclo E! agua tluyc 
por Ius puros capilarcs, siguiendo eI gradiente h:\cia bs zona,,, dc priv;(ci(')J} 
y suministrando asi m:is agu:1 ;1 Lt rail. 

Est!..' proceso simple se c()lllplici Illucllo dchido:d ltcclio que, Cll;Hl(O nd:-. 
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Figura 3.8 EI estado del :lgua c:o cl sucio, ffiostranclo Ia r<.:taci6n elHrc tn:s 
mcdiciones del mismo: (i) pF = 1a fucrza con la que cs retenida el agua, expn.:sada como 
c1 !ogaritOlo de 1:1 altura cle la columna de agua que cI suelo soportarfa; (ii) t:sta 
ruefza cxpn.:sad:1 en atmosfcras 0 hars; (iii) el diametro de [as por05 cit'! sucio que 
qucdan !lena::> de agu;!. El [amano de los poros llenos de agua puecic scr comparaclo 
('0 la ilustraci6n con d tamat'10 de las raicillas, de los relos radicul:ircs y de las 
celulas hac[crianas. 

la distribuci6n 
del agua en cl SlleiO 

volumen de suclo qucda sin agua alrcdcdor de la raiz, tanto mayor cs la rcsis
tcncia al flujo de agua. Cuanclo la raiz cmpieza a tamar agua del sudo, la pri
mera agua que obtiene procedc de los paras mas anchos, ya que estos retie
nen el agua can fuerzas de capilaridad mas debiles. Debido a ella solo las vias 
mas estrechas y tortuosas, llenas de aguJ, pueden servir para el flujo de agua, 
10 que incrementa 1a resistencia al mismo. AsI, cuando 1a ralz toma agua del 
suelo can gran rapidez, la zona de privacion de recurso queda estrictamente 
definida y el agua solo puede atravesarla can lentitud. Par esta razon, las 
plantas can una transpiracion intensa pueden marchitarse en un suelo que 
contenga agua en abundancia. La fineza y el grado de ramificacion del sistema 
radicular en el sucIo resulta entonees importante en el momenta de la deter
minacion del acceso de la planta al agua de la reserva del sue 10. Cuanto mas 
densa es la red de raices que atraviesa el sudo, tanto mas brev!.~s secan los 
recorridos par los que debeca fluir el agua. 

EI agua que llega a la superficie del suelo en forma de lluvia a de nieve 
fundida no se distribuye par igual en toda la masa del sudo. En lugar de ella, 
tiende a lIevar la capa superficial hasta la capacidad de campo, y la lIuvia pos
terior extiende esta capa hasta profundidades cada vez mayo res del perfil del 
suelo (fig. 3.9). Esto significa que las diferentes partes del sistema radicular de 
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de agua hacia el intcrior 
de un sudo marg'oso 
seen (de Russell, 1973). 

una misma plant:! pucdcn cncontrarsc con aguJ. rctenida poc fucrzas bast~tnte 
difercntes. En las zonas areas, uonde 1a lluvia sc produce en chaparroncs bre
ves y poco frccucmcs, cs posihlc que las capas supcrficiales alcancen 1a capa
cidau dc campo mientras cl rcsto del suclo pcrmanccl' en cl punto de marchi
tez 0 por dchajo de el. Estc cs un pcligro potencial en 13 vida de una piantula 
que, ,cuando ha Ilovido germina en las capas supcrficialcs humedas del 5UeiO, 

situadas sobrc lIna masa de tierra que no Ie puc de suministrar el agUJ neccsa
ria para su crccimicnto ulterior. Las cspecies que viven cn este: tipo de: hahitats 
pre:sentan una seric de mecanismos cspccializados para romper clletargo, me
canismos que las protegcn contra una rcspucsta demasiado rapida ~Inte una 
lIuvia insuficientc. 

La mayorfa de las raices poseen unas caracteristicas que aseguran que se 
trata de exploradoras. Las raices se alargan antes dt' producir ramificaciones 
I:lleralcs (los hrutes acreos inician e1 desarrollo de las hojas antes de: alargarse) 
y esto delllucstra <-jue la explorad6n precnlc a la explotaci6n .. LIS ramificlcio
nes principalcs de las raices sucien desarrollarse emergiendo de los r~ldios de 
Ia ralz principal; las raiccs secllodarias irradian dt: e~tas raices primari:I:-', y 1:1:-. 
tcrciarias 10 hacen de las secllndarias. Estas reglas de CfecimierHo gllbll b ex· 
ploraci(m de un volumen de suelo y rniucen la probahilidad de que dos r;l
mas de la misma raiz husquco alimento en Ia misma particula de sllclo y pene
trcn cad a una en Ja zona de priv;lcion de la otra. 

EI sistema radicular que una plant~1 establccc en las prirllcr~ls fase~ de ~u 
vida determina su capacidad de respuesta ante acome:cirnieIHOS futuros. Mu· 
chas plantas, ;11 qucdar anegadas en las primeras crapas de su vida, dcsarrollan 
un sistema radicular superfici.iI que no crece hada las partes anacn')hica . .." sa-
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Figura 3.10 EI sistema radicular dt: las pbnt;l.s de un prado de gramfm:as bajas 
{faS una sedt: (It: arlOs con pluviosidad medi:1 (Hays, Kansas). AI, Allionia linearis; 
Ap, Aristida purpurea; A[ls, Ambrosia jJsilostachya; Bel, lJucbloc dm:tyloides; 
Bg, Boule/oua l!,racilis; Kg, Kuhnia p,lutinosa; Lj, Lyp,odesmia juncea: Me, Ma/· 
(lastrum coccirzeum; Pt, Psoralia tcnuijlora; Sm, SOlidag(J moll is; Ss, Sit/erantbus 
spinu/oslls. (Djbujado de Albertson, 19.17 y Weaver & Albenson, 191).) 

turadas de agua, del suclo. Pero en una cpoca mas avanzada del ano, cuando 
cl agua es escasa, cstas mismas plantas plIcdcn sufrir de la sequia porquc Sli 

sistema radicular no se ha clcsarroHado hacia capas mas profundas. En un me
dio amhiente en el que la mayor parte del agua es rccihida en forma de chu
bascos ocasionalcs sabre un substrata seeD, una ptantula que posea un pro
grama de desarrollo que centre sus primeras energfas en la formaci6n de una 
profunda ralz axonomorfa, se aproveehara poco de los chubascos subsiguien
tes. En cambio, un program a que determine que la r<llz axonomorfa se debe 
formar en las primcras fases de fa vida, garantizara un aeeeso continuo al agua 
en el medio ambiente en el que unas lluvias copiosas llenan c1 dep6sito del 
sudo hasta gran profundidad en la primavera, pero van seguidas luego par 
un prolongado pcriodo de scqufa. 

Aunque se pueden reconoccr grandcs diferencias en los programas de de
sarrollo de las rakes de las distintas especies (fig. 3.10), teniendo algunas de 
estas difercncias una importancia capital en el «ajus(c entre el organismo y su 
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las rakes 
como oportunisr.as 

ambientc», 10 que eonvierte a los sistcmas radieulares en exploradores efiea
ces del sudo es su eapacidad de hacer easo omiso de los programas estrictos 
y de mostrarse oportunistas. 

Las rakcs atraviesan un media en cl que encuentran obstaeulos y hetero
gcneidad _. zonas con agua y nutrientes que varfan en la misma eseala que 
cl diametro de la propia ralz. En un eentfmetro de su crecimiento, una raiz 
puede cneontcar una gran piedra, una serie de gUijarros y granos de arena, 
una raiz mllerta y el cuerpo en descomposici6n de un gusana. Puede pasar 
poc capas de sudo arcilloso con porDs finDs y por capas de arena 0 de macga 
con pocos mas gCllesos (fig. 3.11). Cuando una raiz pasa a traves de un suela 

l 

HE(:lIHSO:-' 

Arena 

Arcilla 

Arena 

Figun 3_11 Sistema de 
caLces desarrollado por una 
plant;!. de rrigo cul[ivada 
en un sudo are:noso que 
conticne una capa de arcill;l. 
Obscrvese la capacidad de: 
respucsta del desarrollo 
radicular ame eI ambieme 
localil.;!do que encucntra. 
(Pm cortesia de J. Y. Lake.) 



todas la~ plantas verde:s 
nccc:sitan los miSOH)S 

elementos «esendalcs", 
pero pueden diferir 
en la proporci6n 
necesaria de los mismos 

hctcrogcneo (y todos [os suelos son hcrt'(ogcncos dcsde cI «puntO de vista 
dl' \:i r:llz»), responde ramificandose Iibrcmentc en las zonas que Ie suminis· 
tran recursos, y ramific:lI1dose aperus en los tramos menos remunerauores 
Este comporramicnto de[1cll<.k de Ia capacidad <.k: cada raicilla para reaccio
Il:ir a una cscala extrcmadanlClw,: loeli alHc las condiciones COil las que sc ell
cuentra. (In claro ejL'mplo <-It: clio 10 constituyL' el caso en que las ralces de 
un :irl>ol l1L'nerran en un cuerpo humano en dcscomposici()J1 en una turhcra. 
La ralz sc ramifiea en c1 interior del euerpo, rico L'n nutrientcs, y eI sistc.:IHa 
radicular aeaha {eniendo la forma del cw.:rpo humann, 

La :lIlalogla miliur de la eSH:ltegia y las tacricas [1uc.:<.it.' ser c.:xtendida a Ia 
comparaci()n de las ra!cc.:s y los vasragos. EI desarrollo de un vasrago se hall:! 
bajo un estricto control cstratcgico (genotipico), con :tulOrizacion lll1icamen
tc para moditkaciones [;icticas mcnores (Iongitud de los entrelludos, :ingulo 
de las ram as, y t;lmano y forma de las hojas). EI sistema radicular SL' halla hajo 
un control estratcgico iaxo, que permitc una gran Iihcrtad de respuesta tactiea 
(fenotfpica) a 1a vida en. un Jmhientc hetL'rogeneo, notahlemente impredcei
hk y no sistc.:m:ltico. 

EI lector puede encontrar un estudio dctallado del papcl del agua cn el 
continuo suelo-planta-:ltm()sfera en Ia obra de Passioura (19H3). 

5_.1_5 Nutrielltc._' ... mincrales 

Para hacer una planta sc.: neccsita algo m:is que luz, CO2 y agua. Sc requieren 
tam bien rccursos mineralcs. Entre los recursos mincralcs que la planta debe 
obtencr del suelo (0, en el caso de las plantas Jcuaticas, del agua que las ro
dea) se Cllentan macronutrientcs (es decir, aqllellos que son necesarios en can
tidades relativamente elevadas) -N, P, S, K, Ca, Mg y Fe- y una scrie de ele
mentos traza ~por cjemplo Mn, Zn, Cu y Bo~ (fig. 3.12). (Muchas de estos 
elementos qufmicos son esenciales tamhicn para los anima1cs, aunque es mas 
frecuente que los animales los obtengan en forma organica, en su alimento, 
que en forma de compuestos inorganicos.) Algunos grupos de vegctales tie
nen unas necesidades especiaIes. Par ejemplo, el aiuminio cs un nutriente ne
cesario para algunos helechos, el silicio 10 es para las diatomeas y cl selenio 
para cicrtas algas planct6nicas. EI cobalto es necesario en la asociaci6n mutua 
entre las plantas leguminosas y las bactcrias fijadoras de nitr6geno de sus 
n6dulos radiculares. 

Las plantas verdes no obtienen sus recursos minerales en forma de paque
te unico. Cada e1emento penetra en la planta independientemente, como ion 
o como molecula, y cada uno tiene sus propiedades caracterfsticas de absor
ci6n del suelo y difusi6n, que afectan su capacidad de acceso a la planta inclu
so antes de que se produzca ningun proceso de sc1ecci6n de la absorci6n en 
las membranas de las raices. 

Todas las plantas verdes nccesitan la totalidad de los elementos «esencia
IeSll enumerados en la figura 3.12, par 10 que las difcrentcs especies no tienen 
la oportunidad (a diferencia de 10 que sucede en los animales) de especializar
se en distintos recursos. Sin embargo, las plantas de las diversas especies no 
utilizan los recursos mineralcs en la misma proporci6n, y existen algunas dife
rcncias notables entre la composici6n mineral de los tejidos vegetales de 
distintas especies y entre las distintas partes de una misma planta (fig. 3.13). 
Estas diferencias pueden desempehar un importante pape! en la limitaci6n de 
determinadas plantas a determinados tipos de suelo. 

Muchas de las observacioncs realizadas sabre el agua en cuanta a recurso 
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Figura 3.12 La lahla 
pt.'fi<)uica de los 
ekml'ntos; se indican 
aqudlos demel1tos que 
son feCUfSOS esencia\cs 
en \a vida de diverso.,> 
org:InISIlH).., 

d :lgU:l yin., IlIill("rak., 
tknell Clr:lct(·ri.,tica., 
(On ('Of III ill (Otllll 

rc("ur ... u .... 

... y PU("dt·ll prt·.,t·Jlt~lr 

inlt·Llldnlu·" l OlilO 

rtTur",)., 

y sohrc las rafees en cuanto a extractoras de estos recursos, Se aplican igual 
mente a los nutrientes mineralcs. 'Elmhicn aqui, los rccursos pueden estar dis
tribuidos de modo dcsigual en cl sucio; y cl hecho de que una planta lleglH: 
() no a tener acceso a los recursos depended en parte de las estratcgias pro· 
gram ad as (instrucciones genotipkas) del desarrollo radicular que detefminan 
el esquema h;isico de explorach'm, y en parte de su capacidad de feSpUL'st;! 
a las zonas locaks ricas dd sucin Y Ia caplUra dL' los fL'CUrSOS puede impJicar 
t3.mhicn tanto cl crecirniento de Ia rail'. hacia d ("("curs{) como cl 1ll0Villlil"nt() 
del reC"UfSO hacia Ia raiz. 

Entre cl agua y los minnaics del sucio COIllO recursos para las plantas no 
existefl s()lo similiwdes illlport~lIlte.., - tamhit-n se ohserv;ln intensas interat.· 
cioncs entre ellos. Las raices no necn;ln lihrementt' hacia I.onas dcl sllt'io 
carentes de agua disponihlc, y por clio los nutricntcs de dichas 1.001;1S no 
scran exploudos. Las plantas privadas de los mineralcs cst:nci~l\cs pre.'ienul1 
un crecimiento menos intenso, y por diu es posihlc que flO Ilcguen ilasia los 
volumcncs de suclo que comicncn agu:I disponihk. Existen imcr<lcciollt's Sl 
milares entre los rccursos mincralcs. Una planta privada de nitr()gcl1o des;l
rrolla poco sus rakes y por clio no Ilcgad a "bUSClf alilllent()~ en zonas que 
conticncn fosfaro disponibk 0 que contienell mas ni(r()gcno. 
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Quercus alba 

Pinus flgidn 

', ... , , ,. 

~
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Corteza 
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Quercus l/icifoflcl 

Vacci!JIum vacillans 

Frutos 

Hojas 

N 

Flores 

Figura 3.13 (3) Concentraci6n re1ativa de varios mineralcs en plantas enteras 
de cuatro especies del Brookhaven Forest, New York. (b) Concentraci6n rclativa de 
varios minerales cn distintos tejidos del roble blanco americana (Quercus alba) 
del Brookhaven Forest. (Datos de Woodwell el ai., 1975.) 
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Aunque existen intensas interacciones entre la absorci6n de agua y de mi
nerales del sudo, la corre/acion entre ambas es s610 rcalmente elevada en cl 
caso de los iones nitrato. Dc rodos los nutrientcs principalcs de las plantas, 
los iones nitrato (NOj ) son los que se mucven mas librementc en la solu
ci6n del sudo y son transportados hasta la superficie de la raiz en cI flujo de 
agua que pasa por los capilares. Ins iones nitrato llcgaran hasta la raiz desde 
tan lejos como e1 agua. El movimiento del agua es mas rapido en suclos que 
se hallan a la capacidad de campo 0 cerea de ella, yen suelos con poms am
plios. Por consiguicnte, el nitrato sera mas m6vil tam bien en estas condicio
nes. Las zonas de privacion dt:! rccurso (ZPR) para el nitrato serin entonces 
amplias y los gradientes de conecntrad6n alrededor de las raiees sceaD gra
dualcs. Cuando las ZPR son vastas, es mas prohahle que sc superpongan las 
origin ad as alredcdor de las distintas ralces. Se pucci<: producir entonces una 
competeneia (incluso entre fJfces de una misnu planta), ya que eI agotamicn· 
to de un rccurso por parte de un 6rgano s()io empicza:1 afcctar :I OIf() ()["gano 
cuando los dos empiezan ;t urilizar los rccursos accesihlt's a amhos .- l'S dccir, 
cliando sus ZPR sc superponcn. Cuanto llIis reducida es ]a c:tntidad de agua 
clisponihlc en cl sucio, tanto mas lcntamcntc se rnuc'le y Unto m;is kntamente 
seran transportados los iones nitrato hasta Ia superficie de las rakes dc]a plan
ta. Las ZPR resultan entonces m;is rcduciclas y .'Ie supcrponcn menos. Asi put's, 
cs menos probahle que las raiees compitan entre .'II pur cl nitrato clIando cI 
agua es escasa. 

EI concepto de zunas de privaci6n de fecurso es importante no s()lo al es 
tudiar ci modo en que un organismo intluye sobrc los recursus clisponihlcs 
para otro, sino tambkn al analizar la manera en que b arquitcctura del sistema 
radicular afcct<l a ]a captura de diehos recursos. Para una planta que creCe en 
un ambknte en cI que d agua .'Ie despLIza libremente hasta Ia sllpcrficie de 
las rakes, aquellos nutrkntes que sc hallan lib res en soluci6n Se dcspiazar:"ill 
con cI agua. Entonces sedn capturados con mayor cficacia por un sistema ra
dicular de amplio alcU1ce, pero no intensamente ramificado. Cuanto mcnor 
sea la libertad de movimicnto del agua en cl sudo, tanto m{ls reducidas sedn 
las zonas de privaci6n, y tanto m~"is «rentable" resultara explorar eI suclo intcn
samente en vez de extensamcnte. 

EI mero hccho de que un sistema de rakes tenga acceso ~I la soluci(m de 
nutricntes del suclo no significa que tenga igual aceeso a todos los nutrientes, 
La soluci6n del sudo que tluyc a tr:lVcs de los POf()S del sudo hast;lla supcrfi· 
cie dc las raices tiene una composici6n mineral sesgada en comparaci(m con 
In que esta potcncialmente disponiblc. Esto cs debido a que los diferentcs 
iones minera1es son retenidos en e1 suc\o con fuerzas distintas. Los iones tales 
como los de nitrato, calcio y .'iodio pueden ser transportados, en un suelo agri· 
cola fertil, hasta la superficie de las rakes con una vdocidad superior a ;Iquc
lIa con Ia que son aculllulados cn cl cuerpo de Ia pbnta. En c:lmbio, d conte
nicto en fosfato y potasio de l:i soluei6n del suc\o ser:'t a mellulio insufiCiente 
para las neeesidades de la plant;!. El fosfato e.'!t:t ligad() a coloi<..ics del suelo 
cuyas superficies Ilevan caleio, alumini() t.' iones fCrricos. La tasa cun quc 
los iones fosfato son libcrados a la soluci6n del suclo depcndc entoncl'S de 
a) la tasa con que la raiz los toma de Ia soluci6n del suclo y I)) la tlsa con qut' 
la eoncentraci6n es igualada de nuevo por Iiberaci()n dc los coloiuc.'> y pur 
difusi()n. La tasa de difusi6n es d factor principal que dett'rmina las dimell 
sioncs de la ZPH. para los iones que se halbn ligados a las superficies lit'l 
sudo. En las soluciones diluidas, los coeficientes de difusi()11 de los iones 
que no son absorhidos, como cI nitrato, son del orden de 10· ~ em" .'> 1, Y 
par;1 cationes como cI ealeio, ci magnesio, d amonio y el potasio, dd orc.it'n 
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Figura 3.14 Auwrradiograffa del suclo cn c1 que sc han cultivado pl:Intulas 
de mostaza, Se albdi6 al SlieiO un fosfato marcado radioactivamcntc eI2 p), 
y las zonas que han qlledado sin dicho e1emento a causa de la actividad de las 
rakes rcsaltan en forma de manchas blancas. (Dc Nyc & Tinker, 1977.) 

de 10 ... 7 cm2 S-l. Para ani ones absorbidos con intensidad, tales como el fos
fato, cl cocficiente puede tcncr valores tan bajos como 10-9 cm2 s I. 

Para rccursos como cl fosfato, que no son transportados en gran cantidad 
por cI flujo de agua a traves del sucIo, y que ticnen un coeficiente de difusi6n 
bajo, 13 ZPR sera reducida (fig. 3.14); las rakes y los pclos radiculares s610 apro
vecharan unas rcscrvas eomuncs de reeursos (es decir, eompetirin) si sc ha
Han a muy poea distaneia. Se ha estimado que mas del 90 % del fosfato absor
bido par un pelo radicular proeede del volumen de suelo situado a 0,1 mm 
de su superficie (en un periodo de euatro dias). Pur eonsiguiente, en este pe
rfodo de tiempo, dos rakes s610 aprovecharan el mismo reeurso de fosfato 
si estan separadas por menos de 0,2 mm. Si el fosfato eseasea, la densa ramifi
eaei6n de la raiz, yen especial su extensi6n mediante pelos radiculares y hon
gas de micorriza asociadas, afectara de modo espectacular su potencial para 
la absorci6n de fosfato, en comparaci6n con el dc nutrientes can mayor mo
vilidad. Un sistema radicular muy amplio y extendido ticnde a maximizar el 
acceso a los nitratos, mientras, que un sistema de rakes muy ramificado tien
de 3 maximizar eI acceso a los fosfatos (Nyc & Tinker, 1977). Por consiguiente, 
las plantas can diferentes formas de sistema radicular pueden tolcrar diversos 
niveles de los recursos minerales del suelo, y las distintas especies pueden 
agotar los diferentes recursos mineralcs en diverso grado. Esto puede ser de 
la mayor irnportancia para la decisi6n de cstabkccr vadas especies vegetales 
en la misma irea (capitulos 7 y 18). 
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micorri:las Aquellos pirrafos de este capitulo que estan dedicados al estudio del agua 
y de los nutrientes en cI suelo han sido escritos bajo la hip6(Csis de que las 
plantas poseen ralces. De hecho, la mayorfa de las plantas no tieneo rakes -
tienen micorrizas. Se trata de uoas asociaciones de tejido fllngicu y tCjida 
radicular que muestran unas propiedades de absorci6n de recursos muy dife
rentes a las observadas en los cstudios de laboratorio sohrc raices estcriles. 
Las propiedades de las micorrizas se estudiar:in cn cl capitulo dedicadu al 
mutualismo (capitulo 13) . 

. ~_3.-i El oxigcno como rc:curso 

EI oxfgeno cs un rccurso tanto para los animalcs como para las plantas. (Jnica
mente algunos procariotas pueden vivir sin Cl. Su difusihilidad y su soiuhili
dad en agua son muy hajas, y por clio sc convicrte en un factor limitanlc con 
mas rapidci'. cn 10 .... :Imhicntes acu:iticos y ellcharcados. Su soluhilidad en agu:t 
disminuye dpidamcmc al aument.ar la tcmpc.:r:ltura. Cuando la materia org::i.ni
ca se descompone en un amhiente acu:l[ico, la n:spiraci6n microhian:l plantea 
una demanda de oxigeno, y csta "clemanda hiol6gica de oxfgeno» plH.~de limi
tar los tipus de animalcs superiores capaces de persistir en aqucl amhiente. 
Las dcmandas hiol6gicas de oxfgeno elcvadas son particularrnente caracterfs
tieas de las aguas rcmansadas en las que se <.lcpositan hojas mut'ftl." () contl
minanles organicos, y rc.:suitan mas agudas en los pc.:rfodos de temperatura 
elevada. 

Dehido a que cl oxfgeno se Liifunde muy Icntamcntc en eI agua, los anima
les acuaticos dcbcn manlener un tlujo continuo de agua sohre sus superficies 
rcspiratorias (por ejemplo, las agallas etc los peccs) 0 hien poseer una supcrfi
de muy amplia en rclaci6n con eI volumen corporal (muchos de los crusta
ceos acuaticos poseen granetes apendiccs plumosos -vease la fig. '1.11-), 0 

tam bien disponer de pigmentos rcspiratorios especializados, () pn.:senl:lr una 
tasa respiratoria haja (por ejcmplo, las larvas de algunos in~ectos que viven 
en aguas remansadas y ricas cn nutricntes) 0 volvcr continuamcnte a la supn
ficie del agua para respirar (por cjcmplo las hallenas, los dclfincs, las tortugas 
y los tritones). 

Las raiees de muchas plantas superiores no plIcden UtTer en lin sudo sa· 
turado de agua, 0 muercn si cI nivcl del agua freatica ascienLic despucs de que 
las rakes hayan pcnetrado profundamcnte eo d sudo. Estis reaccioncs puc
den ser cn parte una respllesta al deficit de oxfgeno y en pane una respliesta 
~lla acumulaci60 Lie gases tai<:s como cI addo suHhidrico, cI metano y d etile-
00, que son producidos por los microorganismos <.\cdicados a la dcscomposi· 
ci60 anacr6hiea. Incluso si no mUCfen cLIandn se lullan privadas de oxigc.:no, 
las rakes dejan de ahsorber los l1utricntc.:s mincrak.'i, con 10 que Ia plant;! su
fre un:! dcficicncia mineLIi. 

No toda b necesidad de oXIgeno de las ralt-cs de ulla plalH:I e:-. cuhicrta 
por cI {)xigeno l..lel suclo. l!lU clena Cilltidad de este elcmento ~e difundc ha· 
cia las rakes proccdente de las panes acre;!s de la planta (Luxllloorc eI ai., 
1970). En detcrminadas circLiostancias, cI sut:lo pllClk ser locilmelltt' aircad() 
de cste modo, y las rai<.-c.:s :lIhergan entOllces en su superficic ulla pobia 
ci()n de org:l.Ili:-.mos aen')hicos (Greellwood, 1<)()9). La difusi()Il de ()xigcno 
dcsccndemc:t traves de los sistemas r:ldiculares de las plamas es prohablcmcnte 
un fc.:n6meno hastante cornun, panicularmentc en las cspecics quc ticllcn ral' 
ces grllcsas () provistas de csp~lCios :I<:reos (en cI ar roi'. , por ejelllplo) 
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3.4 Los organismos como recursos alimenticios 

5.-1.1 Introducci6n 

Los ofg:lIlismos allt(nrofos (plantas vndt::s y :i1gunas hactt::rias) asimiLin rt::· 
CUfS()S il1()rg:"iniu)s, f()rmand() «paqul'tl's" de molcculas org:inicas (Pf()[l'II1aS, 
hi<.ira[()s de car hOllO, etc.). Estos se cOllvil'flCIl en los fl'CUfSOS dl' los hl'tl'
r(nrofos (organismos qut:: necesitan los rl'cursos en forma org:tnica, rica en 
l'nergfa) y f()f[nan parte ell' una cadl'na de acolltccimientos l'n Ia que cada COI1-
Sllillidof (Ie un rccurso Sl' cOl1vil'rtl', a Sli Vl'i'., l'n fl'CllrSO p:ILl otro consumi
dor. I':n cada cslah(m (Ie cst;! cadena olimen/icia po<.iel11os rccol1occr gl'I1C
ralmentl' tres vIas hacia cI siguicntc nivcl tr()fico, 

I. La descomjJusicic5n, en la que los cuerpos (0 partl's de los cunpos) de 
los organismos fllucren y, junto con los proeluctos residualcs y ell' seCfccion, 
se convierten en cI rccurso alimenticio cit:: los «cicscomponedores» (hacterias, 
hongos y animalcs detritivoros) - grupo que no puede lItilizar los organis
i1l0S mientras estos estan vivos. 

II. EI parasitis1no, en cI que d organismo vivo es utilizado como rccurso 
estando aun con vida. Dcfinimos a un parisi(() como un. consumidor quc ha
bitu,i1mt:nte no mata 31 organismo que Ie sirve (Ie alimt:nto y <jut: durante su 
vida s<.: alimenta d<.: tan s610 uno 0 muy pocos organismos hucspedt:s. Son 
ejcmplos de ello las tcnias, los Midos qlll: extracn 13 savia de las hojas de los 
arboles, y los padsitos fungicos obJigados de las plantas, talcs como las royas, 
que no matan a las cCiulas hucspcd en las que pcnetran. 

III. La dejJredacirJ1"l, 1a catcgorfa final, se aplica a aqucllos casos en los que 
cl organismo que sirve de ali mento, 0 parte del mismo, es matado y comido. 
Son cjemplos de las interaccioncs deprcdador-presa la plantula que cs atacada 
por cl hongo Pythium, una pulga de agua que come cclulas del fitoplancton, 
una beHota comida por un escarabajo 0 una ardilla (los consumidores de se
millas ponen fin a la vida de los embriones contenidos en elias), un puma que 
elevora a un concjo, una ballena que come pequenos crustaceos, y quizas in
c1uso una planta nepente capturando a un mosquito. El ramoneo puede ser 
considerado como un tipo de depredaci6n, pero ei organismo que sirve de 
alimento (Ia presa) no resulta muerta; el ramoneador s610 toma una parte 
de su presa, dejando c1 resto con un potencial para rcgcncrarsc. Muchas oru
gas defoliantes y muchos mamfferos rumiantes comen las hOjas, pero rara vez 
las yemas, a partir de las cualcs se podran desarrollar nuevas hoias. A diferen
cia de los parasiws, pero igual que la mayoria de los depredadores, los ramo
neadores suc1en alimentarse de numerosas presas a 10 largo de sus vidas. 

Estas tres categorfas no son claras y concisas y podrian ser subdivididas 
hasta el infinito. Por ejemplo, existen descomponedores que matan al tejido 
huesped antes de penetrar en el (ciertos hongos, por ejemplo Botrytis spp.); 
y existen "parasitos» que matan inevitablemente a sus huespedes, como suce~ 
de por ejemplo en el casu de ciertos parasitoides como las larvas de los kneu
m6nidos, que se desarrollan dentro del cuerpo vivo del insecto que les sirve 
de huesped, pero que 10 abandonan ya mllerto al alcanzar la madurez. De to
dos modos, estas tres categorias basicas resultan utiles para catalogar a diver
sos tipos de interacciones recurso-consumidor y, en particular, para ilustrar 
e1 efecto del consumidor sobre la continuaci6n 0 no de la vida del organismo 
que sirve de alimento. Naturalmente, existe un numero casi infinito de modos 
en que podrian c1asificarse los consumidores, y dos de eUos deben mencio
narse aquf: el grado en que la dieta de un consumidor esta especializada 0 ge
neralizadaj y la relaci6n entre los cic10s vitales del consumidor y de su recurso. 
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Los consumidores pueden ser generalistas (polffagos) y comer una amplia 
variedad de cspecies como alimento - aunque a menudo muestran un orden 
de preferencias entre los alimentos que ingieren. Pero un consumidor st: pue
de especializar tam bien en LHUS partes detcrminadas cit: sus presas, aunquc es
tas pueden perteneccr a diYersas cspecies. Este caso es mas com un entre los 
hcrhivoros ya que, como veremos mas adelante, la composici()n varia hastan
te segun la parte dc las plantas de quc se trate. Asi, divcrsas avcs sc cspeciali
zan en las semillas, aunquc rJra vcz se limitan a las clc una dctcrminada cspc
cie; muchos animalcs ramoneadorcs eomen hojas y no sllciLn wear las rafces; 
y algllnas espccics dc ncmatodos, asi como las larvas de ciertos colc6pteros, 
sc alimcntan espccialmcntc cit: ralecs, comicndo las de distintas plantas aUIl
que sin comer las hojas. Entrc los consumidores de animalcs, los parasitos (in
cluyendo las duelas, por cjemplo) ataean a menudo a determinados tejidos 
u ()rganos, pew no est:in restringidos necesariamente :1 una sola especie hues 
pcel. Los PCLTS cfclid()s de Lt espccie (;C'Jlychr'JJllis nI('/([(J !llUcstran un C()il1-
portamicnto nutricio POC() llahitu:li: se lUll especializ:ldo CIl l:t~ cscamas de 
otros pecc~. Filu[mente, un consulllidor punk especia[izarse en una llllic:l 
especie 0 en una estrccha galll<l de especics afines (se dice entonees que es 
mon()fago). Son cjelllp[() de ello Lt~ orug:ls til' b calinllH'fa cinabrio (que st' 
alimcnta de las [lOjas, I()s hotones f10ralcs y los tallos tiern()~ de [as especies 
de ,\'ellecioj, cI gus:lI1() de[ fr:tlllhucso (p:tg. 1(2) Y b :Ivisp:l de las agalla~ dd 
roole (rag. JOH) 

Cuanto 1ll:'S espccializado es cl reClJrso a[lInentici() quc necesita un or
ganismo, tanto Ill:'!S o\)[igado se \'erj dicho organismo a vivir en zonas con 
cl recurso cn ClKSti(Hl () a emp[ear tiempo y <.:n<.:rgfa en huscar Sll alimento 
<.:rHre una mezcia cit: comi<.ias. La especializaci(m pued<.: cstar dctcrminada por 
cicrtas estructuras pcculiares, particularmente piczas \)ucales, que haeen p()si
ble aprovechar eficazmente el reclIrso. EI estilete dc los :ifidos puede s<.:r inter
prerado como un producto exquisito dt:! proceso evolutivo, que ha propor
cionado a los jfidos el acccso a un rccurso aliIllcntici() Cmko, 0 hieN C01110 
un ejemplo dc Ia via d<.: esp<.:cia[izaci()n, cada vez Ill:is prollllllciada, que lu 
limitacio y restringido los alimentos que plleckn tomar [os ~ifidos. La rigura 
3.15 mucstra divcrsos ejcmplos de piezas hucale,', especializadas de los inscc
tos y las avcs. 

Muchos rcclIfsns alimenticios muestran una disponihilidad cst~lci()n~ll, 

como queci;{ bien patente en cI ejemplo de una pobbci()11 cle framhuesos sil
vest res de una zona hoscosa tempcrada. En inviern(), la planta cs una masa 
de diminutas ramitas, pero en primavera desarro[la gran ahundancia de yem<ls 
tiernas, ricas en protcinas, y de hojas vcrdes. La tloraci(m illkia un hrcvc pe
riodo de producci6n dc nt:ct:lr, qUl' ofrece un tip() compiLtamentc nuevo dc 
recurso que sin embargo s()lo perdura micntra~ la planta esta ell flor. Lucgo 
aparcccn los frutos, que representan llna nueva gam:1 de recursos (fig. :~.l()). 

Estas estrllcturas estaciollaics pUl'dell scr reCllrS()~ dlidos para los herhivoros 
generalist1s ([lie pllcd<.:11 dediC:lr~e a otro~ alimentos euand() t<..'rmil);! Ja est~l
ci6n del frambueso, () hiell par;! los cspn-'ialist:l~ que mucstran :-'ll fase activ.1 
dc la vida durantl' Ia <.:stacit')!l apropiada y que pa,',:lIl cl resto del all0 sin nc(e 
sidades alimcnticias (en lctargo 0 diap:tllsa). La~ :lVes qUl' Sl' ;i1ullclltan de los 
frutus del framhllcso s<')lo los lOman como un componentc estaci()n~tl dc una 
dicta que varia continuamente a 10 largo del allo algunas de est~ls especies 
5610 son visitantes estivalcs migradoras. En cambio, cl cscarabajo del framhucso 
(13y[urus toment()Slls) pone [os hucvos en las flores, y Sl1 larva compkt~l cI ci
cio vital dentro del fruto en desarrollo. Perrnanccl' luego Cl\ diapausa, en for
ma de pupa, hasta la sigllicnte est~lci()n de tloraci(m del framhucso, pasados 
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Figura 3.15 Las espc· 
cializacioncs de sus 
organismos con rcspecto 
a la naturaleza de sus 
recursos alimenticios 
qucdan ilustradas par la 
diversidad de sus piezas 
hucalcs. Los insectos y 
las aves mostrados aqui 
presentan dicha espcciali· 
zaci6n de modo muy 
acentuacio. (Dibujado a 
partir de las figuras 
de Daly et al., 1978; 
Richard & Davies, 1983; 
Snodgrass, 1944; 
y la EncycJopaedia 
Britannica.) 

Abeja de la miel Apis mellifera Mosquito Culex (Oiptera) "tS (Hymenoptera) lipo pcrforador·suClOr 
Absorbe el nectar a trilveS Chiasognarhus grant;; 

(Coleoptera) de la prob6scidc 

Tabanus atratus (Oiptera) 

Chupa sangre. Mandibulas 
y maxilas aplanadas 

Tj~,,"r)l\ 

En los machos, las rnandibulas 
muestran un desarrollo 
extraordinario, siendo mas 
largas que el cuerpo 

Manduca quinquemaculata 
(Lepidoptera) 

Mariposa nocturna que visita las flores, 
La prob6scidc queda enrollada 
cuando no cs utili~ada 

-" 
-/~~'c ~, f~//J~~ 

. Pico·zapata (Balaenicops rex) 

Come peces, pero tambien utiliza 
el pico ganchudo para desenterrar 
del fango a los peces pulmonados 

-~\' ~ 
Picotijera (Rhynchops nigra) 

La mandlbula inferior en forma de cuchillo 
carta el agua en vuelo. EI pico se cierra 
bruscamente al entrar en contacto con un pez 

Flamenco 
(Phoen;copterus ruber) 

Mecanismo de filtra en el pico, 
se aliment a de algas diminutas 

Frailecillo (Fratercula 
corniculata) 

Mantiene asidos varlos peces 
con el pica mientras se dedica 
a la captura de mh presas 

Halc6n (Falco) 

Pica dent ado para arrancar 
plumas y desgarrar la carne 

10-11 meses_ La larva de la polilla del frambueso (Lampronia rubiella) tiene 
una vida mas iarga, y sc alimcnta de un recurso de presencia mas prolongada 
~ la medula del interior de los tallas leiiosos: 

Estc ejemplo ilustra cl modo en que un mismo rccurso (la planta del 
frambueso) puedc sec utilizado por divcrsos tipos de consumidorcs; tam bien 
demuestra hasta que punta una serie de consumidores aparentemcnte inco
nexos pucden mostrar intcracciones mutuas a traves de un recurso camtin 
(vease el capitulo 7). 
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Gorgojo {Ottorrhynchus clavipasJ 7 

Escarabajo del frambueso (Byrurus romenrOSU5 Jab) 8 

ACilfO de las hOJas del ffilOlbueso iPf1yroptus glaci/is nal} 

Cwcullo del frambueso (CoCnOrhlllUS gmrn.1nicus) 

Gorgojo 

[-- --1 Adulto 
QLarva 3 Polilla del Irambueso (Lampronia rubiella Byok) 9 Tipul,1 comlHl ITlpula palildosi/ fIlt·igN} 

4 Pulg6n del frambueso lAp/us lrioel v_d.g,) 10 Gor(jOIO (OrlOff/Wlld,US slI!r:i!(U5 U Marlposas y moscas 
5 Pulg6n IAmphorophora rubi), vector de enfermedad 11 

6 Gorgojo IOtiorrhynchus c/avipes) 
M.II'pOS<I farn;JSm3 IHeplalils humlli, L,) R Adulw 

J Oruga 

Hgura 3.16 Cit'lo vital 
y fcno[ogfa del fram
hucso (Nuhus idaclIs) 
y L1<: algunos de los 
aninuks quI..' io utilizan 
COIllO rccur.'oo ;llim<:nticlo 
(datos de diversas 
Fuentes) 

5.'!.2 U c..:ontellido Ilutritin) de las planta~ y animalc:-. 
<..'01110 alimenlo 

Como "paquctc» tI<: rt.'CLIrsos, c1 ClIcrpO de lIna plant:! verde es b~lstH1te dife
rente del clierpo de un animal Ello ejcrce un cfcc(O trcmcndo sobrc cI Vd

lor de estos recursos como ~ilimclHo potencial. La diferencia mas imponantc 
estriba cn 4uc las cdubs vcgctalcs estjn rodeadas por paredes de cciulosa, 
lignina r/u otros maleriJics eslfuc(Uraics. Son est~ls paredes cciularcs las que 
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MADERA 

Habichuela 

CQRTEZA 

SEMlllAS 

Nuez de Para ~-r-r-_ 

VACA 

Coraz6n 

PEciolO 

SAVIA DE FLOEMA 
Yucca flaccida 

FAUTO 
Cirucla 

TUBERCULO 

PECES 
Barbo 

GAMBA 

HOJA 

Lechuga 

HONGOS 
Agaricus campestfls 

Minerales 

Grasa 

Hidratos de carbono 

Fibra 
Protein a 
Xilanos y otros 
compuestos qu(micoS 
de la madera 

GANSO 

Figura 3.17 Composici6n de distintas partes de las plantas y de los cuerpos 
de los ani males que sirven de recursos alimcnticios para otros organismos 
(datos de diversas fuentcs). 
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conFiere al material vegetal Sll elevado contenido en fibras. La presencia de 
las paredes celulares es tam bien responsable en gran parte del eicvado contc
nido en carbono fijada de los tejidos vegetaics y de la elevada proporci6n de 
carbono con respecto a otros elementos importantes. Por ejemplo, la propor
ci6n C: N de los tCjidos vegetaics osciia entre 40: 1 y 20: 1, a diferencia de las 
proporciones de aproximadamente R: 1 () 10: 1 que .<ie encuentran en iJs Inc
terias y los hongos, los detritfvoros, los herhfvoros y los carnfvoros. A dire
n:ncia de las plantas, los tejidos animaks no contienen carbohidratos 0 fibra~ 

estructurales, pero son ric os en grasas y, sobre todo, en proteinas, La figura 
3.17 mtlestra las espectaculares difcrencias existentcs entre las plantas y sus 
consumidores en 10 que n:specta a la composici6n del cuerpo. 

Los herbivoros que consumen material vegetal vivo -y las bacterias, los 
hongos y los detritivoros que consurncn material vegetal mllcrto- lItilizan 
un n-,curso aliml'nticio que es rico en Clrhollo y pohrc en protdnas. Lt transi
ci(-)[l de plantl a conslllllidor implic;! una comhustit'm masi\':1 de carhollo, :1 

Illcdida que st: reduce Ia proporci('m c· N. Por con-"iguielltc, 1o,,,, pruducto,.., rc 
siciuales principales de lo~ organisnw:-- que conSUTllen plantas son compues
LOS ricos en carbono (di()xido dl' car\)oI1o y fihra). En c:llllhio, los ht'fhivoro,', 
y sus consumiciores ticr1t:r1 una composici(m notablemcnte similar. La mayor 
pant: de las nece-"idades cnergcticas ue los carnivoros es cuhierta por las pro
(efnas y grasas de sus presas, y por 10 tanto sus productos de excn.:ci6n prim'i· 
pales son compuc..:stos nitrogenados. 

Las grandes cantidadcs de carhono fijado l'1l I:t materia vegetal significan 
que se trata de Fuentes de ent'fgia potenci:dmc..:ntt: ricas. Sin embargo, Ia mayor 
parte de dicha energfa no esta directamente disponihle para los consumiclo
res. Para explotar todo cl recurso energctico (ll' las plantas es necesario posen 
UI1()S enzimas cap aces de movilizar 1a celulosa y las Iigninas. Un limitado nll
mero de hacteri~ls y numerosos hongos poseen cclulasas, y unos pocos proto
zoos (por cjemplo, Vampyrella) pueden ahrir agujcros en las paredes celul()si
CIS ele las algas, disolviendo la cclulos<l, y consl'guir aSI acceso al contenido 
cclular. l.as glandulas saliva res de los caracoll's y las hahosas constituyen una 
rica fucnte cll' cclulosas, y sc cree que :llgunas l'specil's mas de animales t~lm
bicn las poseen. Pero b inml'nsa mayo ria de especies del rcino animal y del 
rcino vegetal careCl'n de los cnzimas neces:lrios. Por consiguiente, el principal 
componente cnergctico de Ia mayor parte de los tejidos vegctlles no eSL.l prac
ticamente disponible como rl'curso l'nergctico directo para las plantas 0 los 
consumidores de plantas. De todas las numerosas restricciol1cs que pont:n li
mites a 10 que los organislllos viv()s pueden h:IC<.:r, la incapacidad de ]a Illayo
ria de los organismos vivos para desarrollar enzimas cciuloiftic()s l'-" uno de 
los rompecahezas evolutiv()s m:!s notables 

lncluso si se cxcluyc ]a fracci{)Il de las paredes ("elularl's en el IllOlllento 
etc estudiar a las plantas como artlculos dc dicta, ]a proporckJll C' N cs e!CV;1 

da en !:is plantas v<:cdcs, en comparaci('m con (ltfO,'" ()rganiSnH)~. Fs{() qlled:l 
ilustrado en cl comporLimicnto ;tiimcllticio de l(),.., :'Indo,.." qUl' C()IlSigucll :Il' 

("eso directo al contcnido ("clubr illtfoducicndo ~us c~tilc{cs Cll cl siS{CIlU lll' 

transporte del flocIlI:I d<.: las plantas y c.:xtr:I)'l'IH'!O l:i savi:l, que <.:~ rica <':Il :l/.ll 
cares soluhlcs (fig. J,lH). Los :'lfilios utiliz:1Il ,',()h~ llll:! fr:lcci<'HI de <.:stc rCCllr~() 
energCtico, y excrl'tal1 el resto en forma dd hidralO d<.: car\)oll() mclibio..,:1 de 
la ligamaz:1 que punic Rotear COIllO ]a lIu\'ia en un :Irhol infcstado por l()~ jfj 
dos 0 pulgones. Parcel' que para Ia mayorla de los ilerbivoros y descompoill' 
<.iores, cl cuerpo de una plant:! es un re<.'lIrs() dc energia y car\)ollo supt'r:lhull 
dante; es mas prohahle que rl'sliltell limitantes OLeos <.'ompol1entl's de Ia (lieU 
(por ejemplo el nitr()geno). 
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org.<lnbJllo.,> (jut: I)():'><:cn 

('clulas:I ... 

Piezas bucales 
perforantes 

, ' 

Labia dablada 

EI alimento del floema 
es succionado 

/ 
// ~ Vasa de la hoja 

Figura 3.18 Caho.a 
lie un afido () pu!g()n, 
mostranlio d estHete que 
pcnctrd en cl Oocm:l 
de una hoja 

Dcbido a que la mayocfa de los animates careccn de cciulasas, ci material 
de las paredes celulares de las plantas imp ide el acceso de los enzimas digesti
vos al contenido de las ceIulas vegetales. Los aetas de masticaci6n de los ma
mfferos ramoneadores y de trituraci6n en 1a molleja de las aves (par ejemplo 
de los gansos) son precursores necesarios de la digcSli6n puesto que rompen 
las cstructuras celulares de la dicta vegetal. En cambia, los carnfvoros pueden 
engullir su ali men to sin tantos problemas. 

Los organismos que poseeo cclulasas tienen acceso a un recurso aliment i
cia por eI que 5610 compiten entre elias. Su actividad realiza dos importantes 
contribuciones a 1a disponibilidad de los recursos para otros organismos. 

I. EI tracto digestivo de los herbivoros puede proporcionar un ecosiste
rna en miniatura en el que las bacterias celuloliticas obtienen un aeeeso facit 
al material de las paredes eelulares. EI rumen a el ciego de los anima1cs de 
sangre caliente es una camara de cultivo con temperatura regulada a la que 
fluyen cominuamente paredes celulares ya parcial mente fragmentadas, como 
cl quimiostato de una fermentaci6n industrial. Las celulasas mierobianas son 
prcdominamemente enzimas de superficie, y eI eontaeto estrecho de las bac
tcrias can la masa alimenticia masticada acelera la tasa de desdoblamiento de 
las paredes celulares. En los rumiantes, los produetos seeundarios de esta 
fermcntaci6n bacteriana son en parte absorbidos par el huespcd (vease e1 
capitulo 13). 

II. Cuando la materia vegetal se descompone, el material can un elevado 
contenido en carbona se convierte en cuerpos microbianos can un conteni
do en carbona relativamente bajo -las limitaciones del crecimiento y la mul
tiplicaci6n de las bacterias son unos recursos distintos del carbona. Asf, cuan
do los microbios se multiplican sabre una materia vegetal en descomposici6n, 

106 cAPiTULO 3 



" 

'.' ,. 

I 
I 
I 

t 
i 

r 
~ 
r 
f 

r 
r , 
i 

f , 

I 

I 
! 

un:l pl:inla c" tllla 
pohlaci<>(l de p:lrL,~ ljW" 

difkrt'll gr:uHL].lCllh" 
('Jl ("tJll\po ... i~·i(ill 
! \ ,lior .di],;,-Ilti, 

1.1 \ ol\]po~i\ i-.l11 
de: Ill,TpO 

dl' l()~ :111 jlll.llt- ... 

,." n).'IH)'" \.lri.I1J!, 

'jlH' 1.1 dc 1.1'" pl.nLLI ... 

toman nitr6geno y otros rCCUrSDS minerales de las inmediacioncs y los incor
paran a sus propios cuerpos microbianos. Por esta raz60, y dcbido a que eI 
tejido microbiano es mas facil de digcrir y asimilar, los ani males detritivoros 
suelen prcfcrir los detritus vegetales que estin densamcnte colonizados por 
los rnicroorganismos. En cambia, des de eI punto de vista de Ia planta viva, 
la actividad microbiana local pucde tcncr consecuencias advcrsas. La incor
poraci6n al tejido microbiano de los [ccursoS mincralcs rienen d efecto de 
reducir los niveles de disponibilidad de estos recursos, y las plantas superio
res que crecen en las proximidades pueden sufrir deficiencias mineralcs. Es
toS efectos se ponen de manifiesto dcspues de cntcrrar la paja can el arado; 
el nitr6geno del suelo deja de estar disponible para las plantas, y los cultivos 
pueden mostrar signos de dcficiencia de nitr6geno. 

Los paquetes cclulares de las plamas estan agrupados en tejidos cIe cclulas 
similarcs y en 6rganos compuestos por reunioncs heterogeneas de tipos Celli' 

lares. Las conccmr..tciones mas elevadas de nitr<'lgeno y elementos mincralcs 
se encuemran en los hrotes tiernos en crccimiento, en las ycmas axibrcs y 
en las semi lias, y las concentraciones mas devadas cit- hidratos de carho!1() 
se cncuentran en los tubos crihosos dcl floema y l'!1 los ()rganos de n:serV:1 
como los tubcrculos y dertas semillas. Las conccntracioncs mas clevadas de 
cdulosa y Iignina se encuentr;m en los tcjidos viejos y muertos, tales como 
Ia madera y la corteza. EI valor dictctico de los distintos ()rgal1os Y ll'jidos es 
tan difereme que no resuita sorprendcnte que Ia mayorl:l de los pequenos her 
bfvoros sean especialistas - no s610 en cuanto a especies 0 grupos vcgetalcs 
determinados, sino incluso en cuamo a las panes de dichas plantas: meriste
mas, hojas, ralces, tallos, etc. Cuanto mas rcducido es el tamano del herbfvo
ro, tanto mas fma cs la escala de heterogcncidad de la planta en la que sc espc
cializa. Se pueden encontrar cjemplos extremos cle ello en las larvas de las 
~lvispas de las agallas del roble: algunas especies sc especializan en las hojas 
tiernas, otras en las hojas viejas, orras en las yemas vegetativas, otras en las 
flores masculinas y otras en los tejidos de las raiees (fig. 3.19). Pern inc1uso 
los consumiclores mas liberales suden mostrar dertas preferencias, evitando 
en 10 posible los tallos leiiosos y seleccionando las partes mas nutritivas. 

Dcsde cl punto de vista ue la nutrici(m, las semillas son 1a p.ute mas com
pleta de I:ts plant.ls. Son recursos particularmente concentrados de carhohi· 
draws, grasas, protdnas y minccales, y por ello coostituyeo cl recurso alimen
ticio de muy diversos tipos de herhfvoros. Una (mica semilla puede sec d 
alimento de toda la vida para un escarahajo de b familia cle los hruquidos. 
EI huevo es dcpositac!o en el interior de la semilla () sobre ella, y la larva pue
de compietar su cicio ViLli, haSl:lia fase de pupa, en l:i misma semilla. Sin elll
bargo, estl semilla puede ser lmicamente una parte de la diet:l diarb de un 
ave 0 bien qucdar en las rcserva~ para el il1vierno de un rocdof. Analog:ullcn
te, UIU hOj~1 <.It trchol de lin pr:lc!o punic ser lmiclillentt' una partt' de un 
hocauo de una oveja, b dicta de todo un df:! para una Inhns;! () 1lI1 caLlcol, 
o la dicta para tod:1 Ia vida para un gorgojo, una oruga miILH\()[:l dc h()j~l.'" () 
un hongo p:w')geoo (fig. ).20). 

Aunqw: I:ts plantas y SliS distintas partes puedel1 variar ampliamcntt' en cU:lIl 
to :1 los reUlrsos que ofrect'll :I lo~ cOllslImidon:s potl'ncialcs, la comp()sici(')[) 
del cuerpo de los diversos herbivor()s es llot:lhlell1ente similar. Ademi", exis· 
tc.:n poc:!s difcrencias entre b (ornposici(m (el1 terminos nutritivos) dd eller· 
po de un carnivoro y 1:1 de un hcrblvoro. En (u:mto al contenido l'n proteinas, 
hidratos dc c:lrnono, gr:lsas, agu:l y minerail's ror gramo, hay rnuy poca dife· 
rcocia entre un;! dieta dl' orugas 0 de nacaiao, () de IOlllbrice~ de tierra, dt' 
langostinos 0 de ven;ldo. Los ra<.juetes punkn estlr distribuidos de modo dis· 
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Figura 3.19 EspccializJcion de las larvas de las avispas de las agallas (Cynipidae: 
Hymenopr~ra). (a) BdlO[as de Quercus carris con agallas provocadas par Cal/irhytis 
erytbrocephalum. (b) Agalla en 1a yema lateral de un roble, provocada por 
/3iorhiza paliida. (c) Hoja de robk con agallas provocadas pm Neurolerus numismalis 
y N. lenticulatus. (e1) Amento masculino con agalJas provocadas por Neuroterus 
quercus-baccarum. (Fotografias amahlementc cedidas por R. R. Askew.) 

tinto (y el sabar puede sec diferente), pero los contenidos son esencialmentc 
igualcs. Por consiguientc, a los carnfvoros no sc les plantean problemas de di
gcsti6n (y de hecho se diferencian bastante poco en euanta a aparato digest i
YO), sino que se cnfrentan mas bien con las dificultadcs de encontrar, atrapar 
y devorar sus presas (vease el capItulo 8). 

~.4,3 Los rccursos alimtnticios son a mcnudo defendidos 
contra sus consumidorcs 

Hasta eI momenta 5610 hemos hablado de los recursos alimenticios en ter. 
minos de cali dad nutritiva, y evidentementc esto tiene una importancia fun~ 
dam ental para el consumidor potencial. Sin embargo, esta no es la (mica pro-
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Figura 3.20 M:trC:ls 
tipic:ls dejadas 
por los :lllil11ak: ..... que 
comcn bs hojas de! 
Ir(:bo[ blanco, Trijulillm 
repells (dihujado a 
partir de Pelers, 19HO) 

piedad que influye en la intnacci()J1 entre los consumidores y los rccursos 
-- tarn bien es un aspeno crucial ci grado en que son dcfcndidos los rccursos. 
l.a cledicaci(')J1 de rccursos a Ia producci6n de clefensas en las presas po«.:ncia
ks reduce los recursos que cStlS pucden tener disponibles para la repruduc
Lit'm y, adcm{js, die has ddensas cjcre<.:n Ull efl'cto cspcetacular sobre d valor 
alimenticio potencial de un alimento para Sll consumidor (Edmunds, 1974). 

'Ibdos los organismos son potcncialmcIHe rccursos alimemicios para Olrus 
organisI1los, y a cualquicr organismo Ie intcresa pcrmanccer en vida (Y;I que 
cntonees es m:is probable que deje mayor nt:imero de desecndicIHes - sera 
m{js cfical'. en d sCIHido cvoilltivo). Por eOl1siguicntc, no rcsulta sorprcndeI1te 
que los organislllos hayan dcsarrollado dcfeI1sas fisicas, quimicls, morfol6gi
CIS y/o de comportamiento COlltra la posihilidad de ser alae ados 0 dcvorados. 
Estas dcfensas van enc:lminadas a rcducir las probabilidadcs de un encuentro 
con un consumitior y/o a allmentar la probabilidad de sobrevivir a dicho en· 
clIeIHro. Pero 1a intcracci()J1 no lCfmina nece~ariamentc ahi. Un recurso ali
I1lCIHicio mejof dcfendido ejnce una presic>n de scieccic)n sohre los COI1SU· 
lllidofCS. Dc CSlOS, los mcjof pfcp;lrados para combatir dichas defl'n~as tkjarjn 
nds ticsccndiL'lltes, Y SllS clclclnisticas tendr:in m;is prohahilidadcs dc exlcn· 
(icrsc ell Li p()hLlCh·)]1 de U)J1SllIl1 itil lIT."". SL' I)tK'tle haillar dl' una inICfal"t'i('lIl 
c\·oIUliv;t t"(l!ltillu:tli:t (sillliLir :t1 dcs:trrollo de a fill a."'" OkllSiv;l ..... y dekllsiv:l ..... 
pOI" P:lrtc dt" do ..... fllnn . ..; miJit:lrt·S (JpUCS(:I. .... ). 1·:11 c:-.to ..... C:l~(J:-' CII 10 ..... quc Lt ..... prc· 
:-'IOIlCS c\·oll1IIY:l:-' rcuprocl. .... :lelt'1;11l uHlsiguicndo quc b n·()llIci(·JJ1 dc c;ltb 
UXOIl ..... 1..';1 parci:IIIllCllll' dl'pl'llliil'IHC dc 1:1 c\·()itlCi(·m del ()lrO, b II1ICfac("[(')[l 
recihc l'1 ll()lllhrc de c(Jn·()luci(·)]l AUllqllc C:-' lULl idc:t scductor:l, sc de he 1t;1 
tTf IHltaf que el papcl dl' la Ull'\·(lluci(')!l (·(lIlltl fUl'rz:t e\·()iUli\":1 difundid:t l' 
illlportanll' n() cst;! at'1I1 hien cSi;lhkcido 

En l'.'>tl' IlHllllClltO l'S illlpon:tlllc sUhLty:tr que l()~ n . ."l"urso:-. de la ..... pLtnu:-. 
YCfdcs (y dc los aU(('lIf{)fos ell general) IlO crcC(:n, IlO se repf{)tiuccll y no c\·o 
iucionan. C()n 1;1 ex("epch'lIl dc Ia dcsintcgr:ICi(Hl radio:lctiY:i, los :itol1loS son 
inl1llltahk~. Las plant:t ..... Il() dchcn pn:o("upafsc por ..... UpCLlf las "dcknsas;) dc, 
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sarrolladas por sus rccursos, yen este caso es imposible la coevoluci6n entre 
consumidor y rccurso. La coevoluci6n tam poco es posihle entre los organis
mos dcscomponedon:s y sus fuentes muertas de alimento. Sin embargo, las 
bacterias, los hongos y los anima1es detritfvoros se debedn enfrentar a menu
do con los cfectos residuales de las defensas ffsicas y, sobre todo, qufmicas 
de Sll alimento. Dc todos modos, sc pllcden prodllcir intcnsas intcraccioncs 
entre los allt6trofos 0 entre los descomponedores que compitcn por dichos 
rccursos (capitulos 6 y 7). 

Las hojas espinosas del acebo no son dcvoradas por las larv~ls de la lasio
campa del roble, pem si se climinan las cspinas estas larvas comen dpidamentc 
las hojas. lndudablcmenre, se ohtendrfa un resultado similar si se realizaran 
experimcntos cquivalentes con pcrcas 0 zorros como depredadores yean es
pinosillos 0 crizos desprovistos de espinas como presas. Las espinas pueden 
poscer un gran decto disu~lsor. 

Muchos pequcnos invertchrados del zooplancton de los lagos, entre ellos 
rotiferos y clad()ccros, prescntan una considerahle variaci6n en cuanto a la 
presencia y {amanO de espinas, crestas y otros apcndiccs que rcducen su vul
nerabilidacl ante los dcpredadon:s (fig. 3.21). Puede pareccr sorprendctHe que, 
con su mcra presencia, un depredador pueda inducir cl desarrollo de estas 
defensas ffsicas, pero esto es cxactamente 10 que se observa en muchas de di
chas cspccies. Asf, pur ejemplo, el desarrollo de las espinas en la descenden
cia de un rotffero, Kerate/la cachlearis, sc ve acrecentado si la madre fue man
tenida cn un medio condicionado par cI rotffcro dcpredador Asplanchna 
priodonta (Stemherger & Gilbert, 1984). Analogamentc, cI desarrollo de la cresta 
de la pulga de agua Daphnia pulex es favorecido por la presencia de las larvas 
depredadoras de Ia poliIIa fantasm. (Chaoborus) (Krueger & Dodson, 1981). 

La superficie de muchas plantas esta cubierta de pelos epidcrmicos (trico
mas) que, en algunas especics, desarrollan unas gruesas paredes secundarias 
y forman potentes ganchos 0 espinas que puede atrapar 0 ensanar insectos. 

Keratella cochlearis 

Forma sin espina 

Forma sin cresta 

L--.J 

25 ~m 

Daphnia pulex 

1mm 
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Forma con espina 

Figura 3.21 Invertehrados 
zooplanct6nicos con y sin las 
defensas ffsicas que puedcn ser 
inducidas por la presencia de 
depredadores. EI rotffero Kerate//a 
cochlearis con y sin la espina 
basal, y hcmbras inrnaduras dd 
c1ad6cero Daphnia pulex con la 

Forma con cresta crcsta ccfalica y sin ella. 
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Figura 3.22 Ninfa de 
una cicadela (Empoasca 
Jabae) atrapada entre los 
tricomas de la judia 
Phasenlus I'ulgaris (de 
PlIkrncr & Tingt:y, 1976), 

El hah:! PhaSe()/lls tJlligar:'s POSl'C en clcl1vCS Lit-' SliS hojas uno.') rricomas gan
chudos, de O,OG-O,ll mm de largo, (jut' Cl1sartan l:is ninfas y los adu\«)s de las 
cicadclas (FmjJ(){lsca jabacJ- Los inst'ctos atrapados dejan de alimcntarse y 
muchos sc dcshidraran () I1lUl'lTI1 de hamhrc (fig. ).22). Los tricomas de las 
hojas de Pass~rl()ra son una ddensa mlly dictz contra 1a mayoria de las Ofll

gas, PCfO POf In IllCilOS una l'specie ha solucionaLio cl problema -- las orugas 
de AlecbaniUs isthmia colaboran en ]a cOnstflH:ci{)n dc una rcd suspcnuid:1 
dchajo de la hoja y sc alimcnt:ln de I()s bordes no protegidos de la misma 
(Rathcke & Poole, 197';). 

louo rasgo del tipo cle vida de un organismo que incrcmcnte Ia encrgia 
que gasta un consumidor en (kscuhrir!o () capturar!o, es una dcfensa si, a con
secuencia de din, cI consumidor hace mel10S uso dc este organismo como 
alimento. La gruesa d.scara de lIna nuez 0 cl cono fihroso de un pi no au men
tan cI tiCmpo lHilizado por un animal para extracr una unidad dc alimento ekc
tivo, y clio punk reducir l'i t1tllllCro de nueces () de semillas de una pitla que 
son devoradas. Las plantas verdes no utili:t.an sus nxursos encrgttkos para huir, 
y por clio pueden invenir una cantidad rclativamentc mayor de cnergia en 
desarroliar defen'sas ricas en cnergfa. Ademas, hemos sugerido ya que la ma
y()ria de las plantas verdes til'nen una provisi6n rclativamcnte devada de re
';,:ursos cnergeticos en forma de celu\osa y Iignina. Por clio pucdc rcsultarks 
hara(() formar vainas y ciscaras alrcdedor de SliS semillas (asi como espinas 
ICI'iosas en sus tallos) si estos tcjidos de ddcnsa contienen poca proteina U otros 
nutrientes lirnitantes y si I() que qlK'(Li protcgido son las riquczas rc;i1es -los 
rc(\ucidos reCllrsos de nitn\geno, f()sfor(), potasio, etc., de los emhriones y 
mcristcmas. 

{!n depredador que s(' :lIimenta de lHejillofles se enfrentJ. ;I un prohlenu 
Illuy similar al quc tiene un dcprnLtdor que St' alimentl de nueces I.os [l1('ji
Ilollcs :Idulto:-. IlO St' dc:-.pLu;m, pero po:-.ccn un;1 concha que por 10 Ille[lO:-' 

exigl' Illucho ticlllpo l);1r;1 ;thrirla y que pllcde pr()tegn por cOlllpkro al ani
mal contra cierto.'l deprcdali{Jre, .... Incluso lilt caracol, quc sc dcsplaza ICI1I:t
mente, [iclll' algullas de (,,'-ot:IS propinLtde . ..,. FllllejilkHl plink scr transportado 
l'n l'I ~Iirc p()r Ull Ult'f\'O Y dcjado cler luego ,'lohre las rocas para que se 
romp:1 su concha; el clr:I("()1 punk ""l'f fr:lglTll'lltad() sohre una piedra por Ull 
rordo; 1:1 nuez punic ser ahicrLl por 10,.., di(,llI(,:-' de ulla ardilla - ell todos In . .., 
GISOS, la ('Il\'o!tura prot('ctof;l han: gastar tiempo y energla al uepredador 

Janzen (It)Hl) lu se[l:1lado que nuestro:-, antep:ls:tdos sahlan ya probahk
mente hael' cinc() millolll'S dl' ;1I1( lS q lIC to . .., rn·ipiell!e .... bi{nicos rcalmentl' du· 
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rus prescntan a menudo un contenido por 10 (klll;!s no pr<Hcgido. General, 
mentc, las unicas semillas que pucdcn scr ingcridas sin precauciones son las 
que se hallan ruc1eadas por paredes c1uras y gruesas. En rCSUrlll.'ll, un castillo 
resistcntc pucdc sustitllir a otras dcfcnsas como la huida 0 la prescncia de com
puestos qufmicos toxicos. 

Como cahfa espcrar, cuanto m;is valios:! es lina parte dc lin organisillO para 
su eficacia, tanto mas intensamentc .'lucie estH ddl.'ndida, ins recut"s()s aliml.'ll
[icioS mas cOllccntrados (iL las plantas St en client ran en los PUJl(()S de creci
micnto (mcristemJs de las ralces y los brotes) y en las semillas. Los mcristema.'> 
reprcscntan cI potl.'llcial para un crecimicnto ulterior; LIs semillas rq)l"escntall 
a los descendicntes potcnciaics. Estas son las regioncs de dondc Sl.' coneen
tran los rccursus mis escasos, y cu)'a protccci6n frcntl.' a los herhfvoros pro· 
porciona lin :tumcnto mas prohahle del ntimcro de descendicntl.'s qlle dejarj 
Ia plant;!. Los mc.:ristemas apicales sudell estar protegidos contra los pequenos 
depredadores (los que prescntan la misllu escala de tal1l<lilo que las propias 
YClllas) por la presencia de CSClillas cuticularizadas y a Illcnudo lignificadas. 
Peeo l'stas protl'ecioncs no ser;ln habitualmente una dcfensa contra los ([cpre
dadores mayores, COIllO las aves; cl pinz()n rcal, por ejemplo, sc dedica a los 
hOlones florales en desarrollo de los ;irholcs frutalcs durante b prim:lvera. 
Las ycmas puedcn escapar ala depn:dacic)ll de los heehfvoros mayorcs consti· 
luycndo una pane integral dc un tronco () una rarna Icoosa, Y pllcden estar 
protegidas adernis por espinas fntimamente asociadas a las propias yemas. 

Las sl'milbs est;in Illas expuestas a los depredadores cuando acahan de 
Iludurar y se hallan alll1 fijadas, en un cono 0 un ova rio, a la plan(a madre. 
Lis masas de scmillas agrupadas en ulla cipsuia c:urante cI proceso cle ma
duraci6n ofn:cell un paquetc alimenticio potenciaimellte rnaravilloso para un 
dcprcdad.:)r, pcro Sll valor queda literal mente disipado (an pronto COffiO la 
cjpsula se ahre y las scmHlas se displ.'fsan. Estc tema Cjueda bien i1ustrado en 
d ejemplo cle las amapolas silvestres qUl' vivcn en los campos de trigo y dl' 
las l'spccies cultivadas par d accite cle sus semillas (fig. :1.23). Las semillas 
de las amapobs silvestrcs se dispersan a traves de una snie dc poros dd apice 
de Ja d.pSllia, movicla por cl vicnto. Dos de las especies, Pa/,al'er rboeas y 
P {/ubium, ahren dichos poros tan pronto como las scmillas est;in maduras, 
y las eapsulas quedan a mCI111clo vadas al db siguicnte. 1 )os otras cspecies, 
Ptlpol'cr arp,emollc y P. bybriduJrl, posccn unas semillas de tamaflO relativa
mente grande en comparaci()n con los porus de la d.psllla, y la dispersi6n 
cs un pruceso knto qlle se prolonga dllrame d otooo y d invicrno. Las C:IPSLl
bs de cstas especies llevan cspinas. En ocasioncs se han encontrauo form as 

P. rhoeas P. fecoqll P. dubium 

P. argemone P. hybndum 
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Figura 3.23 Capsula de varias 
-especies de amapolas (PapatJcr spp.). 
L~IS espccies silvesrrcs, de c:1psula lisa, 
prescnran anchos porus por los que se 
dispcrsan dpidamcnte las semillas. 
Las dpsulas cspinosas, proregidas, 
pertencccn a cspccics con poros 
pcqueilos, cuyas semillas sc dispersan 
icntamentc. 



Tabla 3.2 Anivilbu 
ramonealiora de las 
b;!b()sas (AKriolima.Y 
re(iculatus) sohre plantas 
cianogenicas (At" U) Y 
aCianogenicas (ac Ii) lit: 
trthol hlanco (Ihfolillnl 
repens). St" cultiv:tron dos 
p[;lIU:lS, una de clua 
genotipo, en unos 
recipientes ue pl;istico, 
y se dej() que las hahnsas 
r~lInonearan durantt: 
skle I1nches sllcesi vas, 
I~IS cifras indican d 
n(imcro de hoi;!S que 
sufrieron divers()s 
grauos de activid;HJ 
r:Hno[lcador:1 (+) y (.-) 
indican m:is () menos lit' 
I() espc:r;ld() t'.<;fadbtica
mcnte Cll CStl l":ucgoria 
La dil<:rcllcla con 
fC:-'Pt'Cl() a I() C:-'PCf:llh) 
c,~ "igllitic:lllY;t clland() 
J' < O,l)()l (lk Dlrm 
c'\: liarpn, Il)K2,) 

de Papaver argemone clIyas capsulas carecen de espinas, y estas son las uni· 
cas atacadas par los pajaros, Es(O sugiere que la evoluci6n de las espinas pue
de haber sido se1cccionada porque protege a 1a capsula de los ataques de los 
pajaros, 

La amapola cultivada 0 adormidera (PajJcn'er somniferum), en cambio, ha 
sido seleccionada por e1 hombre para que no disperse sus scmillas - los po
ros de la d,psula no .'Ie abrcn, Por dlo, los p;ijaros pueden constituir una plaga 

grave en los cultivos cle ac!ormiclcrJ.: con el pico abrcn las ca.pSlIiaS, dcntro 
de las cliaies se hallan conccntradas las sell1illas ricas en acLites y protcina, 
Naturalmentc, cl hombre ha seleccionadu Ia mayoria de sus plantas cliitivadas 
para que retcngan y no dispersen las semi lias. La rccolccci6n de las semillas de 
un campo de trigo 0 de arroz desput's ele que: est as se: hayan clispcrsauo por 
cI suein no serfa un trabajo en ahsoluto rctHablc, Lina consecuencia de clio 
estriba en que las semilbs de Lt mayoria de I()~ clIlti\'os agricolas represent:1I1 
un objetivo Licil para bs :Ive~ granh'or:t.-;, !/)~ :l!1tl'p~I'i:ld()s de LIs pbnt:ls cLllti
vadas, qlll' dispcrsab:1Il sus seillillas Iluduras, c()rr];m tllllCi10 illen()S pt"ligro 

Ademjs de Ia a."'()lllhru.'~a lnteri:1 dc dcfc!l:''':I~ 1 I.'" jG!.'" ljUl' cxhihetl lu . .., di,"'lill 
tos organisll1os, existc ulllbicn tod:1 L1n:1 .'"ll·ric dc dcfen.-;:t..., qUllllic!..." U rl"il)() 
vegetal es muy riC() ell c()I1lPllCSt\lS l]lIimiu)s l]ue aparcntel1lt.:ntc IH) deselll
pelian ninglll1 papel en !:is vias nOflll:lks de l:l hioC[uimica vcget:ll. Entre cslo:'-. 
procillctos qufmicos «sccLI!ltiari()s" st: Cllcntan l1lo!CcuLI.'" simples C()11l0 d :lei
clo oxilieo y el cianuro y t;lmhil'n gluui:'-.idos, alcdoidc:'-., tcrpenoidl .. .." s:lp()lli
I1:IS, flavolloilks y {;lIlill0S dt" gr:1Il cO/llplcjidad (hllllym:l, Il)I{~) 
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Sc SLick :ltrihuir una funl"i(')[l deft"llsiva;t t'st()S COIllPUt'Stos quimic()s (Schild
knccht, It)7I). AlInquc antes de IIcgar a un;! cot1l'lusi(')[l dt' CStl' tipo l·:'-. I1lTl'S:\
rio proce(kr con clutel:i, en algtlllo.'l CL"'OS lu sido posihle dcmos! rar cont"ill
ycntcmcntc didu fLillci(m dc ddells:!. Lis pohl:wi()[Il.:s del trchol hlanco, 
7i-jj()!ium rejJe'Jls. s()n hahitualmelltc polilll{')rfil':IS ell Cllanto :1 b clp:ll'id:ld 
de lihnar cianufO de i1idn')gcl1o cuando SLL'" tcjido:'-. ~()n 1c . ..,i()lud():'-., La propil' 
dad ciaIlogcnica depl'llde de dos p:lre.s dt' :i1elos: LUlU dctermill:t 1.1 preSelll'i:l 
() :tllscncia de lin;lIlurin:1 (Ull gluu')sic.\o) y l"1 ()\rO dl' Ull e[lzillU (J·glUCIL..,ld:I:'-.:1 
que sepaLI el cianuro dl' hidn')gcll() de l:! lin:lIlurill:l (ll,lIllio I().., tejill!):'-. S()[I 
k . ..,iol1ado."'. I.:IS plallu.., (jut' ClrtTell dcl gllit/LSid() () dcl ell/illl:l. () lit' ;llltl)(L~ 
l·()IllPUl',..,to:'-., ."'(HI C()lllid,l.'" JHH I().., clr:lt.-()k . .., \' I;I~ !l:th(),..,:I.., Sill cllll);lrg(). I:l.~ 

fOf[lI:l:'-. ci:llwgcnil':l:'-. .'"lon I\H)('di,"'qUt":ld:L.., ~ llll'go rc( h,ti'.!d;I'" {Llhb :L.!J 

Los compuestos qUllllic()s Iloci\"().'" lll" ()rigell \'cgct:tI 11;111 sid() l'I:ISil'IClt.!() . .., 
en dos grupos princip:lie . ..,: l·OIllPlll':,>tlL.., qllilllil'(L'" t(')xicos {o ("u;liitltiv()s), qlll" 
SOil \'elletHl...,O:'-. illclu:'-.o t'll Pl'qlll·]-I:I:'-. (':1111 ill,ilk:'>, y l I !llIPllC:'-.t():'> qlllillil·():'-. {Jill' 
fl'ducl'll!:i digcsti('H) (() cU:I!l1it:lti\"(),..,). qu(' :ll'!l'l:m ('11 prop()rci('m :l."'ll e()lll't"ll 
traci6n Los [;lIlin()s son un ejelllp!() del ,'-.l'gUIlt!I) tip() Acn'I:11l t'ij:uldo LL'" pn) 
telnas, Y l"(lIwiertt'1l ('11 rt'bti\":Ullt'lltl' illdigt':'-.to.., :1 10.., lejido, .... que 10:'-. C()lltlc 
llL'll, COIllO pur t'jl'lllpl() Lt.., hoj:"" 11\;lduLI:'-. dd rohk Ul'ltTinlll'IHO dl' ];\.'" o["ug:\.'" 



Figur.l3.24 V;lriad(1I1 
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<.k Ia mariposa de Ia cscarcha (( )jJerojJhtera hrumata) disminuye al aumentar 
b concentraci()Il de (:lnino ell' su dieta (Feeny, 196H). 

Las plantas dimer:ls, de vida con;1, obtknen una ciena protecci6n contra 
sus consumiclon:s a causa dd caracter impreclecible tk su aparicion en el es
pacio y cl tiempo. Se ha dicho que necesitan invertir menos en 1a clefensa que 
bs espccics prnkcibks, de vida brga (Rhoades & C:n-es, 1976). Auemas, bs 
primeras nccesitan posc.:<.:r s610 dcfcnsas «cualitativas» que las protejan COlllra 
los c1epredadores gencralistas que lcs salgan al paso, mielllras que bs especies 
predcciblcs, de viela brga, neccsit~1I1 poscer defensas cuamitativas, re1ativamente 
cficaces contra toelo tiro de consumidores y menos susceptibles a la coevolu
ci6n de un dcpredador especLtlista (Feeny, 1976). Muchas especies vegetales 
producen mas de un compllcsto qUlmico sccundario, y cs probable que algu
nas alteran su inversi{m en defensas cualitativas y cuantitativas a medida que 
progresa la estaci6n. En c1 hc1echo Pteridium aquilinum, POf ejemplo, las 
hojas tiernas que creccil del suclo en primavera resultan menos aparentcs para 
los herbivoros potcnciales que cl ffondoso follaje de finales de verano. Sor
prcndentcmente, las hojas tiernas son ricas en gluc()sidos cianogenicos, micn
tcas que cI contenido en tanioo aumenta constantemente de concemraci6n, 
hasta alcanzar un maximo en las hojas maciuras (fig. 3.24). 

Los animalcs disponen de mas opciones que las plamas cuando se trata 
de dcfenderse, pero algunos de elias utilizan de todos modos los compuestos 
quimicos. Por ejcmplo, algunos grupos de gaster6podos marinos, incluidas 
las cipreas, muestran sccrecioncs defensivas de acido sulfllcico con un pH de 
1 0 2. Estas secreciones son producidas por unas glandulas, pfobablemente 
gtandulas mucosas modificadas, que originariamente desempenarian una fun
ci6n lubricante. EI escarabajo bombardero (Brachinus crepitans) posee un 
dep6sito en su abdomen, lie no de hidroquinona y per6xido de hidr6geno 
(fig. 3.25). Cuando el animal se ve amenazado, estos compuestos quimicos son 
expelidos hacia una camara de explosion, y mezclados con un enzima peroxi
dasa que permite que el per6xido de hidr6geno oxide 1a hidroquinona a qui
nona, sustancia nociva. La Iiberaci6n concomitante de gas oxfgeno hace que 
el Hquido sea expelido explosivamente, como un pulverizador. 

Otros animales, que pueden tolerar las defensas quimicas de su alimcnto 
vegetal, sedan capaces de acumular las toxinas vegetates y utilizarlas luego en 
su propia defensa. Un ejemplo clasico de ello 10 constituye la mariposa mo
narca, cuyas orugas se alimentan de asclepias (Asclepias spp.). Las asclepias 
contienen compuestos quimicos secundarios, gluc6sidos cardiacos, que afec
tall al latido cardiaco de los vertebrados y son venenosos para los mamfferos 
y las aves. Las orugas de la mariposa monarca pueden acumular la toxina, 

114 CAPiTULO 3 

-! 



Figura 3.25 £1 escara· 
bajo bombardero 
(Brachinus crepitans) y 
Sll aparato defensivo que 
se abre cern del ano. 
La mezda de compuestos 
expclida hacia 101 camara 
de explosi6n provoca 1a 
cxpulsi6n de un chorro 
vaporizado de quinona. 
(Dibujo de 101 glandula 
Insado en una figura dc 
Eisner & Meinwald, 1~)()6.) 

~Io <illt." t'!> IHlt'flO 

para un()~ t·~ lIIalo 
para ot(()~" 

morfoiogia y t."olor 
como dl'fen~a~: cripsi .... 

Dep6sito 

Camara 
_.- de exolosi6n 

Glandula del enzima 

2 mm 

Orificio 

que se encuentra alm en los adultos que, por consiguientc, ~()n totalmcntc 
inaceptahles para las aves c1epredadoras. Por cjcmplo, un arrendajo joven incx· 
peno (es decir, que no ha probaclo aun una mariposa monarca) vomitara vio-
1entamcnte despucs de ingerir una de est;ls mariposas y, una vez rccupcrado, 
rechazara to(.ias las deffias del mismo tipo que encuentre. En cambio, las mario 
posas ffionarcas alimentadas con col, 0 con una de las pocas especies de <\s
c1epia que carecen del gluc6sido, son comestibles (Brower & Corvino, 19(7) 

Las defensas qufmicas no son igualmente cficaccs comra todos los con
sumidores. De hecho, 10 que resulta inaeeptahle para algunos animalcs puede 
constituir Ia dieta de decci6n, 0 incluso la unica, par~l otros: muchos herbf
voros, particularmcntc insectos, se especializan en unas poe as especies vege· 
tales cuya defensa especial han conseguido superar. Un paso importante en 
13 interacci6n evolutiva de las plantas y los herbjvoros cs la cvoluci6n de la 
tolerancia frente a Ia defcnsa qufmica y a la planta quc la produce, e incluso 
de la atracci6n por ella y de su utilizaci()n. Por ejcmplo, las hemhras gravi
das de la mosca de la col (Delia brassicae) sc dirigen hacia un cultivo de coles 
desde distancias de hasta 1') metros (fig. ) .26). EI olor 3trJctivo 10 constituyen 
probab1cmente los glucosinoi;l(os hidrolizados (t()xicos para OWlS muchas 
especies). 

Un animal puedc ~educir la prohabiliclad de ser dctectado pOI" un deprc
dador adoptando la coioraci()n de su amhicntl', prl'sl'ntando uoos dibujos 
y colores que confundan su siluct;t 0 bien parcciendose a un cil'mento no 
comestible de su ambientc. Entre los cjcmplos hien evidcntes de esta crifJsis 
se cuentan la coloraci6n verde de muchos saltamontcs y orllgas, y b trans
parcncia de numcro!-.os ani null's pLtIlC((>nicos que \'ivcn en bs capas SlIplT 

1 0 ~ 

_~. ____ ---.l. __ --""'----------..-.. - ... ----'--i~ 

10 ~ 30 

Distancia respecto il las coles mi'ls cercanas 1m) 

II 5 HECUHSOS 

Figura 3.26 I'ro/llctll(J 
dc hcmhras de la mO .... c:1 
de la ("()! (I)l'lio hr({sshol') 
quc st." oricntan contra el 
vlento hacla Ull Clmpo 
de coles, ell rl'laci{m c()n 
su dis(:lncia r("~pec(() :1 
las plantas (1I3wkc~, 197·,) 



mimctislllO hatesi:lnO 

dcft:nsas 
de cOlnporClinicllto 

fida!cs de los Ill:lres y lagos. Son casos mas cspectaculares cl del pez cle los 
sargazos, cuya siluet:! imita a [os sargaz()s entre [os que VhT, el clc rnuchos 
invcrtehraclos de pcqucilo tam:ulo que tknen un gran parecido con ramitas, 
hojas 0 elementos floralcs (fig. 5.27), y el de fa oruga de Ia mariposa Umenitis 
arcbipPlls. que tienc ;ISpccto de excreme!Uo cle pajam (lamina II, p:ig. H4) 
Los anim;t1cs cripticos pLlcdcn sn altamente s:lhrosos, pem .'Ill morfologfa y 
SLl co[or (asi como el cOlllportamiento de sdecckm dd amhknte apropiado) 
rcducen b probahilidad de que scan utilizados como n:cursos. 

Micntras que b cripsis pucde scr una estratcgia de ddensa de un organis
!lIO comestible y sahroso, los aninules nociv()s () pcligrosos parece a menudo 
que advierten del hccho mediante unos colorcs y dihujos hrillantcs, vistosos. 
SC dice que presentan ulla coloraci()n aposcmatica, y cI fen6meno recihe el 
Ilomhrc dc aposematismo. La mariposa monarca, dtada alltes en d contexto 
cle las <.lefCIlS:1S qUlmicas }' clel mal sabor para los p:ljaros, tiene una colora
ci6n aposen1;itica, al igual que Sll oruga que es la que acumula los gluc6sidos 
carciiacos de defc:nsa qLH . .' Cl1cuel1tra en su alimento (I:imina II). EI pljaro que 
come Lilla vez una mariposa cit: estt.' tipo recucrda luego Ia experiencia Ilegati
va y evita a las mariposas monarca durant<: un cierto tiempo. Pero es evidente 
<jue estl cxpl'riencia s610 rcdundar,l en bcndicio de las otras mariposas mo
narca si estas ticnen un aspecto parecido al cjcmplar que proh6 cI pajaro. As! 
pues, existe una intensa presi(m de scieccion en favor de que las mariposas 
monarca se parezcan a sus congeneres y de que Sli forma y su color sea f:kil 
de llH:morizar pOI" parte del ciepredador. 

La adopci6n de un esquema corporal vistoso por parte de las presas no 
comestibles abrc inmediatamcnt<.: la pucrta al engaiio por parte de orras espe
cies, ya que existid una marcada ventaja sclectiva para una presa comestible 
(ci mimeta) en poseer lin aspecto similar al de una especie no comestible 
(ci modelo). Es[e mimetismo hatesiano cs un fcn6meno muy difundido. En 
cicrto sentido es un GISO especial de camuflaje (cripsis), ya que el mimcta 
sc p~lf(xe a otro objeto del amhicnte, pero se difcrencia de 1a cripsis en que 
cI mimeta, en Iugar de SCI' poco visible, produce unas sciia1cs c1aras que tie
ncn gran probabilidad de ser cictcctadas por cl depreclador. Volviendo al caso 
de la mariposa monarca, podemos ohservar que el adulto de la sabrosa mad
posa Umenitis arc/}zppus imita a la mariposa monarca cle sabor dcsagradable, 
y el arrcndajo que ha aprcn<.lido a <.:vitar a las mariposas monarca evitara tam
hien a las Limeni/is. Sorprcndel1tementc, mientras que la oruga no comesti
hle dc la monarca [icIlC, como cI adulto, una coloracion aposematica, la oruga 
de la sabrosa Limenitis tiene una coloraci6n criptica y se parece a un excre
menta de p;ijaro (l;imina II). 

EI mimetismo de un organismo no comestible parece no estar Iimitado a 
los animales. EI muerdago, por ejemplo, muestra a menudo un notable pare
cido con SllS planras huesped de sabor desagradable. 

Vivicnclo en agujeros, los animalcs (ciempies, topos) pueden evitar esti
mular los rcceptores sensoriaies de los depredadores; «haciendose el muerto» 
(zarigi.\cya, ardilla cerrestre africana, numerosos escarabajos y saltamontes), un 
animal puede conseguir que no·se desencadene la respuesta de matar. Los ani
males que se esconden en un cobijo ya preparado (los conejos y los perros 
de las praderas ell sus madrigueras, los caracoles en sus conchas) 0 que se en
rollan y protegen las partes vulnerables de sus cuerpos mediante una parte 
exterior mas resistente (armadillos, erizos, is6podos), reducen las posibilida
des de scr capturados. Sin embargo, cuando el conejo 0 el armadillo se ha 
retirado a su «castillo», basan su probabilidad de supervivencia en el hecho 
de que el atacante no sed. capaz de superar las «murallas» (Ia madriguera de 
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espacio como palabra 
de doble sentido 

100 

80 
<f!. 

• 60 0 
0-

~ 
ro 
c 40 • 
ro 
U 
ro 

20 .g 
w 

0 

--.--. 
/ 

/ 
~ -

2 3 4 5 
Ensayos 

Bremas 

• Rutilos 

Figura 3.28 Al aumentar 
su cxpcricncia, 105 j6vcncs 
brcmas (Abramis brama) 
aprcndcn a capturar cl 
cscurridizo copepoclo 
(Cyclops uicinus - represen
tadu en el dibujo cle la 
dcrecha), pem los rutilos 
(Rutilus rutiius) no supt:ran 
nunca una lasa cit: exito 
del 20 %. (Dc Winfield 
et a!., 1983.) 

un concjo no es una dcfensa contra una comadreja), y adem as sacrifican su 
posihilidad de saher 10 que esta sucediendo fucra. O(ros ani males tratan de 
salir del atolladero con una baladronada, mostrando despliegues de amenaza. 
La respuesta de aianna ele las mariposas diurnas y nocturnas que muestran su
bitamente los ocdos de sus alas es un ejemplo de ella. Otros cjemplos son 
cl sonido que cfectllan con sus puas los puercoespines africanos y cl movi
mienro de lcvantar la cola y golpear can la pata de la mofeta. 

Includablemente, la respuesta mas habitual ele comportamiento de un ani
mal que se encuentra en peligro de ser capturado cs 1£1 huida. Ante la presen
cia de un pez, c1 pequeno copepodo de los lagos Cyclops vicinus, por ejem
pia, muestra un movimiento rapido de huida que Ie permite evitar cI encuentro 
con su depredador, a menos que este sea muy eficaz. La figura 3.28 muestra 
como una brema joven, con su boca protuberante y su capacidad de desarro
liar una intensa presion de succi6n, puede aprender a perseguir can exito a 
Cyclops, mientras quc cl rutilo, menos bien dotado, no consiguc atrapar a es(a 
presa tan escurridiza. 

Este ejemplo ilustra tres puntos importantes. En primer lugar, al igual que 
(odos los componamicntos de defensa, 1£1 «huida» reduce la probabilidad de 
que un animal acabe convirth::ndose en un recurso alimenticio. En segundo 
lugar, y quizas de modo inevitable, existen uno 0 mas depredadores que pue
den veneer esta dcfensa. Y en tercer lugar, 1£1 defensa cuesta energia y la re
compcnsa (escapar) debe scr considerada como algo que se debe comprar can 
el s~lCrificio de la energfa 0 de otros recursos que podrfan haber sido emplea
dos en otras acti vida des. 

3.5 EI espacio como recurso 

Todos los organismos vivos ocupan espacio, y en cieno sentido se puede de
dr que a menudo compitcn por el- por ejemplo, se puede imaginar que una 
planta compi(c con otra por poseer un espacio en 1£1 vegetaci6n. Pero general
mentc es mas exacto decir que las plantas est1n compitiendo por la luz, 0 por 
algun otro recurso, que pueden capturar en dicho espacio. Analogamente, 
se. puede decir que las plantas necesitan espacio para sus rakes, pero con 
clio parece que se quiera decir que las plantas necesitan los recursos de agua 
y nutricntes que sc encuentran en dicho espacio. La palabra «espacio» pue
de ser utilizada entonces como palabra de doble sentido, para describir los 
recursos que puedcn ser capturados en el espacio mas que para dcscribir £II 
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espacio como recurso en sf mismo. Sin embargo, existcn algunos casas en los 
que sc pucde hacee una excepci6n y reconocer que los bulbos de un crocus 
pueden llegar a estar tan juntos que acaban cmpujandose unGS a otros fuera 
de la tierra, Pero una comunidad forestal poseed. ahundanlc cspacia para mas 
arboles, y la superficie de una chacea puede contencr suficiente espada para 
otras muchas capas de Icmcjas de agua flotantcs - aunque en ambos CIS()S, 

c1 abastecimiento de Iuz 0 dL rCCllfSOS mincralcs Jcabara POf limitar l'I ('feci" 
miento en dicha espada. 

El cspado sc conviertc en un rccurso potenciaimcntc limitantc s610 Cll:'l11-

do c1 empaquetado fisico de los organismos limita su actividad, inciuso con 
ahundancia de alimento. Los b()bnos y los mcjillol1es puedcn agruparsc su
bre 1a superficic de una roea con una densidad tal que no qucde ya lug;!r 
fisico para otros individuos, y cI comportamicnto territorial de un ave pucde 
clcfinir un cspacio que es defendido por dicho organismo. El espacio contic· 
t1e rccursos, pew cstos son ohtenidos en virtud de Ia oClIraci(\n del csp:lcio 
En este sentido, d c()l1lportamienw de un animal territorial ha ('o!1\'crtido cl 
espado en un recursu. E'lt() pa.'l:l a sn illlportantc cU:lI1do cOllsidl'f:tJll(),'l 10,', 
modos en que los organislllos compiten elHre sf por los rl'cur~()s, En el capI
tulo 7 (al cswdiar la compell'llcia entre los organislllos) vercmos que es posi
hie distinguir, por un !ado, aqlldlas situaciones en las que cl individuo A re
duce cl nivel <-iL' un rccurso y cl individuu B [(.'aecion;! 3ntt.' est:l reducci(')!1 
dd nivd. Los dos organisll1os no rcsponden a la prt.'scllcia del (lIro, sino al 
nivcl dt.' priv;tci(J[) del recursu que cada uno ocasiooa (compett.'ncia dt.' explo 
tadon), Por otro !ado, y particularmcl1te entrt.' los animak.'l supcriores y las 
aves, cl nivel de conflicto pllede ~er despiazado, de modo lJue A y H Il1llL·strt.'Il 
lIna interacci6n directa al capturar el espacio (terriwrio) -- reacciollan elHon
ces din.'ctamente a la presencia mutua (compct('nci:t d(' intLfkrLllCia), en Ill
gar ue ft.'acdonar antt.' d nivd a qlK' han ITducido d reCursu. 

En otros casos queda hicn claro qll(, cl rCCllrso es d ('spacio mismo, y 
no los rccursos qu(' pueda colHener. A , ... 1 , podelllos imaginar Ia comp('t(,llCia 
entr(' las lagartijas por los lugares s()icados de las rocas. No po<-icmos decir 
que las lagartijas esten cOl1sllmiendo 1(,lllpcratura (una condici()n), P(,fO cs Lvi
dente que explown emplazamienlos favorahks que qucdan entollces fuera del 
alcance de otras lagartijas, Por ddinici()Il, LStoS micfOemplazamit'ntos son rt'
cursos, Adeffias, podelllos identificar los lugares de anidamicnto y los escuo
dit('s COffiO recursos potcnciaics para muchos tipos de animaics 

3.6 {lna c1asificaci6n de los recursos 

Una vez estudiados divt.'rsos tipos de rc('ursos, pasarelllo.'" aiHJLl ;1 dcsnihiJ 
lin sistt.'nla, desarrollado pOl' Tilman (It)H2), para clasifil';lr l().'l rceur:-.():-" Fll(l 
st.'rvir:i de rCSlllllLn y silltesis de las di .... tintls ideas expul'stls ell ntc clpilUlo, 
pero t:tmhien ayudar;i:\ clarifiear el tem:l dc! 1ll0dUell qllC los org:1Il1SIllOS UJlll 

pitLn entre sf y del quc Se trataLi ell l __ apitulos p()stni()rn 
I-icrnos vis[o que Llda pl:tnu rcqllkrc 2()-,~() n'Clll'.'i{),'l (llkrellle,'" p:lr;l eOIll 

plctar Sll cicio vital, Y 'It!(: la mayorfa dc las pLirll;lS nn'l'SiLlll d IllL"'IlHl grll 
po til' rccursos aunque en proporeiol1cs sutilrnclltc distiotas_ Lld;l LIllO de 
IllS rccursos ha de ohtl'llnsc COIl indl'pendencia de 10 .... otro:-., y ;1 !lIl'lll! 

do mcdiantt.' ml'canismos de ;lbsorcit'lIl bastantc dikrelltcs - :tlgull()'" COIllO 
jones (K +), otf()S como IlH)Kculas (C()2), un()s en s()luci()Il, ()tftlS ell f()rma 
gascosa. EI carhono no puc<-It.' SCI" sLlstituidu por cI nitr()gello, Ili cl f(')sforo 
por cl pot~lsio, Tan s()lo UIlOS pOco~ Lit.' los recurso,', que nccesita lIll;! plant;! 
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superior pueden ser sustituidos cn pane 0 totalmentc. La mayoria de las plan
t~lS pueden tomar el nitr6geno en forma de nitrato 0 en forma de ioncs amo
nio, pero no cxistc un sustituto del propio nitr6geno. Por cl contrado, para 
muchos carnivoros, las prcsas de un taman a similar son pdcticamcntc equi
valentes como anfculos de la dicta. Esta contraposici6n entre los rccurSos que 
son individualmentc esencia/es para un organismo y los que son sustituib/es, 
plIede ser ampliada hasta una clasificaci6n dt: los recursos tomados de dos 
en dos (fig. 3.29). 

(a) (b) (e) 

Complementarios 

(d) (e) 

Antagonistas Inhibici6n 

o £~ 
A B , , c A 

A, A, 

Figura 3.29 Isodinas de crecimiento dependientes de los rccursos. Cada una de 
las isodinas de crccimiento representa las camidades de los dos rccursos RI y Rl 
que debcrian existir en un habitat para quc una poblaci6n mostrara una 
detcrminada tasa de crecimiento. Pucsto que esta tasa au menta con la disponibilidad 
de los recursos, las isoclinas mas alejadas del origen de coordenadas representan 
unas tasas mas altas de crecimiento de la poblaci6n - la isodina A tiene la tasa 
mas baja, la isoclina B una tasa intcrmcdia y la isoclina C la tasa mas elevada. 
(a) Recursos esenciales; (b) rccursos perfecta mente sustituibies; (c) rccursos 
complementarios; (d) recursos antagonistas; y (e) inhibici6n. (De Tilman, 1982.) 

En esta clasificaci6n, la concentraci6n 0 la cantidad de un recurso es re
gistrada en el eje de las x, y la del otro recurso en el eje de las y. Sabemos 
que las diferentes combinaciones de los dos recursos dadn lugar a distintas 
tasas de crecimiento del organismo en cuesti6n (se puede tratar del crccimicnto 
individual 0 del crecimiento de la poblaci6n, eS decir, de la supervivencia y 
la reproducci6n). Podemos unir luego los puntos (es decir, las combinaciones 
de recursos) con la misma tasa de crecimiento, obteniendose unas Ifneas 0 «iso
clinas» de igual crecimiento. En la figura 3.29, por cjcmplo, la linea' B cs en 
cada uno de los casos una isoclina de crecimiento neto cero. En otras pala
bras, cualquiera de las combinaciones de recursos rcprcscntadas en estas If-
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neas permiten que el organismo se mantenga, sin aumentar ni disminuir. Las 
isoclinas A, can menos recursos que las B, unen combinaciones can la misma 
tasa de crecimiento negativa; en cambia, las isoclinas C, can mas recursos 
que las B, unen las combinaciones can la misma tasa de crecimiento positiva. 
Como veremos, es 1a forma de las isoclinas 10 que varia can la naturaleza de 
los recursos. 

3.6.1 Recursos <"'sendalc~ 

Se dice que dos recursos son esenciaJes cuando uno es incapaz de sustituir 
al atro. As!, el crecimiento que puede ser sostenido par eI recurso 1 depende 
absolutamente de la cantidad disponible del recurso 2. Esto vicne indicado 
en la figura 3.29a por las isoclinas que corren paralclas a ambos ejes. Esto es 
asi ya que 13 cantidad disponihk de un recurso define una tasa tk crecimiento 
maxima posihk, indcpendientef1lcnte de Ia cantidad del otro rccurso. Esta Usa 
de crecimiento es alcanzada a menus que la cantidad disponibk del otro re
curso defina una Usa de crecimiento aun mas n.."ducida. Asf sucedera para el 
nitr6geno y e1 potasio como recurso en cI crecimiento de las plantas verdes, 
y para los dos hucspedes ohligados de la vida de un parasito 0 un pat6gcno 
que debe ahernar de hucsped en e1 transcurso de Sll cicio vital (capitulo 12). 
En la vida de las mariposas lIeJiconius, eI rcellrso 1 pllede ser eI follaje cle 
una especie particular de PasslJZoru como alimcnto de la larva, y d recurso 
2 serra cI polen de la cucurhitace:l Gurunia para la rnaripos3. 3.dulta. 

3.6.2 Rt:curso~ ~ustituihlc~ 

Se dice que dos recursos son perjectamente sllsUtuibJes cuando cU3.lquiera 
de ellos puedc sustituir totalmente <II otro. Para la mayoria dc las plantas ver
des, esto es 10 que sucedc con eI nitrato y los iones amonio como Fuentes 
de nitr6geno. TamhiCn succde 10 mismo con las semillas dc trigo 0 de cchada 
en la dieta de un polio de granja, 0 con las cchras y las gacclas en iJ dicta de 
un Jc6n. Tcngase en cuent.:l que no decimos 411e los dos recursos son igual
mente hue nos. Dc hecho, los iones nitrato sedn mas carns para la plant:! como 
Fuente de nitr6geno que los ioncs amonio, ya que Ia planta dehe consurnir 
cncrgia metah6lica en la rcducci6n del nitrato a amonio antes de poder asimi
larlo y producir protcfna, Esta caracterlstica (perfecta mente sustituihlcs, pcro 
no ncccsariamcntc igual de huenos) sc halla ilustrada en Ia figura ).2<)h por 
las isoclinas cuya inc1inaci{)I1 no cort~t a amhos cjes a la misma dist;lIlcia del 
origen de courdenadas. As!, en la figura ).2<)b, en :tllsencia del reclirso 2, cl 
organisrno necesita 1II1:l cantid:uJ rclativ:lmcntc reducida del reclirso I, pefo 
cn :lllscncia del reclIr...,o 1 nece...,ita una cl11tidad rebtivamCnlC elt'v:lda dcl 
reeurso 2. 

Los rn:ursos .... ll,stituihlo SOli ddinidos COIllO cOfJllJiemcfI(arios si Lt.., i...,o 
dinas se Cllfvan hacia cl origen (fig. 5,2<)c). Fsta forma de las isociillas indica 
quc una especie necesita meno,,", cUHidad de los <..los recursos si amhos est:in 
disponihles qut' si los COIlSllrlH.'1l por separado. LJS pers0l1:ls que comcn cin
tos tipos dc habichuclas junto con el ;trfOZ pueden :llll1lenl:lr d cOlltelli<.io pro· 
teieo utilizable de Sll alilllelHo en un 40 'x, (Lappe, 1<)71). Las habiehucLts son 
ricas en lisina, un amino;icioo escilcial poco abllnd:lI1te en cl arro!., miemras 
que c1 afrOZ cs rico en amino;icidos sulfuraoos que sc lullan presentes en con
centraciones bajas ell I:ts hahichllclas. 
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I In par cie rCCllrsos sustituihlcs cuyas isoelinas se curvan alej:indose del 
origen de coorcienaclas recihen eI nomhre cle afltagnnistas (fig. :1.29d). Esta 
forma de !:is isoclinas indica que una especie necesita una cantidad propor· 
cionalmente mayor de n:cursos para mantener una detLTminada tasa de incre· 
mento cU:lIldo los dos recursos son consllmiclos juntos que cuando son COil· 

Slllllidos por .... cparado. lin caso sCIlll"jante Sl" podri:! producir, por ejelllplo, 
si los rCCllrsus contil"nell difl"rcntcs compues{()s t<hicos que l"jercl"n una :lC' 

ci()Jl SinL'l"gicl (supl"rior :I b simple :ldicj{m) soi1fe Sll consumidor. Por ejem· 
plo, eI :tcido 1>.I.-pipe<.:()licO y t'l :tcido djenc(>lico (dos compuestos qlllmieos 
seeundarios que parl"cen ejcrecr lIna fUIl<.:k)Jl dcfcnsiva cn ciertas scmillas) no 
dcs:trrollahan un ("keto significativo sobre e1 erccimicnto de la larva agranfvo· 
ra de un escarabajo brllquido si LTall cOllstlmidos por sl"paracio, pt:ro cjercian 
Ull cketo pronuneiacio si l"I"all ingeridos juntos (fanzcn ('/ o/.. 1(77). Si las se
millas (Ie una especie prcsentaran uno de estos compuestos, y las SCI11ill~IS de 
otra especie cl segundo compuesw, una dieta mixt:! rcpercutiria desfavorablc· 
mente sobre cI crecimil"nto. 

Fin:llmente, 1a figura ).2ge ilustra eI fen6meno de 1a inhihici(jn a nivdes 
ahos cie los reeursos (para una parcja de recursos esencia!cs). No resulta diffcil 
enconlrar ejemplos de recursos que son esencia!cs, perq que pasan J ser toxi· 
cos 0 perjuciiciaics si Sl" hallan en exceso. EI anhidrido carh6nieo, cI agu:l Y 
los nutricntes mineralcs son nccesarios para la fotosintesis, pero cacia uno dc 
c110s cs Ictal en cant ida des exeesivas. Analogameme, la luz provoca un aumen· 
to <lL las tasas de crecimiento en las plantas, pero puede inhibir cI crecimiento 
si su intensidad es demasiado c1evada. En talcs casos, las isoclinas forman cur
vas n:rradas ya que cI crecimiento disrninuye con un aumento de los rceursos 
hasta nivcles muy altos. Sc trata de una situaci6n en la que 10 que son recursos 
a un nivci se eonvicrtcn en condiciones limitantes en otro nive!. 

3.7 Dimensiones en recursos del nicho ecologico 

En c1 capitulo 2 desarrollamos el concepto de nicho ecologico como un hi
pervolumen de n dimcnsiones. Define los Ifmites dcmro de los cuales puede 
sobrevivir y reproducirsc una especie determinada, para un elcvado numero 
(n) de factorcs ambientales, incluidas las condiciones (capitulo 2) y tambicn 
los recursos (presente capitulo). Obscrvcse, por 10 tanto, que las isoc1inas de 
crecimicmo cero de la figura 3.29 (las line as B) definen los Ifmites en dos di
mensiones de los nichos. Las combinaeiones de recursos que quedan a un lado 
de la Hnea permiten cI crecimicnto de los organismos - pero al otro lado de 
la Ifnea los organismos declinan. 

Las dimensiones en recursos del nicho de una especie pueden ser repre
sentadas a veces de un modo similar 31 utilizado para las condiciones, can unos 
Ifmites superiores e inferiores dentro de los cuales 1a especie puede medrar. 
As!, para un depredador can selecci6n del tamano, los Ifmites de su capacidad 
para detectar y capturar las presas significan que es capaz de explotar tan 5610 
una gama Iimitada de presas dcntro del continuo que va desde las presas di
minutas hasta las de gran tamano. Para otros recursos, tales como los nutrien
tes minerales para las plantas, el ifmite inferior de la eoncentraci6n de un nu
triente puede ser definido como aquel por debajo del cuallos individuos no 
pueden crecer y multiplicarse - pero es posible que no exista un Ifmite supe
rior (fig. 3.29a-d). Dada una gama de concentraciones de nitrato en un suelo 
heterogeneo, los individuos de una determinada especie vegetal pucden ser 
capa.ces de medrar en todos los emplazamientos can una concentraci6n supe-
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rior a un minimo. Sin embargo, como hemos dicho en la secci6n 3.6.2, para 
el caso de ciertos recursos de las plantas, un cxccso de alga buena puedc rc
suI tar perjudiciaJ (pOf ejemplo, agua, iones Fe2 + , radiaci6n solar), y en estos 
casas se puedc definir (am bien un Ifmite superior del recurso como dimen
si6n (fig. 3.2ge). Finalmentc, muchas recursos no pueden sec descritos como 
variables continua..<;; debcn sec cnnsiclcradas como entidadcs discrctas. Las larvas 
de las mariposas del genera Heliconius ncccsitan hojas de Passiflora como 
alimcnto; las de la mariposa monarca st: espccializan cn plantas de la familia 
de las asclepiadaccas; y varias especics de animaJcs ncccsil.an lugan.:s de ani
damiento con caractcristicas paniculares. Estos recursos no pueden scr repre
sentados en unns ejes de coordenadas continuo con d nombrc, por ejemplo, 
de «cspccics vcgctales que sirven de alimento". En lugar de clio, Ia planta nu
tritiva 0 d lugar de anic.iamicnto del nicho (khe sn dcfinido simplcmente con 
una lista rcstringida de los recursos apropiados. 

Las dimensiones t'll rel"LW-i()S, sea ellal fuere cI mudD en qut' SOil defillida:-" 
son cOmpOIlerHCS LTueialcs del Ilieho en n dimcilsioIlCS. Vcrerl10S que el con
cept<.> de nicho es m:ls (nil al t'studiar los prohlemas relacionauos COil cI uso 
dc los rccursos limitantes () potencial mente Iimitantes. lksempctlad un papel 
prominentc en los uitcriorcs capftulos qut' estudian J;i ftmc·j(m potencial dt' 
Ia eompetencia intLrcspecifiea por los n:cursos en Ia (lcreftllinaci(m de la COIIl

posicion y diversidad de una comunidad (capitllios 7, IH Y 22). 
Existcn algllnas difcrencias notahles t'ntre <:I modo en que han estudiado 

los reclIrsos :lmhiLntales Y Sll eonsumo los ec()logos t'specializados en cI rci· 
no vegetal () animal. Gran parte (Ie ]a historia de la ccologia vegetal ha est ado 
dorninada por la «ecofisiologia" y en particular por los modos en que las plantas 
indil'iduales obtienen sus recursos dc luz, agua y nutrientcs. Sc ha pues(() 
mucho enfasis cn los cstudios de laboratorio cfectuados sohn: p1:lI1tas indivi
duales. En cambio, d ec()logo especializado en cJ rcino animal se ha dcdicado 
con mayor freclIencia a los rectlrsos como ohjeto de competencia entre orga
nismos, 0 como material de las irHeracciotlcs dcprcdador-presa. Esta diferen
cia hist6rica del enfoque se pone de manifiesto cn pane en la estructura de 
estc capitulo. Pero a medida que ]a ccoiogla pasa a scr cada vez mas una cien
cia intcgrada, estas difcrcncias dt' enfoque ticnden a dcsapan . .'cef. 
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Vida y muerte en organismos 
unitarios y modulares 

4.1 Introduccion: una verdad ecologica de la vida 

En <':.'1t<: capitulo c<llllbiamos d cnfasis de nuestro cnfoqut:. No nos prL'ocupa
rcmos tanto de 1:1 intcracci6n entre los individuos y SLl :lmbknr<.:, sino m:b 
bien del !1lll11cro de individuos y cit: los proccsos que provocan un camhio 
en dicho nLllllCfo. 

A cst<: rcspccto, cxistc una vcrdad ccoi<')gica, fundamental c inaltt_Tlbk, de 
Ia vida - cs t:sta: 

En otras palabras, d numcro de un dctcrminado organismo <:xistentc en 
t'ste 1l10lllCntO en un dcterminado cmplazamicnto de intcfes (N.1hor:,) CS iguai 
al nlllncro <.1<:: dichos organismos cxistcntcs antes allf (NJIl1t:.,), m:b d numero 
de nacimientos que sc han producido entre entollees y ahora (N), menos cl 
0(101<:ro de muertcs (M), mas cl numcro de inmigrantcs (I), menos d numcro 
ele cmigranres (F). 0, dicho de modo algo disrinto: 

N flilUfO = N:lhor~ + N - fl.! + f - E 

donde N, en este caso, es eI ntimero de nacimicntos entre ahora y algun mo
mento del futuro, etc. 

EStIS verdades de Ia vida definen eI ohjetivo principal e1e fa ecologfa: des
cribir, cxplicar y comprcnder la distrihuci6n y abundancia de los organismos. 
Asf, si los ec61ogos estudian los efectos de fa temperatura, 0 de la luz, 0 de 
un cOI1laminante como el mercurio, sabre un organismo e1ctcrminado, proba
blementc sc conccntradn en un solo aspcclO 0 fase de la vida del organismo; 
pero el estudio 5610 tiene relevancia ecol6gica des de e1 momento en que di
cho aspccto 0 fase particular afecta al nacimiento, la muerte 0 la migraci6n 
del organismo. En (iltimo termino, el objetivo cs mejorar nuestra compren
si6n del Nahma a predccir el NruIliro. Si otras ecologos estudian los efectos 
de una plaga de insectos sobre un cultivo, probablemente intentadn e~con
trar un modo de incrementar el Nruturu del cultivo rcduciendo el NfUluro de la 
plaga; y si esrudian la distribucion de una planta rara en un lugar protegido, 
controlaran la variaci6n de Nahura entre un lugar y otro y probablemente in
tentarao descubrir si unos microemplazamientos particulares favorecen la 
colonizaci6n y el nacimiento 0 aceleran la muerte. Finalmente, los ec61ogos 
que estudian la comunidad animal y vegetal de un rio contaminado establece
ran probablemente el N~hura de un amplio numero de especies, y compara
ran estos datos can los obtenidos en un rfo Similar, pero no contaminado. 
Par consiguiente, en todos los casas, los ec61ogos estan interesados en el 
numero de individuos, en la distribuci6n de los individuos, en los procesos 
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demograficos (natalidad, muertc y migraci6n) que intluyen sobre ell os, y en 
los modos en que estos procesos demogr:ifieos son intluidos a su vez por los 
faetores ambientales. 

Esta es la raz6n por fa que el presente capitulo establece los fundamentos 
de la ecologfa al examinar los esqucmas de nacimiento y muerte, yen menor 
gradu tambicn de migraci(m. (La migraci6n sera estudiada con mayor detalle 
en el capitulo 5.) Tamhicn se prl'stara una atcnci6n especial al modo en que 
son cuantificados dichos esquemas y al dcscuhrimicnto de las g~neralizacio· 
nes que cmparejan a tipos de organismos aparentcmcnte distintos. 

4.2 lQUt" es un individuo? 
Organismos unitarios y modulares 

Primero cs ne(Tsario n . .'cOTloCcr y rechazar una importante suposici{m que se 
hallaha implicita en 10 dicho hasta ahora. La «V(.'f<.Lld eco]()gica de la vida» fue 
formubda en tcrminos de <cin<.iivi<.iuos". Esto implica que cualquier individllo 
cs igllal :I cualquicr otro, COSa que es nunifiestamente fals:! en mas de un 
aspecto. 

En prim<'T lug~lr, c<lsi todas las espt'cies atraviesan una scrie de etapas a 
10 largo de su cicio vital. Los inscctos sufrell la metamorfosis que lcs convicrtc 
de hut'vos en Iarva:-. y luego t'll ~tdLlltos, y algunos pasan incluso por L1na fase 
de pupa; las plantas pasan de st:miilas a pbntulas y a adultos fotosintctizado· 
res; etc. En todos cstos ca~'iOS, es prohahlc qut' las difcrt'ntes ctapas se vem 
intluidas por facto res distintos y tengan distintas tasas de migraci6n, muerte 
y, naturalmcnte, ~epr()dllCci6n. Estas fases han de sec reconocidas y tratadas 
por scparado. 

En segundo lugar, incluso dentro de una misma fast', 0 en los casos en que 
no sc obscrvan fases diferentes, los individuos pucden diferir en «calidad". 
EI aspccto m~b evidente de clio es d tamano, pero tambicn cs habitual que 
los individuos se difcrellcien en Ia cantidad de reservas que han acumulado, 
tal como muestr:! Ia figura 4.1 para la cantidad de grasa aClImulada por 13 tru· 
cha (Elliott, 1976). 

Sin emhargo, d :'rea m~b imporunte t'n la que se desmorona la idea sim
plista dd in<.iividu{) St" enClientra sicmprc que un organismo es modular en 
lugar <.it' luzitario. Por clio, antes de pasar al cx:tlllCn y la cuantificaci6n de 
los esqllemas de Illort:tiidad y natalidad (a partir dt" la secci6n 4.:\), ht'mos 
de hahlar de las difcn .. 'llcias entre organismos llllit:lrios y modulares. 

I 

1-

--r-j--i 
, 4 

Porcenlajc de grasa 

5 b 

Hgura 4.1 Variaci6n 
til' ]a cali(\ad individual 
coJ1(l'niLio (.'11 grasJ lit' una 
mucstra ell..' pcquci'las 
truchas, (()lbs cllas con 
un pcso Jrroxir.~dd{) dc 
11 g {SCglul Elliott, 1<.J7()j 
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4.2.1 Organismos unit;lrios y modulart."s 

En los organismos lInitarios, la forma cst:', altamente delLrminada. Prescin
dicndo de las ahcrraciones, toclos los perros tknen cuatro pmas, toclas las lan
gO!-iI:\S tkncn st.'is paras, todos los pcces tienen una hoca y todos los calamares 
ticncn dos ojos. IJ)s sercs humanos son cjemplos pert"cctos de organismos ulli
tarios. Una \'ida empieza cuantlo un espcrmatozoide fecunda a un {)vuio para 
formar un zigo(n. Este St.' implanta en la pared tid litero, y empiezan cntonces 
los compkjos procesos del desarrollo emhrionario. A las sds seman:!s, en el 
feto se pueden rcconocer l:i nariz, los ojos, las ort.'jas y las extremidades con 
los dcdos, y dejando :Ilnrte los accidentes, conserv:lra esU forma hasta que 
muera. EI few contintl:l creciendo hasta cJ nacimiento, y luego el nitio crect' 
hasta m:ls () mcnos los ciieciocho arlOs de vida; pero los llIlicns camhios de 
t()fJl1a (en contrap()sici6!1 al tamafio) son aqudlos, rdativamentc mcnorcs, que 
estan asociados con Ia madurez sexual. La fase reproductiva dura unos treinta 
;ulos en las mujeres y hastante mas en los homhres. A continllaci()n se produ
ce una fase de st'nescencia. La mllcne se put'de prodllcir en cualquier 1ll0-

mento, pero para los inuividuos que sobreviven, Ia sucesi6n de las fases t's, 
al igllal que la fornl:l, enteralllt'ntc prcdecible. 

Por otro lado, en los organislllos Illodulares, el zigo(O se desarrolla produ
ciendo lIna unidad de construcci6n (un m6dlllo) que da Iligar m;b tarde a otros 
m6dulos igllaics al primero. EI producto es casi siemprc ramificado y, salvo 
en Ia tlsc juvenil, inmovil. A diferencia cle los organismos 1Il1itJrios, los orga
nismos modulares inciividuaics cstan compuestos par un nlJnlcro mlly varia
hle de elementos basic os, y su programa de desarrollo es impredccihk y de
pcnclientc en grado sumo de su interacci6n con c1 medio ambiente. La mayorfa 
de las plantas son moclulares, y es indudab1c que para muchas personas los 
vcgetalcs cOl1stituyen cl grupo mas evidente de organismos modulares. Sin em
bargo, existen mllchos grupos imponantes de animales modulares (de heeho, 
unos 19 troncos, incluyendo las esponjas, 105 hidrozoos, los corales, los brio
zoos y las ascidias colonialcs) y numerosos prOlistas y hongos modulares. 

En e1 pasado se hicieron muehas generalizaciones eeol6gicas yevolutivas 
que afirmaban que e1 animal lInitario (como por ejemplo un hombre 0 un 
mosquito) tipifica de alglm modo al mundo vivo. Pero esto es peligroso. LDs 
organismos modulares como las algas marinas, los coralcs, los arboles de los 
bosques y las gram[neas clominan amplias partes de los ambiemes terrestres 
y aClIaticos. 

En el crecimicnto de llna planta superior, cI m6dulo fundamental de cons
trucci6n por encima del suelo es la hoja can su ycma axilar y el emrenudo 
acompanante del (allo. Cuando una yema se desarrolla y creee, produce hojas 
a su vez, cada una de las cuales lleva una yema en la axila. La planta erece por 
acumulaci6n de estos m6dulos. En cierta fase del desarrollo aparccc un nuevo 
tipo de m6dulo modificado, asociado a Ia reproducci6n -se trata de las flo
reS de una planta superior (0 de los gon6foros de un hidroidco, etc.)- que 
luego da lugar a nuevos zigotos que se desarrollan hasta una fase embrionaria. 
Los m'jdulos que estan especiaJizados para 13 reproducci6n suelen cesar de 
proollcir nuevas m6dulos (aunque esto no es valiclo para todos los animales 
modulares). EI programa de desarrollo de los organismos modlilares esta tipi
camente detcrminado por la proporci6n de m6dulos destinados a los diferen
tes papelcs (por ejemplo, a la reproducci6n 0 al creeimiento continuado). 

Entre las plantas (y los organismos modulares en general) podemos rcco
nocer dos eategorlas principales de formas: las que se concentran en el ere
cimicnto vertical (en las que la colocaci6n de las hojas a mayor altura que los 
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organismos vccinos plicae habn dominado la cvoluci6n) y 1;'1.5 que sc cxticn· 
den latcralmcnte, cxpanclicndo sus m6dulos cncimJ del suhstrato () dCl1tro de 
d. Muchas plantas que se cxtkndcn lateral mente product:n nuevo.') sistemas 
de raiees asociados al t<lllo qut: .'it: cxticnclc hacia los bdos: st: tfata de bs 
plantas rizomatosas y cstolonifcras. Las conexioncs cntf<: las partes de di
chas plantas pucdcn morir y dl'scompol1crsc, de modo que cl producto del 
zigoto original qucda fcprcscnraLio por partes fisioV)gic:tll1cntc separaLias (Io~ 
modulos con potencial para una l'xisrcncia separada rccibL'n cl nomhrL' de «ra
meles))). Los produc[os dL' un Lmieo zigoto se dcnolllinan Ull cion, y entre !:is 
plantds cionJ.ies que «qucdan a piezas)) cuando creeen L'ncontramos cjt.'Illplos 
como las numeros:!s ('species de plam;Js aCliaticas not:lntL'S COIllO las Icntejas 
etc agua (Lemna), cl jacinto dc agua (h"ichurni(l) y LI Icchuga de agua (I'islia). 
qUl' pUl'uen lll'gar a lIenar toLla !:i supcrficic dt" una charc:l, un lago 0 ull rio 
con Lis p:lrtes indqx:ndicntcs y scpar:ld:ls prodIlCi<..\:IS por un solo zigo(() 

1·:1 rJsgo CILIClcrfstico quc di1crellci:I:1 los ;irhoies y arhus[o.,> de Lt Iluy(), 
rfa de 1:IS pbntas ilCrh:icl':ls estriln en l'l sisiellLI de U)Ill'xi(')!1 (jUl' lllll' :1 I().'" 
ilJ()dllios entre ,..,i y los rebcioll:J COil d si...,tcma radicular. Este sistl'Ill;1 no St" 
dcscomponc y Jcs:lparcC(', SiIlO que St' cngro:'>:1 coil !ll:ldcr:1 Y :Idqllit'rc ;Isl un 
clrJctL'r pcrmancllte La llIayor P:lrtC ck 1:1 cstrut'tllr:1 dc un :!rhol icllos() l'St:! 
IllUl'fta y prcseIlt:! una dclgada cap:1 dc m:lteria viv:1 jtlSi() dch:ljo de I:t corle/a. 
Sin cml);lrgo,]a capa viva n:gcncLl cOlltinll:tmelltc nuevo tcjido y ;Ulac\e (l[LIS 
cqns dc nntcri:1 mucrtJ:i1 tronco de! :irhol. llnJ gLlIl p:lrte (ILl jrhul e.'> llll:l 

cspccie de n:mentcrio cnel que est:illclltcrrados los tejid()s IllLlcrtos del (rUil 
eo del pasalio, Los :lrholcs son, ptH cx('Clcncia, \'cgctalc .... cLlyo cn .. 'Cimicll[o 
cst:l cOIlc<:ntrado vcrticallllcIltc, LI I1l:lyor partc dc I:t forma caractCrlSiiea de 
un :irhol como lin cipn.::'s, lJ[lJ picc"'! () un roble, est:'! dell'rmin".ld·,1 por cI mod() 
en quc .'Ie organizan sus m(')lilll( lS. 

Con frccuencia podclllos rCCOIlOCCi" dos () ll1;is nivl'1cs dc constrllcci(ln 
modular. Las unid:tdes fundarncnt:t!cs de las pbntas supcriorcs -las hOj;!,'> con 
sus ycmas axilares- esran dispucs[:ls Cll }!,fupos CU}':I lorlll:1 se repite ('ollti
nuamcntc, La frcs;1 es Ull hucn cjclllplo dc dl(), I.as hojas tipicas del fres:11 sc 
(lcsarroll:1Il rcpctidamcnte a partir de UIla yelll:!, pno sc disponen en roseUs 
La planta cn:cc a) an.adicndo Iluevas hojas ;1 ulla roseta y 11) produciendo nue
vas rosetas suhre cstoi()llcS dcs:lrrollados 'J partir de I-Js :lxiJ:ls de .'IllS hoj:ls en 
roseta. 'Ellllbit:'n en los :irholcs sc plIcdc rCCOIlOl"(.'i" elcar:ictcr Illodular CIl dis 
(intos nivclcs: b hoja con Sll YCIll:! axiLlr, cI cOlljuiltO del hro(e so\)rl' cl que 
estill dispucstas las hojas, y los sistcm:ls de r:ll11as quc rcpiten un esquelll:1 CI 
rac[nis[ico que aparecc de nucvo [LL'" UIU Icsi(·lIl. L:I form',\ 0 :lrquitenur:1 de 
los organisll1os mcdulan.:s cst:i detcrmin:lcLI, t'scllci:tiIllCIltC, por 10,'" :ingulo . ..., 
form:uJos por los m()dulos ,,,,ucesi\"os y por I:t longitud de los (;III():'> 0 eIHH'Ill! 
dos quc Ullell :1 didlOS m()dulos. 

1.:1 figura '1.2 IllLlcstra divers:\..., fOrllus (k Cl'CCillliCllt() Y :trqui[lT[lW,I:--' pro 
ducid:!s por cl l'rccimicl1Io 1ll()lIIlI:If. FI Cl"eCilllicllt(l dt' itl:'> :lIlinuic.'> 1l1()dll 
Ltn..':'> punk .'>IT i1ustLldo por lin hidr()z(l() ,'()Ill() ()/)('/id 1':1 dl'.".lrfllll() t"IlIPW 
1.:1 ul:lndo 1l1l;1 Lin':1 pl;inuLI, de \'id,1 lilnt' y hrew', .'>t' lii:I:1 lIll ()hlt'\(l ,...,(·jlid() 
I)a lug:lr :1 Ull:! c:'>tructur:1 hori/.()!lt:11. COli :\,""pcct() dt' raJI., que IIl'\':\ V:Irl().'> t,l 
lio,.., r:1I11ifi('atio.'>. Los m()dul()s h:l:--.ic():'> dc ()/}('/i({, Ill:'> p(llip()s (que SOil :iI 1111.'> 
JllO tiempo cSlruduras digl'sti\';ts y ddellSi\':ls), :'>:ilt' 11 ell l'StO . ..., ullo .... () pnil'lIl 
clllo:'>. EI P(')!Jpo tnminal dc cada ralll:1 e:'> (CIllPOr:tiIlH'Jltc l'i m:b jO\"l'Il, pn() 
pronto es superado por cI siguicilte p('dipo, que surge:! modo dt' ~'t'I1l;1 de 
.'Ill base. Los pcdL1I1cuios ramificados :'>c COIlSCI"':1I1 ;t modo dc red dt' cone· 
Xit'Hl entrc (olio,,,, los p()lipos de UIl:l colonia, Es t.'\'idcnte b sillJilitud hi<;ici 
('!ltn..' e,"'1:1 colonia y ('I Clr:lctl'r modular de 10.'> \·cgcl.tie:'>, 1.:1 reprodun."I(·)Il de 
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Figura 4.2 Diversos organismos modulares: vegeta1es a la izquierda y animaies 
a la derecha. (3) Organismos modulares que se fragmentan cuando crecco: lenteja 
de agua (Lemna sp.) e Hydra sp. (cnidario no colonial). (b) Organismos que 
se rarnificao, y con vida relativamente breve: el trebol anual de los prados 
(Trifolium arvense) y Permaria sp. (Cnidaria: Hydrozoa). (c) Organismos rizomatosos 
y estoloniferos en los que los clones se extiendcn lateral mente: eJ polipodio 
vulgar (Polypodium vulRare) y Campanularia sp. (Cnidaria: Hydrozoa). 
(d) Organismos que forman matas constituidas por m6dulos densamcnte 
agrupados: festuca (Festuca octo flora) y Cryptosula sp. (briozoo incrustante). 
(e) Organismos persistentes, can ramificaciones multiples: un roble (Quercus sp.) 
y Gorgonia sp., el «abanico de m:J.r» (un coral- Cnidaria: Anthozoa). 

Obelia se inicia cuando unas diminutas medusas son formadas par gemaci6n 
en unos p6lipos modificac1os dcnominados gonoforos; estas medusas se re
produccn luego sexual mente y produccn las larvas planula. Otros animalcs 
«colonialcs» difit'ren en d metodo exacto de crecimiento y reproducci6n. De 
todos modos, son moduiarl"s y debcn ser considcrados como tales al exami
nar sus caracterislicas ecoklgicas. 

Volviendo a la cuesti6n de que es un individuo, St.' puede determinar d 
ntimero de conejos individuales de un campo cnntanda sus orejas y dividicn
do pur dos, 0 sus patas y dividiendo por cuatro -- d resultado cs d numero 
de zigotos que ha sohrevivido. Pero no cxiste ningtin divisor que haga posi
hie un calculo semejante a partir dd numero de hojas de una plama superior, 
del numero de frondes de un helecho, 0 del numero de zooides de una asci
dia 0 un hriozoo. En orras palahras, N~horJ puecte rcpresentar d ntimero ac
tual de zigotos supervivientes, pero s610 puede proporcionar una impresi6n 
parCial y cnganosa del «tamano» de la poblaci6n si cl organismo es medular. 
Esto indujo a Kays y f larper (1974) a proponer la palabra I<genetcs» para descri· 
bir al (lindividuo genetico»: el producto de un zigoto. EI genetc puede ser en
tonces contrastado con cl m6dulo que forma sus partes - ya sea el modulo, 
un ramete, un brote, un n:nucvo, un ZOO ide, un p6lipo u otra eslructura. 

Por consiguiente, aunque en los organismos modulares es imponamc la 
distribllci6n y I:J. ~lhund:tncia de los gencles (individuos), tambien es nece
sario, y a menudo mas (Hil, estudiar la distrihuci6n y la abllndancia de los m6-
dlilos. ASI por ejernplo, Ja cantidad de hierh~1 de un campo, a disposici6n de 
un rehaIl.O de vacas, no esU detcrminada par d numcro de genetcs de hicrba, 
sino por d ntln1CrO de hojas, 0 sea por cl numero de m6dlllos; y 51 se quiere 
estudiar y registrar Ia variaci(°>n de Ja abundancia de pasta, 10 importante son 
los nacimientos y las lll11crtes de los m{)dulos, no los nacimientos y las ffiucr
tes dc 10 .... genetes. Por consiguil'nte, los organisrnos modlilares dcberfan ser 
estudiados cn dos niveics rl'laciona1cs. Para dlos, la «vcrdad ccoi<")gica de la 
vida» comprende por In !Henos dos ecu:lcioncs una Lie dbs es la menciona· 
da antes, y I:i olLI l"S: 

IlHo)dulos.III"I.1 0= m(H.lu!< ) ..... 1<11<"' I Ilacillliento modular .. - Illuertc llloduLir 

COIllO ya se lu didlO, l"xhten difcrencias individuales enln.: los organis 
IllO .... unitarios. Pero cntre Ius ()rg;lIli.'d110S modubres, d potencial dc difcren 
cias indi\'idu:des es IIl11Y .... llpcriof. lJn inlii\'iduo de la ~)Ianta anLlal (;}.Il'rl()jJ()

dium a/hum, si es culti\'ado ell condiciones precarias, puedc t1orecl'r y pro
ducir sl'l11ilbs ;11 akal1zar lllU ;i1tura de :-.t'llo ')0 mill. Peru si vive cn condicio
nes l11ejores punic lIegar a Illcdir I III de allura y producir ')() UOO veces mj:-, 
scmilLis que su congl-nl're ucpaupcrado. Esta plasticidad es dehida al CaLICll'r 
modular y a las distint:ls laS:IS de l1:.1tJlidao y mortalidad de la!-> partes del vege
tal. Los pr(lccsos vilales de naClmienlo, senescencia y mut'rte se producen no 
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s()lo al nivcl ck todo d organismo, sino tambkn :II nive! dd m()dulo. Dc hc
cilo, con frecuellcia no existe una senescencia program ada cle to do c! organis
mo, yell realidad las plantas c10naks parecen disfrutar de una juvcntud som~l
lica pcrpe(Ua, desprendicndosc continuamente de sus tcjidos vicjos. Incillso 
en los arholcs que aculllulan los tcjidos viejos dd tronco, 0 t"n los coraks de 
l:i familia de las gorgonias, qllc acumuian las vicjas ramas ctlcificadas, la tllllt"ftc 
Sl.' produce a menudo a causa dl.' un :Iumento cxcesivo del (am~1I10 0 de tina 
enfcrmcdad, lll:lS <jUl." a consecuencia de una sl."ncsu:llcia programada. 

1-:1 ejcmplo 1ll~IS l.'spl."ctacular de la sCllcsccncia modular es Ia IllUL"rte antlal 
cit' las hoja5 de un :Irbol cadllcifolio .-- pero las ralces, las YL"Ill;lS y 1:15 flort's 
pasan pOl' las fast's de juve!l(ucI, mnliana edad, SL"I1t'sccl1cia Y III ue rtL", Y los 
animaics modulares como cI coral 0 la Obelia pueden estar formados, en un 
momento dado, por partes qUl." atravicsan cacti una de est:ls fases, EI crecirniL"nto 
dd genetc individual es cI resultado de estos procesos. 

Asf, d cuerpo de un organismo modular individual poset' una cstructura 
por eclacksj est;i compuesto por partes j()vencs y en desarrollo, con un fun· 
ciol1amiento activo, y por partes senescentes. Esto significa que Ia estructura 
por edades de Ulla poblaci6n dc organismos modulares puede ser descrita cle.:: 
dos modus dis(intos: las euades de los genetcs 0 las edacles de las partes que 
los com pOllen. Este problema no se plante:! al c1escribir la estructura por Cl1:-I

dcs cle Ulla pohla<:i6n de conejos. Aclemas, cI tema es importante porque un 
mc'>dulo, como por ejemplo Ulla ralz, cambia de actividacl a medida que cnve
jece, y tam bien punk cambiar de valor dictctico y de poder de atracci6n so
brc un herhlvoro. Por 10 generalla hoja se vuclve m~ls gruesa y dura, aumenta 
su contcnido y flbra y disminuye su contcnido proteico, y resulta menos digc
riblc. EI ec61ogo que trata por igual a wclas las hojas de un pasto 0 de un bos
que ignora el hecho de que otros organismos efectuaran una discriminaci6n 
cntre elias. La figura 4.3 muestra los c<lmiJios de la estructura por eclades de 
los hrotes de 1a Glricc Carex arenaria provocados con la apJicaci6n de un 
fertilizante NPK. EI llulllero total de brotes apenas se vio afect~lclo por c1 trata-
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Figura 4.3 La cstructura por edades de los brotes obscrvados en clones de 
la drice Carex arenaria, en dunas de arena de North Wales. Los clones estan 
farmados par brotes de diferentes edades. EI efecm de la aplicaci6n de fertilizantes 
consistc en alterar esta estructura por cdadcs. Los clones pasan a cstar dominados 
por brates ticrnos, y los brotes viejos mucren. (Scgun Nohle e! at., 1979.) 
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miento, pero 13 estructura por cdades vari6 espectacularmente. Las zonas tra
Ladas con c1 fcrtilizantc qucdaron dominadas por los brotes ticrnos, ya que 
los brotes viejos, que cran frecuentes en las parcelas de control, se vieron for
zados a una muertc prcmatura. 

Finalmcntc existen otras dos difcrcncias importantcs entre los organismos 
unitarios y modulJres. 

I. Los caractcres taxon6micos con los que distinguimos a las cspecies de 
organismos modulares son principalmentc caracteres del m6duio, no de tocto 
el organismo (utilizamos la forma de los p()!ipos, las floel's y las hojas mas que 
13 forma del conjunto). 

II. EI modo en quc los organismos modulares cntran en intcracci6n con 
su medio ambicnte csti dcterminado por su arquitectura - la forma en que 
sus modulos estan colocados en rclacibn con los m{)dulos cle otros organis
mos. Disponcn de poca () nula movilidad, de Ilillgull:l posihilidad cle hCI.<;que
cia 0 cle huida salvo b que pueclen conseguir creciendo de un lugaf a otro 
o liherando unidacles de disrcrsi()11 especializacias (0, en algul1as pbntas :lcu:'!· 
ticas, fragmcIH~lnd()se y dcjJ.ndost' IIcvar por la corriL"ntt:) 

Por consiguielHe, todo estudio ecol()gico quI..' dcsee :Iharcar un amplio cs
pectro de formas de vida deber:'! tomar ell consicin3Ci(')1l no s()lo los nacimicn
tos y las Illuertes, sino tambicn cl (recimien/() !nodular (cs dccir, cl nacimien
to y la fl1uertt' de los m()dul()s). 

4.:\ El recuento de los in<iivi<iuos 

Si qucrcmos cstucliar scriamentc Ia natalidaci, b ll10rtalidad y cl crccimil'nto 
modular, c1cbcrcmos cuantificarh)s. Est() significa CtH1t~lr los indivicluos y (CU~lI1-
do sea 111'cl'sario) los m{)dulos. En los organisrnos moduiarcs cs a menudo im
posible rccooocer los generes individuaks -- SliS partes puC<.kn quedar sera
radas, y los clones pllecicn entrl'lllczcbrse. Entollces s(')lo podelllos contar los 
modulos. 

En cl resto cle este capitulo l'xaminarl'lllos y cuantificaremos los l'sque
Illas de natalidad, ll10rtalidacl y crecimicnto modular. Sin embargo, ll1uchos 
estudios se dedican, no al nacimiento y Ja mucrte, sino a las consecllcncias 
de ello, es (kcir, al nCmlero total de individuos presentcs, y al modo en que 
este nllffiero vada con cI ticmpo. Evidcntementc, cstos cstudios ticnen un al" 
caBce Iimitado, aunquc de todos modos pucden resultar Cltiks. La figura 4.4a, 
por cjemplo, indici que l'i nllmcro de ovejas en Taslllania aUlllent() constantt'
mente desde IH20 hastt IH,)O, pcrmancciendo desde efl(onces en un nivl'i fluc
tUJnte, pero hJstJnte cstahle; la figura 4.'1 h lllucstra que el nlllncro de pulWls 
de agua de un cxperimento tlUCtll() persistentelllente con lIn:1 pl'riodicidad 
regular de aproximad:lll1l'nte ··10 df:ts; y Ia figULI 'I'il.." . ..,cil~tl~l ]a rcliucci('H1 de 
la ahundanci:l de tres espl'cies de \):tlklus en arl()S recicntes N:ltuf:llmcrlte. 
los mejo[( . .'s cstudios son los qUl' prop()rcionan (btos . ..,0 !J rl' el nClrlln() de ill
diviciuo .... y sohre I()s proCl'so .... qlle :Ifccun a dicllo Illll11Cf() 

Es hahitual utiJizar cl tcrillino de /Johlaci()n paLl descrihir :1 un grupo dc 
individu()s de un:1 especie qut' sc csci invcstig:mdo. :-,ill clllh:lrgo, 10 que rcd
mentc constituye una pohiaci()11 variar;! de una especie;t otr;! y de lin l' . ..,tudio 
a orro. En algullos CISOS, los limites de ulla pohl:tc]('m son hiell p:ltcntes: 10.'" 
espinosillos que ocupan Ull lago pequeil.o, hotllog<':'lleo y aisl:tdo, constituyell 
ohvi;lnlentc "Ia poblaci(m de espinosillos de tallago". En otms (;ISOS, los Iimi
res estan cieterll1inados por l'i prop()sito () I:! ("oll\'('niencia dl'i invcstigador: 
t's posihle estudiar l:t pohlaci(m de pulgolles del tipo qut' h:lbit:l una hoja, un 
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Figura 4.4 Camhio numcrico en las pohlaciom:s. (a) Aumento hasta una 
plataforma fluctuante en eI caso de las ovcjas de Tasmania (scgun Davidson, 1938) 
(h) Fluctuaciones rcgulares de la pulga de agua Daphnia magna (scglln Pratt, 
1943). (e) Disminuci6n de 13 'Lbumlancia de tres espccics cit: ballenas antanicas, 
seg(m los valores estimados mediante un indice de abundancia, d nLlmero 
de ballenas atrapadas por 1000 barcos-tonclada-dia (scgCm Gul!and, 1971). 

arboi, un grupo de arboles 0 toda una zonJ boscosa. Y en Olros casas aun 
-y existcn muchas asi- los individuos estan distribuidos de modo continuo 
a traves de una amplia zona, y el invcstigador debe definir arbitrariamente los 
!imites de su poblacion. Espccialmente en tales casos resulta a menudo mas 
conveniente considerar la densidad de una peblacion. Suele ser definida 
como «el numero par unidad de area», pere en cienas circunsrancias pue
den ser apropiadas definiciones como «Ol:imero por hoja», «numero por 
huesped», etc. 

EI modo mas directo de determinar el mlmero de individuos de una po
blacion censiste simplemente en contar todos los individuos presentes. Esto 
es posible con muchas plantas, y can los animales que sen scsiles 0 sc dcs
plazan 1entamentc, 0 bicn son 10 suficientemente grandes y conspicuos para 
poder observar toda la poblaci6n sin pasar por alto individuos 0 sin contarlos 
des vcces. Dc todos modes, incluse cuando son posibles, estas «enumeracio-
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e1 muestreo 
de las poblaciones 

(':1 p t u r:l- fT(::lpt 111":1 

indin:~ til' :lhulH.landa 

nes completas» suclcn cxigir importantcs invcrsiones de ticmpo y de personal 
adiestrado, 

La altcrnativa mas habitual consistt: en t:stablecer un muestreo de la pobla
ci6n, Sc toman mut:stras de L1na parte () (mucho mcjor) dt: varias pequefias 
partes de la pobIJci6n, Estas rartes tienen un tamafio conocido y se suden 
tomar al azar para que st:an rcrrcsentativas del conjunto de Ia rohlaci6n, Para 
las plantas y los animalcs que viven suhre la superficie del sudo, la unidad 
de mucstreo es gcncralmcntc un art:a reducida cOl1odda como un cuadrado 
(que es cl nomhrc que sc da tamhkn al instrumcnto cuadrado 0 rt:ctangular 
utilizado para marcar los I[mites dd area sohre c1 sueio). Para 10,<'; organismos 
que vivcn dentro del sueio, la unidad slick scr un volumcn dc tierra, y para 
los que vivcn en los lagos sc suclc cmplcar un volumen de agua; para nume
rosos insectos hCfhf\'oros, Ia unidad l'S una planta u hoja tfpica, etc, En cada 
caso se [uentan wdos los individLlo~ () IH(')duios existentes en la unidad, y pur 
consiguicnte se admitc que I()~ individu()s pnmanecen dcntro de b llnidad 
micntras se realiza cl t'l'cueil!(), Los datos ohtenidos del fllllestrC() conducen 
inrncdiatamcntc a un c:ilculo lk la uellsidad de b pohlad(')ll, La deIl.'iidad puc 
de .'iCf luego convertida ;1 t;un:ulo de b pohlaci()n .'ii, pOl' ejemplo en el casu 
de una superficie de sudo, ~e C0r10Cc la proporcic'm entre d :irea de mlle~treO 
y c1 :irea total de ]a pohbcic')J1, El kctor podrj ellcontrar m;is dctalks sohre 
los mctodos de muestreo, y suhre los mctodos para contar 10,'" individu()s en 
general, en 1I1l0 de los numCfosos text()s dedicados a ]a flletodologia de Lt eco
logia (por ejcmplu, SOlltlnvoou, 1l)7Ha; Kershaw, 197.-)), 

En especial para los aninulcs existen otms d()s mctodos para estimar t'I 
tamailo () b densidad de la pohlaci(m, El primCfo no.:ciln.: cl nomhre de mew
do de caplUra-recaptura, Simplcmente, se tratl de capturar una muestra al azar 
de la pohbci{)n, dc marcar a los individuos para que pucdan SCf reconocidos 
posteriormcntc, de liherarlos para que se mezclell de nuevo con cI resto de 
la poblaci6n, y de capturar mas tarde otr;! mucstra al :tzar, EI tamano de 1a po
blaci6n puede set' estimado a partir de ]a proporci()Il de indiviuliOS de esta 
segunda lll11estra que lIevan Llna marca, En pOCtS palahras, la pmporci(lI1 de 
ani males marcados Lit.' 1:1 scgunda muestr~1 sera c1evada clianLio ]a pohlaci(lI1 
es rciativamentl' peqllt:il:l, y sed haja cuando la pohbci(lI1 es n:lativamcntc 
grande, EI lector podd encontrar mas detalles en Begon (1<)7<») 

EI l1letodo final estriha en utilizar un in din! de ahuncbncia, Pucde pro
porcionar infornuci(m sohre t'l tama!"\O relatil'() de una pohlaci(m, pero hahi
tualmcnte no Slick ~lIministrar por sf solo much:! informaci(m sohrc cI lama
fio ahsolLUo, La ahlll1dancia rdaliv:! de las m()~C:I~ dros()fiIas, por ejemplo, punic 
SCf estimada registrando ei IlLlIllCrO de Ill()scas atr;lltbs cada db por un ceho 
est:.i.ndar. Otro cjcmplo es cl de ]a fi~Llra ·i.ilc, hasada en un indicT de ahun
dancia pacl las ballenas: e! I1lll11Cro de hallenas capturad:ts por unidad de es
fuerzo de pcsca (c! csful'l'z() ~c mide l'!1 tcrmino,'l de "huqucs-t()nt'l:tda~-dlas", 
que c()mhina elllLllnl'l'o de h:lrl'os, su tal1UI10 y cI [iCillPO durante el que pe,..,
can), A pcsar dt' SU.'i liIllit:H']()!lCS, l(lS i!ldil'e~ de ;thllnda!lcia pu('(I('n pnllHHo
cionar informacl(')!l v:ilio..,;l 

/1.4 Cicios vitaks y ul:lntifkad6n dc IIlIlCrlt:S 

y na<..'i(nicnl()~ 

Una \'ez reconocidas las complcjidades de b individualidad y las neccsidades 
dd recllcnto, cs posihk cxamin:tr ahora los csquenl:ls dt: natalilLI<J, Illorlali
dad y crecimicnro. En gran parte, son un rdkjo del lido \'iral del organis!llo, 
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Figura 4.5 Diversos tipos de cidos vitales. En todos los casos, la longitud de 
una barra representa la longitud de la vida de un individuo, Y la altura de una barra 
representa d tamano de un individuo. La zona sombreada indica la proporci6n 
de recursos disponibles, destinados a la rcproducci6n. Cuando sc reprodllccn, 
las especies scmelpar,ls dedican una gran proporci6n de los recursos a la 
reproducci6n y mucren poco despues. Las espccies iter6paras ticnden a destinar 
menos rccursos a 1a reproducci6n, pero pueden sobrevivir hasta nuevas etapas 
de reproducci6n. La explicaci6n de la mayoria de los ciclos vitalcs es evidentc. 
En la semelparidad superpucsta, las especies pueden prcscnt2.r un estric[O cicio 
de dos aflos (0 de tres aoos, etc.) [por ejemplo, 1a parte (e)l, 0 bien pueden poseer 
un cicio de longitud indeterminada. En la itcroparidad supcrpllcsta, las especies 
pucden tener una vida rdativamente corla (h) 0 relativamente larga (i). 
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tablas dt: "'ida, curvas 
dl· ~lIpt:ryivt:nda 
r cua<iro .. dt: fl"nllldid'ld 

dcfinidtln 
de semdparid:Hl 
c itcroparidad 

del que existen cinco tipos principales (aunque existen Ilumerosos ciclos vita
les que escapan a esta clasificaci6n simple). En 10 que queda del capItulo se 
estudiaran con algun detalle el nacimiento, la mucrtc y el crecimiento en estos 
ciclos vitales distintos, Los ciclos vitalcs estan rcsumidos en cI diagrama de 
la figura 4.5. 

EI medio que utilizarcmos con mayor frccueocia para tabular yexaminar 
los csquemas de mortalidad (y de su opuesto, la supcrvivcncia), rccihc el no01-
bre de tabla de vida. Con frecuencia, clio nos pcrmitiri construir una Clava 

de supervivencia. Una eurva de supcrviveneia inclica la disminuci6n numeri
ca, en el tiempo, de un grupo de individu()s reden nacidos 0 rccit'n surgidos; 
o puede ser eonsic.!erada como un diagram a de 13 prohahilidad, para un indi· 
viduo reelen naciclo rcprcsentativo, de sohrcvivir hasta distintas cdades, Los 
esquemas de natalidad entre los indiviciuos de dif<.:rcntes eclades son a menu· 
do registrados al mismo tiempo que se construyen las uhlas de vida. 1: ... to.., 
e~quemas se visllaiizan en 10 que se conoce por Clwdr()s de ICClmdieJad 

Las tahlas de vida, las curvas de supervivencia y los clladros <-iL' ftTun<-li
ddd son de Ja mayor illlportancia porquc conlicllcll cJ material cn brutt) de 
nucstra «verciad ccol()gica de l:t vida». Sill clio ... tCllell\o.'i pOCt .. espt:ranzas de 
comprcndcr eI N.1h!)f.l de la especie quc nos intl'fcsa, y :ILIT1 rncnos cspcranzas 
de prcclecir eI NfllHlr() 

4.5 [species anuale, 

Los dclos anua1cs (1<: vida (fig. ').'5a-d) t:1fdan en complctarse unos 12 meses 
o mis bien menos, Hahitllalmente, cada individuo de una pohlaci()n se repro
duce durante una estaci{)J1 particular del ai10, pcro luego rnucre antes de que 
lleguc Ia misma estaci6n del Jrl.o siguicnte. Por clio se dice que las genera
ciones ~on discretas, por cuanto cada gencraci()l1 puede ser difcrenciada de 
lOdas las otras; la unica supcrposici()J1 dc gencraciones sc produce entf<.: los 
adulws rcproductorcs y Sll des((:ndencia durante Ja estaci()J1 de reproducci()n 
c inmediatamcnte de~pues de ella. La~ cspech:s con gel1eraciones discretas 
no han cle ser nect'sariamcntt' anua1cs, ya quc se pllcden imaginar duraciones 
gencracionaics clistintas a un al1o. Pero en Ja prjnica, Ja mayori:l 10 son: cI 
cicIo anual regular de los dimas proporciona Ja presi()I1 principal CI1 favor 
del sincronismo. Lis cspecies ;.muaJcs pueoen scr ,";enu..,lparas, en cuyo caso 
(ada individuo arravicsa una soia fase reproouctora en Sll vida, tras l:t cuallllut'
re, 0 hien itenJparas, en cllyn caso t'xis(en numt:roS:IS fases reprodul'[oras :1 

10 largo de Ja cstaci{m 0 de todo cI atl.(). 

4 . .,.1 Allualcs simpk~: tahbs dt> vida dt., (."ohortes 

t lila t'specie anu:d que sc encuenlra en gran pane de Europa 0 d salUlllOll
tt's de los prado, .. , CJmrthijJ/Jus hnutllt'us. LIS llillLts del priml'f in~t:lr Ullei" 
gen de los huevos a fillak:-. de primavera y Illq~() se alilllclltan, ('[ecen y stlfrCIl 
la mel:llllorfosis a ninfas del sq~tlndo instar, de nuyor tltll:1I10, pero por I() dc
mas bastJlHe simiian.'s. Siguen luego dos instars ninfa1cs m:is, lusta que a IllC

diados dt' verano d cuarto instar ~ufre la muda y se convintt' en atiuito :tlado 
LIS h<:rnhras adultas ponen los huevos en l'i sul'io (en Ullas vainas que con tie
nen un()s II hucvos), p<:ro ~I mcdiados <k novicmhrc to(\os los auulros h:lhdll 
mucrto ya, tcrminanuo asi esta gcnnJci()f1, Pt'fO micmras tanto est:i empez:II1' 
do ya Lt ~iguit'ntc gennaci6n: los huevos cmpit'l..:m Sll dcsarrollo, quc st' COIl-

135 VIDA Y MlIl·:lrI"E EN ORCANISMOS l,'NITARIOS Y MODULARES 



la .. ('olllllln:l~ 
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valorc-. k 

(inua hasta la primavera siguiente, momento en que surgen las ninfas del pri
mer instae. 

La tabla 4.1 muestra una tabla de vida y un cuadro de fecundidad para 
una poblaci6n aislada de C. hrzmneus de una zona cercana a Ascot, Inglaterra 
(Richards & Waloff, 1954). Este tipo de tabla de vida recihe cl nomhre de tabla 
de vida de «cohorte» (0 «ciinamica» u «horizontal~), ya que ha estudiado una 
sola cohorte de individuos (es c1ecir, un grupo de individuos nacidos c1emro 
de un mismo intervalo hreve de tiempo) dcsde el nacimiento hasta la muertc 
del ultimo supervivicnte. En cl caso de una especie anual como C brunneus 
no cxistc otro modo de construir una tabla de vida. 

La primera columna de 13 tabla 4.1 indica (y numeral las diversas cta
pas que se han c1istinguido en el cicio vital del saltamontcs de los prados. 
La segunda columna, ax, incIuye la mayor parte de los datos brutos ohte
nidos par Richards y Waloff: indica el numero total de individuos observa
dos en la poblaci6n en cada fase. EI problema de toda columna ax estriba 
en que su informaci6n es especifica de una poblaci6n determinada en un 
ano determinado, 10 que dificulta la comparaci6n can otras poblaciones 
y otros anos. Par ello, los datos han sido estandarizados en una columna 
de valores Ix. Esta columna va encabezada par un valor 10 de 1000, y todos 
los valores siguientes han sido ca~culados de acuerdo can este (por ejemplo, 

-4 I, = 2529 x 1900/44000 =,,2,575). Asi, mientras que cl valor de ao de 44000 
es caracteristico de este conjunto de datos, todos los estudios tienen un valor 
10 de 1000, 10 que permitc estahlccer comparaciones entre ellos. Los valores 
de Ix pueden ser imaginados como la proporci6n de la cahone original que 
sobrevive al comienzo de cada fase. 

Para considerar la mortalidad de modo mas expHcito, se ha computado la 
proporci6n de la cohorte original que muere en cad a fase (dx ), que es sim
plemente I. diferencia entre Ix Y I",; por ejemplo, d, = 0,080 - 0,058 = 
0,022. La tasa de mortalidad especffica de cada fase, qx, tam bien ha sido 
camputada. Cansidera a d x como una fracci6n de lx, de modo que, por ejetn
pia, q3 (Ia fracci6n que muere durante la tercera fase de instar ninfal) es 
0,01110,044 = 0,25. Observese tambien que qx puede ser eonsider.d. como 
la «probabilidad» media de morir que tiene un individuo. Par consiguiente, 
es equivalente a (I - Px), donde p indica la probabilidad de supervivencia, es 
decir que la fracci6n de los que mueren y la fracci6n de los que sobreviven 
deben sumar siempre 1. 

La ventaja de los valores d x estriba en que pueden ser sumados: la pro
porci6n de la cahorte que muere en fase de ninfa es d l + d z + d 3 + d 4 

(= 0,050). EI inconveniente reside en que los valores individuales no propor
cionan una idea real de la intensidad a la importancia de la mortalidad duran
te una fase determinada. Esto es deb ida a que cuantos mas individuos existen, 
tanto mayor es el numero de los que pueden morir, can 10 que los valores 
dx seran mas altos. Par otro lado, los valores qx son una medida excelente dc 
la intensidad de la mortalidad. En el ejemplo que nos ocupa, de la columna 
qx se deduce claramente que la tasa de mortalidad permaneci6 casi cons tan
te a 10 largo de las primeras fases ninfales; este rasgo no queda claro en la co
lumna d x. Sin embargo, los valores qx presentan la desventaja de no poder 
ser sumados: ql + qz + q3 + q4 no indica la tasa de mortalidad general de las 
ninfas. De todos modos, las ventajas se combinan en la ultima columna de 
la tabla de vida, que contiene los valores kx (Haldane, 1949; Varley & Grad
well, 1970). EI valor kx se define simplemente como 10gIO ax-iog lO ax+1 (0, 
10 que es equivalente, 10gIO axlax+I), y recibe a veces el nombre de «fuerza de 
mortalidad». Al igual que las qx, las kx rcflejan la intcnsidad a tasa de mortali-
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Tabla 4.1 Tahla de \'lda de una cohone del saltamomes de los prados, Chortbippus bnmneus. 
Las column:1.s se cxplicm en el texto. (Segun Richards & Waloff, 1954.) 

Fasc (xl 

Huen)s (0) 

Instar I (1) 

Instar Il (2) 
InSt:lf 111 C~) 

InstJ.r 1\' (4) 
Adultos (-'i) 

:\'lunno 
ob~erv:J.Lio 

31 iOH:io 
de oda 

f-J..;t.." 

a, 

+tOOO 
5 -'i 13 
2 -'i29 
1922 
1 --t() 1 

1 500 

Proporcion 
de b 

cohone 
origio:J.l 

que 
sohrevi\'e 
J.! inicio 
de C:J.da 

f3se 
I, 

1.000 
0.080 
0.058 
0.044 
0.033 
0.030 

Proporcion 
de 1:J. 

cohone 
origio:J.l 

que muere 
durante 

cad3 f3se 
d, 

0,920 
0,022 
0,014 
0,011 
0.003 

Tas3 de 
monalidad 

q, !ogloa" log~r!l~ 

0,92 4, ()-t 0.00 
0,28 3,55 -1,09 
0,24 3,40 -1,24 
0,25 3,28 -1,36 
0.11 3,16 -1,48 

3.11 -1.53 

Ro = '2lxtnx '" "£F-.: == 0,51 
a., 

!o~l[) a~ - log:,) (/~. ' 
"" k_,. 

1,09 
0,15 
0,l.2 
0,12 
0,05 

Huevos 
Iluevos producido! 

producidos por cada 
Huevos par cada individuo 

producidos individuo original 
en cada superviviente en cada 

fase en cad a fase lase 
F, ,n~ (em" 

22617 J7 0,51 



Ull clIadro 
dt' ft-nwdidad 

1:1 t:IS:I reprodllctor:l 
h:bicl. Ru 

tabl:1 de vIda 
de lIna planta basada 
en clascs de cdad 
y flO en fases 

dad (COIllO st: ve t:n 1:1 tabla 4.1); pno " difaencia cit: 10 qut: suct:dt: con 1;ls 
(h·, las J..~.\ put:den sn sumadas. ASI, 1a fut:rza cit: mortalidad 0 valor k del pc
dodo ninfal t:s 0,1,) + 0,11 + 0,12 + 0,0,) = 0,44, qut: t:s tambien el valor de 
IOglO {II --Iog lo Cl<,. Observest: tamhicn que los valores de kx put:dcn ser com
putados:l partir dc los vaiores de Ix en vez dt: :I partir dt: los valores Cl.\. (t;t

h!:l 'i.I); y qut:, al igual que los /.\., los kx cst'til cstandariz;ldos Y pOI" cOllsi
guiciltc son apropiados para comparar divCfs()s esrudios. En estc capitulo y 
en los siguicntes st: utilizaran rcpetid:lIllente los valon:s de k.\ .. 

EI clladro de fcclIndidad tiL la ubla 4.1 (las trt:s tIitimas columnas) ell1-
pieza con una columna de datos brutos, 1'~1:: cl nLlITlerO toral tiL huev()s dt:po
sitados durante cad:! fase. La siguicntc columna es la de los valores mx: la 
ft:cunclidad individual 0 tasa de nacimiento, es decir la Illt:dia de huevos pro
ducidos por cada individuo supt:rvivicnte. (Tcngast: en cuenta que el nLlIllero 
dt: huev()s producidos por cad~l hembra serb un Y:llor ~lproximadamente do
hie.) PUt'sto que 5610 se reproducen los adultos, en d prt:sentc caso s610 exis
ten t'ntradas en d cuadro de fcrtiJidad para esta fase final. 

EI t{:rmino quiza m:"is importante que St' puedc dedllcir de una tabla de 
vida y de un cuadro de fecundidad es la /asa reproduc(ora htlsica, indicada 
por Ro. Sc trata de la media de desccndit:ntes producicios por cada inciividuo 
original al final dt' Ia cohof[e, y por consiguicntc, en bs especies anuaies, cl 
gradn en que la pohlacit>n ha :lu!l1cntado 0 disminllicio en ese tiempo. (Como 
veremos en la secci6n 4.7, la siruacibn resulta m:is cornplicada cuando las 
gcneraciones se superponen 0 cuando las t'species St.' rcproducen continua
mente.) 

Ro puede ser computada de cios modos difcrcntcs. EI pri!l1cro de cllos cs 
a partir de la f6rmula: 

R 
_ :iF, 

0-
Uo 

es decir, cI numero total de hucvos producidos durante una generaci6n divi
dido por el numero original de individuos (IlL F.,.» significa la suma de los va
lores de la columna 1'~1:)' Sin embargo, eI modo mas habitual de caleular Ro 
es a partir cle la f6rmula: 

Ro = I../xmx 

cs decir, fa suma del nllmero de huevos producidos por individllOS original 
durante cada una de las fases (la columna final del cuadra de fecundidad). Como 
mucstra la tabla 4.1, la tasa basic a de reproducci6n es la misllla sea eual fuere 
la f6rmula utilizada. 

La tabla 4.2 muestra otra tabla de vida de una cahone y otro cuadra de 
fecundidad, esta vez para la planta anual Ph/ox drummondii en Nixon, Texas 
(Leverich & Levin, 1979). La principal diferencia entre esta y la tabla 4.1 se pone 
de manifiesto a partir de la primera columna. Leverich y Levin dividieron el 
cicio vital de Ph/ox no en una serie de fases sino en diversas c/ases de edad. 
Establecieron un eenso de la poblaci6n de scmillas en diversas ocasiones an
tes de la germinaci6n, y luego establecieron otros censos, a intervalos regula
res, hasta que todos los individuos hubieron florecido y muerto. La ventaja 
de utilizar clases de edad estriba en que permite que un observador estudie 
en detalle los esquemas de natalidad y mortalidad dentro de una fase. La des
vcntaja reside cn que la edad de un individuo no es necesariamente la me
dida mejor, ni incluso satisfactoria, del «status» biol6gico de un individuo. Los 
saltamontes, por ejemplo, se desarrollan con una tasa que depende de su 
temperatura, que regulan eolocandose bajo la acci6n directa del sol. As!, un -1. 
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Tabla 4.2 'Ethl:t dt' vida 
de una coilortt' de 
l'h/o.y cirumHl()fI(lii, La.., 
columnas st' t'xplican 
en d lexW. (SeglHl 
Leverich & l.evin, 1979.) 

saltamontes de 20 elias de edad puede sec un segundo iostar cn un anD nubla
do 0 un cliarto instar cn un ana soleado. Analogamentc, cn muchos vcgetalcs 
de vida larga (vcasc mas abajo), unos individuos de 13 misma edad puedan 
cstar reproducit:ndose activamcmc, pueden estar ([ccjendo vcgctativamcntc 
pero sin rcproducirsc, 0 puedcn no hacer ninguna de las dos cosas. En tales 
casos, la clasificaciun ha:;ada co las Ltapas de desarrollo (y no en las cclades) 
cs c1aramcnte apropiacla. En <Hrns casos, d cquilibrio entre vcntajas c incon
vcnientes favorecera la utilizaci6n de clases de cdad. La dccisi6n cle Leverich 
y Levin de cmplear c!ascs de coad cn c1 caso de Pblox sc has6 en c1 rcducido 
numcro de fases, la variaci6n dentro de cada una de elias y cJ desarrollo sin
cr6nico de toda Ia poblaci6n. 

En la tabla 4.2 St' ohscrva cl3ramente que cl usn de las c1ases de edad ha 
puesto cle manificsto los esqllemas detlllados de kcundidad y mortalidad. (Ob
scrvese que b longituu variahle <.iL la~ clases cle cdad ha exigido la conversi(')11 
a usas «diarias» de las COIUIllIUS (j\ Y k.,,) FI cuadro de fecundidad ha sidn ilus
tracio en Ja figura ii.e), L:! fecundidad espccific:I de]a ('(.lad, m., (1:1 feclindidad 
por individuo suj)cn'il'it'Jlh?j, lllllestr:l b existcilcia de un pcrioLi{) pre
productivo, de un ;IUmL'llto gradu:il hasta un mjxilllo r de una ripida dismi
nuci6n. EI resultado n.:productivo de toda la pohlaci()[''I, F", COffe en gran me
dida paralclo :1 cstc L'squenu, peru tamhicn t()m;! en considL'fJci()11 cl hecho 
de qUL' micmras la fccundiclad cspecifica de la edad cambiaba, cl tamai1() de 
la pohlaci{m disminllfa gradualmcllte, Esta c()rl1hinaci/)!1 de la fccundidad 
y la supcrvivcncia L'S ulla import:lmc propicdacl lic lo~ valorcs dL' F y , prescll 
tL' tambiCn en i:I rasa h:bica clc reproliucci6n (No). Rduerza la idea dL' que b 
reproducci(JIl real depcnclc lid potencial reproductor y de la supervivencia. 

En cI caso de j)h/()X, Nil era 2,4. Esto significa que ell una generaci(m se 
produjo un :lUIllento de 2,:i veces del ramano de la pob!aci6n. Para eI salta· 

1'[( )p()rc i{ ')n 
NllJllerO I'roporci<'m de Lt cohortc 

dt" super til.." Lt coh()rte oriRinal 
IntCfv:tio VI\"lClltcs original quc que lllllCTC "LIsa tic FUl"ILI til' 
dt' nbd hast:] sobn:vivt' duralllt' Ilj()rtalldad llHJrl:llldati 

(dias) "I liia x hast:l d dLi x d inlCfvalt) pOT tll;1 dlari:1 
.\ --- .\ (/ I' I, d, '/, logl" I, k. F, flI, l,nI, 
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lIna imagen realista 
exige datos de V;lri()~ 
allo~ 

esquem:ts 
de mortalid:td: 
curV:l~ dt:: sU{lt."rvivencia 

cbsifkaci6n 
tit' las curva~ tit." 
supcrvivelH"ia 

Figura 4.6 Esquema 
de Ia rcproducci6n en eI 
cicio vital de Ph/ox 
drummondii, basado 
en las scmillas producidas 
por cada individuo (m .... ) 
y la producci6n de toda 
la poblaci6n (Px )' 

Esros dos factures sc 
difcrcncian porquc e1 
numcro de individuos 
supervivicntes disminuyc 
con eI ticmpo. (Segun 
Leverich & Levin, 1979.) 

montes, eI valor era de 0,) I (la pohlaci6n disminuy() hasta un 0,':; I dc Sll tim;}· 

110 anterior). Si esros v~I1orcs sc mal1tuvicran de gencraci()11 en gencraci(m, la 
poblaci(m de }Jblox crcCt~ria cada vez Ill:is y pronto cubrirfa toda Ia Tierra, 
miclHras que 1:1 poblaci<.'>o de saltamontes dismiIlllirfa dpid:lIllente hasta su 
extinci(m. Pero no 11:1 sucedido Ilillguna de estas dos <."OS:lS. Las fazones de 
clio se cstudiaf<ln en otros capltlilos. 1..0 que es imporrantc suhra)'ar aquf es 
qllC, jllzgando por sus v:dorcs de No, bs tahbs .... 1 y "'1.2 han dc ser :ufpica:,. 
En otras paiahras, las tablas de vida y los clladros de feclIndidad cstahiccidos 
en dit"t:rentes ~1I1()S cxhibirian csqucm;ts hastalHe diferel1tes. Por consiguicnte, 
s()lo se pllcde ohtener una imagen realista y equilihrada de b vida y b Illuerte 
del saitaIllO[l(eS, de Fblox () de cualquier otra espccie, si St' lItiliz:ln los datos 
ohlenidos en varin ~1I1()S () incluso en Illllchos ar1()s. 

EI esquema de Illortalidad de la pohlaci6n de Fbl()x esti ilustrado en la 
figura 4.7a, lltilizando los valofes qx y k.\ .. La tasa de Illortalidad era hastantc 
eicvacb al principio dc la fase de scmilla, pero pas6 a SCf Illuy baja hacia cI 
final. Lucgo, elUre los adultos, cxisti6 un pcriodo en el que Ia tasa de Illortali· 
dad flucru() alredcdor cle un nivcl modcrado, scguido finalmel1te por un aumCIl
to hfllSCO hasta nivelcs altos durante las (iltinus semanas de la gcncraci611. La 

figura 4.7b Illllcstra cl mismo esquema en una forma difcrcme. Sc tfata de 
una curU(l de superl'illcncia y sigUt: la disminuci()I1 de logwl,. con la cdad. 
Cuando la tasa de mortalidad es aproximadamt:Iltc cOllstante, IJ CUfva de Sll· 
pcrvivencia es recta; cuando la tasa aumema, 1a curva es COl1vexa; y cuancio 
la tasa disminuye, la curva es c(mcava. As!, Ia curv:t es c6ncava hada cI final 
de la fase cit: semilla, y convexa hacia cl fin::tI de Ia gencr:lci6n. Las curvas de 
supervivcncia constituycn cl modo m:is utilizado de ilustrar los esquem:ls 
de mortalidad. 

En un intento muy citado dc clasifieaci6n (fig. 4.H), Pearl (l92R) deseri· 
hie") las curvas de supervivcnda convcxas, rcctas y c6ncavas como curvas de 
«tipo i», «tipo II» y «tipo III", respectiv:lmcnte [tema tratado tambicn con al· 
gun detalle por Deevey (1947)]. Pcro en la practica, 1a mayorfa de cspecies no 

1000 

900 

8 800 

700 

n 600 

I I 500 
E· "-" 

4.: 400 

I 300 
I 
, 

21 200 

I 

J 
100 

140 CAP[TULO 4 

.. ··,h· 

100 200 

Oias··· .. 

/1 
I i \ 

f. !" I, 
"'. " [, 

1
,/ I:: 

I I' 

,'/ \ ~ 
// 1 

i' 1 JI 
300 



;1, 

Figura 4. 7 Mon~lk!dd 
y supuvivencia en d 
cicio vilal de Phlox 
drummondii. (a) Tasa de 
mortalidad diaria 
espccffiCl. de la t'dad ((/:.,) 
v fucrza de morlaljdad 
~1i:lfi:1 (k.,_). (b) Curva de 
supcrvi\'cncia: I(lgllll, 
scgLln la ("dad (SCgLII1 
Ixvericll ,,'<;, Lcvill, 1{)7().) 
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mucstran un lll1ieo tipo de cun';) durante W(la su vida. AI igual que Ph/o.'\', 
presentan una sllcesi(m (k: curvas de forma distinta cn las diferentcs fast's. 

L;) mayorlJ de las cllrvas de supervivencia muestran los camhios en cI nll
mero de individu()s desdc t:I momento en que nacen hasta que muercn. Esto 
pasa por alto complctamente una ctapa en Ia que se punk: producir una mor· 
tali dad masiva y ecol6gicamcnte importante. La vida dc un individuo cmpicza 
con la formaci(m del zigoro, y en los mamfferos y las plantas con semilla, cl 
individuo pasa la primcra parte de su vida dentro del cuerpo de Ia madre. La 
compctencia entre los individuos pucde cmpczar en esta fase, ya que los eil1-

1000 
Tipo I 

100 

Tlpo II 

10 

Tipo III 

0,1 -----

Edad 

Figura 4.8 Claslfiuu(lIl lic I:i. ... curva~ de supervivcncI;! ( .... C~lHl Pearl, 1{)2H, 
y I)cevey, 19·i7). EI tipo I (CO[JVCX;I) -rcpre.':>cntati:l quiz.;b pm I{)~ seres humano" 
dc los paise .... fiCO .... 0 por los animaks cuidado~ de los z()ol(),KlCos- <..\esnihe 
I:t situach')f) en I:t que 1;1 mortlliliad osc hall:! concentrad:t :11 final dcl tiempo 
m:ixilllo de: Vltb. EI tipo II (recta) indica que la probabiliJaJ de la mue:ne 
pe:rmanece: constantc con Li e:<..bd, y pueJe: st'r aplicado a los bancos de scmilLl" 
cnterrJdos de: mllcilas poblacione:s vege:uJc:s. EI tiro III (c<'loClva) imlicJ una 
ilHensa Illoruliuad precoz, mienlras que: los iodividu()s que que:dan ticnen lucgo 
una clevada 1.;lsa de supcrvive:ncia. Esto es In que sllced.e, por ejelllplo, en nJuctlOs 
pe:ces rl1;trinos que produceo millones de huevos, dt" [os que s{~lo uuos pocos 
..... obre:vivcn Iusci 1';1 edad adulta 

141 \'lJ)A Y MUEHTE EN ()HGANI~MOS UNITARIOS Y MOULJI.AHES 



d U">O dt' 10"> lo~:tritm()."> 

I"cpn'scnta<.::it)Jl 
<it' b ~cmdp:lrid;HI 

y la hCl"oparldad 

briones cn desarrollo eompiten por los limitados reeursos matnnos. Los que 
no consiguen obtcner suficicntcs recurs os pueden sn reahsorbidos POf Ia ma
dre 0 hicn LILjan simpkmente de erecn y ahortan. Se dispone de muy poca 
informaci6n acnea de esta parte de la curva de supcr\'ivencia de la mayorfa 
de los animait:s y plantas, pero \Xriens (19,11·1) aport:! daws que sugkren que 
las tasas de ahorto de los ()vulos son del orden del 15 'X, para las plalltas 
anuales )' del 'jO % para las percnncs. En eI sn humann, t:ln s(·)io Ull .) 1 % apro
ximadamcnte de los zigoros sohn,.'vivcn has(a eI nacimiento (Biggers, 19,111). 

EI lector habr:i notado que el eje de [as yen Ia figura 4.7b es iogaritl1li
co; eI elllpko de los iogarirmos en las ClIrv;ts de supcrvivencia es irnportantc 
Par;! pOI1crio de manifiesto hasta con comparar dos investigaciones imagina
rias sobre Ia mism:1 pohlaci()f1. En Ia primera de elias, se cstahlcce un ccnso 
de toda fa pohlaci6n. En la segunda se lOman Illucstras equivalentes a una de
cim:i pane de b poblaci6n, aunque cI investigador dcsconoee esta propor
ci6n. Supongamos que en eI primer caso Ia pohlaci()[1 disminuyc de 1000 a 
SOO individuos en un intcrvalo de ticmpo. En d segundo caso, cl indice dc 
densidad pasarfa de 100 a ')0. En una curva de supcrvivencia aritmCtica, la 
inclinaci6n serb de -')00 en cl primCf caso, pem de -')0 en cl segundo, a 
pcsar dd hecho de que los dos casos son hiol6gicamente identicos. es decir, 
que la tasa 0 proi)Jbilidau de mUCfte por inelividuo (hi tasa «per capita») cs 
la rnisma. Pero csta identidacl quedaria rctlejaela en las curvas de superviven
cia logaritmicas: en amhos casos, la pendiente seria de -0,301. Por consiguien
te, cluso de los logaritmos confiere a las curvas de supervivencia una calidad 
deseablc que las «tasas» como q-,;, k.\. Y Tn.>: tienen por definici()n. (Ohservesc, 
de pasada, quc cI registro del nlunero de individuos en una escala logaritmica 
indicad tambiCn cuando bs tasas per capita de incremento son identicas.) Por 
clio, los «nurneros logarftrnicos,) se cmplean a mcnudo con prderencia sobre 
los «nllmeroS) cuando se estudian camhios numcricos. 

Finalmente, cxiste otra difcrencia entre cI saltamontcs y Phlox que no 
queda rcflcjada en las tablas 4.1 Y 4.2. Aunque la estaci6n rcprociuctora para 
la pohlaci6n dc Phlex\' dura 56 dias, cada planta individual es semeJpara. Po
sce una lmica fase ele rcproducci6n durante la cual todas sus semillas sc cksa
crollan sincr6nicamente (0 casi). La extensi6n de 13 estaci6n reproductora se 
debe a que los distintos individuos entran cn esta fase en morncntos diferen
tes. En cambio, cl saltamontes es iter6paro. Cada hem bra aelulta, suponiendo 
que sobreviva cI tiempo suficiente, produce un ciecto numcro .ele paquctes 
de huevos, can un perioelo de quizas una seman a 0 mas entre cacta puesta. 
Durante estos intervalos, cI mantenimicnto activo de los tejidos corporales per
siste y se pueden acumular rcservas. 

De hecho, la semelparidad es el esquema mas habitual para las plantas anua
ies, mienteas que para los animales es mas frecuente la iteroparidad. Pero exis
ten excepciones. En e1 is6podo de agua dulce Asellus aquaticus, por ejcm
pIo, las hem bras ponen general mente un solo paquete de huevos que 
conservan, externamentc, junto a 1a parte inferior de su abdomen, «incuban
dolos» hasta que las formas juveniles independientes pucden defenderse por 
si solas. Si por alguna raz6n estos huevos no son fecundados, la hem bra se
melpara morir:i sin ponee un nuevo paquete de huevos. Par el contraeio, un 
cierto numero de plantas anuales iter6paras cmpiezan a florecer, a difeeencia 
de Phlox, cuando tienen aun un tamano reducido, y continuan crecicndo, flo
reciendo y produciendo semillas hasta que mueren par alguna causa extrfnsc
ca, tal como una helada 0 una sequra. Este es el caso de muchas especies de 
Veronica, de Paa annua y de Senecio vulgariS. 
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4.5.2 Bancos de semillas 

Hasta cicrtn punta, el uso de Phl()x como ejcmplo de planta anual pucde ser 
cnganoso, ya que d grupo de plantulas que sc dcsarrol1a en un ann es una 
vcrdadcra cohortc: deriva cntcramcnte de las scmilas dcsarrolladas por los adul
tos del ann anterior, y las scmillas que no germinan un ann no sohreviviral1 
hasta e1 ann siguiente. Pero csto no suceck; en ]a mayorfa elc las plantas «anua
ies)). En lugar de clio, las scmillas sc acumulan en el sueio, en un banc() de 
semillas cnterrado, Por 10 tanto, en un determinado momento, es probahle 
que un hanco de st..'millas agrupc st.'millas dc distintas edades; y cu:mdo estas 
gcrminan, las pUntulas tcnddn t:unhiCn cdaciLs difncntes (sk:ndo ]a edad cl 
cspacio ell' tiempo transcurrido desck que la semilla flle producida). 

La formaci6n de algo comparable a lin <Ibanco cit: scmillas» es m:!s hien 
rara entre los :U1imalcs, aunquc sc pucclcll C[l("ol1tr:lr ejcrllplo . .., entre los hue
vos de 1o,,,, nematodos, de los mo . ..,quitos y de los bLmqulpodos, l:!s ghnul:is 
de las csponjas, los l'statocistos de los bri()zo()s, ctc En t"1 CIS() de! hranqulpo
do Strep/oupba/lls l'ztrl.'llS. ck Keny~l, los iwcvos pcrsistelltl" . .., PCrtlUIlC<..'l'll en 
el sedimento ScC() despu<':'s de que se tuya desecado una charea, "Em s()l() una 
pant: dt: cilos haec cclosi(')11 cU:llldo Ilegan las pn')ximas Iluvias, y esto sucedc 
alos tres lilas de hahcrse formalio de nuevo 1a charca. Los Otros huev()s neec· 
sitan por 10 menos una secuencia m:is de desccacir>n y hUl1lcchd para hau..'r 
eciosi()n. Inciuso los hucvos pues(os al mistl10 tielllpO pOI" b mismJ hemhra 
Illllcstra variaeiones en Lt eclosi("m -L11l0S se ahrt"n de:-:,pll(s de L1[LI sn'ul'nci~1 

de scquia-llllVla, mielltras que otros s()lo 10 haccn despliCs lie cios 0 m:ls 
sccuencias semcjantes (Hildrew, 19H'S). Pn)iuhlcnlente, esta variaci6n esti des" 
tinada a rniucir cl riesgo cle que los huevo.'i hag:m eciosi(m, pero no puedan 
dcsarrollal'se Jntes de que la charea se seque. 

La Figura .i.<) ilustra los resultados de lin expcrimento kkado para seguil' 
cl destino de las semillas de aigllnas malas hierhas anuaks ell sucln agricola 
(Roberts, 19()/i). No sc pC'I"1l1iti() qut' ningulJ:\ semilla pelletrara ell b tierra 
despllcs de iniciado el experinH.'nto (:1110 0), pero COIllO se ohscrva en la fi
gura 4.9, muchas de l:ts scmillas pcrmanecieron viahles en el sllelo durame 
pCr1odos mayorcs de un ;1[10, y por 10 ramo las pl:intulas se desarrollaron :t 

panir cit: semillas de varias edades 
La figura 4,<) ll1uestra tamhien que I:t tasa con]a que dislllinuye el nlllllcro 

de selllillas del banco de semilLis varia de una especie a otra. I)c ilcdw, es 
probable que los hancos dc scmillas de tod:ls estas especics di.'imil1uyeran mi'i 
c:ipidalllcnte de 10 quc hahrbn hecho t:n lin sllcio Ilatural. Por citar lin t:iem
plo cxtrl'!11o, (J)dulll (ltJ7H) tom() tierra de II1U tllmha del sigl() XI en I >in:l-
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marca, y obtuvu cle ella la germinaci6n de un ejemplar cle Verbascum /hapsi
forme que habia permanecido en la[Cncia, en eI banco de semi lias, durante 
850 anos. En cl otro extremo del espectro se cncucntran las plantas como 
Phlox, cuyas semillas no persisten en cI banco de semi/las durante mas de LIn 
ano. 

Por regia general, las semillas latentcs, que realizan una contrihuci6n sig
nificltiva a los bancos de semillas, son m~ls fn:cuente en las especics vegetalts 
anuales y otras cspecies de plantas de vida cona que en las especies de vida 
prolongada. Una consecuencia notable de clio cs que bs semillas de las espe
cies de vida corta ticnden a predominar en los hancos de semillas enterrados, 
incluso cuando Ia mayorfa de 1~ls plantas que creeen por encima de elias per
tenecen a cspecies de vida m:is larga (fig. 4.10). 

En este context(), es importante la idea de que ningun organismo que 
posea un «banco de semillas» puedc ser considerado realmente como anual, 
incluso si rasa de la gcrminaci6n a la reproduccion dentro de un mismo 
ano. Esto es dcbido a que algunas de las scmillas destinadas a germinar 
cada ano tendran ya mas de 12 meses de edad. De todos modos, muchas 
plantas que concuerdan con esta descripcion son consideradas generalmentc 
como «anuales». Todo 10 que podemos hacer es record'Jr cste hecho y tener 
en cuenta que se trata lll1icamente de un ejemplo mis de unos organismos 
reales que desbaratan lluestroS intentos de agruparlos en categorias bien 
dcfinidas. 
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Figura 4.10 Existen acentuadas discrcpancias entre la abundancia relativa de 
las plantas maduras (histogram as) y de las semillas en el suelo (barras horizontales) 
para las cspccies principales de (a) un hosque caducifolio y (b) un campo 
de cultivo. (Segun Thompson & Grime, 1979.) 
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4.5.3 Anuales efimeras y facultativas 

De hecho, las especies anuales con bancos de semillas no son las (micas para 
las que el termino «anuat» en senti do cstricto resulta inapropiado. Existen, por 
ejemplo, numerosas cspecies vegetales «anuales», que viven en los dcsienos, 
cu'ya aparici6n cst;} lejos de ser estacional. Poseen un imponJme hanco de 
semillas entercado, y la germinaci6n se produce en las raras e impredecibles 
ocasiones en que las condiciones son fJ!2.flr:tbles. El desarrollo subsiguiente ,: __ 
cs gencralmente rapido, con 10 que el perfodo comprendido entre la germi
naci6n y 13 produccion de semillas es breve. Tales plantas qucdan mejor des
critas con el termino de efimeras semClparas (fig. 4.'5c). 

La figura 4.11 muestra los datos sohre iJ aparici6n de una de tales especies, 
Eriophyllum wallacei Quhren et al., 1956). Se observa un cicrto grado de 
cohercncia: H wallacei solfa germinar cuanun las temperaturas eran rc1ativa
mente hajas, y cuando se hahfan proclucido Iluvias ahundantcs 0 hien un pc
rfodo de Iluvias mounadas. En estas condiciones, y al igllal que muchas plan
tas anllalcs de los uesicrtos. F n'allacei SL eiLsarrollaba ripidamente, con una 
sllpcrvivcncia dcvada y una fccundidad individual relativamente haja. Pn{) 
mas evidcnte que Ia coherencia es cI caricter impn:ctecihle. Durante un per1u
do de cuatro anns, esta especie efimcra oportunista gt'rmin{J en varios mo
menWs entre principios dL scptiemhrc y finales de mayo. Por ('onsiguiente, 
era una planta anual tan s()lo en d limitado senticJo elL presentar gencraciones 
hreves, que generalmentt' cran discrctas. En este CISO particular, las gcncracio
nes se producian por termino medio una vez al ar10, aproximadamcntej otras 
plantas anualcs cle los desiertos germinan con menor frecucncia. 

Otro grupo de espccics a las que no se puede aplicar b simple etiqueta 
de «anuales» es c1 de aqucllas en las que la mayorfa de los individuos de clda 
gcneraci6n son anllales, pero en las que un reducido numcro posponc la rc
producci6n hasta su segundo VCfano. Esto es 10 que sLicede, por ejemplo, en 
cl is6podo terrcstrc j'hi/oscia muscorutn, que vivc en cl noreste de Inglaterra 
(Sunderland et aI., 1970). Aproximadamcnte un 90 % de bs hemhras se re-
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Figura 4.11 Pl:IrH:1 anu:11 de Ill ... de .... lert(l. ... Frif'/lhylillnl Il'aliau'i. qtle crece 
en los desiertos calif()rni:lII{)~, e~ una plant:1 a!Hu[ ell l'l st:ntido de qut: prt:st:nta 
gener:lciones uiscrctls que duran Illen{)~ de tin aCto Jlno germlll:l en dlstinta.~ 
epoc:ls del a(1O, en funci<'ul de b~ lluvi:l. ... elida .... en l'l perLodo inlllCdiatlmelHe 
:lnterior_ (Sq~l']ll Juhren ('/ (II. ISl')()_) 
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cstudio d<· nn:1 cohort<· 
de dcrvo cOlll"n 

Tabla 4.3 Tabla de vida 
de la cohorte de hembras 
de ciervo comun de la 
isla de Rhum, que 
estAban en la fase de 
cervatillo en 1957 
(,egun Lowe, 1969). 

producen s(')[o durante cI priml'r verano despuCs de !lacer; cI oteo 10 'x, sc 
reproduce lll1icaml'ntl' en .'iU segundo verano. En a[gunas otras especies, fa di· 
ferencia numerica entr<: [os individuos qUl' se reproduccll ell Sli primer ano 
y los que [0 hacen durante cI segundo es tall reducid:! que resulta m;is apro· 
piaclo d tt:rmillo clc especies «anuail's·hicnales". 

En resumen, estj cLiro quc [os ciclos vitales :I11ualt's se continLlan en otros 
m;is complejos sin una dio"conrinuiciad ('strict:!. 

4.6 Iteroparidad sllperpllesta 

No eo" sorprendente que las espcck:s con cste tipo de cicio vital tengan gene· 
raciones superpuestas y reproducci6n itcr()p~lr~l (fig. 4.')h·i). Sc rcproducen 
repetidamentc (cn el supuesto de que sohrevivan 10 suficiente), pero cie todos 
modos poseen Lilla estaci6n de reproduccic'ln cspecffica. Entre los ejemplos 
mas conocidos sc hallan los vertehrados de vida brga y con reproducci6n 
estacional, algunos corales, los arboles de las regiollco" temperadas y oteos ve· 
getales pcrennes iten')paros; en todos estos casos, se reproducen al mismo ticm· 
po UIla seril' de individuos de distintas cdades. (Tengase en cuenta, de todos 
motios, qlll: algunas cspecies de esta Gltegorb, como p()r ejcmplo algunas gra
mfneas, viven durante pcrfodos rei:ttivamcntc coctos ~ figura 4.,)h.) 

4.6.1 Tahlas de vida de las cohortes 

La coi1strllcci()i1 de una tal1ia cie vida para una cohortt: de una de estas espt'· 
cies es allI1 mas difleil que haec rio para una especie anual. La cohorte debe 
sn reconocida y seguicia (a menucio durante muchos :tnos), aunquc los orga
nismos de ella estan coexistiendo cntrcmezclados con organisrnos de Otr:IS 

mucllas cohoctes, m;is viejas y mas j()vencs. Oe todos Illocios, se consigui6 
hJcerio como parte de un extenso estudio sohrc cl cicrvo comun (Cervus e/tl

fJhus) de Ia pequcna isla de Rhum, Escoeia (Lowe, 1969). El cicrvo eomon vive 
hasta Ih afi.os, y las hem bras pueden reproducirsc cada ano;l partir de.su cuarto 
verano de vida. En 1957, Lowe y sus eolabora(\orcs rcalizaron un rccucnto muy 
cuidadoso del nllmero total de ciervos de la isla, y del Ilumero total de cerva· 
tillos (mcnos ell' un ann de cdad); la cohortc de Lowe cstaba formada pOl' los 
cicrvos que cran ccrvatillos en 19')7. Luego, dcsdc 1957 hasta 1966, se cxami-

Edad 
(anos) 

x 

2 

3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

Proporci6n de 1a cohorte 
original superviviente 

al comicnzo de la clase 
de edad x 

/., 

1,000 
1,000 
0,939 
0,754 
0,505 
0,305 
0,186 
0,132 
0,025 
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Proporci6n de la cahone 
original que muri6 

durante Ia clase 
de edad x 

d, 

° 0,061 
0,185 
0,249 
0,200 
0,119 
0,054 
0,107 
0,025 

'Ia::;a de 
mortalidad 

q.~ 

o 
0,061 
0,197 
0,330 
0,396 
0,390 
0,290 
0,810 
1,0 
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Figura 4.12 Dus ctJrvas cit.' supcrvivcncia de las 
hclll!)r;!s de ciCfV() cumun de ]a isla de iUlU!1l. 'Ell cumo 
~t.' t.'xp!ica en cl tl'X(O, ll[U de las curva ........ c basa en la 
t:lbla dt.' vida de [;I cohortc par:1 los ccrvatillos de 19'; 7, 
Y por clio SI.: aplica al pcrLU<.iO postt.:rior a 19')7; b O(fa 
:-.c bas a t:n b tlhla ur: vida cst:itica de b pohlaci{)11 

" 4 
3 

Clervas existentes en 

Rhum el 1957 (estfltica) 

Ciervas de un ana existcntes en 

2 r Rhum en 1957 (cohorte) 

I j • j I , I I L_L L_J 

de Phi y por diu sc aplica al pufo<.io aJltuior a 19')7-
(Scgt'lI1 Lowe, 19U),) 

2345678910111213141516 

Edad (af'los) 

1;10.; tahbs de ,-ida 
dt" ".'ohork .... on 
;, mnludo nds f:ici\t- ... 
de cslahleu:r l'uando 
d or~;tllblllO t·s st:sil 

I1Jron cada ai10 todos los ciervos qUl' cean abaridos en las condiciones some
tidas a lin riguroso COnlrol en esta rescrva natural. Tamhien se rcalizaron hiis
quedas exhaustivas de los cuerpos de los cicrvos que luhian mucrto por cau
sas naturales. Se determin6 Ia edad de todos cstos ejemplares medianle d 
estudio de los dierues. Ik este modo fue posihle idenlificar aquellos cicrvos 
muertos que hahfan sido cervatillos en 19')7; yen 1966, el 92 % de esta co
hort<.: hahia mueno, hahicndosc rcgistrado la edad en que muri() cada t:jcm
plar. La tahtl de vida de las hemhras de la cohone st: halla rcprcsentada en 
la tahla 4.), y Ia curva cle supervivencia en b figura 4.12. Se ohserva un aumento 
del ricsgo de mortalidacl con 13 edad (13 curva cs convLxa). 

Las dificliitades de Ia constrllcci6n dc una tahla de vida de cohone para 
lin organismo con gencraciones superpuestas disminuyen un poco cuanclo 
t:I organisnlO es sl'sil. En LStoS CISOS, los individuos recitn lIegados 0 recien 
aparecidos pllcden ser rcgistrados, fotografiJdos 0 inciuso marcados de algun 
modo, de forma qut' t:stos individuos (0 Sll locaiizacitm exacta) puedan ser 
reconociuos clua vez que Ia zona es visitada de rlut:vo. Uno de los numerosos 

~ 

~ 
c 

1:) 

• '> 
'> 
W 10 ~ , 
~ 

• "0 

0 C, 
W 
E I 

" I z 
I 

0 

• 
• 

10 70 30 

Edad (anos) 

,1U 

Figura 4.13 Supcr\'i\'ellci;\ 
dt' 1I1U co\wrtt' dt' indi\'idLL()~ 
dt' .-kado Imrkittii n.:gistraJ()~ 
n:guLullIcnle en [()tes 
perllU[ICIl!t"S cn Austra[j;1 
mcridion;11 dcsde l'l nlOlncnto 
de ~tl germinaci6n en 1929 
(~egll[} Cri.',p &. Lmgl', 1(76) 
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cl uso d<.· I:IS CSlructuras 
de <,'(bd par:1 bs lahbs 
de vida; una alternativ:1 
impcrfecta pero 
:I mcnudo inevitable 

Tabla 4.4 >Etbl:! de vida 
est;itica para las ilcmbras 
de ciervo comLm de la 
isla de Rhum, hasJda 
en la estructura de edad 
reconstl'uida de l:! 
poblaci6n en 1957. 
(Scgun Lowe, 1969.) 

esruLiios realizados en animaks scsiks fue eI de Connell (ll)iO), quien cons
truy(') una tabla de vida de cohortc para eI balano HO/WlUS glcuu/llfa (\'casc 
Ia [~Ihl:l ·'I,()). Otro~ im'estigaLiores han estudiado coilortes de gramlneas. Los 
especialist:1S que trabajaban en un;1 rcscrva de \'cgclaci(m de Australia meri
dional pudieron seguir una collOrtc dcl arbusto Acac/o /Jurkiltii dcsdc Ll ger
min:1Ci('JIl ell !<J2H hasta cl allo ICJ70 (Crisp &: i.:lngc, I()i(l). Lt Cllrva de super
\-i\'cl1ci;! sc Illuestra ell la figura ·i.I). 

4.6.2 Tablas de vida cstaticas 

l)e todos modos, los prohkm:ls pr:kticos han disuadido por 10 general :1 los 
eu')iogos de COilS! ruir (ahbs dc vida de cohortc para org:lnislllos ir("f()paros 
de vida larga con gcncracioncs supcrpLlestas, incius() cU:lI1do los individuos 
son st:silcs, Peru existe una alrcrnativa: I:i construcci6n de una tahb de vida 
('s(citic(l (<-lclloll1inada tamhicn «especffica en c1 tiempo), () «vertical»). Como 
n:rl'Il1OS Illq~O, esta alternativa es marcadamcnte imperfecta. EI principal ar
gllllll'nto a Sll favor cstriba en qUl' a mcnudo es mejor que nada. 

Un intcresantc ejcmplo de tahla dt' vida estjtica sc encucmra en cI estudio 
de Lowl' (19()9) so\)rt' cI cicrvo comtlll de Hhum. Como ya sc ha dicho, Lowe 
y sus cola\)oradnres tllvicron acct'sO a una gran pl'oporci6n de los ckrvos que 
Illuricron dcsde 19")7 hasta 19()(), y pudic ron csrahleccr de modo fiable Ia cdad 
de cst()S cicrvos mucrtos. POl' ejempio, si en 1961 Sl' examinaba un cierv() y 
st' fijaba SLl edad en seis ai10s, St' tlegaba a 1<1 conclusi<'Jn de qUl' l'n 1S>57 dicho 
cicrvo cSlaha vivo y tenia dos anos. POI' eilo, Lowl' pudo n:consrruil' ta estrLlC' 
tura de edad de Ia pohlaci6n de 1957, y las estruc(uras de edad son fa ha.'j(! 
de la." tab/as de tliC/o es(iiticas. Naturalmcmc, la estructura de edad dc la po· 
hlaci6n de 1957 hubicra podido ser dcterminada cazando y examinando gran 
ntllncro de ciervos en 1957, rero ya que Ia finalidad (iltima de estc proyecto 
era Ia conscrvaci6!1 consciente del cicrvo, estc mctodo hahrfa sido hastante 
inapropi:tdo_ (Ohscrvese que los resultados de Lowe no represcmaron c1 ntl-

Nluncro 
de indivi(\u().'i 

Edad ohserv:td()s Cnrregido5 
(:11105) de edad .'X' 

x a, I.. d. ". I., d.,- q-" 

1 129 1,000 0,116 0,116 1,000 0,137 0,137 
2 114 0,884 0,008 0,009 0.863 0.085 0,097 
3 113 0,876 0,048 0,055 0,778 0,084 0,108 
4 81 0,625 0,023 0,037 0,694 0,084 0.121 
5 78 0,605 0,148 0,245 0,610 0,084 0,137 
6 59 0.457 -0.047 0,526 0,084 0,159 
7 65 0,504 0,078 0,155 0,442 0,085 0,190 
8 55 0,426 0,232 0,545 0,357 0,176 0,502 
9 25 0,194 0,124 0,639 0,181 0,122 0,672 

10 9 0,070 0,008 0,114 0,059 0,008 0,141 
11 8 0,062 0,008 0,129 0,051 0,009 0,165 
12 7 0,054 0,038 0,704 0,042 0,008 0,198 
13 2 0,016 0,008 0.500 0,034 0,009 0,247 
14 1 0,08 -0,023 0,025 0,008 0,329 
15 4 0,031 0.015 0,484 0,017 0,008 0,492 
16 2 0,016 0,009 0,009 1,000 
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I 

I 

I 

las tahlas 
de vida cstaticas 
pucdt"o SCI' titiles ... 

... dcntro de Hmitt"s 
muy estrictos 

mero total de cicrvos vivos de 1957, ya que algunos cadivcrcs dcbieron des
componerse antes de ser dcscubicrtos y cxaminac1os.) Los datos hrutas de Lowe 
aeerea de las hcmbras del ckrvo camlin se haHan prcscntados en 1a scgunda 
columna de 13 tabla 4.4. 

Sc dehe rccordar que los datos de la tahla 4.4 hacen referencia a las cdadcs 
l'n 1<)57. Pm:dcn ser utilizados como hase para una tabla de viela, pero s()io 
si.<it: admire que no sc produjo ninguna variaci6n anllal antes de 1957 en cuanto 
31 nurncro total de nacimientos ni a las tasas de supcrvivl'ncia cspcdficas de 
Ia cdad. En Olras palahras, sc de he admitir que los 59 cicrv()s de scis afi.os que 
hahra en 1957 crall los supcrvivicnrcs de 7H cierv()s dt cinco anus qll<.: vi\'ian 
en 1956, que a su VtZ eran los supervivientes de HI cicrvos de cuatro anos 
que vivian en 195'), etc.; 0, en pocas paiahras, que los datos de la tahla 4.4 
son los mismos que se habricm obtenido si se huhiera seguido una sola 
c()h()fte. 

Sohrc cstas hip(Hesis se est:lhlecieron las columnas l,. el, Y tty. Pero est:1 
claro quc las hip()tesis son falsas. llahLt rcalmCrHe m:ls animalcs de sicle allOs 
que de .'leis al)os, y fll:ls de quince :1l10S que de catorce :U1()S. Por c()!lsiguientt', 
habfa Illuertes "11l'gativ3S» y tasas de fllort:tlidad sin scntido; con cilo qllcd:1I1 
hicn parentes los peligros ocuitos de la cOr1strucci(')Jl de estas tlhbs de vida 
cstaticas (y de I:t equiparaci()J1 de las estrUC(llras dL edad a Lis curvas dc super
vivcrlcia) 

I)e todos modos, los dalOs no carLecn dL valor, ni muc!w menus. La 1l1CU 

tiL Lowe estrihaha en proporcionar una idea p,eneroi suhrc Lt !:Isa de super
vivcncia cspcclfica de la edad antes de 19')7 (fllomento en que cmpez() cJ 
muestreo de la pohlaci6n). Pudo comparar luego estos valores con la situa
ci()n existente despucs de 19')7, tal COIllO queda ilustrada en Ja tabla de vida 
de cohortc antes ll1encionada. Le interesahan m{ls las tendencias generales que 
los camnios particuiares que se produdan eIHrc un al)o y t'l siguicnte. Por clio 
«lim6» las variaciones del tamano dt' la pohlackm entre las nlades 2-H y 10·16, 
con el fin de asegurar una disminuci(m constantt' durantc ('stos dos perfodos 
Los resultados de este proceso se indican en las tres t'iltimas columnas de i:J 
labia 4.4, y 1a curva de supervivencia est:i ilusrrada cn b figura 1.12 Apan:cl' 
n.:almente una imagen gcnnai: la introdueci(m del CLlcnteo en la isla pareee 
haber ejcrcido un cfeeto deprcsor signific:!tivo soiJre la supl'rvivenda ge· 
neral, sllperando a cualquier disminuci6n C<)fllpensat<)ria de \a 11l()rlalidad 
natural. 

A pcs:lr de este t'xito en d CISO del ciervo CO III llll , 1a iIllcrprctaci(m de 
las tibias de vida cst{ltiCIS en general y dc las cstructuras <.il' edad de las <.fue 
procedl'n l'st:1 llena de dificultadl's: l:t lTcencia de qUl' l:i.'l cstruc{Uras de edad 
ofrl'cen un atajn f:icil para comprendcr la din:llnica dc las pohl:Jciones cs un:1 
trampa y un l'nga(l() 

Sin emhargo, l'xisten OC:tSiOfll'S en las que l'l C0l10CilllicillO til' las circllns· 
{anci;!s f:tcilitan ell gran l1ledida Ja ifllt'fprel;tci('m dc las cstruClUras dc cdad 
dt: las p()hl:!ciolles, Y l'nt<lflces JlH.:rece la pella c:-'{lIdiar!as. Aderll:ls dc scguir 
UIl;1 cohorte de Acacia hllrkittii Crisp y L:lllge (l()7(1) pudicron l'x;llllinar t:lI11 
hit'll b cstrllctura de cdadL.'l de divCfs;!..., pohLIciollcs (fig. (i.h). (La cd ad de 
un individuo podf:t sn estinuda a partir de divers;I.'" flledici{)llcs dt' tam;t11() 
ya que, Cil un:1 IlllJ<.:stra de :irholes de nlad conocida, l'xistian llIU.'" reiaci()nc'i 
cdad·tam:ll){) altalllCIl{e :-.ignifiL"ativ;ls.) LIS dos poi>laciollc.'l de l:t figura ·1.1'1 
son evideIlIelll~ntc difcr~ntes en CU:lflto a cstruCiura Lic niad. Per<> t:ullhit:'n 
se sabia quc el South Lake Paddock (fig. it. ha) hahia sido railloneado por Lis 
()\'cjJS ;lproxim:J.<.Iamente <.Iesde cI IH6,) hasta el 1070 (a no en quc fULfOI1 (0. 

malios los datos) y por los conejos desdc cI IHH'i, aproxillladalll(,lltc, hasta 
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Tabla 4.5 Tamano 
medio de la nidada 
Y edad del carbonero 
comun en Wytham 
Wood, cerca de Oxford. 
(Segun Perrins, 1965.) 

50 150 250 50 150 
Edad estimada en anos 

250 

Figura 4.14 ES{ruCluras 
de edad de pohlaciones de 
Acacia burkillii ut: uos 
lugares de Auslralia meridional 
(segCl[) Crisp & Lange, 1(70) 

c1 1970, mientras que la rcserva (fig. 4.14h) habia sido vallada en 1')2') para 
impedir el paso a las ovejas. Gracias a clio, Crisp y Lange pudieron sacar varias 
conciusioncs: a) el ramonco a partir de 186') condujo a una reducckm drasti
ca del numero de nuevas entradas a las pobladones; b) eI vallado de 1925 hizo 
posible una mayor entrada en la poblaci6n de la reserva; y c) inciuso despuCs 
de construida la valla, cI ramoneO de los conejos condujo a nivcles de entrada 
inferiores" los anteriores a 1865 <I" c1ase de edad de 1920" 1945, por ejcm
plo, es mucho mas reducida que fa clase de 1845 a 1860, aunque esta ultima 
ha sobrevivido durante otros 75 anos mas). 

4.6.3 CU2dros de fccundidad 

Los «cuadros de fecundidad estaticos» de las especies iter6paras con genera
dones superpuestas pucden proporcionar informacion util, sobre todo si se 
obtiencn cuadros de fecundidad de estaciones de reproducci6n sucesivas. Ello 
se Bustra en la tabla 4.5 mediante datos procedentes de una poblacion de car
bonero comlin (Parus major) de Wytham Wood, cerca de Oxford (Perrins, 
1965). La tabla muestra a) que la fecundidad media aument6 haSla un maximo 
en los pajaros de dos aflos y disminuy6 gradualmente a partir de esta edad, 
y b) que a pesar de todo la fecundidad media vari6 considerablemcntc de un 
ano a otro. Naturalmentc, estos datos s610 pudic ron ser obtenidos gracias a 
que se consigui6 determinar 13 edad de los pajaros (en.este caso, gracias a que 
habian sido marcados can anWos colocados en la pata poco dcspucs de saUr 
del huevo). Observese tam bien que eI carbonero comun es un ejemplo de es
pecie iter6para y con generaciones superpuestas, pero que en realidad no puede 
ser descrito como de vida larga; pocos carboneros comunes Began a vivir mu
cho mas de dos aflos. 

En todas las especies iter6paras se observa una ciecta variacion de la fe
cundidad individual de una estaci6n de reproducci6n a otra. Sin embargo, este 

1961 1962 1963 

Numero Thmana Numero Tamafla Numero Tamatia 
de media de de media de de media de 

Edad pajaros la nidada pajaros la nidada p:ijaros 1a nidada 

Individuos 
de un ana 128 7,7 54 8,5 54 9,4 

2 18 8,5 43 9,0 33 10,0 
3 14 8,3 12 8,8 29 9,7 
4 5 8,2 9 9,7 
5 8,0 9 2,5 
6 9,0 
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Figura 4.15 Bclloter3: fluctU:lciOflCS de la producci6n dc conos del rino silvestre 
(Pinus sylt'cslrisj y de la pice:1 COlTIllll (f'icca abies) en d nort<.: de Sueci3. Gr:ificas 
hasadas en [os rCCllcnto", cfcctualios pm guardas forestait's. (SCglll1 Hagner, 196').) 

ft:n()lT1cno cs m:is accntuado en divcrsos :irholcs fon:stalt's que Illuestran "bc
lIoteral>. Un anD de hellotcra cs un ann en d que un ;irboi produce una cosc
cha masiva de scmill:.ts, fru[()s () conos, y d ckcto St' halla a mcnudo amplifi
cado por 1a hellotcra sincr6nica de muchos 0 de b mayor!a de los arboles de 
dicha cspecic en un hosque.:. Los anus de hcllo[cra suekn estar intcrcalados 
entre otros aiios en los que los :Irhol<.:s son estcriles 0 casi, tal como muestran 
los dos ejemplos de Ia figura 4.15: cI pi no silvestre y la pfeea COffiCIO del norte 
de Succia (Hagner, 1965). Las posibks ventajas y consecuencias de la bellotera 
se csrutiiaran en el capitUlo 9. 

A pcsar de cseas variacioncs anuales, la ffiayoria de las especies iter{)paras 
(como la del carboncro comlln) mUestran un esquema de fccundidad rclacio
nado con la cclad 0 con 1a fase cle la vida. La Figura 4.16 mucstra la fecundidacl, 
dcpcndiclHc de Ia fase (en esee caso, clependiente del ramarlo), de tres espe
cies dc rohle (Downs & McQuilkin, 1944). 

a 2000 ,0 ,;;; 
<; 
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w • ,2 l~OO 

0; 
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~ 
"0 
w 
0 1000 
"' • 
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Figura 4.16 V:lriaci()n de b fcclinctict3d, cspccffica dd t;lIn:1I10, en ues cspecies 
de robles; DBII "" dlamctro a Ja altura dd pccilo (scgun Downs & McQuilkin, 1944). 

151 VIDA Y MUERTE EN ORGAl'tISMOS lJNITARIOS Y MODl!LARES 

1950 



estructura 
de fases modulares 
y tabla de vida est;itica 
modular 
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[g~2EJ [2,60 J L2.~~ J QA6J [0,26 I' 
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16-20 21"":25 
, 

26-30 31-35 36-40 11-15 

Numera de hajas par hijuela 

Laterales 

Hijuelas 
vegetativas 

Hijuelas 
flarales 

Figura 4.17 Tabla de vida estatica recons[ruida para los m6dulos (hijuelos) de 
una poblaci6n de Carex bigelowii. Las filas represeman [ipos de hijue!os, mien[r:ls 
que las columnas indican cIases de tamano de los hijue!os. Los recuadros de trazo 
fino representan compartimemos de hijuelos mucrtos, y las flechas senalan vias 
entre las c1ases de tamano, muertc 0 reproducci6n. En cada recuadro se indica 
la densidad por m2 . (Segun Callaghan, 1976,) 

4.6.4 Perennes iter6paras modulares 

La figura 4.17 pone de relieve las difieultades que entrafi.a construir cualqukr 
tipo de tabla de vida para organismos que no s610 son iter6paros con genera
ciones superpucstas sino tambitn modulares. Dicha figura muestra los datos 
obtenidos para la c:J.ricc Carex bigelowii que crece en un paramo de liquenes 
de Noruega (Callaghan, 1976), C. bigelowii posee un extenso sistema subte
rraneo de rizomas que produce hijuelos (brotes atreos) a intervalos a medida 
que va creciendo. Inicia cI crecimiento modular produciendo un meristema 
lateral en la axila de una hoja perteneciente a un hijuelo ~paternoll. AI princi~ 
pio, eI meristema depende eompletamente del hijuelo paterno, y consta de 
una 0 unas pocas hojas no fotosintetizadoras; pero cada meristema lateral es 
potencial mente capaz de dar lugar a un hijuelo paterno vegetativo, y tambitn 
es potencialmente capaz de florecer, cosa que haee cuando ha producido ya 
un total de 16 0 maS hojas. Sin embargo, la floraci6n va seguida siempre par 
la muerte del hijuelo, cs decir, que los hijuelos son semelparos aunque los 
genetes son iter6paros. 

Callaghan eseogi6 un ciecto numero de hijuelos j6venes bien separados 
y excav6 sus sistemas de rizomas a 10 largo de generaciones progresivamente 
mas viejas de hijuelos paternos. Esto fue posible gracias a la persistencia de 
los hijuelos despues de la muerte. Excav6 23 de tales sistemas, con un total 
de 360 hijue1os, y tal como muestra la figura 4,17, pudo construir un tipo de 
tabla de vida estitica (y un cuadra de fecundidad) basada en clases de fase 
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la importancia 
de 141 fase, 
y no de 141 edad, 
en los organismo~ 
modularcs 

mas que en clases de ectad. Por cjcmplo, encontr6 1,04 hijuelos vegetativos 
muenos (por metro cuadrado) con 31-35 hojas. Asi, puesto que habia tambien 
0,26 hijuc10s en la siguiente fase (36-40), se puede admitir que un total de 1,30 
(es dccir, 1,04 + 0,26) hijuclos vegetativos vivos cntraron en 1a fase de 31-3':::. 
hojas. Y puesto que habia 1,30 hijuelos vegetativos y 1,56 hijuelos florales en 
la fase de 31-35 hOjas, 2,86 hijuelos debieron sobrevivir a la fase de 26-30 ho
jas. De estc modo sc construy6 la tabla de vida, 

De todos mados, sc debe tcner cn cuenta a) que 13 tabla de vida sc refiere 
a hijuclos (cs cIccir, a m6dulos) y no a genctes individuales; b) que parcee que 
no se produjo la germinaci6n de scmillas con exito en esta poblaci6n particu
lar (no aparecieron nueVQS genetes), de modo que el numero de hijuelos era 
mantenido llnicamcntc por cl crecimicnto modular; y c) que para esta pabla
ci6n se puede construir un «cuadro de crecimicnto modular», parecido a un 
cuadro de fecundidad. Y, sohre wdo, es impoftante darse cuema de In diffeil 
que n:sulta ohtener los daros y construir una tahla dt' vida que rcf1eje total
mente el caractLr modular de es(Os organismos. 

El uso de las fases t'11 lugar de las clast'S de edad es casi siempre deseahlc, 
y resulta nect'sario cuando se t'studian organismos iter()paros modulares. Esto 
es dehido a que la variahilidad surgida del crecimiento moduiJr se acumula 
ano tras ano, y la cd ad resulta cOlonct's una medida pucu adecuada del status 
hiologico. La Figura 4.tH, por ejemplo, Illllestra la rdaci6n entre la edad (de
tcrminaela a partir del nlimt'fO dt' anillos de Cfecimiento) y el volulTIcn de bro
tcs co el arnllsto de la creosota, iLlrretl tridentata (Chew & Chew, 1965): los 
arbustos del mismo volumen put'dt'n mostrar una difert'ncia de edad de hastl 
40 anos, mientrJs qut' los arhustos de la misma t'dad pueden tener una dire
rcocia de volumcn de hasta 60 veces. 

Ademas, mllchas poblaciones de :lrhoit's conticnen individuos que subsis
tcn durante varios anos con un crt'cimit'nto mtly hajo. Sc trata de los indivi
duos que germinaron en un momcnto t'n que cI estrato arb6reo sc hallaba 
cerrado por encima cit' ellos, con 10 que la luz incidente que recinit'fon era 
insuficieme para su crecimit'nto. Un cjemplo ell' ello 10 constituyc cl arct' de 
Pcnsilvania, Acer pensy!utlllicum, dt' I:i parte oriental de EE. UU.; estos indivi
duos de porte bajo pueden pl'rsistir en Ia pohlaci()J1 durante unos 20 ai10s sin 
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especie Illodular. (SeRLin 
Chl'W & Chl'\v, 196').) 

1)) \'IDA Y Ml~FRTE Fr--; Oi{(;ANISMOS lJN[TARIO~ Y r-.IODllLARFS 



pa.J. las gc..-nc..-'J.dones 
superpuestas, Ru sc 
reficrc unil:ameIJle 
al numcro medio 
de desceudicntcs 
producldos por 
un Indlviduo 

sufrir una gran mortalidad. Si aparcce un claro en cI estraW arh()reo, cstos in, 
dividuos crecen r;ipidamentc para llenarlo, pronto pasan a la fase cle tloraci(m 
y rcproducci6n (Hibhs & Fischer, 1979). Estos individuos enanos de vida lar
ga descmpcnan en Ia din:lmica de Ia poblaci6n de un oosqLle un papd simi· 
jar :11 de las poblaciones de semillas elHerradas de las plantas de vida corta 
- pcrmaneccn enanos hasta que sucede 10 imprnlcciblc y sc aore un claro 
cn cl estrato arh6reo (pocos jrhoks poscen selllilias l:ltentes). Su comport:!" 
miento suhraya tamhiCn cI hecho de que es c1 tamano, mjs que 1:1 cdad, c1 
indicador apropiado dc las prohahilidades de un irhoi de l1lorir, de crcccr () 
de reproducirse. 

4.7 Tasas de reproducci6n, longitud generacional 
y tasas de incremento 

En la secci0n anterior hemos visto que las taolas de vida y los cuadros de 
fccundicbd estaolecidos para especies con gencracioncs superpucstas son por 
10 ITIcnos sllpcrficialmente similares a los constituidos para especies can ge
ner'lcioncs discretas. Con las generaciones discretas podiamos computar la tlsa 
bisica de reproducci6n (Ro) como tcrmino coicctivo que dcscribfa d resu[
tado general de [as esquem~ls de sllpcrvivencia y fccllndidad (secdon 4.5.1). 
Pasamos ahora a la cllestion de si se puede computar lin termino co1cctivo 
comparable en los casos en que las generaciones se supcrponen. 

Para enfocar csta cllesti6n, debemos comprender primero que para las es
pecies con generaciones discretas, Ro describe <.los parametros distintos de la 
poblaci6n. Es cI numero de descendientcs producido par termino media 
por un individuo en cI transcurso de su vida; peru es tambien el factor de 
multiplicaci6n que convicrte cl tamano original de una poblad6n en un nue
vo tamano de la poblaci6n, una generaci6n mas tarde. Con las generaciones 
superpuestas, si se dispone de una tabla de vida de la cohorte, la tasa basica 
de repraducci6n puede scr calculada mediante la misma formula: 

Ro = llxmx 

pero ahora se refierc unicamente al promedio de descendientes producidos 
por un individuo. Son necesarias ulteriores manipuladones de los datos antes 
de poder hablar de la tasa con que una poblaci6n au menta 0 disminuye de 
tamano - 0 sobre la longitud de una generaci6n. Las dificultades son aun ma
yores cuando 5610 se dispone de una tabla de vida estatica (es decir, de una 
estructura de edades; vease mas abajo). 

Procederemos derivando una rclacion general que vincule el tamano de 
la poblaci6n, 13 tasa de incremento y el tiempo, pero que no se limite a medir 
el tiempo en terminos de generaciones. Imaginemos una poblaci6n que em
pieza con 10 individuos, y que, tras sucesivos intervalos de tiempo, aumenta 
a 20, 40, 80, 160 individuos, etc. Indicamos con No eI tamano inicia1 de 1a po
blacion (el tamaii.o de la poblaci6n cuando no ha transcurrido aun ningUn tiem
po). El tamana de la poblaci6n tras un intervala de tiempo es Ni> tras dos in
tervalos de tiempo N 2 , y en general, tras t intervalos de tiempo, es Nt. En el 
presente caso: 

No ~ 10 

Y N\ ~ 20, 

Y podemos decir que 

Nt = NoR, 
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donde R, que es 2 en el easo que nos ocupa, recibe el nombre de «Usa de 
reproducci6n neta fundamental- 0 de «tasa de incremento per capita neta fun
damental». Evidentemente, las poblaciones aumentaran cuaodo R > 1, y dis
minuiran cuaodo R < 1. 

R combina eI nacimiento de nuevas individuos con la supervivencia de 
los individuos existentes. As!, en el presente ejemplo, cada individuo podfa 
dar lugar ados dcscendicntes y moric, 0 bien dar lugar a un solo descendiente 
y continuar viviendo: en ambos casos, R (nacimiento mas superviveneia) 
serfa igual a 2. Observese tambien que en el presente easo, R permanece 
eonstante a 10 largo de los sueesivos intervalos de tiempo, es decir que 

N, ~ 40 ~ N,R, 

N'J = 80 = N 2 R, Y asi sucesivamente. 

Por 10 tanto: N:. = Nl R x R = NoR x R x R = NoR:' 

y en terminos generait's: Nt + 1 = NtR 

y N, 

(4.1 ) 

(4.2) 

Estas ecuaciones (4.1 y 4.2) relacionan cI tama.no cle la poblaci6n, la tasa 
de incremento y c1 ticmpo; y ahora podemos re~}acionar estos datos a su vez ...". 
por Ro, la tasa basica de reproducci6n, y con la duraci6n generacional (que 
par definici6n dura T inrcrvalos de tiempo). Volvicndo a la secci6n 4.5.1, 
podemos ver que Ro es cl factor de multiplicaci6n que convicnc un tamano 
de la poblaci6n en OlCO tamano de la poblaci6n, una gcneraci6n mas tarde 
- cs decir, T intervalos de tiempo mas tarde. 

Por consiguicnte: NT = NoRo· 

Pero dc la ccuaci6n 4.2 podcmos deducir que 

NT:; NoRT. 

Por 10 tanto: Ro = RT, 

0, si tomamos logaritmos naturales a ambos lad os de la igualdad: 

InRo ~ T InR. 

EI termino InR suele ser indicado par r, y recibe el nombre de -Usa intrfnscca 
de incremento natural». Es la Usa con que la poblaci6n au menta de tamano, 
es decir, c1 cambio del tamano de la pobJaci6n par individuo y por unidad 
de tiempa. Evidentc.:mentc, las pobJaciones aumcntarJn de ramano si r> 0 y 
disminuirin si r < 0; Y dc la ccuaci6n antcrior podemos dcducir que 

InRn r = ----
T 

(4.3) 

Resumienclo In dicho hast3 ahora, tenemos una rebci6n entre cI nume
ro mcdio de ciescenciientes producidos por un individuo en su ticmpo de 
vida, Ro, eI incremento del lamano de la poblaci(>n por unidad de tkmpo, r 

(= In R), y elliempo gcneracional, T Antes, en el caso de las generaciones c1is
cretas (sccci6n 4.".1), la unidad de ticmpo era una gcneraci6n. Esta es Ia ra
z6n de que No fucra iguaJ a R. 

En la.s poblacioncs con generaciones superpuest~ls (0 con reproducci6n 
continua), r cs i:I rasa imrfnseca de incrememo nalUral que la poblaci6n cos 
capaz de alcanzar; pero 5610 scra capaz dc alcanzar esta rasa de incrcmento 
si los cuadros dc supcrvivcncia y de fccundidad permanecen constames a 10 
largo de un periodo de tiempo prolongado. Si cs[o es aSI, r sed conscguida 
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graciuaimeme (y a partir de emonccs mamenida), y en eI mismo periodo Ia 
poblacion se acercad gradualmcmc a una estructura de cd ad estahlc (es de
elr, aquclla en la que 1a praporcion de la poblacion pertenecieme a cada clasc 
de edad pcrmancce constante con cl tit:mpa; vease m;is ahajo). Si, por otro 
!:ido, las tasas de fecundidad y de supervivcncia varian con d ticmf1(), b tasa 
de incremento cambiarj cominuamente y resultara imposiblc de caractcrizar 
con una (mica cifra. Puede parecer que clio establecc Ifmites muy severos a 
la lItilictad del caiculo de r a partir de una tabla de vida con genc.:raciones su
perpuestas, y:1 qlle las tas;ls permanecer;in cunstantcs por pcriodos largos de 
ticmpo tan s()lo en contadas ocasiones . Sin embargo, con frecLiencia puede 
ser (itil caractcrizar una pohlaci(m en terminos de Sll potencial, sobrc todu 
cuando b finalidad quc sc persigue es la de estahlcccr una comparaci6n (pur 
ejemplo, comparar varias pohlaciones de Ia misma especie en distintos am
bicntes, para determinar cual de los ambientes p~lrece ser mas favorable para 
b especie en cllesti()n). 

La forma mas exacta de calcular r estriha en partir de la ecuaci6n: 

(4.4) (Lotka, 1907) 

donde los valores de /x Y 1nx proceden de una tabla de vida de cohorte, y e 
es la base de los logaritmos naturales. Sin embargo, csta cs una de las lIamadas 
cCliaciones «implfcitas1l, que no pllcden ser resucltas directamente (tan s610 
par interaccion, actllalmente par 10 general mediante un ordenador), yes una 
ecuaci6n carente de significado bio16gico claro. Por ello, es habitual lItilizar 
en vez de csta ccuaci6n una aproximaci6n a la ecuaci(m 4.3, a saber: 

(4.5) 

doncle 7~ es e1 «ticmpo de generacion de la cohorte). Esta ecuaci6n com
pane con la ecuaci6n 4.3 la ventaja de poner de manificsto 1a dependencia 
de r respecto de la producci6n reproductiva de los individuos (No) Y de la 
duraci6n de una generaci6n (7). La ecuaci6n 4.5 es una buena aproxima
ci6n euando No ::::: 1 (cs decir, cuando el tamafi.o de 1a poblaei6n permane
ce mas 0 menos constante), 0 cuanda existe pOCt variaci6n en la duraci6n 
generacional, 0 cuancio se produce una ciena combinaci6n de estos dos he
chos (May, 1976). 

Podemos caicular r a partir de la ecuaci6n 4.5 si conocemos c1 valor del 
ticmpo de generaci6n de 1a cohorte, Te. Este valor puede ser cornputado si 
reconoccmos que sc trata de la duraci6n media del tiempo que transcurre en
tre el nacimiento de un individuo y e1 nacimiento de uno de sus propios des
cendientes. Este, al igual que todos los promedios, es la sum a de todos los 
tiempos de todos los dcscendientcs, dividida par el numero total de descen
dientes, es decir: 

T == Lxlx m3.... 
, Llxmx 

a bien: 

Tc == _Lxlxmx 
Ro 

(4.6) 

Este valor es s610 aproximadamente igual al vcrdadcro tiempo generacional 
T, ya que no torna en consideraei6n cJ hecho de que algunos desccndientes 
pueden desarrolarse y reproducirsc durante la vida reproductiva del pro
genitor. 

Asi, las eeuaciones 4.6 y 4.5 nos permiten caicular T" y realizar un caleu-
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Tabla 4.6 Tabla de vida 
de cohorte y esquema 
de fecundidad para 
d balano Balanus 
glandula de Pile Point, 
isla San Juan, Washington 
(Connell, 1970). EI 
dlculo de Ro- Tc Y del 
valor aproximado de r 
se explican en el tcxto. 
Las cifras con un asterisco 
fueron imerpoladas de 
la curva de supervi\'encia. 

eJemplo de cikllio 
en terminos colcctivos 
pard una especie 
con gencr:lcioncs 
superpucscas 

pohlaci6n ntodclo con 
una tasa de incremento 
de r y una estructura 
de edad estahle 

Edad, arl.Os 
x 

o 

2 
3 
4 
5 
(, 

7 
H 

a., 

1000000 
62 
34 
20 
15,5' 
II 
6y 
2 
2 

/., 

1,000 
0,0000620 
0,0000340 
0,0000200 
0,0000155 
0,0000110 
0,0000065 
0,0000020 
0,0000020 

1<11 1,2H2 

T, 
),()2H 

1,2H2 
:U 

InHIl 
- O,OH(Wi r ~ 

T, 

"" 
0 

4 600 
8 700 

11600 
12700 
12700 
12700 
12700 
12700 

l",ni", 

0 
0,285 
0,296 
0,232 
0,197 
0,140 
0,082 
0,025 
0,02) 

1,2112 

0,285 
0,592 
0,696 
0,788 
0,700 
0,492 
0,175 
0,200 

),928 

In :.tproxilllado de r, a panir cit' una tahla de vida de coilortt' dt.: una pohlaci6n 
con gcneraciones superpuestas () con reproduc<:i6n cOrHinua; es decir, nos 
permitc obtcner los tcrminos colcctivos que precis:tlllos. La tlbla 4.0 ofrece 
un ejemplo desarrollado utilizando los datos de Connell (1970) sohre cl hala
no Balanus glandula. Es interesante senaiJr que cl valor exacto de r, obteni
do con la ecuaci6n 4.4, es O,OH5, comparado con iJ aproximaci(m de O,OHO; 
mientras que 7: calculado mediante la ecuaci6n 4.3, es 2,<), en comparackm 
con T( ::; 3,1. Las aproximacioncs senciJlas y biol6gicamente transparentes son 
por completo satisfactorias en este caso. Indican que si las tasas huhieran per
manecido constantes, la pohIaci6n habrla aumentado Icntamente de tamano 
(es decir, r es ~llgo mayor que cero); y que este incremento habrb sido cI re· 
sultado comhinado de a) 1a media de 1,2HZ clesccndicntes pOl' inclivicluo y 
h) una longitud gencracional de ~lproximadamente 5 aii.os. 

Para terminar esta secci6n volvemos a las estrtlctur:.ts por edades de 
las poblaciones en las que las tasas de supcrvivencia y de fecundidad per· 
mancccn cstahlcs durante pcrfodos prolongados. La tahla 4.7 mucstra 10 
que sucede en una pohlaci6n moddo con cstas caracterlsticas. inicialmell
te existen 100, 00 Y 20 individuos en las clases de edad I, 2 Y ), res pee 
tivamentc; y al comieI1zo del primer intcrvalo de tiempo, estos individll()~ 
prociucell Ius 1600 individuos de Ia clase de nbd 0, como resuitado de 
las tasas de natalidad, especfficas de Ia edad, indicadas en Ia columna flI_, 

P()oo ;0.. (too x .,) t «()() x I,)) t (20 x 10)1. Durante cI primCf intervalo de tinll
po, cI I1tllllcro de inliividuo .... de cada cl:tsc dc edad se halla .... ollletido a Lt. ... u· 
sas de mortalidad indicadas pur las entradas ell b colulllna l, de b tahla dc 
vida de cohorte inuginari:I, y se producen las cifras de las clases de ed:ld I, 

2 Y ) «tras un intervalo de tiempo» A continu:lCi('m se lIega a I:i cifr:1 de i:I 
cbse de edau () (t:s dt'cir. a IHHO) del mismo modo qut: :lIltl'S. El proces() se 
ha ido repitienuo para mostraf 1a n:Huralcza de la poblaei()11 dl'splICs de ()ebo 
y nucve intt"rvalos de tiempo. 

Los valores de N.o, 7:, r aproximada y exacta, y H., han siuo compurados 
a partir de Ia tabla de vilLI de cohorte, utilizando las t"clI:lciones 4/j, 4 . ., y 4.6; 
y St" obst"fv:t que tras ocho intt"fvalos de ticmpo Ia poblaci6n aumt:Ilt\') rl'al· 
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Tabla 4.7 -1301a (It: vida de la cohorte y cuadro de fecundidacl hipotcticos, 
y poblaci6n mocldo que crece bajo I:i influencia de e1los, Los valores clc Ro, 7~, r 
aproximada y exacta, y R han sido calcuL1dos a partir cle los dams de la cohorte. 
Los valores de R y r han sido tambien estimados a partir de la rasa de incremento 
dc la pohlaci6n entre 10S intcrvalos de tiempo ~ y 9. 

Datos de.: b tabl<l 
de vida (k cohorte 

x I, 

0 1,000 
I 0,100 
2 0,060 

3 O,OIB 
'I 0 

No'"' 1,'iH 

7~ = I,BO 

m., 

0 
5 

15 
10 

~I~.~I? "" 0,254 
T, 

r = 0,262 

er == R "" 1,30 

porqut: las tahlas 
de vida de cohorte 
y t·st~itka.s slieit'll 
ser difcrenh:.s 

Estructura por cdadcs 
(con las cntr:ldas <.It: I:l tabl:! de vid:l cst.itiGI cntn.: parcntcsis) 

-----. 
Tras 1 

Pobladon intcrvalo 
inicial de tiempo 

1600 (1,00) IB80 (1,00) 
100 (0,063) 160 (0,OB5) 
60 (0,038) 40 (0,032) 
20 (0,013) 18 (0,010) 

0 0 

Tr:l.s 2 
intervalos 

<.It: ticmpo 

2560 (1,00) 
188 (0,073) 
96 (0,038) 
18 (0,007) 
0 

Tras B 
intcrvalos 
dc cicmpo 

12305 (1,000) 
94H (0,077) 
437 (0,036) 
101 (O,OOH) 

o 
13 791 

Tras 9 
intervalos 
de tiempo 

15990 (1,000) 
1231 (0,077) 

569 (0,036) 
130 (O,OOH) 

o 
17920 

~72}_<?. "" I 30 == R cstimada 
13 791 ,. 

r estimada == In R = 0,262 

mente con una tasa igual a r. Tambicn se observa que la cstructura de edad 
de la poblaci6n era estable despues de este tiempo (tal como 10 indican las 
entradas de las tablas de vida estaticas). Sin embargo, es evidente que las tal
bas de vida estaticas proporcionan una imprcsi6n enganosa de la verdadera 
tasa de supervivencia indicada en la tabla de vida de cohortc. Dc hecho, cada 
entrada de la tabla de vida estitica con cstructura de edad establc vicne dada 
por la siguiente f6rmula: (l;e-r.\ donde Ix cs la entrada tomada de la tabla de 
vida de cohorte. Esto demuestra que las tablas de vida estiticas y de cohorte 
5610 son iguales cuando la poblaci6n mantiene un umano constante (r = 0, 
e-rx = 1). En una poblaci6n que aumenta constantemente de tamano (r > 0, 
e-rx < 1), las cIases de edad mas viejas estaran cada vez men os rcprcsentadas 
en las tablas de vida y las estructuras de edad estiticas; micntras que en una 
poblaci6n que disminuya de tamano (r < 0, e-" > I), las clases de edad mas 
viejas estaran cada vez mas representadas. Asf pues, las tasas de supervivencia 
y fecundidad, especfficas de la edad, de una poblaci6n, su tasa potencial de 
incremento, y su estructura de edad estable, estin interrelacionadas. Volve
remos a tratar estc tema cuando estudiemos las poblaciones humanas en la 
secci6n 4.10. 

4.8 SemeJpaddad superpuesta 

Volvierldo a los diversos tipos de cicIo vital, en la semelparidad superpuesta 
(fig. 4.5e-1) existe una estaci6n de reproducci6n bien delimitada, durante la 
cual los individuos que se reproducen aparecen conjuntamente con indivi
duos en desarrollo pero no reproductores; pero cada individuo se reproauce 
una sola vez, y luego muere. La forma mas simple de ello la encontramos en 
los organismos que son estrictamente bienales, es decir, aquellos en los que 
cada individuo tarda dos veranos y el invierno intermedio en desarrollarse, 
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(a) 31 de mayo de 1976 

Plantas ,esta"lec;od,,, Plantas con 
botones florales 

l_l.._L~~---.l __ L_L_L L j 1 
JJASO N DE FMA M JJASO N 0 E F 

1976 1977 

(b) 18 de abril de 1977 

!' , . 

L_L _.I I L _ J_ L_l _--1 __ 
AM JJA SON DEFMAMJJASO N 

1977 1978 

Figura 4.19 CUfV;l:-' dc: supervivc.:ncia dc: do.,> coilortc:s lit: Me/iiotlls alba 
(IlKlilot\) blanco), una plant~ hit.'n:1l c:.strict:t. L:l supc:rvivcncia era [llo(\crad:l en 
b, ... pl:intulas, hUcna en las plantas c:stahlccidas, y muy baja dc.;pues de !a Iloraci(lll 
(Sc:glHl Kkmow & ibpl;ll, 19HI.) 

pef() presellt:l lln~1 .... oia fase rcproductiva 1'1l st! st.:gundo Verano. lJn cjcmplo 
de clio 10 tCIll'f1l0S en cI mciiioto bbnco, Mdi/()/us (llha, que erect: ell cI cst;!
do de Nueva York (Kl<:ll1o\\' &. RaynaJ, It)HI). La figura 1i.llJ Illut'stra dos curv;ls 
de supervi\'t'llcia dt' cohortt' p;na U11:t pohbcit'm dt' CSt:1 pl:IIHa. FSI:IS clIn';\..., 
fucwn cOJlstruidas localiz:md() cuidados:II11t'lltc la posicit')Jl de C:llb pl:Jnt:lel1 
llJU serie de parceLls perm:lI1ellte,.., .... L'lecciol1:tda,.., :11 azar, y iuego pOJliendo :t! 
dia (!Jehus m;lpas, cada L10s .... elllallas, de .... de ilJ7() h:lsta \lJ7H (b nic\'e illlpidit') 
l'Sle traiJ:ljo de iocalizaci(')Jl en invierl1o). LIS curv:ls de supervivcncia Illue."'
tr:II1LJlll', CtHllO es hahitual, los dos :1I1()S fucwn difCrcntes ell cuanto a los de
tltlcs (cl \'er:lI1o de 1977 fue m:ls c:i1uroS() y seco que ei de I l J7(»). lk toLios 
modos, las dos coilortcs 1ll0straruil un c .... qUCIlI;J similar de mortaiiLiad rcl:lti
valTIeIHe clevaua durantel:i primera est:lci(m de LTecimiellto, segllida por una 
Il10rtalidad IllLleho m~ls haja hastl finaks del segundo \'er:1I10, mOnlellto ell 
que Ja supervivcllcia LiismiIluy{') r:lj)iLianK'lllc btl' olllKllla cst:! cstrcch:l!1lcJ)te 
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una pl;tnt~ M.·mClp~lra 
con un (:ido vital 
menos determinado 

relacionado con cI cicio vital esrrictamentc bienal de M. alba. Sc produjo tina 
elev~lda mortalic.lad micntras las plantulas sc desarrollaban hasta plant~lS esta
blecidas (primer verano). A partir de entonees, muy pocas plantas murieron 
hasta despucs de haber tlorecido y fruetificado, eosa que loclas las supervi
vicntes hicieron en su segundo verano. Ninguna planta sohrevivi6 hasta un 
tercer verano. 

Asf pues, en M. alba se produce como maximo la supcrposici6n de <.ios 
generaciones; en verano y otono existen plantas reckn surgidas, en fase de 
crecimiento, y plamas que se estan reproduciendo 0 que van a haec rio pron
to. Un ejemplo mas tipico de planta semclpara con generaciones superpuestas 
es el de Ia compuesta Grindelia lanceo/ala, cstudiada por Baskin y Baskin 
(1979) en Tennessee (fig. 4.20). Esta figura, al igual que la figura 4.19, eontiene 
dos curvas de supervivencia de cohorte. En cI caso de C. lanceolala, diehas 
curvas se obtuvieron eolocando anillos de alambrc alrcdedor de las ptamulas 
recien germinadas al final de las estaciones de germinaci6n de 1972 y 1973, 
Y siguiendo luego cuidadosamcme las cohortes marcadas hasta que todos los 
individuos hubieran muerto. (A pcsar de la superposici6n de las gcncracio
nes, las tablas de vida de cohorte son obviamente mas faciles de construir que 
esta espccie de vida rc1ativ~lmente hreve que en los organismos iter6paros 
cstlldiados en la sceci6n 4.6). . 
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Figura 4.20 Curvas de supervivencia de dos cohortes de Grindelia lanceo/ala. 
La supervivencia era modcrada en las plantas j6vencs, buena en las plantas 
estlblecidas y muy mala despucs de la floraci6n. (Segun Baskin & Baskin, 1979.) 

En ciertos aspectos, la figura 4.20 cs similar a 1a 4.19. La diferencia princi
pal estriba en que G. lanceolala, en vez de florecer durante su segundo ana, 
flared:.. en los afios tercero, cuarto 0 quinto. Pero cuando un individllo flore
cfa, moria luego poco despucs. Esto ha producido las cafdas casi verticales 
de la curva de supervivencia, re1acionadas can cada estaci6n de floraci6n. Sin 
embargo, prescindicndo de cstas caidas, las curvas (como las de la fig, 4.19) 
indicaban una supervivencia reducida durante la fase de estaclecimiento, pero 
una supervivencia e1evada de las plantas establecidas hasta e1 momenta de la 
reproducci6n. 
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una VI:7. nla~: 

fase 1:11 VI:7. <11: ("{bd 
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1-2 3-4 5-7 

Florecen 

Tamano de la roseta en agosto (pulgadasl 

Figura 4.21 Elckstino 
de las plantas individualcs 
dc cardencha (Dipsacus 
/Illlonum) er. el siguknt<.: 
ano depende del t~lfnai10 
de la roseta en agosto 
(mas que de la ectad) 
(segun Werner, 1975). 

E1 comportamiento de estas plantas semel paras indeterminadas es, en gran 
medida, el reflejo de su caracter modular y del hccho de que el tamano (es 
decir, el grado de crccimicnto modular) es mas importante que la edad en la 
determinaci6n del destino de un individuo. Werner (1975) ha demostrado este 
hecho en las poblaciones de la cardencha, Dipsacus luI/anum, que cs scmcl
para (fig. 4.21). Se scmbraron individuos en lugares donde no habia crecido 
antes csta planta, y se siguieron durante cinco anos a partir del momento de 
su aparici6n. Durante este tiempo se registraron cl tamano de la roseta y cl 
estado vegcrativo 0 de floraci6n de los individuos. EI riesgo de una muerte 
anterior a la reproducci6n y las probabilidades de floraci6n estin claramentc 
rclacionadas con eI tamano de la roseta. Esta rclaci6n can cJ tamano era cscn
cialmcnte igual en las rosetas de 2, 3 0 4 arias de edad. 

Las cspccies semClp~lras con gcneraciones superpuestas no son tan frccllcn
tes entre los animales como entre las plantas. Esto es debido en gran medida 
a la escasez de ~mimales semCiparos en general. Pero, de todos modos, existen 
animalcs de cste tipo. EI pulpo comlm, Octopus uulgaris, par ejemplo, ticne 
una espcranza de vid~l cle 1)-24 meses en cI mar Mediterr::ineo (Nixon, 1<)09) 
Cuando bs hemhras inician la reproducci6n, se suprime Ia sfmesis protcica 
en los mllsculos y se produce un rapido crecimiento de los ovarios, con una 
pcrdida concomitantc ue peso en eI resto del cucrpo (O'Dor & Wells, 197H). 

La lihcraci(m fin;i1 del (mico grupo de descendicntcs va seguida dpidamcntc 
por la muerte del adulto. Otro ejemplo, hien conocido, es cl de las divcrsas 
cspecies cl<.: salm6n que crecco, sin rcprodllcirsc, durante vJrios aoos, ~1I1(C"" 

de realizar un unico csfucrzo para cmigrar hacia eI curso alto de un rio para 
desovar 
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l:.t. piti.G:Jid~ 
dcmogrific.a 

4.9 Scmelparifbd continua 

La di~tinci6n entre cstc tipo de cicio vital (fig. 4.5g) Y cI anterior reside en 
Ia allscncia ele una cSlaeion cspccifica dc rcprociucci6n. Cada individuo po
sec lin solo mOtlH.:nto rcproductivo en su vida, puo Ia vida plIcck cmpczar 
y ]a cl'prociucci6n St' pUL'Lk proclucir en cualquiu Illomento de una gran par
te d<.:l :i110. Dc los cinco tipos principalcs de cicio vital, cstc es probablcmcntc 
l'i mcnos imponantc, sohel' todo porquc cxistcn rdarivamcntc pocos ;mima
ks scmClparos y rclativamcntc pocas planL1s que sc rcproduccn cotHinuamcntt:. 
Un grupo importantc de cxccpciol1cs 10 constituycn los ani males scmClparos 
que viv<.:11 en un mcdio :lmbicl1t<.: continuamcntc favorable. EI pulpo Octopus 
(yanea, por cjcmplo, cs scmdparo al igual que 0. l'ulRaris. Pero 0. cyanea 
vive en la zona indopacifica, donde las condiciones flllctuan poco y la repro
ducci(m es posihk en cllalquier momento del ano (van Heukelem, 1973). 

4.10 Iteroparifbd continua: demografia humana 

En cste momemo deherfa estar ya claro eI significado de este uhimo tipo de 
cicio vital (fig. 4.50: los individuos se reproducen repetidamentc, y puedcn 
hacerlo en cualquicr momento del ana. Estc cicio vital sc prescnta, por ejem
plo, ('n los ambicntes que no son cstacionales. Asf sucede en cienas cspecies 
tropicalcs, en muchos parasitos y en muchos habitantcs de los ambientes ani
ficialcs que el hombre mantienc constantes (por ejemplo, los almacenes de 
grano). Un cicio vital de cstc tipo se pucde prescntar tambiCn en espccics que 
son csencialmente indiferentcs a los camhios estacionales de su media am
bicnte debido a sus sofisticadas fisiologlas. EI ejemplo mas conocido de clIo 
cs Homu sajJiens. 

EI cstudio cuantitativo del (amano, la distribuci6n, la estructura y la dina
mica de las poblaciones humanas es una disCiplina par derecha propia. Los 
diversos tipos de datos son esenciales para las planificaciones naciana1cs e in
ternacionales, yel analisis de la tabla de vida fue desarrollado originariamemc 
para cl cstudio de los esquemas de jubilacion y scguros sobre la base de la 
csperanza de vida de los individuos. Par ella, los datos de los que dispone
mos sobre las poblacioncs humanas tknen una amplitlld y una exactitud no 
igualada por los existemes sobre cualquier otra especie. 

Las figllras 4.22 y 4.23 comienen datos sabre la estructura de edad en una 
forma que se utiliza habitualmente para las poblaciones humanas: la piramide 
de la poblaci6n. Cada clase de edad esta representada par una barra horizon
tal, cuya longitud representa eI tamano 0 el tamano re1ativo de dicha clase de 
edad. La piramidc se construye disponiendo las clases de edad en sentido ver~ 
tical, con la mas jovcn en la base y la de mas edad en el vertice. La figura 4.22 
mucstra como, en eI ser humano, estos datos pueden ser combinados con in
formaci6n hist6rica y sociol6gica para obtener una imagen inteligible de la 
poblacion de un pais (en este caso, de Francia). La figura 4.23 campara las dis· 
tribuciones de edad de las poblaciones totales de paises «en desarrollo» (es 
decir, pobres) can las de paises desarrollados en 1980, y muestra tambitn las 
correspondientes proyecciones de las Naciones Unidas para el ana 2000. La 
distribuci6n por edades en los paises en desarrollo disminuye marcadamente 
desde la base hasta el venice, mientras que la de las naciones desar·rolladas 
tkne unos lados casi verticales a incluso inclinados hacia afuera a medida que 
se sube por la piramide. Esta diferencia es dcbida en parte a las tasas de natali
dad l)1aS altas y las taSaS de supervivencia mas bajas de los paises pohres; pero, 
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J'igura 4.22 Pidmid~ 
dClTlogrifi(':l. para Francia 
cl 1 de encro de 1967 
(scgun Shryock d a/.. 
1976). 

tal como se ha explicado en la seedon 4.7, tambien reneja cl hccho de que 
las poblaciones de las naciones en desarrollo se estan expandiendo rapida
mente, mientras que las de las naciones dcsarrolladas aumentan lentamcnte 
o nada en absoluto. 

La proyecci6n para el ana 2000 en las naciones en desarrollo resulta preo
cupante cuando se picnsa en los problemas que plamea la alimentaci6n de 
estas multitudes. De hecho, aunque las tasas de natalidad y de supervivencia 
cambiaran probablemente y ocasionaran unas tasas de incremento mas redu
cidas cn los pr6ximos 20 aoos, las poblaciones aumentadn aun r;l,pictamcotc 
a causa del gran numero de personas que han de entrar todavla en sus anos 
de reproducci6n en los paises en desarrollo. Como ha dicho May (1980), este 
fen6meno -conocido como el «fmpetu del crecimicnto demogrMico»- puede 
ser exprcsado de modo mas espcctacular si sc ticnc en cucnta que, incluso 
si se consiguicra alcanzar de la nochc a la manana un valor intdnseco de r 

de ccro, los paises en desarrollo st: vcdan de toctos modos ahocados a dohlar 
Sll poblaci6n total antcs dc Ikgar J un cquilihrio (hcmos visto en 13 sccci(m 
4.7 que las tasas intdnsecas de incremento tardan un Cierto tiLmpo en S<.:f_ aI

canzadas). As!, y :tunque podemos ohtcner alglin consuelo (;.0 satisfacci(m?) 
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Figura 4.23 Magnitud y composici6n por cciacic:s de Ia (1oblaci6n tot:il de los 
paises en desarrollo (:irca sombrcada, a 1a izquierda) y de los paises tksarrollados 
(;hca no sombreada, a la <.knxha). b gr:ifica superior es Ia de 1980, y [a inferior 
cs ]a proycccion de i:Js Nacioocs Unidas para d ann 2000. (Scgun May, 1980.) 

ante 13 disminuci6n rccicntc de las tasas de natalidacl cn los parses en desa
rrollo, hemos de cnfrcntarnos a un probkma de proporcioncs bastantc alar
mantes. 

4.11 Resumen: mirando bacia adelante 

Habiendo cxaminado una gran varicdad de ciclos vita!cs, es natural prcgun
tarse 1a raz6n por 1a que ciertas especies muestran un tipo de cicio vital mien
tcas otras especics ticnen un tipo distinto. Serfa tonto pretender que los cc610-
gos conocen la rcspuesta detallada a esta pregunta; pero podcmos estar seguros 
de que la respuesta se basad en la sclecci6n, y de que los cic10s vitales se ajus
tan al medio ambicnte de las especies que los presentan. Intentar comprendcr 
la rclaci6n entre los cicIos vitales y el medio ambientc es uno de los retos que 
tiene planteados la ecologfa modernaj pero antes de aceptar aquf este reto, 
hemos de estudiar con mucho mas detalle la naturaleza del medio ambicnte. 
En particular, tenemos que reconocer que para la mayorfa de los organismos, 
los aspectos mas importantes del media ambiente estan constituidos por los 
orros organismos que viven tam bien en el. Por ello, es necesario aplazar nues
tro imento de comprender los cicIos vitales hasta que hayamos examinado las 
interacciones que se producen dentro de las espccies y entre las especies (ca
pitulos 6-12). Volveremos a los ciclos vitales en el capitulo 14. 
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forma" dt" {I'~'~ illllcrl!() 

lOt! gl1crrilLt 
}' ell lal.Lllgc 

Encontramos un lctargo consecuentc parccido al de las scmillas de los 
vegetales en las vidas de numeros gusanos nematodos, particularmente para
sitos; los quistes latcntcs pueden permanecer durante muchos anos can Sll 
actividad suspendida, y 5610 interrumpcn clletargo despues de haber recibi
do algun esrimulo especial que Ics indique que cl media ambiente vuelve a 
ser favorable para c1 desarrollo (Sunderland, 1960). La sefial puede ser que el 
quistc ha sido ingerido par un huespcd 0, en el caso de los nematodos parasi
tos de plantas superiorcs, que cl hucsped en crecimiento ha producido unas 
substancias estimuladoras de 1a germinaci()n. Tambicn los pro(Ozoos pucclen 
enquistarsc en un estJdo de 1ctargo que s()io cs interrumpido por ia reapari
ci6n de las condiciones espccialc~ que rl'l}uicrc cl organism()' como pur cjcm
plo 13 presenCia renovada de agua en una charca dcsccad:l. 

5.8 Dispersi(in cional 

Por definici(m, d cn:cimicllt() m()duLtr implica Lt repl'ticklll de una:-. unid:l
dc.'i estrucrurak.:s. En c:lsi {Od()s los organisJlHls cl()llaks, un genl'te individual 
exticndc suS partes a su alrt'dedor a medicla que crece lin :irhol 0 un coral 
en desarrollo dispersan sus p~lnl's hacia cl amhiente circllndalHe, y pOl' consi
guient<: 10 exploran. 

Cuando una gran parte del Crl'CillliclHo (}currC en sentido horizontal, como 
en un estoJ(m 0 un rizom:1 (nLlIlll'roS:lS plantas sup<:riorcs), se forma un cion 
qlll' St." cxtiendc lateral mente y quc por 10 w:nerai dl'sarroll:! ralec,; en los 
nudos. Con frccu<:l1cia, las intcr('onexiones de lin cion de cste tipo cksaparl'
('en, y cI cion qut:da en{()Il('<:;" por lin cicrto I1tll11CrO de partes dispcrsas. En 
casos extremos, csta extensi(m clonal ptlt:d<: dar Illgar a que el producto de 
lin zigoto l'stc representado finalmcllte por lin cion de gran cdad <:xtendido 
a traves de distancias considcrahles. EI hota nico fini:mdcs Oinol1en calcul6 
que Ul10S clones individualcs del hc1echo rizomatoso I)teridium habian :lIcan
z~ldo una edad de 1400 :1.I10S; y uno de dlos se l'xterH.lla por una supt'rficic 
de 474 x 292 m (casi 14 ha). Algunos :irhoJcs son capa<'Ts [;lmiJiCn de produ
cir esta dispersi()f1 clonal a panir de rnooos de b raiz, y cl :ilamo lcmbl6n 
(J>o/m/us tremu/oities) plJ(.:de cuhrir extensiont:s ~Ilin mayorcs que d hdecho 
a partir del product<> de una sola semilla ()rigin~il. 

Los organismos que forman clollcs lit: csta m:m<:ra adoptan una forma que 
retleja 1a disposici6n dc sus m()tiulos. Entre las forma."" que se eXlienlJcn 1l11'
diante rizomas () t'slOlont's, podelllos rl'cOIlOC<:r dos extrcI1l0S de un conti
nuo. En un extrelllo se elKUClllran los ripos en los qtlt: Lis concxiulles <:ntre 
los m()dulos son iarga . ..., (con frecuel1cia t:lllliJil'll finas y de \'i<.b corti), de modo 
qlle los v;istagos del cion se hallan Illlly separadus. Esus formas han recihido 
l'I Ilotllhrc <.ie fornus de «guerrilla", y:l qUL' cOllfil'rel1 a 1a plant;!, l'i hidroidc() 
() d coral Ull car:icrer p:lfccidu ;1 las guerrilla:-. milil:m.:s cOllstantcmcnte ell 
IlH)Vimicll{(), dt';.,ap~lrl"Cielllh) (\{' alguIH);" tl'rri[()ri()\ Y 1)(,lletl";{llll<) (.'Il ()In)s. S()II 
al mislll() lil.'lllpo fugiti\"oIS \' ()port 1111 i . ...,u . ..,. En l'l otfO cxtrl'lll() dd l"Olltllllj() 

se lulLiIl LIS form:! . ..., ell «bbngc", 1.'11 Ll..., que b..., '-."()lIexiollc..., cntre 10.'" Iw')dulo . ..., 
soil cOrlas (a mClludu grucs:l...., y dULldcras) y ell \;\..., que los I1H')Liulo;., cst;lll dCIl 
sal1lentl' ;lgrup:ldos (Lovctt l)()USl & Invert & I )oust, ]l)H2). Las gLllllfne:ls pul 
\'iniforlllcs de \:is rcgilllll' . ..., ;lrid:! . ..., constitllYl'1I UII IHl<:1I ejl'lllpl() de 1;1 form;1 
<.k ul'cimil.'IHo l'n Libngc. 1:'ls pbntls y 10:-' ~lIlillr.lk.'" llloliuLin.:s COli crccimlcnto 
('11 falangl' l'xticndl'll SllS clOIiCS it'nra III ell tl', COl\serV:l1l Sll lugar prilllitiv{) de 
()cupaci{m durante largos period()~, y no pencH:1Il r:ipidamc:ntc entre la~ plan· 
tas \'lTill;!S ni t:lIllP()l'() soil pcnetrad()s r:ipid:llllentc por ellas Para <.kscribir 



esta forma de crecimiento se utiliza fa palabra «falange» en analogia can las 
unidades del ejcrcito romano, elensamente dispuestas con sus escudos rodean
do y defendiendo al grupo. (Es interesantc, y ecol6gicamente muy rclevantc, 
que organizar un ejercito de guerrillas no es modo de combatir una falange, 
y que un cjcrcito dispucsto en falanges no constituye un huen medio de Ill' 
char contra las guerrillas). 

Incluso entre los arholes no c10nalcs resuita faeil ohscrvar que cI modo 
en que se hallan dispuestas las yemas Ics contkren unJ forma de crecimiento 
del tipo guerrilla 0 falange. EI denso empaquctamicnto de los m()dulos en 
espceics como cI ciprcs (Cupressus) da lugar a un follajc rciarivamente poco 
disperso e impenetrahle (follaje en falange), mientr~ls que numerosos arholes 
planifolios, de estructura mas Iaxa (Acacia, Betula), plleden ser considerados 
como estructuras en guerrilla, can sus yemas ampliamcnte ciispersas y con sus 
hrates que se entretejen con las ycmas y las ramas de los arboles vceinos. Las 
!ianas trepadoras ele un bosque son las farmas de crecimiento en guerrilla por 
excclcncia; dispersan su follaje y sus ycmas a distaneias inmensas, tanto verti
cal como lateralmente. 

Los modos en que los arganismos modulares dispersan y extienden sus 
moclulos afectan a las maneras en que intcraccionan con sus vceinos. Los que 
muestran una forma en guerrilla se encontraran y cntradn continuamente en 
interacci{'m (yen competeneia) can otras espeeies y can otros genetes de su 
misma cspecic. En cambio, en cI caso de la cstructura en falange, la mayorfa 
de encuentros se producidn entre m6dulos de un mismo genetc. Para una 
gramfnea pulviniforme 0 para un cipres, la competencia se producira en gran 
parte entre sus mismas partes. 

EI crecimicnto clonal es eficaz sobre toelo como media de dispersion en 
los ambientes acuaticos. Muchas plantas acuaticas se fragmentan can facilielad, 
y las partes de un misma clan se dispersan independientemente unas de otras 
ya que no dependen de la presencia de raices para mantener su relaci6n can 
cl agua. Los prineipales problemas planteados por las malas hierbas acuaticas 
en el mundo son eausados por plantos que se multipliean en forma de clones 
y se fragmentan al crecer. Las lentejas de agua (vcase la fig. 4.2), el jacinto de 
agua y cl heleeho acuatieo Saivinia (vease la fig. 15.24), son ejemplos de or
ganismos que dispersan sus m6dulos y en los que el producto de un solo zi
gotO se puede elispersar par los cursos de agua de toda una naei6n. 
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5.1 Introducci6n 

Todos los organism()~ de b NaturaiLz:t .'it' CI1UK'ntr;1!l alE dondc los ObSCfV:1 

OlO,'; porqut' St: han dcsplazJdo hasta alii. bto cs v:llido para los organbtllO\ 

aparcntcmcntc Ill;!S scdcntarios, tales COl1l0 una OSHa y una Sl'cuoya. Sus Jllo
vimicntos ahafCII1 dcsdc d transportl' pasiv() qllC afceta a las scmillas de IlW
ehas plantas, hast:l c1movimicnto activo de I1UI11Crosos animalcs m(wilcs Y SlIS 

larvas. Los dcctos de dichos movimil'ntos son tan1bicn variados. En algui1o.) 
casos, ~lgrllpan a los mic:mhros de lIna pohlach')Il; en otros, los rcdistrihuycn 
continuamcntc y los camhian de posici6n rdativa; yen otms, dispcfsan :I los 
individuos y "dilllye!1" SlI cknsidad. 

Los tcrminos {(disp<.:rsi6n» y «migrackll1» sc cmplean para descrihir cicr
(OS 'Jspectos del movimicnto de los organistl1os. Mip,racion se Slick lI(ili·t;~lr 

para indicar los Illovirnicmos direccionales en masa de gran nllll1cro dc inlli
viduos de una especie, descic una localidad a otr~1. Por clio, eI (ermino sc apli
Cd. a las migraciones ciasicas (los movimicntos de los enjambrcs de langostas, 
los viajes intncontinenules (Ie las aves, los movimicntos (rans;ltUmieos de \a..., 
anguilas), pcro tamhicn a cjemplos menos ohvios como los Ill()virnicnto~ PC!)· 
dlilares de los animales de las costas que siguen cI cicio de las mare;ts (veasl' 
la sccci()n 5 . .3). fJispersi()n se ernpka gennalmente para significar Ia separa
citm de los individuos en distintas direccioncs, y puedc impliear ll1ovimi<':ll
tos activos (andar, nadar, volar) 0 pasivos (transportc con el aglla 0 cl vicnto). 
Por 10 tanto, b dipersi6n C5 una descripcit'>n apropiada para divcrsos tipos de 
movimientos: a) de las semi lias de las plantas 0 dc las larvas de las cstrcllas 
de mar, que se alejan ullas de olras y del organislllo patcrno; /J) de los ratones 
campcstres dcscic una zona de prados a otra, gencralmentc dcjancio n..'sidcn· 
tcs tras til' sf y con cllllovimicnto compcllsatorio de otms ratones campcstrcs 
cn la ciirccci()n opuesta; c) de aves tcrrcstrcs cn un archipielago dc islas (0 de 
pulgones cn una zOlla dl..' vl..'getaci()[l mixu) I..'n husca dd h:ihitat apr{)piado. 

Para estl..' I..'rllpil'o d<.' lo~ tl'[minos disjlcr:-.i('Hl Y Illigraci('m, amhos t'St;i1l 

ddinidos para un Ul"lf/)() dc organis!ll()s Sin cmhargo, l'I indi\·iduo e~ el que 
realnKntt..' sc dcsplaza (]a l11igrach')!1 es un l11()vimicilto dc 111;I:-.a, Y Ull indi\·i 
ciuo s()lo punic dispcrsarsc, litcrail11cntc, si explot:t, aunqul..' cn]a SI'CCi()1l S.S 
se habb clc b disper~i()!1 dl..' bs partc:-. dc un genetl..'). Mucho:-. organislll()s que 
sc dispcrsan (cspccialmcntt scmillJs de vegetaics Y llulllcrosas larvas marinas) 
simplcmcl1te son lanz~ldos al ;lI1cho mundo, y lUll dc hacer todo 10 quc puc· 
dan en cJ lugar en dondc caigan (allnqUl' pllccicl1 h;lher (icsarrollados caral·· 
terfsticas (juc inflllyen suhre b cscab y b dircccitm de 1;1 dispersi61l, para 
incrementar las probabiliciades de enc{)ntrar un h:ihitat apropiado). Y los 
dispcrsaclore'), al igual que los migradores, pl1edCIl l110vcrsc hasu hahef Cll· 
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contrado el habitat adecuado para continuar su existencia. Por consiguieme, 
a nive\ del individuo, no existe una distinci6n clara entre migraci6n y disper
si6n. De todos modos, sus cfectos son suficiememcme difcremcs para justifi
car que estudiemos ambos fen6menos por scparados en estc capitulo. 

5.2 Esquemas de distribucl6n 

Los movimicntos de los organismos afcctan a la dis(ribucion de los organis
mos. Por dlo, antes de estuctiar el movimicmo, debemos considerar Ia natu
ra1cza de las distribuciones. Existen tres tipos principalcs cle ciis(ribuci6n 
(fig. 5,1), aunque forman parte de un continuo. 

La distribuci6n aleatoria (fig. 5.1 a) sc presenta cuando Ia probabilidad 
de un organismo ocupe cualquier punta del espacio es sicmpre igual, y cu~m
do la presencia de un individuo no influye sabre la presencia de o(ro. Si sc 
toma una scrie de pequefias mucstras cuadradas (pag. 133) de una poblaci6n 
distribuicla al azar, la c1istribuci6n de los individuos por cuadrado cs del tipo 
mostrado en la parte inferior de la Figura 5.1a. 

, , 
, , 

, , , 
, , 

(b) 

Regular 

Numero de individuos en un cuadrado 
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Figura 5.1 Los tres tipos principales de distribuci6n de los organismos en el espacio 
(parte superior) y la frecuencia consiguiente can que sedan ob[enidas muestras 
cuadradas que contuvieran diferente numero de individuos (parte inferior). (a) aleatoria; 
(b) regular; (c) agregada. En (b) y (c), se incluye como comparaci6n la dis[ribuci6n 
de frecuencias de (a) (linea discon[inua). En una dis[ribuci6n regular, la mayorla de 
los cuadrados tienen aproximadamcnte el mismo numero de individuos. En una 
distribuci6n agregada se observa un numero relativamente grande de cuadrados con 
muy pocos individuos, y un numero tambien reiativamente grande de cuadrados 
con muchos individuos. 
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La distribuci6n regular (dcnominada tambitn «uniforme», «homogenea» 
o «hiperdispersa»; fig. 5.1 b) se produce cuando cada individuo muestra ten
dencia a evitar a todos los demas individuos, 0 cuando los individuos que 
estan demasiado pr6ximos a otrns individuos mueren 0 abandonan la pohla
ci6n. En una serie de muestras cuadradas, la frecuencia mas comlin esta des
plazada hacia la derecha en re1aci6n con una distrihuci6n aleatoria (fig. 5.1 b). 

La distribuci6n agreRada (denominada tambiCn «contagiosa», «agrupada» 
o «suhdispersa»: fig. 5.1 c) ocurre cuando todos los individuos tiendcn a ser 
atraidos par determinadas partes del ambicnte (0 tienen mas probabiJidades 
de sobrevivir en elIas), 0 cuando la presencia de un individuo en una locali
dad atrae a los otros individuos hacia la misma localidad. En una serie de 
muestras cuadradas, 1a frccuencia mas comtln csta desplazada hacia la izquier
da en relaci6n con una distribuci6n a1eatoria (fig. ') 1 c). 

La distribuci6n qll<': mu<.:stra un grupo de organisIl1os depende de la esc3ia 
espacial a 1a que estudian dichos organismos. Este hecho punk ser ilustrado 
por un ejemplo hipotctico, pef() rcalista, de un pulg()n que vive en una cspe
cie detLfminada de ~irbol. Si ::.e utiliza una escala de reft.'fcilcia hastante alll· 

plia, los pulgones se mllestran agregados: concentrados en c\ arnbicnte tcrres· 
tre, concentrados en (ktermilladas partes del mundo, y concentrados <.:n las 
zonas hoscosas como habitats opuestos a todos ios demas tipos de ambiente 
Incluso dentro de una zona hoscosa, los ~icidos aparcccran agrcgados: sobre 
su especie de arhul y no sohrc otras espccics inadcctladas. Sin emhargo, den
tro de un .:lrhol, los ctiaLirados de 2'5 cm2 (aproxinud:lIllente d tamafi.o dt' una 
hoja) pueden rcvelar que d pulg()I1 esta distrihuido alcatoriamentc por todo 
el conjunto del arbol; pcro los cuadrados de I cm/ revdaran quizis una dis· 
tribuci6n regular, ya que los :ifidos de una misma hoja se cvitan unos a otros. 
Los problemas de l:t medici()I1 e interpretaci6n de las distribuciones han sido 
estudiados POf Southwood (l<J7Ba), Kershaw (197'5) y Greig-Smith (19H4), y en 
e1 capitulo 12 vercmos que la distrihuci(m hinomial pLlede ser emplcada como 
Ineoio para caractcrizar \a.., distribuciolles agregada::. y regula res. 

S.3.1 Muvimicntos diurno~ Y UI.. man-a .... 

Las pohlacion<.:s de numef()sa . ., especies se desplazan de un hjhitat a (ltfO 
rcpetidas v(xes durante Sll vida. EI ticlllp() implicado en estos movirnientos 
puecle ser del orden de huras, dfas, rnl'ses () a[10s. Ell algunos casos, estos 
movimiet1tos ticnell por decto d mantencr ~i1 organismo en c\ mismo tipo 
de arnbicnte; esto l'S 10 qUl' sucClIc COil eI Illovimicnro de los cangrejos en 
la linca costera, ::.iguicn<.i() d :IvanCt" y d i"< .. :troCt"so dl' las mare:ls. 

En cllnhio, nludus migLiciolll's asegur:lIl qUl' Ull illdividuo pase dl' un 
t~)O de :lmhicntl' a Otro:1 10 largo de"'lI vida. P()r ejl'lllplo, I:ts algas planch'mi
CIS del mar y de los lagos de aglla dulce dl':""->ciclldell ;1 mayor profulldidad 
durante b noclle, pefo Hlel\'cn :t Ia sllpcrficic durante el dia. Parecl' que acu· 
Illulan f{}sforo y quiz:i I:llllhit·n otf()S nUlriclltcs en Ia.'i aguas rna..., profllndas 
(ci hipolimnion) :llltes de volver :1 Lts proximidadl' .... de b ::.upt:rficie (d epi
lilllnion)), rctliz:1f b fow::.illtcsis {~al()ne[} ('{ al.. lCJH·I). LIS aves, los murcit·· 
lagos, las bahosas, los caracoles y LIlla \":lricd:ld de :lI1illlales Ill(wiles::.e despLt· 
zan de una h:ihitlt a olro COil regularilbd, dentro del tranSClIrs() de un cicIo 
de 24 Iwr;ls de rep()so )' aClividad. Por regia gcnt:r:ti, sus movimientos los 
agregan en dell::.a::. pobl:tciol1l' .... dur:lIltc el periodo dl' repos() y los ::.cparan 



Figura 5.2 Esquemas 
de migraci6n en relaci6n 
con los ciclos vi tales. 

uno de otro durantc la fasc de alimentaci6n. La mayo ria dc los caracoles, par 
cjemplo, descansan en microhabitats humcdos y resguardados durante el dla, 
pero busean activamente Sll :tlimento durante la !loche. As! plies, todas estas 
son especics que posecn SlI alimento durante la noche. As! pues, todas es· 
tas son cspccies que posccn lInos niehos fundamentales que s610 pueden ser 
satisfcchos altcrnancio 1a vida en dos habitats distintos cada dla de su vida. 

5.3.2 Movimicnto cstacional entre habitats 

Muehos organismos m<lvilcs rcalizan dcsplazamicntos estacionales entre los 
habitats. Las partes del mcdio ambientc en las que cxisten reellrsos disponi· 
bles cambian al variar las estacioncs, y las poblaciones se desplazan de un tipo 
de ambiente a otro. La migraci6n altitudinal de los animates ramoneadores en 
las regiones montanosas es un cjemplo de ella; el alee americana y el cariaCl) 

Figura 5.2 
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Areas de alimentaci6n 

Agua 

Zonas altas 

Paleoartico 

Tundra 

Mares antarticos 

~igraci6n di_urn_~ 

Animales y plantas planct6nicos 

Murcietagos, babosas, muchas aves 

~i9~S:~~~_~rl~<!1 

Ranas, sapos, tritones 

Cariacu, alee 

Paseriformes 

Caribu 

Ballenas 

B. BILLETE DE REGRESO UNICO 

=- ) -------+----~ 

Habitat 2 

Hipolimnion 

Areas de descanso 

Tierra 

Zonas bajas 

Sabana 

Bosque septentrional 
temperado 

Mares tropicales 

Charcas y rios 
europeos 

Anguila Mar de los Sargazos 
(cria en ambiente marino) 

Rios europeos Salm6n del Atlantico Oceano Atlantico 
(cria en ambientes de agua dulce) 

Habitat larva rio Mariposas, polillas. friganeas, Habitat adulto 
moscas de las piedras, lihelulas, etc. 

C. BILLETE DE UN SOLO VIAJE 

:-. ..... ~. -------------
Europa septentrional 
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suben a 13 alta montana en verano y bajan a los valles en invierno. (Esta migra
ci6n altitudinal aoual se ha puesto de manifiesto en el modo en que el hom
bre ha cuidado de sus rebafios en las areas montafiosas. EI ganado vacuno, 
las ovejas, las cabras e incluso los ccedos cran trasladados a los pastas de altu
ra durante el verano -3 menu do con las mujeres y los ninos mas pequcnos 
como pastores-, mientras los hombres rccogfan eI he no de los prados del 
valle. LDs rebanos cran dcvucltos a las zonas bajas durante el invierno, y ali
mentados con el heno almaccnado.) En cstas situaciones, las migracioncs es
tao destinadas a asegurar que las animales busquen su alimcnto alli dondc 
es mas faeil encontrarlo; los animales se desplazan siguiendo las estaeiones, 
y escapan asi a los cam bios principales de ciima y de abastecimiento de 
com ida que deberian sufrir en caso de que permanecieran siempre en la mis
rna zona. 

Este esquema puede ser comparado con la {(migracion» de los anfibios 
(ranas, sapos, tritonl's) entrl' un habitat acu;-nico dl' reproducci(m en primave
ra y un habitat tcrrestn: durante d resto dd ai10. Las nbs (renacuajos) se desa
rrollan en eI agua, utilizando un rccurso aiimcnticio distinto 31 que cmplcaran 
mas tarde en su habitat terrl'strc. Volvcran al mismo habitat acuJtico para :Ipa
rcarsc, agregandose en densas pobiacioncs durante un cierto tiempo, y luego 
se separaran de nuevo para vi vir de modo mas aislado l'n tierra finne. Durante 
su vida, un indivicluo puedc cfectuar viajl's dl' ida y vuclta (fig. S.2) 

s . .-\ ... ~ Migr;u:i6n a gran dist;tnda 

Los cambios de habitat mas notables son aquellos que cntrafian un desplaza
miento de larga distancia. Para los animalcs terrestres del hemisferio septen
trional se suele tralar de un movimiento ell' primavera hacia cl Norte, donde 
el abastecimiento de alimcnto suele ser abundante s610 dura me cl perfodo 
cllido del verano, y de un movimicnto otonal hacia el Sur, lucia las sabanas, 
donde el alimento cs abundante unicaml'nte desput:s de la estaci6n Iluviosa. 
Virtualmente en todos los casos, las migraciones implican cl transito entre areas 
que suministran abundantc alimento, pero s610 durante un perfodo limitado. 
Se trata de areas en las que se alteran estaciones de abundancia y de escasez 
comparativas, y que no pueden soportar grandes poblaciones residentes du
rante todo el ano. Por ejemplo, las golondrinas quc cmigran estacionalmcnte 
hacia Africa del Sur superan en nllmero a una cspecic ann residcntc. EI ahas
tecimiento en alimento que existe durante todo cl afio s()ln pllede mantener 
una pequena poblaci6n de rcsidentes, pcro la abundanciJ dc alimcnto de una 
estaci6n es excesiva par~l 10 quc pueden consumir los rl'siul'ntcs. De las espc
cies que se reproduccn en la zona paleirtica (zona tcmperada de Europa y Asia) 
y quc abandonan dicha area en invicrno, un <JH 'X, viajan hacia cI Sur, hasta 
Africa. Pasan cI invicrno en zonas dc matorral cspinoso y sabana (vcgctaci(m 
caducifolia), y su IIcgada sllcic coincidir COil Ia maduraci(Hl de una inlllcn,~a 
producci6n dc semillas lic las gralllinc:ls dorninantl's. 

Estas migraciones punien aUlllcntar l'n gran flll'dida Ja divcrsidali local de 
la faun;l. Moreau (1')')2) calcuJ() que de las ,)H') cspecies de avcs (l'xcluidas bs 
aves marinas) que sc rcproducl'n l'il b zona paie;lrtica, un 40 'x, pas~lI1 el 111-

vicrno en alguna otra parte 
Existe cvidefi(cmentc un me(;th()lico costc en los dcsplazamkntos l'rHrc 

areas tan alcjadas, pcro dcbcfllos suponer quc los hencficios de b mayor can· 
tidad dc alimcnto disponihlc superan cstos costes fllctab6licos. Los trigueros 
de Alaska rcali:zan dos vcces al ;\110 un rccorrido de 7000 milLis hasta Africa. 
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Figura 5.3 Rutas 
migwrorias del charr;ln 
artico (Stenw paradi
saea) (dibujado a partir 
de Kullcnberg, 1946), 

EI charran artico viaja dcsde sus terrenos de crfa articos hasta las banquisas 
de hielo ant:1nicas, y viceversa, cada ano - unas 10 000 millas cada viaje (aun
que a diferencia de muchas otras aves migratorias, se alimenta durante cI via
jc). Los charranes que crian cn la pane oriental de Canada cruzan dos veces 
cI Atlantico cn su ruta hacia el Sur (fig. 5.3). 

La misma especie puedc mostrar un componamiento distinto en diferen
tes lugares. Todos los petirrojos (Erithacus rubecu/a) abandonan Finlandia y 
Succia en invierno, pero en las Islas Canarias esta misma espccie es residente 
durante lOdo eI ano. En la mayorfa de los paises situados entre ambos extre" 
mos, parte de la pohlaci6n emigra y parte permanece residente (Lack, 1954). 

Por regia general, las especies migradoras no son caracterfsticas de la plu
viselva tropical a del bosque montana verde, donde la productividad es me
nos estacional y es mas probable que todos los recursos disponib1es sean 
consumidos par la poblaci6n de cspecies residentes. 

Las costumbres migratorias son conocidas sobre todo en las aves, ya que 
c1 marcado de los individuos can anillos en las patas es un procedimicnto 
f:kil y ya que existen numerosos ornit61ogos para efectuar las observaciones, 
Sin embargo, eI fen6meno se presenta tambien en otros grupos de animales. 
Las hallenas del hem is feria meridional se desplazan hacia el Sur en verano para 
alimentarse en las ricas aguas antarticas. En invierno se desplazan hacia el Norte 
para reproducirse (pero apenas para alimentarse) en las aguas tropicales y 
suhtropicalcs. EI caribli viaja varias cientos de millas al ana des de los bosqucs 
septcntrionales hasta la tundra, y de vuelta hacia los bosques; los atunes cdan 
en el Mediterraneo en abril y mayo, y luego emigran hacia la parte septentrio
nal del Mar del Norte. En todos estos ejemplos (fig. 5.2) un individuo de la 
especie migradora puede efectuar varias veces el viaje de vuclta, Par ello es 
par 10 menos posible que aprenda una ruta y que utilice las senales del terrC~ 
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no, en combinaci6n con la informaci6n magnetic a sabre su posici6n, ylo la 
informaci6n que Ie proporciona cl Sol y las cstrellas (veasc Baker, 1982). 

5.3.4 Migraciones ((con un solo viaje de vueita» 

Muchas cspecies migradoras rcalizan un s610 viaje de regreso en su vida. Ha 
nacido en un habitat, experimentan la mayor parte de su crecimieOlo en otrn 
habitat, pero vuelven a reproducirse y morir en cl habitat de su infancia 
Son clasicos de ello las anguilas y cl salm()n migrador. Sc cree que !J anguila 
europea viaja desde los rios y charcas europcos, atravesando cl Atlintico has
ta el Mar de los Sargazos, donde se reproduce y muere (aunque no se han cap
turado nunca aduito reproductores ni tampoco hucvos). La anguila americana 
realiza un viaje comparabi<.: ucsde an .. :Js compn.:nuiuJs COlre bs Guayanas en 
cl Sur y !J pane sudoccidental de Groenbndia cn c1 Nortc. Las fornus juveni
les marinas viajan lucgo de regreso y alcanzan la IH:ldurez en las agua.'i dulu .. :.<.;, 

antes de cfectuar su viajc de vuelta hasta el Mar tiL los Sargazos. 
El salmon rcaliza una transici6n parecida, pero paf{iendo de un huevo 

y una fase juvenil de.: agua dulce.: y terminando COOlO aduito marino. Luego 
vuelve al agua dulce para poner los hllt:vos. Despucs del dcs()Ve, todos los 
salmoncs del Pacffico mucren sin volvcr al mar. Muchos salmoncs del Atl:inti .. 
co mucren tamhiCn dcspucs de desovar, pcro algunos sohreviven para volver 
~ll mar y emigrar luego vucita hacia t:I curso alto de los rios para rcproducirse 
de nuevo. 

No resulta fadl «explicar» estc tipo de migraci6n dicicndo simplcmente 
que se trata del movimiento entre dos hahitats, cad:l uno de los cualcs ofrece 
una abundancia estacional de rccursos. Ni tampoco es facil en est:lS situacio
nes admitir la existcncia de un proceso aprcndido para determinar la direc
ci6n de la migraci6n. De todos mod05, es bien conocido entre los salmont's 
cI retorno exacto de los individuos al rfo t'n que nacieron. 

La mariposa monarca (IJanaus plexippus) mut'stra un p~ltr{)n similar de 
migraci6n (fig. 5.4). Las pohlaciones viajan hacia cl Norte en Estados Unidos 
y Canada para rcproducirsc en verano, y hacia cI Sur, hastl Florida y Califor
nia, p:ua pasar cl invierno pern sin rcproducirsc. Los mismos individuos pue .. 

o ?OO mi\1as , 

Figura 5.4 Las HIl<:a: .. 
un<:n 10. ... I'Ut1{(lS d<: lih<: 
rackm y nueva captur;l 
d<: b. .. m,nipu:-.as mOllarl;1 
marcad;ls (I)anlllts 

{J/(!.\"ijljllls) E)emplo:-. de 
bs dlst:lIKia:-. r<:(urrid;l. ... 
en b migrad()n hacia 
d Sur <:11 la partt' oriental 
lk N()rte.:;.lm~ric;.l (de.: 
tTrquhart, 1()60) 
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de los individuos: 
cl rebaiio egoista 

(kn volver al None en primavera, pero pareec que eaela inetivietuo no rcaliza 
1ll:ls ue un vi:lje etc rcgrcso. Estas migraciones con «billete (mieo de regreso» 
pw:den ser ohscrvados a mellor eseala en los ciclos vitales de muchos insec
lOs: mariposas, polillas, frigancas y moscls de 1~ls picdr.ls. EI individuo pasa 
Li primt'ra pam.: de SLl vicb en un h;lhitat (la plama que sirvc cit: alimento a 
la..., larvas en cI caso de ia mariposa, d h;ihit:H acuJrico para la frig:'tnea), emi
gra lucia otro h;',hitat en forma de adulto sexuallllt'nte m:lduro, y vudve al 
primer h:lhitat s()lo p:l.ra poner los hllcv()s. 

S.:). '; Migraci6n "dc un solo viajc)) 

En algunas cspecies migratorias, cl individliO realiza un viajc con un «billcte 
simple". En Europa, la mariposa colias comun (eolias croceu.\), la vanesa ata
lanta (Vanessa atalanta) y la Vt"messa caddui, se reprodllcen en las dos zonas 
extremas de sus Illigraciones. Los individuos que Began a Gran Brctaiia en 
verano se reproclucen alli, y sus clcscendicntes vlldan hacia cl Sur en otofi.o 
para reprouucirse cn la regi6n mcclitcrdnea - y los descendkntes de cstos 
volvcran a su vez hacia cl Norte durante cl verano siguicnte. 

5.3.6 Fucrzas que favoccccn la agrcgacion 

Toclos los ejemplos de migraci6n considerados hasta el momcnto tienden a 
fomentar la agregaci6n de los individuos. WS ciclos vitales ticnden a estar 
sincronizados en el tiempo, de modo que cI momento de Ja migraci6n qucde 
concentrado en una cletcrminada estaci6n. Ademas, cl momento de la apari
ci6n de las plantulas, cle la interrupci6n de la btencia de los insectos y del 
desarrollo de las yemas de los arboles en primavera, y cI momento del naci" 
miento etc nuevos mamiferos y aves en las poblacioncs, tienden a producirse 
entre uno!> estrechos ifmites estacionales del ano (vcasc la secci6n 5.7). 

La raz6n mas poderosa del comportamiento sincr6nico de las pohlacio
ncs (agregaci6n en cI ticmpo) y de su agregaci6n en cl espado, cs la asocia
ci6n simultanea, pero indcpendiente de gran numero de individuos en un 
momento apropiado del ano 0 en un lugar adecuado. En otras palabras, cada 
organismo esta inclividualmente asociado a un habitat apropiado, y la conse
cuencia de clio es una poblaci6n agregada en dicho hahitat. Pero existen modo 
espedficos en que los organismos pucden salir beneficiados de estar pr6xi
mos a sus vecinos en cl espacio y el tiempo. Una de las ventajas que ha sido 
sugerida a vcces es c1 beneficia que resulta para cI conjunto dc la poblaci6n 
o de la especie. Por ejemplo, los gritos de alarma altruistas emitidos por un 
individuo scrvirian para proteger a otras individuos agregados, pera no a los 
individuos aislados. Sin embargo, las condiciones bajo las que podria operar 
la evoluci6n mediante esta selecci6n de grupo son restringidas y limitadas. 
Por consiguiente, nos vemos obJigados a buscar una ventaja que recaeria 
sobre los individuos si deseamos identificar los beneficios importantes de la 
agregaci6n [vease la discusi6n en cI ameno libro de Dawkins The Selfish Gene 
(1976)1· 

En su trabajo 'Geometry for the selfish herd" Hamilton (1971) propuso 
una elegante teoria para identificar dichas ventajas selectivas para el indivi
duo. En esencia, Hamilton argumenta que el ricsgo que un deprcdador repre
senta para un individuo pucde ser menor si coloca a otra presa potencial 
entrc eI mismo yel deprcdador. Si muchos individuos hacen 10 mismo, la con
secuencia debera ser una agregaci6n. La «zona de peligro» para los individuos 
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de un rcbana sc halla en los hordes del mismo, de modo que un individuo 
que fueca capaz de ejcrcer su Status social reuniendo un rcbana a su alrcdedor 
obtendrfa con ello un aumcnto de su aptitud. Allf dondt surge una tcndencia 
a formar grupos en cl st:ntido imaginado por Hamilton, cabria cspcrar que 
los individuos subordinados fucran obJigados a permancccr en la zona de pc
ligro del exterior del grupo. Parcee que csto es 10 que suc<~dc, por cjc:mpio, 
en el caso de los renos y de las palomas rorcaccs; un indivicluo [eden llegado 
a1 rcbana 0 a Ia handada dcbna pcrmancccr en la zona extnior pl'iigrosa y 
s610 pudd. cstabkccr en una posici6n mas protcgicla dcntro elL! grupo dcs
pues de la interaci6n social (Murton et at, 1966). La vida en grllpos puedc 
incrememar tamhiCn la cficacia de los inctividliOS porquc la proximidacl de 
otros individuos cs una ayucla para dc(ectar a los dcpredadores, porque los 
individuos coopcran para ahuyemar al depredador, () por otras razone,', (vease 
Pulliam & C:uraco, 19H4). 

EI principio del rchaflo egolsta, dcsnito p:ILI la agregaCi(')1l de los organis· 
mos ell d cspacio, es unthicn apropiado para !a :q);lrici()11 sincr(mica (it: los 
urganislllos en d tiempo. EI individuo que ap:lrCl"C de forlll;1 prec()z 0 urdfa, 
fuera del 1ll0lllento nOfmal para Sll P< lhiaci()n, pucde ntar m:is cxpues(o a 
los ctepredador<.:S que los in<.iivi<.iuos conforlllistas que (oman p:lrte en Ia «S:l
turaci()n dclmcrcldo» y con dlo diluycn su propio riesgo. Entre los ejemplos 
l1l:is notahl<:s de sincronislllo se CUCrltan las cigarr:ls pcri()<.iicas, euyos a<.iulto.'-, 
erncrgen siI1lult:tne:lmente despLlcs de pasar 1:\ 017 ;t11()S hajo tierra en forilla 
de ninEls. Tamhicn ell muchas l'species de hamhtles, los individu()s fiort'cell 
y produCCil scmillas sincr(micamente, tras un intcrvalo que en algunas t'spt'
cies lIcga a sn de hasta 100 ai10s. A consl'cucrKia de clio, una gran parre de 
b ahundalUe cosecha de scmillas no cs consllmida por los dcpn..:dadofes, cu
yas pohl:tcioncs no pucdcn camhi:tr con suficicntc rapidcz para Ilegar a con· 
sumir t~i1 ahundancia de cOl1lida (janze.:n, 1~76), 

Existen otras 11111chas silu:teiones en las que eI inuividuo pucue salir be
ndiciado de agruparse con otros. Las reservas de :tlimento pueden scr loca 
lizadas con Iluyor eficJcia (sohre Iodo si t:lmbi~ll elias est:tn agregadas), Exis
ten dectos de la dinamici (k tluidos que proporcionan UIU mayor funza 
de clevaci6n a las aves que vuclan ell hand ada,', dispuestas del modo apro
piado, y qllf": prohahil'mente confiefen ventajas ~I los peces que nadan t.'n car
dlll1lenes_ POf ()(ro (ado, t.'XiStt.'Il tambiCn pfesioncs (il' st.'it:cci6n quc puedcn 
actuar en contra de Ia forlllaci(-)J1 de.: agrl'gacionl's en cll'spacio 0 el tiempo. 
La principal eil' elias es con se.:guridad cl :tumento del haeinamiento, t'l ago 
tamicnto de los rccursos y b ("ompetencLi (capitulo ()), que prohahlc.:ml'nte 
fl'sultJr;l de Ia presencia de ilumnosos individu(),', en cl mislllo lugar () cn 
cI misl1lo mOll1ento. Adcm:is, LIn grupo dt: individu()s pUl'de ell realid:ld 
:ltral'r Ia Jtenci()[l de un dcpredador. Por io general, to<..ias las distrihuciorlcS 
sedn d rl'suitado de fllerz:!s OpllcstaS: las fucrzas dt.' :ttran'j<-m de tllUS Ilccc,..,i 
datil'S de h;ihit:tt COllllllll'S y de UIlOS hcndicio,'-, de b \'ida t.'11 grupo, y Lt:-. 
funz:ls de repuisit-lil dcl alTl()llt<)fullliel1fO extTsi\"() y de 10." costc,', til' Lt VilLI 
en grupo. 

5.4 Dispersion 

5.4.1 J)ispcrsi6n COIIlO huida y desnlhrimit'nw 

Displ'fsi()n es cl tt:'rmino aplicado al proccso por d ellal los individu(),.., <.."sca 
pan del amhicntl' inmcdiato de sus padres y n:cinos y qllc(bn Illl'rlOS agrcga· 
dos; pOl' l'lIo, Ja dispcrsi(-m plIcdc ~lli\<iar Lt congesli<-lIl local Pcro b di·"rlCr-
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.si6n no es sicmpre una simple .. huida"i a menudo puede contener un impor
tante elcmento de descuhrimiento. Resulta uti! diferenciar entre dos tipos 
de esta «dispersion de descubrimiento" (Baker, 1978). Err primer lugar SC 

encuentra la dispersi6n en la que los individuos visitan y «6opIoran» un gran 
nt'imero de lugares antes de volver finalmente a uno de ellos para establecersc 
(probahlemcnte un lugar apropiado). En segundo lugar hay la dispersion cn 
Ia que los individuos visil:tn una sueesi6n de lugarcs, pero luego cesan sim
pleQ1ente de desplazarse (sin un elemento de «regreso)) a un lugar prcviamen
te explorado). De hecho, esta ultima categorfa puedc ser dividida en dos gru
pos: el de los casas en que la detenci6n del movimiento se halia bajo eI control 
de los organismos dispersantes, y el de aquellos en que cI movimicnto no se 
encuentra bajo dicho control. 

La dispersi6n de las semi lias de los vegetalcs es de cadcter no explorador 
y queda fuera del control de la propia semilla. Par consiguiente, el aspeeto 
de deseubrimiento de la dispersi6n de las semillas es una euesti6n de suerte 
(aunque las probabilidades que alcanzar un lugar apropiado pueden ser inere
mentadas por las especializaciones que la scmilla posee en favor de la disper
si6n). Par otro lado, la dispersi6n de los animates puede pertenecer a eual
quicra de las tres categorfas. Algunos animales tienen escncialmente cI mismo 
tipo de dispersion que las semillas de las plantas (por ejemplo, los invertebra
dos simples de agua dulce descritos en la pag. 183). Dc mllchos otros anima-
1cs no se puede dccir que exploren, pero Sl que controlan su asentamiento 
y deticnen cl movimicnto tan s610 cuando han encontrado un lugar apropia
do. La mayo ria de los Midas, par cjempio, incluso cn su forma alada, tiencn 

(a) 

Figura 5.5 Migraciones del avi6n zapador (Riparia riparia) desputs de haber 
abandonado d nido. Las fIechas muestran la posici6n de dos zonas de descanso en 
Inglaterra: (a) Chichester y (b) Fenland. EI tarnafio de los pumas representa el 
numero de individuos asociados con el lugar en cuesti6n qu<; fucean capturados 
miemras visitaban una de las numerosas colonias de Gran Bretafia senaladas 
por los pumas. Los datos incluian regisrros de pajaros que fucean anillados en 
cI lugar de reposo y caprurados luego en eI mismo lugar, y de pajaros que fueron 
anillados en alglin atro lugar y tuego fueron capturados en el lugar de reposo 
durante el mismo ana. (Dibujado a partir de Mead & Harrison, 1979.) 
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Tabla 5.1 Ejcmplu:-. 
dt: t'species de inst'ctos 
cap aces, () lI1capact:,S, 
de cmigrar 0 cit: vob.r, t:n 
n:Jacj()[1 con la perma· 
IH:ncia en Sll hjhit3t. 
(!Ubir;lrs pcrmancntcs: 
I.lgOS, rlos, canales, Jrbo
ks, arhusros, marismas, 
b()sques. ltmp()rales: 
chan.:as, 7.Jnjas, bgunas, 
pbntas anuales, plantas 
pcrt..'nnes (1c.:ro sin 
vl..·gL'~tci{Ji1 cHm~lx. (icrras 
de: cultivo,) (SCgllO 
Johnson, 1!)()9.) 

alguna .. l·spc.:dl· ... 
sc dbpcrs;1Il 
rn:h qut.· olra ...... 

una patencia de vuelo que cs dcmasiado dtbil para combatir las fucrzas de 
los vientos dominantcs. Pero comrolan el momenta de despegar de sus luga
res de origen, controlan el momenta en que SC dcjan caef fuera de la corricn
te de aire, y efectuan unos vuelos adicionales, a menudo de reducido aicance, 
si ellugar original de asentamiento es insatisfactorio. Par consiguiente, su dis
persi6n impliea un «clcscubrimiemo» sohre e1 que ejercen control 

Es dificil juzgar el numero de ani males que muestran una clispersi()J1 ver
daderamemte exploratoria, sohre todo porquc no sc dispone de los datos apro
piados. No basta con saber cl punto de que pacti6 un animal y ellugar en que 
dio por finalizada su dispersion; cs neeesario conocer tambicn todos los-Iuga
res par los que paso el animal entre uno y ntro punto. De todos modos, los 
datos de que se dispone sugicren que Ia clispersi()n exploratoria puede estar 
sorpredentemente cxtendida (Baker, 19H2). La figura 5.5, por ejempio, Illues
tra los lugarcs visitados por las formas juveniles del avi()n zapador en Gran 
Bretana en las semanas de finales de verano, despucs de hahersc indepcndiza
do (Mead & Harrisoll, 1979). Despucs de csta dispcrsi6n, cmigraroll hacia cI 
Sur en otono y regresaron en Ia primavera siguicnte. Es significativo que un 
1)5 (Xl de las formas juveniles supcrvivientes criaron en las proximidadcs in· 
mediaras de su colonia natal; un H7 % St: estahlecieron dentro de un raciio de 
10 km; y tan s610 un 2 % se establecieron a mas de 100 km dc distaneia. Pare
ee que la dispersi6n posterior al ahandono del nido flle lIna determinad()J1 
exploratoria cie los lugarcs potencialmcnte apropiados. 

Anis6ptcros brit.inicos 
Numcro total de espccies 
Fasc dispcrsiva pronunciada 

Macrolcpid6p[cros hrit.inkos 
Numcro total de especics 
Fase dispersiva pronunciad:1 

Escarabajos acu;iticos hri[:'inicos 
Numero total de especies 
Capaccs de volar 
Incapaces de volar 
Vuclo variahle 
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20 
(, 

02 
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20 
I~ 
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tt:mp()ralt::-. 

2.\ 

J\ 

IHI 

127 
HI 

~ 
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Sea cual fuere la naturaleza precisa de b dispcrsi(lI1 de ulla espceie, [oda:-, 
las especies se dispt:rs:m - pero algunas son m:i:-, dispersivas que otras. i..O:-' 

inscctos que viven en habitats que son tcmporales por nJturall'za ticl1t:n una 
fase dispcrsiva mas pronunciada que los insectos que viven en h:ibiuts m:b 
pcrmanentes (t;lhla ').1). An:l.logamentc, las (.'.spe:cies de: avc.'> «super-v:lgahlindas» 
(Diamond, 1973; Diamond & May, 1970) son buenas dispcrsadoras y i>uenas 
colonizadoras de las isl:is, pero no pcrsistcn dur:mte largo ticmpo eU:lIldo cl 
habitat es colonizado por otras especies. La paloma MacropYMia mackin/ayi 
(fig. S.(», por ejemplo, es unJ slIpe:rvagahunda ciasica que vive lll1icamentc 
en las islas peque[las y con poeas espeeics del :Irchipit':bgo Bismark (al 1:S[C 

de Nueva Guinea). Contrasta con c1 cueD Centropus l'io/aceus, qut: es un 
colonizador tardio que 5610 aparcce en ISlaS quc prcsentan ya gran abundJil' 
cia de otrJS cspecics. 
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Figura 5.6 La incidencia de la paloma «super-vagabunda~ Macropygia 
mackinlayi y del cuco Centropus violaceus en las islas del archipielago Bismarck. 
S es eI numero de especies de aves de una isla y J Ia fracci6n de las islas en las 
que se hallan presentes la paloma (a) 0 el cuco (b). La paloma muestra la tendencia 
a ser un colonizador prccoz de las islas, pero a no persistir en las comunidades 
con numerosas especies. En cambi<), cI cueD s610 sc presenta en aquellas is las 
que han sido colonil..adas por una rica fauna de aves. (De Diamond & May, 1976.) 

En general, la dispersi6n es esencial para una buena probabilidad de su
pervivencia en individuos que explotan fases temporales de una comunidad 
cambiante (una «sucesi6n» de la comunidad - capitulo 16). Los descendien
tes de los individuos de todas las especies sucesionales estin condenados 
al fracaso en sus habitats locales. Pero incluso las especies de las denominadas 
comunidades «climax» (puntos finales, relativamente estables, de las sucesio
nes) estin abocadas al fracaso, a largo plazo, a menos que coloniccn nuevas 
areas. Los movimientos de los bosques siguiendo eI avance y el retroceso de 
las capas de hielo (capitulo I), a de los bosques tropicales despues de un 
perfodo arido, se producen en una escala diferente a la asociada habitualmen
te can Ia dispersi6n de los organismos. Pero indican que en la vida de todos 
los organismos terrcstrcs, cI hogar es mas pronto 0 mas tarde un lugar peJigro
so para quedarse cn cl. 
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5.4.2 El argumento de que todos los organismos 
deberian tener algunas propiedades dispersivas 

La dispersi6n en sf misma tiende a sec arriesgada, y existira siemprc un equili
bria de riesgo entre vivir mas tiempo en un habitat ya ocupado 0 arriesgar 
los recursos en un acto de colonizaci6n. Como ha dicho Gadgil (1971): 

\IDe un modo muy general, el factor que favorece la evolucion de la dis
persi6n seefa la posibilidad de colonizar un lugar mas favorable que cl habita
do en este momenta ... Un organismo deberfa dispersarse si la posibilidad de 
alcanzar un lugar mejor es superior al riesgo de morir durante la dispersi6n 
o a la posibilidad de llegar a un habitat peor.» 

Existe sin embargo un argumento muy simple que lleva a la conclusion 
de que inciuso en los habitats mlly estables, totios los orgallismos debell 
haber sufrido en su historia evolutiva alguna presi()n de se1ccci6n en favur 
de la dispersi6n (Hamilton & May, 1977). Imagillemos una pohlaci6n en la 
que 13 mayorfa de organismos tiLnen Ull gc()tipo no dispersivo, scdcntario 0, 
pero en la que un genotipo mutantc raro X conserva algunos descendicn
tes en cl hogar, pero ohliga a los dcmas a dispersarsc. EI dispersante X esta 
segura de remplazarse 3 sf mismo en su habitat. Esto es dehido a que los otros 
individuos, los de tipo 0, no intentan desplazario. Sin embargo, X tknen 
par 10 menus alguna probabilidad de dcsplazar a algunos de Ius no dispersan
tes. Por consiguicnte, el dispersante X aumentara de freeueocia en la pobl3-
ci6n. Por otro lado, si 13 mayorfa de la pohlaci6n es de tipo X mientras que 
o es el mutante raro, 0 tendra de totIos modos menos cxito que X. Esto cs 
dcbido a que 0 no puede nUllca desplazar a uno de los X, micntras que ticne 
que competir can vados () muchos dispersantes. Por clio se dice que la dis
persi6n es una cstrategia evolutivamcnte establc 0 ESS (Evolutionarily Stabk 
Strategy; Maynard Smith, 1972; Parker, 19H4). Una pobJaci6n de no dispcrsan
tes evolucionara hacia la poscsi6n ubicua de una cstr.Hegia dispersiva; LIlla po
blaci6n de dispersantes no mostrad la tendencia a evolucionar hacia Ia perdi
da de dicha estrategia. 

Los modelos de Hamilton y May no consiguicron predecir con exactitud 
(salvo en casos extremos, poco realistas) que proporcion de la descendencia 
de un individuo debe ria ser destinada a la dispersion. Ello dcpcndcra, entre 
otras casas, del esquema de apariei(m de lugares colonizablcs, y de las proba
bilidades relativas de colonizaei6n con cxito de los dispersantes y los n.:siden
tes. Lo import.1ntc aqu! es, sin embargo, que cahe esperar un cierto grado de 
dispersi6n incluso en los amhientc uniformcs y prclicciblcs. 

5.4.3 La importanda de1llografica de 1a dispersi6n 

LI verdad ecologica de Ia vida enunciada en l:i p:igina 124 suhraya que la dis
persion puede ejercer un declO pmencialmente profund() sobrc I:i liinamici 
de las pohlaciones. PefO en Ia pdctica muchos l'swdios han presrac!o UIl:I 

escasa atenci6n a la dispersi<'Hl. La raz6n que se aduce a menulio es que b 
emigraci(m y la inmigraci6n son aproximauamente iguaks y por 10 tanto se 
anulan muluamentc. Pero se pu< . .'<.k sospechar que la vcrdadera raz('m eSlrih:\ 
en que la dispersi6n Slide scr extremadamente dificil de cuantificar. Los estu
dios que sf han examinado cuidaclosamente la dispcrsi(m suden dar como 
resultado 10 que sugicre la vcruad ccol6gica de la vida. En un estudio intenso 
y a largo plazo sohre una pohlaci6n de carbonero COfllllll de Wytham \;(..'ood, 
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Oxford, Inglaterra (Greenwood et al., 1978; vease la rag. 191), se ooserv6 que 
un 57 'M, de los pajaros que criaban eran inmigrantes en lugar de resielentes 
(es ciecir, nacielos demro de la poblacion). Este pajaro era clcscri(Q como una 
especic con un «bajo nivcl de dispersion». 

En un estudio sobre la dispersi6n en los ratones y topillos (Gaines & 
McClenaghan, 1980), se encontraron diversos Gl50S en los que mas de la mi
fad ele una poblaci6n estudiada emigrada cada semana 0 en los que la mitad 
de una pohlaci(m estaba formada por individuos que hahian inmigrado du
rante la semana anterior. FLle un hecho significativo que cuando las pohlacio
nes de los topillos A4icrotus pennsylvaniclls y M. ()chroJ!,oster eran encerr;t
das para impedir la emigracion, las densidades aumcntaban hasta nive1cs 
anormalmente altos y Ia vegetaci6n era ramoneada intensamcntc, en un modo 
no ohscrvado normalmcnte (Krebs et ol., 1969). 

En un estudio del gusano de 1a pieca en cI Canada, los d.lculos de la dis
persion de los adultos antes de la puesta de los huevos para los afios 1949-55 
sugiricron unos valores que oscilan entre una pcrdida de mas de 90 % por 
emigracion hasta lin incremento del 1700 (X, par inmigraci()n (Greenbank, 
1957). En una poblaci6n del escarabajo de la pat3GI en cI Canada, la tasa media 
de emigraci6n de los adultos recien aparecidos era del 97 % (Harcourt, 1971). 
Esto puede ser intt'resantc comparado con la expansi6n del escarabajo en Euro
pa en los afios de mcdiados de este siglo (fig. 5.7; Johnson, 1967). Sin lugar 
a dudas, la dispersi6n cs un proceso demogdfico de importancia crucial, aun
que a menudo menospreciado. 

o .. ~ 

_1922 

_1930 _1952 

c:::J 1935 01960 

c:::J 1945 ~ 1964 

Figura 5.7 Extensi6n del escarabajo de la patata (Leplinotarsa decemlineala) 
en Europa (de Johnson, 1967). 
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Tabla 5.2 Com parae ion 
de la :ahundancia rclativa 
de diversos grupas de 
Diptcra a diferentcs 
ahuras en cI aire (datos 
de Glick, 1939). (Las 
cifras en cursiv:.l de I:i 
columna 3 han sido 
csrinulias a partir <.it' 
!a columna 2.) 

5.4.4 Dispersion pasiva ~n la tierra y en e1 aire: 
la lIuvia de sem111as 

La mayoela de las categorfas biol6gicas son borrosas en sus extremos. Un ejem
plo de ello 10 constituye la distinci6n entre dispcrsantes activos y pasivos. 
Para la mayoda de los animales m6viles existe aJgun clemento de comporta
miemo en el movimiento, mientras que cn el easa de los oganismos scsiles, 
unas fuerzas exteriores al organismo comeolan 1a distancia y Ia direcci6n de 
la dispersi6n. Pero la dispersi6n pasiva can las corrientes de aire no es un 
fen6meno restringido a los vegetales. Las arafias j6venes que trepan hasta puntas 
eleyados y lucgo se cuelgan de un hila fino, dejJ.ndase Heyar par el viemo, 
estan tan pasivameme a la merced del viemo como los frutos alados del arce 
a las semillas aladas del pino. La dispersi6n pasiva tampoC() esta limitada a los 
organismos que carecen POf completo de control sabre sus mayimicntos 
0ohnson, 19(9). Las alas de las Jves y los insectos no s610 son una fuerza acti
va de vucio dirigido; a menudo ayudan t~lmhiCn al movimiento pasivo de es
tos organismos en las corrientcs de aire (labia '5.2) 

Pero a pesar de estas distincioncs algo borrosas, Ia distancia y la direcci6n 
en que es transportada llna unidad pasiva pucdc ser considcrada como deter
minada no s610 por alguna cualidad m6vil de Ia misma, sino tambicn por la 
fucrza que la transporta (ya sea t'I vicmo, cl agua u un organismo m6vil que 
transporte la semilla en su pciajc () en Sll intestino). La planta superior no cjer
ce ningun control sobre cl lugar en que caeran sus semillas, pero sf suhre cl 
modo en que scran aprovcchadas las corrientcs y los remolinos del cine. 

La lluvia de semillas que cae de una planta probablcmente nunca es distri
huida a1 azar. La mayorfa de las semillas caen cerca de Ia planta madre, y su 
dcnsidad disminuye con la distancia. As! sun'de en las semillas dispersadas 
par cI viento y tam bien en aquellas que son expclidas activamente por cl teji
do de la planta madre (numerosas leguminosas y Geranium). La densidad de 
bs semillas es a mcnudo reducida en la zona que queda inmediatamente de
hajo de la planta madre, aumenta hasta un maximo en la zona inmediata y 
luego disminuyc dpidamenrc con la distancia. La Figura 5.8 muestra varias 
curvas de dispersi6n de las semillas. La disminuci6n de 1a densidac1 con la 
distancia respccto a la planta madre se aproxima a menudo a la ley del inverso 
del cuadrado para las semilbs dispersadas por d vienro, pero se aproxima a 
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Figura 5.8 (a) Distribuci6n de las scmillas de 
Eucalyptus regnans, procedentes de arboles 
de unos 75 m de altura del lindero de un bosque 
dcnso y (b) de un :lrbol aislado. (c) Relaci6n 
entre la denSidad relativa de las semillas y 
la distancia relativa de dispersi6n para divcrsas 
plantas: (i) Senecio jacobaea del Jindero de una 
poblaci6n densa en la direcci6n del viento 
dominante; (ii) Tussi/ago jarjam del lindero de 
una poblaci6n densa; (iii) Papaver dubium de una 
planta aislada; (iv) Dipsacus sylvestris de plantas 
aisladas. (Dc Harper, 1977, segun diversas fuentes.) 
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la ley del inverso del cuba en eI caso de las especies que expelen !'iUS semillas 
mediante capsulas explosivas 0 de las especies cuyas semillas carecen de un 
mccanismo de dispersi6n. Los especialistas en fitopatologfa han reconocido 
que las cnfcrmedades cuya dispersi6n se aproxima a la ley del invcrso del cua
drado tienden a farmar focos aislados de infccci6n a una cierta distancia, mien
tras que las enfermedades cuya dispersi6n sigue la ley del invcrso del cubo 
tienden a extender en forma de frente progrcsivo y bastamc bien delimitado. 
Es probable que estas generalizacioncs sc apliquen tambicn a fa dispersi6n de 
las semillas (Harper, 1977). 

Una de las consecuencias de la clevada densidad de las semillas que lien· 
den a caer cerca de la planta madre cstriba en que la mayorla de plantulas que 
se desarrollan tendran como individuos vccinos a 1a planta madre 0 a sus 
hermanas. Esta es una de las farmas en que la naturaleza del procesa de dis
persion determina el modo en que una pohlaci6n sc enfrenta a las fuerzas de 
la selccckm narural. 

5.4.5 Coste's y Iimitaciones de la dispcrsi6n 

Todas las cspccializacioncs destinadas a la dispersi6n implican cl sacrificio 
de tejidos y/o recursos que podrfan haber sido aplicados a otras activida
des. Las estructuras aladas a plumosas de las semillas acarreac.ias poc cl vien
[0, las envolturas carnosas de las semillas dispersadas por las aves (vease la 
fig. 1.10) Y los ganchos 0 espinas de las semillas que son transport:ldas en cI 
pelaje de los animales, procedcn sicmpre de tejido materno y no son parte 
de la pLtnta el1lhrinnaria dispcrsada. Por consiguientc, su posesi6n ira prnba
hlcmente en dctrimento de la vitalidad y cI potencial de crecimicnto de la pro
pia madre, a causa de los recursos que ha tcnido que aplicar a la clispcrsi6n 
de su desccndencia. Existe tambien un conflicto entre cl peso cle una unid:ld 
dispersada y su posihilidad de dispersi6n. Es evidente que d peso ejerce un 
cfecto importante sabre la distancia a que sera dispersada una semilla (0 una 
arana jovcn). Pero cl peso de una semilla representa en gran parte cl capital 
de recursos que lIeva consigo para mantenerla durame sus primeras fases de 
asemamicnto. Por consiguiente, y analogamente a 10 que Ie sllcede a la per
sona que viaja, sc produce un conflicto entre la capacidad de dispersi6n y 
las ventajas de un lIequipajc1> abundante. Existe ademas otro conflicto entre 
d peso de los rccursos destinados a cada individuo de la progcnic y d nume
ro de dcscendicntes producido. Todos los organismos poseen recursos limita
dos para la reproducci6n; pucden ser dedicados a UIlOS pocos descendicnH':s 
pesados 0 a numerosos desccndicntcs de poco peso (Harper el al., 1970) 

L1 soluci6n evolutiva de los conflictos de este tipo son cstudiados con 
mayor detalle en c1 capitulo 14. En este contexto es importantc re(onnen quc 
las difercntcs especies han resuelto estos conflietos lit: modus distintos. [lor 
t'jemplo, los arholes tropicalcs del gc:nero Mora post'en unas scmillas que son 
como habs de can6n. Cacn 31 suclo en el borde dt' la zona cuhierta p()r cl 
cst rata arb()ceo, Y Sll dispcrsi6n cs tan incficaz que 1;1 <.iistrihllci(m de CSt:IS 

t'spccics pucde estar limitad;1 aUIl a Lt dispersi6n que cOllsiguicroll al aparcccr 
por primera vez, Las especies de cste tipo constituyt:n un huen cjcmplo dc 
un;1 progenie pesada, bien ctot~lda, que pareee hahn s;lcrificado Sll posibili· 
dad lie dispersi6n. En cambio, muchas plantas parasitas (capitulo 12) produ
cen un gran numero de «semillas de polvo» dispcrsadas por el vicnt() y que 
dependen casi completamente de su hucsped par;1 la nutrici6n incluso en SlIS 

primeras fases de desarrollo. 
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5.4.6 DIspcrsl6n pasiva con un agentc activo 

Una gran parte de la incertidumbre sobre cI destino de la progenie dispersaua 
desaparece si en el proeeso interviene un agente aclivo de dispersi6n. Las sc· 
mill;ls de muchas plant;ls herbaceas del suelo de los hosques IIevan espinas 
o puas que incremcntan sus probabilidades de ser transportadas pasivamentc 
en eI pelaje 0 cI plumajc de los animales. Las semillas plleden despucs con· 
ccntrarse en los nidos a madriguerJS, cuando eI animal se asea (Sorensen, 197H). 
Las semillas de muchas espccies, particu!armente de los arbustos y los arboles 
hajos, son carnOS<lS y atractivas para los pajaros, y sus envolturas resisten la 
digesti6n en eI intestino. Estas semillas son luego dcpositadas con las heecs. 
EI lugar hasta dondc sera dispersada la semilla depcnde del comportamicnto 
de defecaci6n del ave. 

Existen muehos ejcmplos de 10 que podrfa ser la coevoluci6n de las rcla· 
eiones entre determinadas espeeies vegetales y aves dispcrsantes especializa· 
das, aunque aparentcmente no existe ningun pajaro que estc totalmente espe
cializado en una determinada especic de fruto. EI pajaro del mucrdago de 
Australia (fig. 5.9) constituye un caso extremo de cspeciaJizaci6n, ya que sc 
ali menta casi exclusivamente de bayas de muerdago. f)cfeca can frecuencia, 
y en cada defecaci6n se restrega contra la rama de un arhol. A consecuencia 
de clIo las semillas quedan depositadas en las grietas de la corteza, don de 
gcrminan y se establccen como parasitos sobre cI huespcd. Sin embargo, rc
sulta peligroso interpretar todas las eostumbrcs alimenticias de las aves como 
algo que optimiza de algun modo la dispersi6n de las scmillas, y como cjcm-
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Figura 5.9 Pajaro 
australiano del muerdago 
(Diem'urn livundina· 
ceum) alimentando 
a su cria con una baya 
de muerdago. 
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Figura S.10 lkllotas 
almaccnadas en cI postc de 
una valla por d picamadcros 
dd roblt (MeiarlCrpes 
Jurmicol'urus) (fotografia 
de J L. Harper). 

plos de cocvoluci6n. La figura 5.10 mlKstLI Lis semillas de roble (bellotas) 
almacenadas en cI postc de una valla por un picamadcros del rob Ie (un mis· 
mo arbol puede presentar hasta ")0000 agujeros de estc tiro). Realmente, este 
eomportamicnto cs dineil ele interprctar como algo que aumenta b. efieada 
de los robles. 

Gran parte de la ecologl:l de la (tispnsi('ll1 de las scmillas sc eneuentra aun 
en el rdno del anecdotario cle las cicncias naturales - maravillosamcntc des
erito en cI texto ciasico de Ridley (1'J50) y por van der Pijl (1969). 

Existen LJmbiCn irnportantes ejcrnplos de animales dispcrsados por un agen
te activo. Por cjcmplo, 113.y muchas especics de garrapatas que son transporta
das directamente y con gran eficacia, de un ll1ont6n de cstiercol a otro 0 de 
lIna carrona a o(ra, fij3ndose a los escarabajos del esticrcol 0 a los escarahajos 
carroneros. Por 10 general se ~lgarran a un ~Idulto recien aparecido, y 10 aban
donan de nuevo cuanclo dicho adulto aicanza un nuevo mont6n de es(icrcol 
o de carrona. La interacci6n es con frecuencia mutualista (ventajosa para 
ambas - vease eI capitulo 1.1): Lis garrapat;ls cOl1sigllen un agcnte dispersan
tl', pno muchas (il' elias :ltaC:lIl y devor:lll 10.'" hllcvos de las moscas que dl' 
otro modo compt:tirian con los ('scarahajo . .., 

S.4.7 Disp<-TSi611 pasiv~l en d agua 

EI peso no es un ohsr:iculo tall illlport:lIlte ell Lt dispnsi(m dt: los prop:'igulos 
en l'i agu:I. Sin embargo, cs sorprclllicntc que b dispcrsi(m pas iva de.: las st:mi
lias sea rara en d agua dlllce; Illuclu . .., pbntL.., de nor acu:'iticas producen sus 
se.:millas fuera del agu:1. Lt .... larvas de los im'crtL'brados de agua duice utilizan 
Ia columna dl' agua corrie1l1L' de 10.'" rios como medio para cicspcrsarse desdl' 
ellugar en que salen del huc\"() hasta los microhabitats apropiados (sus movi
mientos recihen c1 nomhre.: de ~dlTiv:l de illvertebrados» -lbwnsend, 1980), 
pcro muchos inscc(os <.iL' agu:\ dulce.: depe.:ncicn de los adultos voladores para 
Sli dispersi6n rio arritu y par;! d transporte de un rio a otfO. Evicicnteml'nte, 
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Figura 5.11 Fascs de dispcrsi6n en habitats de agua dulce y marinas. 

eI transporte pasivo en el agua es un medio utH de diseminaci6n entre las char
cas y los lagos. La dispersi6n de la mayoria de los organismos de agua dulce 
que carecen de una fase voladora libre depende de estructuras resistentes aca
rreadas par el viento (par ejemplo, las gemulas de las esponjas, los quistes de 
las artemias, los huevos de Hydra y los cuerpos desecados de los tardigrados 
y rotiferos). 

En el mar, la situaci6n es bastante distinta. Los habitats marinos son vastos 
y continuos, y son mas 0 menos accesibles a las larvas pelagicas gracias a la 
rapida difusi6n de las corrientes residuales y de mareas. En los invertebrados 
marinos, .las unidades de dispersi6n suelen ser las larvas pe1agicas, de vida corta; 
el adulto sedentario es generalmente la fase del cicio vital en 1a que se efectua 
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la mayor parte de la alimentaci6n y eI crecimiento. Esto contrasta con los 
insectos de agua dulce (fig. 5.11). 

AI hablar de la dispersi6n de las scmillas dijimos que existe un cooflkto 
entre la producci6n de unas paeas semillas gran des, bien abastecidas, y la pro
ducci6n de un elevado numero de seruillas pequenas, con paeas reserVJs. 
Entre las larvas pelagicas del habitat marino existe una alternativa - muchas 
de elias se abastecen a S1 mismas, y no dependen totalmente de las reservas 
de vitelo proporcionactas por el organismo paterno. Se habla cotonees de 
estcatcgia pianclOtr6fica. Estas larvas pelagicas nadan activamcmc, utilizando 
energia y consumicndo los recursos mientras se dispersan - bien difcrente 
cie 10 que sucede en las semillas dispersadas pasivamente (Crisp, 1976). En 
estos GISOS, el asentamiento cs tam bien un proceso activo. Las larvas puedcn 
cscoger eI lugar en que van a vivir, y esto conleasta claramente con la impo
tcneia de una sl'milla para cieterminar eI lugar en que cJera. 

5.5 Variaci6n de la dispersillll en 
y entre las poblaciones 

'i. 'i. I La dim(~n~i()11 gendica 

El gcnetista japones Sakai (19,)R) estudi6 la dispersi6n y la migraci6n de j)ro
sO/Jhila. melanogaster estahlcciendo poblaciones en tubos de cultivo qlle 
conec(() a tubas vados. Lucgo cont6 las moscas que habfan entrada en los 
tubos vadas - las moscas migratorias. Disponia de scis poblaciones: una can 
un largo historial de cultivo en laboratorio, y cinco mas ohtenidas a partir de 
ITIuestras de campo capturadas en pequenas is las pr6ximas entre sf. La migra
ci6n alcatoria (cs dccir, Ia dispersi6n) continuo can la misma lasa, indepen
dientemcll(c de Ia densidad de la poblaci6n cn eI tubo fundador, Resultaba 
tic los movimientos fortuito~ de Las moscas individuaics y era mas comun 
entre las moscas silvestrcs que entre las que tenian un historial de vida en cui· 
tivo. Pcro junto ;1 cste esquema basico de dispersi6n se producia t;lmbiCn una 
migraci6n masiva que Lfan mas pronunciada cuando la dcnsidad era e1evada. 
Pero un dalO importante era que bs cepas se diferenciaban a cstc rcspec[(). 
La ccpa de laboratorio no cfectuaba migracioncs masivas hasta que la densi
dad cn los tuhos fundadores era superior J I SO, mientras que en las C<,,"P;IS 
silvestres la dcnsidad critica que cstimulaba 1<1 migraci(Hl cra muy inferior: 
,io, 60 u HO, scgun la cepa (fig. 5,12), ASI pues, parcela existir una difcrcncia 
genetici entrc las cepas que sugeria que b tendencia a dispersarse se hahfa 
perdido (ras un largo periodo de cultivo en cI lahoratorio 

La tecnica del :lIl:l.lisis ciecrroforctico de los isoenzima~ ha conseguido que 
sea rcl:itivamcfl(c f;icil detectar las difcrencias genc(ic:I~, no s(llo entre las cc
pas sino tamhicn emn.: los org:lIlislllos individualcs. Ello lu hecho posihlc com 
parar los genotipos de los individuos dispersantt.'s en 1:1 Naturalcza. lJna com· 
paraci('Hl de este tipo efcctuada en los (opillos (Microtus j}('nn"ylt'aniclIs) 

de la zona meridional de Indiana dCll1ostr() que se difcrenci;lhan por 10 me
n()s en dos loci, y un hOl1lozig()(o raro se encontf() llIlicamcntc cntre los dis
per~antes (Myers & Krehs, 1))71). Otros estuuios han lIcgado a resultados simi
lares con otras especics de topillos. Naturalmentc, no existe raz6n par~1 suponcr 
<.jut: estas difcrencias gcneticas en particular tcngan nJcLi que vcr con Ia ten
dcncia a dispcrsarsc. Pern Illuchos dc los datos ohtenidos COil peljLlclloS ma-
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Figura 5.12 Porccmaje de mosca~ (Drosophila melanogaster) que emigro 
de 1:ls poblaciones cn whos de culrivo des puts de que estos fueran conectados 
a nuevos tubos vados. La figura muestra el cfecto de la densidad de la pobb.cion 
sabre cI numero de moscas que emigran. Los nombres se reficrcn a las islas de las 
costas del ]ap6n en las que sc obtuvieron las eepas de Drosophila. S~nurkand 
es una cepa de laboratorio establccida desde haec ricmpo. (De Sakai, 19'58.) 

mfferos (aunque no todos, vease Gaines & McClenaghan, 1980) sugiercn real
mente que los dispersantes no son una submuestra geneticamente a1catoria 
del conjunto de la poblaci6n. 

5.5.2 La dimension sexual 

Los machos y las hem bras se diferencian a menudo en su propensi6n a dis
persarse. Entre las especies de aves, parece que son generalmente las hem bras 
las que dispersan mas a menu do, pero entre los mamfferos los dispersa~tes 
primordiales son los machos (tabla 5.3; Greenwood, 1980). Esta diferencia entre 
los sexos en los dos taxones esti relacionada can otras varias tendencias: el 
sistema de apareamiento de los mamiferos suek estar basado en la competen
cia entre los machos par sus parejas mas que par sus territorios; los mamffe
ros son primordialmeme polfgamos mientras que las aves son principalmente 
mon6gamas; y los mamfferos machos contribuyen menos a los cuidados de 
la progenie que 10 que es habitual entre las aves. EI altruismo parece ser tam
bien mas comun en eI sexo no migrador, es decir, mas camun entre los ma
chos que entre las hem bras en las aves, pero mas comun entre las hembras 
que entre los machos en los mamfferos. 

... los machos 

Aves 
Mamfferos 
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polimorfisl1w 
de las semillas 

Las diferencias entre los sexos en cuanto a la dispersi6n son especial mente 
intensas en ciertos insectos, en los que cI macho suele ser el dispersante mas 
activo. La hembra de la mariposa de la escarcha, por ejemplo, es aptera, mien
tras que el macho puede volar librementc. Existen algunas excepciones a esta 
norma general, tales como la cicadela de la remolacha (Circu/tfer tene//us), 
que efectua migraciones a gran distancia, crui'..ando altas montanas. En este caso 
son las hembras las que se dispersan mas, y las poblacioncs que dejan atras 
los emigrantes quedan asi dominadas por los machos. 

5.5.3 Polimorfismo de dispcrsi()n: 
«cquilibrar las apucstasu de la dispersi6n 

Otra Fuente de variahilidad de la dispersion dentro de bs pohbciones es un 
polimorfismo somatico entre la progenie de un mismo individuo. Los amhien
tes y los habitats ticnen una estructura en mosaico y cambian con el ticmpo 
Por ella, los lugares en que la progenie se cstablcce con exito estan a veces 
muy ccrca del lugar de origen y otras veces muy Iejos. Adcmas, 1a situaci6n 
puede cambiar de una estaci6n a otra y de un ano a otro. No existe entonees 
un patr6n unico perfecto del comportamicnro cit: dispcrsi<')n, y los progenito
res mas eficaces pueden ser aquellos que producen dcscenclientes dispcrsan
tes y descendientes no dispersantes (fig. ').1:'). 

Un ejemplo clasico 10 constituye la planta anual de los dcsiertos Gym
rzarrhena micrantha. Esta planta Ilcva unJS pocas (entre una y tres) semillas 
grandes (arquenios) en unas flores que permanecen sin abrir por debaju de 
la superficie del suelo, y estas semillas germinan en e1 lugar de origen de b 
planta madre. EI sistema radicular etc la pl;imula puede inc1uso desarrollarse 
a 10 largo del conducto de las ralces muertas de la plama madre. Pero la misma 
planta produce tambitn, por encima del suelo, unas scmillas filS pcquenas 
provistas de un vilano plumoso y que seran dispersados por cl vicnro. En los 
anos muy seeDS 5610 son producidas las scmillas subterraneas no dispersan
res, pero en anos mas lIuviosos las plantas crecen vigorosameme y produ
cen un gran numcro de semillas acreas, que son destinadas a la dispersi6n 
(Koller & Roth, 1964). 

Existen numerosos ejemplos de estc dimorfismo de las sernillas entre las 
plantas de flor, especial mente entre las gramincas, las compuestas y las espe
cies de las familias Chenopodiaceae y Crucifcrae ((Odas elLiS rciativ;tmente 
recientes). En elias, las diferencias entre los tipos de sernillas vicncn determi
nadas par la madre, no por diferencias gendicas entre las semillas. 'Emtn las 
especies dispersadas como las «hogarenas» producir;in a .'Ill vez desccndientcs 
dispersados y hogarenos. 

En cl polimorfismo cle las semillas, la semilLi uhogarcnau suck' scr produ
cida en flores suhterr;incas 0 en flores que no st' abrcn. Las sctllilias que Sl' 

dispersan son m;!s a mcnudo ci producto Lie la kcundaci(')Jl lTUZad:l. De cstc 
modo sc juruan Lios ferl(')tllel1os: la tendcncia a la dispcrsi('m .'Ie reLicion:1 COil 

la poses ion de nut'vos genotipos rccombinantcs (<<experimcntaics,,), rnicntr;I.'-i 
que los descendientcs hog:lrei1os son m:b prohahknll'nte eI producto de Lt 
auwfccund;lCi6n. 

EI dimorfismo entre dispcrsantcs y no dispnsalHes cs t~lmhkll un km-,
menu comun entre los pulHones (progenie alalia y ;iptcra). Put' .... to qUl' cst;! 
diferenciaci6n se prociuce durante la fase de crecimicnto de la pobbci(m, 
Clundo la reproducci6n es partenogcnica, las fornus aladas y ;ipler;ls son ge
ncticamente identicas. EI que una hemhra produzca dcsccnciieillcs al:tdos 0 
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Figura 5.13 Dimorflsrno con respecto a 1a dispersi6n de los animaks y vcgetllcs. 
Hcmbras aladas y aprcras de: (a) la filoxcra de 1a vid (VitelH lIill/oliae); (b) la 
pequcna hormiga negra (Monomorium minimum); (e) un zoraptero (7orotypus 
hubbardi); y (d) cl pulg6n del manzano (Aphis pmni). Tamano y caractercs 
de dispersion en scmillas y fruros: (e) Galinsoga parmI/ora, frutos del centro 
(a la izquierda) y del borde (a la dcrccha) del capitulo; (f) Dimorphotbeca pluvtaUs, 
fruws centrales y marginales; (g) Rapistrum rugosum, vaina con dns semillas 
de camano notablemente disrinto. (De diversas fuentes.) 

aptcros, 0 una mezcla de ambos, parece estar determinado por las condicio
nes de densidad de la poblaci6n y par la cali dad del alimento que recibe la 
madre (Harrison, 1980). Esta situaci6n cs claramentc paralcla a la obscrvada 
en Gymnarrhena. 

EI'polimorfisma de dispersi6n de las poblaciancs de inscc(os se manifies
ta a menudo en forma de alas largas y farmas de alas coetas. Entre los gerridas 
(Gerris), las farmas de alas co etas tienden a predominar las fases de crecimiento 
demogrifico, y las farmas de alas largas se desarrollan inmediatamentc antes 
del final de la estaci6n de reproducci6n. Los factores ambient'ales parecen 
tcner una gran impaetancia en la dctcrminaci6n de la proporci6n de indivi
duos can alas cartas y con alas largas de una poblaci6n. Se ha hablado de la 
influencia de la temperatura y del fOlOperlodo, de la abundancia y caUdad 
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del ali mento, y del declO de la sohrepoblaci6n (Harrison, 1(80). Es probable 
que estos factores scan utilizados como senales ambicntalcs que proporcio
nan derta informaci6n sobre el caracter favorable del medio ambien(c actual 
y sobre las perspectivas futuras (por ejemplo, si los elias son cada vcz mas cnr
tos, el invierno se acerca). 

5.5.4 Difcrcncias socialcs 
en las pohlaciofles de pequeiios mamifero~ 

Sc ha trabajado bastante sobre cl tema de la c1ispersi(>n en los pequenos ma
mfferos, cspecialmente en los topillos y los ratones, en gran parte dehido a 
que se cree que la dispersi6n es un clemcnto central de la c1eterminaci()J1 de 
la ahunclancia <.It: estos animalcs (v~ase el capitulo I c,). Una gran parte del tra
hajo se ha dedicado a b naturalcza de las diferenci:ls existt'ntes en las pohla· 
cioIH..'s de pcquei10s m:lllliferos entre 10.'> que se di.':>persan (es <.iecir, los que 
tienden a abandonar.'>u lugar de nacimieIHo) y los que no 10 hacen «iaines 
& MCClenaghan, llJHO). Sc han pl"opues(() CU;!tro hip{ltesis, m;is 0 mcnos con· 
firmadas y apoyadas pnr los datos de campo y de lahoratorio (Gaines & McCle
naghan, 19BO). 

1. La hip6tesis de la suhordinaci(')Jl social (Christian, 1(70). Propor1e qut' 
a medida que allmenta la densidad de una poblaci()I1, la eseasez eonsiguieIHt' 
de recursos conduce a un mayor nivel de agrcsi6n, que a Sll vez obliga a los 
suhordinados socialcs a dispt.'fsarst' hacia h;ibitats suh6ptimos (es <.It'cir, 10.'> 
suborclinados se dispersan, pt'ro los dominantes no 10 haccn). La mayorl;] de 
los escasos estudios realizados sohrc las difereneias cit' componamiento su
gicren rt'almt'nte que los dispersantes son suhordinados, pt'ro en las pobla
ciont's dcltopillo Microtus /Jennsyll'aniclJs los machos dispt'rs~lI1tes t'ran mas 
agrcsivos que los machos residentes. Los datos indican [ambicn que Ins dis
pcrsantes son predominantt'mcnte individuos j6venes (cs clccir, un tipo parti
cul~!r de subordinados). Sin emhargo, parcct' qut' Ia proporci(m de dispcfsan· 
tes t'n la poblaci()11 cs fllJS elt'vada cllando Ia <.It:nsidad csta aumentando, y no 
cuando es maxima. Una hip()tcsis similar sugierc que a medicla que aumeIHa 
Ia c1ensidad, los individuos tiellen cada vel. m:is prohabilidadcs ele encontrar· 
st' con otros que no son parieiltes ccrcanos y cle reaccionar agresiv:.tlllt'ntc ante 
su presencia, innelllentando asi Sll impulso <.Ie cscapar (Charnov & Finncny, 
19HO). Segun estas interprctaciones, son los cambios fcnotipic()s los que difc
rene ian a los clisper.'>antes de los no dispcrsantes. 

2. La hip(Hesis del polimorfislllo genctico de cOlllporlamiento (Krehs, 
1{J7H). PropoTle que los in<.iividuos tiendcn:J scc innatllllente agresiv()s () !)ien 

innatamente capaces de una elcvada pr()dllcci()n de repnH.lucci(m. (:lIanli<) la 
dcnsidad t'S \Uj:l, .'>c nee qlle b st.'iecci(m natural favorece a los inclivi(\u()s 
de l'stt' (litilllo lip(). Pero cU;Jndo Lis densidades son :t!us, los W..'llotipos agee 
si\"os se ven bvorccidos, de Illodo que los indiviliuos l·on un;! eilTada pl"O 
duu . ."i(·H1 I"cprodul'tLva St" ve[l ohilgado . .., a disper.'>ar.'>l', inicLindosc ulla di.'>llli 
1l1lci{")Jl de la dCIl . ..,idad. Al igual que ell 1:1 hip(')lesi.'> :lIltcrior, It).'> suhordinado . .., 
SC dispelxLIl, y los dOlllilullte:--, 110 In \uccn pero ell ("sle Clsn Lis dift.'rl'ncLI.'" 
son genclieas 

El hecho de <Jut" los di.':>lx-r....,:lIltes .'>Oll gcncralllll'nte suhordinado.'>, y c! de 
que:J vect's cxislen difcrencias gene-riGI.'> entre 10.'> dispcr.'>antes y 10.'> 110 di.'>
perSallll'S (p:ig. IH'), son u)lllpatihlcs con esta hipt')tois (aunqllt' Ill> constitll· 
yen, en modo alguTlo, LlILI <.iemosrl"acit')Jl de Ia misJl1:t). 1,0 misll10 sllcelic COil 

cl clev~ldo nivcl de lilspcrsi(')!l en LIs pobl:tciolles <Jut' van en aUlllcnro (:i1 SCI" 
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substituidos quiza los reproductores par los agresores). Ademas, los disper
santes parecen empczar a reproducirse par 10 general mas promo que los no 
dispersantes. De todos modos, los datos son escasos y no se dispone de una 
prucba evidente sohre la base genetica de la diferencia entre los reproducto
res y los agresorcs. 

3. La hip6tesis de 13 dispersion por saturaci6n-presaturaci6n (Lidickcr, 
1975). Propane dos categorfas distintas de dispersantes en una poblaci6n: 

I. Los que abandonan las poblaciones saturadas. Sc tr.lta de los «margina
dos sOciales, de las formas juveniles y de los individuos muy viejos, de los 
que se hallan en mal estado y en general de los menos aptos» (Lidicker, 1975). 

II. Los que se dispersan en caso de presaturaci6n; se (rata de individuos 
en un estado rclativamente bueno, pero que son particularmente sensibles a 
la densidad demografica en las primeras fases del crccimicnto de la poblaci6n. 
Es evidente que csta hip6tesis contiene elementos de las dos hipotcsis antc
riores, y par e110 recibe un cierto apoyo de los datos disponibles. Sin embar
go, no existe una prucba de la distinci6n entre dos tipos difcrentes de dispcr
santes. 

4. La hip6tesis de la cohesi6n social (Bekoff, 1977). Propone que los dis
persantes son los individuos que se han relacionado menos con c1 resto de 
la poblaci6n y que por clio no han desarrollado vinculos sociales; es decir, 
los dispersantes son predominantemente individuos asocia!es, en lugar de 
individuos oprimidos. Existen analogfas obvias con las poblaciones humanas, 
en las que los lazos familiares pueden dctener a un individuo que suena con 
rcalizar exploraciones aventureras. Esta hip6tesis r:ecibe tambj(~n un cierto apoyo 
de las observaciones de campo realizadas con los cinidos y las marmotas. 

De modo general, queda claro que existen por 10 menos algunas diferen
cias sociales de comportamiento entre los individuos dispersantcs y no dis
persantes de las poblaciones de pequenos mamiferos. Pero no esta claro con 
que frecuencia dichas diferencias poseen una base genetica, oi si existen tipos 
idcntificables de dispersantes que abandonan una pobJacion bajo circunstan
cias diferentes. En principio, cabrfa esperar que los individuos se dispersaran 
cuando al irse obtienen mas ventajas que al quedarse. Este sera a menudo eI 
caso de los individuos subordinados can futuro (por ejemp!o, individuos 
j6venes pero saoos): seran capaces de encontrar y explotar nuevas habitats, 
y cabe esperar que abandonen una pobJaci6n en expansion. Por otro lado, 
en las poblaciones saturadas, pocos subordinados seran sanos. Quiza los uni
cos que se alejaran seran aquellos que se hallao tan oprimidos que cstin con
denados en caso de que se queden. 

5.6 Dispersion y exogamia 

Si los organismos y sus descendientes permanecen agregados, existen muchas 
oportunidades para la endogamia entre hermanos y hermanastros, entre pa
dres e hijos y entre otros parientes cercanos. Por otro lado, una consecuencia 
de la dispersi6n estriba en que favorece la exogamia. El que la exogamia coo
duzca a una mayor eficacia, y en que condiciones puede conseguirlo, es mra 
cuesti6n. 

Es particularmente en las poblaciones que sue len teoer exogamia donde 
los apareamientos entre parientes cereanos dan lugar a menudo a una descen
dencia can una menor viabilidad y fertilidad. Este punto ha sido maravillosa
mente ilustrado por Darlington (1960), quien examin6 historias familiares (por 
ejemplo de las familias Bach y Darwin), comparando las ramas en las que se 
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Figura 5.14 Distancia 
recorrida durante 1:1 disper
si6n de individuos con 
l:xogamia del carbo nero 
eomun (Parus major), 
des de el lugar de naci
miento hasta el lugar d<: Ia 
primera rcprouuccion (dt: 
Greenwood et at.. 1978). 

habfa producido 0 no 1a consanguinidad. Las geneaJogfas han sido estudiadas 
tambico en algunos animaies, cspecialmente en aves, ya que 13 progcnie de 
!(is individuos anillados pliCUC seT a SLi \TZ marcada en d nido. En un cstudio 
a lJrgo plaza del carhonero comun de Wytham Wood, cerea de Oxford, 
Ingiatcrra, poe ejcmpio, sc produjnon HB5 apareJmicnros erure 1<:)(,4 y 197') 
elL los que se cOf1oclan las identicl:ides del macho y la hemhr:l. Se form:lroll 
parejas con p5jaros nacidos cn l'l hosquc (rcsicicntes) y con pjjaros nacidos 
fucra de d (inmigrantcs). Estos B85 aparcamicntos eonsisticron en 1<)4 ap:.trea
mientos entre machos residentes y hemhras residcrucs, 2:19 entre machos 
rcsidentcs y hemhras inmigrantes, 1 ';8 entre machos inmigrantcs y hembras 
rcsidentes, y 294 entre machos inmigrantes y hem bras inmigrantes. No hubo 
evidencia de que las parcjas con endogamia produjeran nidadas mas n.:<.iuci
das que las parejas con exogamia, pern la mortalidad de los polluclos fue sig
nificativamente mas c1evada entre las parejas endogamicas (27,7 (1.» que entre 
las cxogamicas (16,2 %) (Greenwood ct at., 1978). Las hembras sc dispersaron 
mas que los machos en Sll primer al10 de vida (fig. 5.14), aunque luego los 
pajaros tendieron a conservar sus territorios y rara vez se dispersaron mas. Es 
signifieativo quc muchos de los casos de endogamia estuvieron asociados con 
una dispersion menor de la esperada por termino medio. Por consiguicntl', 
este estudio sugierc que la dispersi6n contrihuye significativamente a la ex
tension de la cxogamiJ., y que la cxogamia produce una progcnie mas apta. 

Si la dispcrsi6n es eseasa, los vecinos cercanos ticnen muchas prohahili, 
dades de cstar emparentados y tambien de hahn experimcntado las mismas 
fuerzas de selecci6n locales. La exogamia entraii.a cI ricsgo de que se rompan 
las combinaciones genieas localmente espccializadas. Cahc esperar que la 
endogamia mantenga unidas y fije las combinaciones genicas localmente se
leccionadas. Sin embargo, la endogamia produce a fllenudo 13 «dcpresi()Jl por 
consanguinidad ll (reducci6n de la vitalid:.td de Ja descendencia), especialmcn
te cn las pohlaciones quc present~1I1 una Cil"fta exogamia en SlI ilis(()ri:1. Exis
tcn entonces dns fucrzas contrarias, y cahrla espcrar que los desccntiicntcs 
mas eficaccs resuItaron el apan.:amiento entr<: individuus ni (ILm:lsiado simila 
res en cstructura genetica ni r;tmpoco demasiado dikrcntcs (Price & Was('f, 
1070; Bateson, 1078, 19HO). Para eX:l[llinar esta hip()(esis sc rcaliz(') un expc 
rimcnto, polinizando manualmelHc flores de IJe!/JhinitulI neis()lIi situada,,,,, ;1 

diversas distancias unas dl' o(ras (Price & Wascr, It)7()). Sc ohserv() un m;ixillw 
en c1 numero de semillas producidas por cada flor nundo LI distancia entre 
las flores cruzadas era dc 10 m, L'n comparaci(m tanto con los resultados de 
la autopolinizaci6n y del crucL' entre flores Y IllUY pr()ximas, cufl10 con los 
resultados ohu.:ni<..ios cruzando flores lTluy ciistJmcs (a I()() Y 1000 m de distan· 
cia unas de otras) (fig. 'i.1'i). 

ASI, los l'studios con cl carhonero comllll y con j)('/fJhinillnl sugicren 
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Figura 5.15 (a) Diagrama gcncralizado que muestra la rclaci6n entre la 
similiwcl de los individuos apareados y el exito del aparcamicnw (vigor 0 numero 
de dcsccndientes). (b) Efccto del cruce de plantas de Delpbim'um nelsoni con 
polinizaci6n manual de individuos seleccionados a diversas distancias dentro 
de la comunidad (dc Price & Wascr, 1979). Los simbolos • y 0 mucstran 
los resultados de dos expcrimcoros distintos. 

modos en que la selecci6n natural pod era actuar para intluir sabre la distan
cia a que se dispersan los individuos. Sin embargo, nos encontramos ante un 
problema del tipo ,del huevo y la gallina'; ,refleja el grado de depresi6n par 
endogamia y exogamia que observamos en el campo unos habitos antiguos 
de dispersi6n, 0 refleja el grado actual de dispersi6n que observamos las con
secuencias selectivas de los diferentes grados de exogamia? iHa ajustado la se
lecci6n natural el grado de clispersi6n de una poblaci6n para optimizar e1 
grada de cxogamia hasta un nivel apropiado para un determinado esquema 
de dispersi6n? 

Los gametos y las esporas se desplazan a menu do mas lejos que los indivi
duos que los producen. Esto significa que los genes y determinadas combina
cianes genicas de las plantas supcriorcs y de ciertos ani males acuaticos pue
den colonizar poblaciones a las que los adultos no lIegarian nun ca. La 
consecuencia de ello puedc consistir en que la especializaci6n local de las 
poblaciones se yea imposibilitada por la contaminaci6n genetica procedente 
de otros lugares - tambien en que las poblaciones locales adquieran varian
tes geneticas que no existfan en la poblaci6n. La cnorme variedad de meca
nismos especializados que aseguran la dispersi6n del polen dan una cierta idea 
de la ;.rnportancia que la dispersi6n a esta escala ha tenido en la evoluci6n de 
las vidas de las plantas superiores. Es conveniente diferenciar este tipo de dis
persi6n con el nombre de dispersi6n bap/oide. La dispersi6n haploide de las 
plantas ha sido estudiada a fonda por Levin y Kerster (1974). 
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5.7 Letargo: dispersion en el tiempo 

Un organismo gana en eficacia si dispersa a su progenie, siempre que esta 
tenga mas probabilidades de dejar descendientes si se dispersa que si no 10 
haee. Analogamente, un organismo gana en cficacia retardando su entrada en 
escena, siempre que estc retraso incremente sus probabilidades de dejar des
cendieote. Esto es 10 que sucedc a menudo cuando las condiciones del mo
menta son desfavorables para 1a supervivencia, c1 crecimiento 0 1a reproduc
ci6n, y cuando las condiciones pucden sec mejores en el futuro. Asf, el retraso 
en el rcclutamieoto de un individuo a una sociedad puedc sec considerado 
como una dispersi6n en el tiempo 

Los organismos suelen pasar Sll perfocto de retraso cn un estado de letargo 
o latencia_ Este estado relativamente inactivo tienc el beneficio de COHServar 
la energia, que luego puecie ser utilizada en e1 pedodo siguiente al letargo_ 
Ademas, la fase latcote de un organismo es a menudo mas tolcrante freote a 
las condiciones ambientalcs acivt'fsas que prcciominan durante el periocio (cs 
ciecir, tolcrantc J la scqUla, a las tempcraturas cxtremas, a la falta cie luz, etc.). 

Ellctargo puecie Ser j)ro/ctfc() () umsecuente (Mliller, 1970). Elletargo pro
fctico es iniciado antes de que se presenten las condiciones adversas, Y cs m{ls 
freclIcntc en los arnbicntes predccihlcs, estacionaks. Suck rccibir cl nomhrc 
cie «diapausJ») cn los animaks, yen las plantas Se (knomina a menudo «Ictargo 
innato» (Harper, 1(77) 0 «lctargo primario)). EIlct~lrgo consccuente (0 ({Secun
dario))), por otro bdo, cs iniciado en f(.'spuesta a las propias condiciones ad
vcrsas. Como veremos, puecie scr «impuesro)) () ,dnducicio)) (Harper, 1977). 
De todos modos, se dehe tener en eucnta que todas estas distinciones son algo 
borrosas eo los hmites. 

S.7.1 Diapausa: letargo pl-ofi·tko c,>n los anil1l:,k~ 

La diapausa ha sido estudiada sohre todo en los insectos, que muestran cjcrn
plos de ella en todas bs fases de desarrollo. EI s:tltamontcs comun Chorthi
ppus brunneus (pag, 1.1')) cs un ejemplo tfpico. Esta cspccie JOllal atravicsa 
una uiapausa oiJligatoria en la fase dc: huevo en la que, en un estaclo de de
tendon del desarrollo, es resistente a las frias condiciones invcrnalcs quc 
mat-Irian rapidamentl' a las ninfas y :I los adultos. Dc hecho, los nuevos nccesi
tan pasar por un largo pcriodo ue fdo antes de potier reanudar su desarrollo 
(unas S semanas a () °C, 0 un poco mas a temperatllras algo supcriores; Ri
chards & Waloff, 1s>')4). Esto ascgllf:l quc los hllevos no sc ver:!.n afectados por 
un hreve pcriooo tic invcrnal dc dima al1orll1alll1ente suave que lucgo podrfa 
ir scguido por ul1as condiciones l1orll1aics, peligros:ullcl1te Frias. TambiCn sig
nifiea que sc producir:'1 una mayor sincroniz;tci6n del desarrollo suhsiguiente 
dl' 1a pohlaci(m ell conju[l{(). Los ,...,altarnolltes «cmigran en cl tiempo" desde 
finales de verano hastl b prilll:lVlT:I Siglliciltc. 

I.a diapausa es freCLll'llte talllhil'1l en eSJlccie:-. COil m:b dl' una gcneraci(m 
al :1110. 1,;, Iliosca de l:t frut;! lJroso/lhiiu u!),\CUUI, por ejemplo, mut'stra clIatf() 
gcneraciones anualcs ell IngLlIcrra, pero entfa ell di:lpallsa lll1icJllll'lHl' du
rante una de elias (Begun, J<)7()). Esta diap:lusajeKu!talil'(1 tienc importarHes 
rasgos ell cOllllin C()1l la diapau,...,a ohligatorLI; fOIlH..'lll:l b sllpervivl'llcia dur:tn
(C lIll periodo inverrul predecihlelllentl' adverso, y cs experimcflt:lda por 1I110S 

adllhos resistefltes en diapaus~, que deticncn cl desarrollo gonatiico y poseen 
gr:mdes rescrvas de gusa ahdominal aClIlllulada. Sin emhargo, en estc C:lSO, 
1a sinCrOllizJci<'lIl se cnllsigul' no s()lo durante 1a diapaus:I, sino tamhkn (on 
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antcrioridad a ella. Los nllevos adultos reaccionan a la brevedad de la luz diur
na de otoiio acumulando grasa y pasando al estado (I<.: diapausa; reanudan cl 
desarrollo como respuesta a los elias m:is largos de la primavera. As!, basan
dose, como otras l1111chas especies, en cI/otoper{uc/o ahamente predecihk 
como scii.al paci cI des~lrrollo csracional, /). ohscllra elHr:! en lIll estado de 
diJpallS~1 pro[ctica () de anticipaci6n que esta limiuda a aqut..'llas generacioncs 
(tue atravit..'san inevitahlemcnte las C()ndici()lles :1c!vcrS:IS. 

5.7.2 I.(:tar~o dt: las st:millas ("11 las plantas 

EI letargo 0 latencia de las semillas es un ft:n6m<:llo t..'xtraordinariamelltt..' di
fundido en las plantas de flor. EI jovell embri(m cesa en su desarrollo mientras 
se halla unido aUIl a la planta madr<: y entra en lIll:! fase de suspensi6n (It: 
la actividad, pcrdiendo hahitualmente gran parte de Sll agua y pasando asi la 
latencia en un estado deshidratado. En un:ts POCIS cspccit..'s de pbntas supe
rio res, como por cjemplo algunos mangles, no exisrc un pc rio do dc latencia, 
pero se trata (It: GISOS excepcionalcs ~ c:lsi todas la semillas St; hallan en fase 
de lctargo cuando sc desprenden de la planta madre y ncccsitan unos estimu
los especia1cs para volver al estado activo (germinaci6n). 

Podemos distinguir tres tipos dc proccsos quc rompen d ktargo. 
a) Elictargo innato es un ~stad() t;n c1 que d emhri6n 0 los tcjidos mater

nos que 10 envuc1ven tienen neccsidad absoluta de algll11 cstimulo externo 
especial para reactivar el proceso de crecimiento y desarrollo. E1 estimulo puede 
consistir en 1a presencia de agua, luz, fotoperiodo 0 un equilihrio adecuado 
de radiacioncs rojas. Tales necesidades extcrnas para romper e1 letargo tien
den a sincronizar la germinaci6n con alguna fase de las estaciones. Las plantu
las de las cspecies con cstc tipo de letargo suden aparecer en brotes bruscos 
de germinaci6n casi simultaneamente. 

bj Elletargo impuesto es un estado de la semilla que Ie ha sido impuesto 
por condiciones externas (es decir, es un letargo consecuente). La ausencia 
de las necesidades normalcs para el crecimiento (agua, una temperatura apro
piada, abastecimiento de oxfgeno) 0 la presencia de elementos inhibidores 
(tales como las elevadas concentraciones de di6xido de carbo no) pueden man
tener a una semiIla en estado de letargo. Naturalmente, es posiblc que la semi
lIa muera, pero en muchos grupos de plantas superiores las semillas pueden 
ser mantenidas en estado de letargo durante periodos muy largo. Las semmas 
de Chenopodium album encontradas en las excavaciones arqueo16gicas han 
demostrado ser viables a pesar de tener ya 1700 anos «»dum, 1965). Las semi
lias mantenidas en letargo impuesto pueden ser lIevadas a germinaci6n pro
porcionandoles simple mente el recurso 0 la condici6n que les falta. Muchas 
de las semillas de los sobres que se venden en los comercios son mantenidas 
en un estado de letargo impuesto tan s610 por la falta de agua, y germinan 
rapidamente tan pronto como se las riega. En la Naturaleza, elletargo impues
to puede ser interrumpido por la lIuvia que cae tras un periodo de sequia, 
o por la exposici6n a la atm6sfera mas favorable que reina cerca de la superfi
cie del suelo (quiza como resultado de la actividad de las lomb rices de tierra 
u otros animales excavadores)_ La progenie de una (mica planta con letargo 
impuesto puede ser dispersada en el tiempo a traves de anos, decadas 0 inclu
so siglos_ 

cj Elletargo inducido es el estado producido en una semilla por un perio
do de legargo impuesto. Para poder germinar tiene algunas necesidades adi
cionales. Las semillas de muchas malas hierbas de los campos y las huertas 
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gerrninaran sin un estfffiulo luminoso cuando se despcenden de 1a planta ma
dre; perc tcas un periodo de letargo impuesto necesitan sec expuestas a Ia luz 
antes de poder germinar. Durante mucha tiempo result6 un misterio la razon 
de que las muestras de suelo tomadas en el campo y llevadas al laboratorio 
produjeran en poco tiempo una gran cantidad de plantulas, aunquc estas mis
mas semillas no habian conseguido gcrminar en el campo. Wesson y Wareing 
(1967) tuvieron la genial idea de rccoger mucstras dc suelo en el campo du
rante la noche y de mantcnerlas en la oscuridad en ellaboratorio. S610 obtu
vieron gran cantidad de piantulas si cxponian las muestras de sucla a la luz. 
Tambien cavaron hoyos cn cl campo durante 13 noche, y cubrieron algunos 
de eUos con pizarra para impedir e1 paso de 1a luz, micntras que otros los 
cubrieron con un crista!. S610 aparecieron plantulas en los hoyos que habfan 
sido cubiertos can crista!. Este tipo de letargo inducido es e1 responsable de 
1a acumulaci6n de gran des poblaciones de semillas en la tierra. Estas semillas 
s610 germinan cuando son transportadas a la superficie del sudo par las lom
brices de tierra, 0 cuando las capas cle tierra queetan al dcseubicrto al caer un 
;lrbol, 0 cuando cl sudo sufre la actividad eiL animalcs excavadort:s como los 
toros. 

El letargo de las semillas pueae ser inducido por una radiackm que con· 
tiene una proporei6n relativamente clevada de longitudes de onda de 750 11m 
(rojo Icjano) a aproximadamente 660 11m (rojn pr()ximo). La luz que se ha 
filtrado a traves de un cstrato vegetal sufre una modifieaeion de su composi
ci6n cspcctral en este sentido, y las scmillas de las especi<.:s scnsibles puc· 
den ser lIcvadas a un cstado de letargo exponicncioias a l:i luz que sc ha filtra
do a traves etc las hojas. En la NaturaiLza, clio debe tcner el efceto de mantc
ner a las scmillas scnsiblcs .en cstado de 1etargo cuando eaen al sudo bajo un 
dose! de vegctaci6n, permitiendo su germinJckm t~m s610 cuando han mucr
to las plantas de dieho dose!. Tambit'n puedc dispersar a una pohlaci6n de 
scmillas en cI tiempo, permitiendo que las scmillJs individuales s610 gcrmi
nen cuando tienen una probabilidad razol1ah1c de no quedar tapadas por la 
vegetaci6n. 

Las planrulas que germinan mas pronto, si sobreviven, suden tener ante 
sf un perfodo de crecimicnto mas largo y lllU mayor fecundidad que las que 
germinan tarde. 'lb(\o retraso en ci cicio vital de lin organismo representa una 
rcdueci6n de Sll fecllndidad potencial y por eonsiguiente de su efieacia. Por 
otro lado, c1 retraso en la germinaci(m punk signifiear que los individuos 
escapcn a unos faetores letalcs del ambiente. Es cvidente que existc un com
promiso en la dispersi6n en cl ticmpo -- lin compromiso entre c1 ricsgo de 
muerte que implica empezar a creccr demasiado pronto y ia pcrdida de fc
cundidad que entraila iniciar d crecimiento demasiado tarde. 

La. dispersi(m eneaz en cI tiempo dcpende no . ..,(')io de que las semilias pcr
manezcan en ietargo largo ticmpo, sino tambien de que pcrm:mezcan viva .... 
Parecc que eS{~1 iongeviciad se encucntra bajo contf()1 genctico, ya que se ha 
perdido en los cuiti\'ars domesticldo.'" dur:lIlte tiCfll[1(), que aticrn:is han pcnJi· 
do gran parte tk su ktargo inllato. l.a 1ll:I)'ori:1 de l:ls especies veget~llt:s qlH: 
poseen scmillas que persisten largo ticmpo en ci sllcio son anualcs y hicnaies, 
y por 10 general son plantas herb3eeas (tndi es Ia Cilisa y cujl es efecton 
Se lena habitualmente de especies carentes de ~Iqudlas caractcrlsticas que les 
permiten dispersarse extcllsamcnte en d espacio: l:t dispersi6n ell cl tiempo 
y la dispersi{)11 cn d cspacio no son quizj compatihles. L:ls scmillas dc los 
jrboles suden tener una csperanza de vida muy hreve en cl sucio, y muchas 
de ellas resuitan cxtremadamente dificilcs de guardar artificiaimente durante 
mjs de un ano. Las scmillas de l1umcrosos arboles tropicalcs ticnen una vida 
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particularnH..:IHt: breve, del orden dc sernanas 0 incluso dias. Entre los ~irboles, 
b longevidad m:1s notable cs la observada en aquellos que conservan las St:
mi11as en conos 0 vainas .sobre eI :irbol hasta que son desprcnclidas despuCs 
de un incendio (Illuchas especies dt: l:'ucalyptlls Y IJiflllSj. Estc fen()rneno de 
«scrotinia» protege a las seillillas contra los riesgDs quc ~Iccclun en cl sudo, 
hast:1 que d fuego crea un medio ;Imhientc propicio para su dpido estableci
micnto. 

"1.7.5 Lelargo de otras partes de los vegctales 

Fn las pbntas, d ktargo no cst:'! limirado a las scmillas. La dlricc Care_y arella
ria, por <:jemplo, tiende a acul1luiar ycm:ls iatellres Illientras cn.:n:, disponiCn
dulas :1 10 largo dc su rizom:! pre(\olllinantel11ente linear. Estis yemas puetien 
lJL:fIlulleccr vivas, pero en Ictargo mllci10 dt:SPliCS de que hayan lllueftO los 
brotes COil los quc fucrol1 producidas, y se han cncontrado ycmas de cstc tipo 
con una densidad de hastl 400-')00 por m 2 (Noble et aI., 1979). Desempcii.an 
un papel an:i1ogo :II dd banco de sClllillas latcntes producido por otras cspc
cies. La lllllbelffcra CbaeroPbyl/ultl jJrescottii, que creee en los prados de Ia 
t IRSS, earece de re.scrvas de semillas latentes, pero pucdc permaneccr en cl 
SlU.:iO durante m:ts de diez al10s en forma de tuhcrculo suhterdneo Iatente. 
CU:lI1do St' lahran los prados, () cliando st' queman :he:ls dc hierh~l, dentos 
dc tllbcrculos de esta planta son activados y empiezan a crcccr (Rabotnov, 
1964). 

Otro tipo de 1ctargo de las plantas ha sklo dcscrito en Ia p:igina 153: sc 
trata ele los individuos de vid~1 Iarga de Illuchas pohlaciones de :irboles que 
pcrmanecen enanos hasta que se abre un hueco en cI estrato arb6rco. Final
mente, Ia costumbre ampliamente extelldida de perder las hojas es una forma 
de 1ctargo in nato presente en numcrosus ~hboles y arbustos perennes. Los in
dividuos estab1ccidos atravicsan pcrfodos de adversidad (hahitualmente de 
bajas tcmpcraturas y de nivcles bajos de luminosidad) en un estado rcsistente 
de poco consumo de energfa y baja actividad metab6licl. 

5.7.4 I.etargo COIlSe('tu.'ntc ("n los animales 

EI letargo consccuente de los animales, al igual que cl letargo consecuente 
(impucsto 0 inelucido) de las plantas, se desarrolla en los amhicntes que son 
rclativamentc imprcscindiblcs. En tales circunstancias, pucde scr desventajo
so responder a las condiciones adversas tan solo cuando estas ya han apareci
do. Pero es posible que las desvcntajas sean superadas par las ventajas a) de 
responder a las condiciones favorablcs inmediatamente dcspues de su apari
ci6n, y b) de entrar en un cstado de letargo tan s6lo si las condiciones adver
sas aparecen realmentc. 

Asf, cuando muchos mamfferos entran en hibernaci6n, 10 hacen (tras una 
fase preparatoria obligatoria) en respucsta directa a las condiciones advcrsas. 
Y despucs de haber conseguido una «resistencia» gracias a la energia que con
servan a una temperatura corporal mas reducida, y despues de emerger peri 0-
dicamentc para controlar el medio amhiente, interrumpen la hibernaci6n tan 
pronto como desaparece la adversidad. Un ejemplo particularmente notable 
de letargo consecuente en los mamffcros 10 constituyen aquellos marsupiales 
que pueden detener el desarrollo de un feta durante muchos meses en un 
perfodo en que la madre encuentra escasez de recursos. Este retraso del desa
rrollo fetal no es posibie en los mamfferos placentarios. 
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Encontramos un letargo consecuentc parecido al dc las semillas de los 
vegetales en las vidas de numeros gusanos nematodos, particularmente para
sitos; los quistes latentes pueden permancccr durante muchos anos con su 
actividad suspcndida, y s610 interrumpen el 1etargo despucs de haber reeibi
do aJgun estimulo especial que les indique que eI medio ambiente vuelve a 
ser favorable para c1 desarrollo (Sunderland, 1960). La sen,l puede ser que c1 
quiste ha sido ingerido par un huesped 0, en el easo de los nematodos padsi
tos de plantas superiores, que el hucsped en erccimiento ha producido unas 
suhstancias estimuladoras de la germin:lci6n. Tamhicn los protozoos pucden 
enquistarse en un estado de 1ctargo que s()10 es interrumpido por la reapari
cion de las condiciones especiales que requicre e! organism(), como por ejem
plo la presencia renovacla de agu:t en una chare:! cicscclda, 

5.H Dispersion donal 

Por dcfinici6n, el crccillliento modular implica 1:1 repelici(')[) de una~ Ullid:I' 
des cstructurales. En c;lsi tooos los organis!llos cionalcs, LIn genele individual 
extiende sus partes a SlI a\rcdec.ior ;1 medicl:1 que necc. lin jrho\ () un coral 
cn desarrollo dispers:!n sus partes hacia el :tmhiente ciruuH_Ltnte, y pOl' cOllsi
guicntc 10 exploran 

Cuando lIna gran parte del crccimil'nto OelilTe ell .o..,t.:ntido horizontal, com() 
en lin cstolon () un ril.oma (null1erosas plantas sllperiorcs), se forma un cion 
que sc extiende lateralmcnte y que pOl' 10 gcncral des:lrrolla raln.:s en los 
lllldos, Con frecuencia, las intcrcollexioJ)es de un don de estc tipo dcsaparc
cen, y cl cion queda entollees por un cierto nlllncro de partes dispcrsas. En 
casos cxtrcmos, t'sta extcnsi(m donal pllcde dar lugar a que cl proc.iucto dc 
un zigoto cste reprcsentado finalmente pOl' un cion de gran edad extendido 
a lraves de distancias considerah1es. EI hotanico finlanlk's Oinollen calcukl 
que llnos clones individuales del hclt.:cho ril.omatoso I)teriliium hahian aicall
zado una eclad de 1400 arlOs; )' uno de dlos Se l'xtenc.ii:l por una supcrficic 
de 474 x 292 m (casi 14 ha). Algunos ;irhoics son capaces tamhien de produ
cir esta dispersi6n clonal ;1 partir dc retoi10S de la rail., y cl {tlamo tcmh[()!l 
(H)/JlLius tremuloiae.\) puede cuhrir l'xtcnsiol1cs aLm mayorcs quc cl hdecho 
a panir del producto de tina soia scmilla original. 

Los organismos que forman cloncs dc esta manera adoptan una forma quc 
reflcja la liisposickm de sus m()liulos, Fmre las formas que se cxtienden mc
diante rizomas () esroloncs, podcmos reCOI1OCCf lIos extrell10s de un conti
nuo. En un extrl'ITIO sc encuenlrall los tipo.o.., en los que las cOllexioncs entrc 
l{)~ m()liulos sonlargas (con frccucncia timi1il-n fina~ y de vida curta), de modo 
que los v;istago~ del cion sc hallan Illll)' scparados. Estas formas han rccihidn 
t'I Iloillbre lie fornus de «guerrilla", ya que l"onficren :I la planta, cl hidroilico 
() cl coral un cadctCf p;If( . .'cido ;1 la~ gllnrillas militares -- COllstantclllente ell 
movimiellto, desaparecicnLio de algtlno~ lnril()rios y pelletrando ell otros. Son 
;t\ misl1lo ticlllpo tugitiv;ls Y ()[1()rtllni.o..,u.o.." 1':11 e! otro extn'lllo de! continu() 
:-,e lulLtn [;IS fOfllus en «f:tLlIlgc", en Ll.o.., que bs COllexi()lle.'" entre los tlH')llul().'" 
SOil corta.o.., (a Illcfludo grlll'~:I.'i Y dur:tdeLls) y en !:Is qut' los 1l1(')uulos cstjn dCIi 
S:llllentc agrupados (Lo\'ctt DOllst & Lo\,ett & Doust, i\JH2), Lis gramlneas pul 
viniforllle.o.., de las regiolle~ jrida~ U)f\.o..,wuyell un hucll ejcmplo de Ia forll};! 
dc Cfecimicllto en falange. LIS pLtntls Y los ani males Illoduiares (on crecimiento 
ell falange extiendCI1 su~ c\oncs lcnumcnte, conscrvan ~u lugar primitivo de 
oCllpaci()Il dllr~lI1te largos perlodo~, y no penetran dpiLiamcnte entre las plan
t:I~ \"lTin:t~ Ili tampoco SOil pel1ctrados dpidamcnte por elias Para descrihir 



esta forma de crccimiento SI: utiliza la pa13bra «falange» en analogfa con las 
unidadcs del ejcrcito romano, densamcnte dispuestas con SLlS escudos rodcan
do y defendienclo al grupo. (Es intercsantc, y ecologicamerHe muy rdevantc, 
que organizar un ejcrcito de guerrillas no es modo de comhatir una falange, 
y que un ejercito dispucsto en falanges no constituye un buen medio de 11I
char contra 1'<1s guerrillas), 

lncluso entre los arboles no c10nales resulta f~1cil obscrvar que cl modo 
en que se hallan dispuestas las yemas lcs confieren una forma de crccimiento 
del tipo guerrilla () falange. EI denso empaqLletamicnto de los m()dulos en 
especies como cI cipres (Cupresslls) oa lugar a un follajc rdativamente poco 
disperso e impenetrable (falbjc en fal'Jnge), mientr.lS que nUl1lerosos :lrho1cs 
planifolios, de estructura mas laxa (Acacia, Betula), pucdcn ser considerados 
como estructuras en guerrilla, (on sus yemas ampliamente dispcrsas y con SliS 

brotes que se entretejen con las ycmas y las ramas de los arboles vecinos, Las 
lianas trepadoras de un bosque son las formas de crecimiento en guerrilla por 
ex(elencia; dispcrsan su follaje y sus ycmas a distancias inmensas, tanto verti
cal como lateralmente. 

Los modus en que los organismos modulares dispersan y extiendcn sus 
modulos afectan a las maneras en que interaccionan con sus vecinos. Los que 
muestran una forma en guerrilla se encontraran y entradn continllamente en 
interaccion (yen competencia) con otras especies y con otros genetes de su 
misma especie. En camhio, en c1 caso de la estructura en falange, 13 mayorfa 
de encuentros se producidn entre modulos de un mismo genete, Para una 
graminea pulviniforme 0 para un ciprcs, la competcncia sc producira en gran 
parte entre sus mismas partes. 

EI crccimiento clonal es eficaz sabre todo como medio de dispersi6n en 
los ambicntes acuaticos. Muchas plantas acuaticas se fragmcntan con facilidad, 
y las partes de un mismo clan se dispersan independientemcnte unas de otras 
ya que no depcnden de la presencia de raices para mantencr Sll relacion con 
eI agua. Los principales problemas planteados por las malas hierbas acuiticas 
en el mundo son causados par plantas que se multiplican en forma de clones 
y se fragmentan al crecer. Las lentejas de agua (vease la fig. 4.2), el jacinto de 
agua y el helecho acuitico Salvinia (vease la fig. 15.24), son ejemplos de or
ganismos que dispersan sus modulos y en los que el producto de un solo zi
goto sc puede dispersar par los cursos de agua de toda una nacion. 

198 CAPiTULO 5 







LJ actividad dc todo organismo camhia cI medio amhkntc en cI que vive. Pucde 
alterar las condiciones - como succde cLlando cI Illovimicnto de una lomhriz 
de tierra a trav~s del sucio causa 1a vcntilaci<ln del IllisIllO, 0 cllando Ia transpi
raci6n dc un jrhol refresca Ia :lcm()sfcra. () j1uede :I11adir 0 sustracr rCClIrsos 
del amhicntc y alter~tr asi su disponihilidad para otros organisrno:-, -- como su
cede clIancio un arhol arroja somhra sohre In que esta dchajo de d, () Clunclo 
una vaca come la hierba de un prado. Pero adem;is, los organismos entran rell
mente en intcracci6n unos con otros cuando los indiviciuos, de un modo u 
otro, penctran en Ia vida de los dem;i'i. En los capitulos siguicntes ()-1:1) cstu
diarcmos cstas interaccioncs. Distinguircmos cinco c;{cegorias principales: com
pctcncia, depreciaci()n, parasitismo, mutualismo y detritovorismo. Al igLial que 
la mayoria de las catcgorias biol6gicas, tam poco ~stas son perfectamcntc claras. 

En ccrminos muy amplios, b ,(competencia» es UIU interacci6n en 13 qLle 
un organismo consume un recurso que hahrfa estado disponible para otro or
ganismo y habria podido ser consumido por este. {In organismo priva a otro 
de algo y, como consecliencia, cste otro organistllo crecc m,1s lcntamentc, deja 
mcnos descendicntcs () corre un mayor peligro de morir. El acto de dcsposei
miento plicde oCllrrir entre dos miemhros de la misma especie 0 entre indivi
duos de diferentes especies, Hemos decidido estlldiar l'stas situaciones en c;\
pftulos distintos (capftulos (-) y 7), en parte porque pareee razonahle sllponcr 
qlle los miembros de la misma especie tienen Ollie has probahilidades dc hus
CJr la satisfacci6n de las mismas neCt.'sidadcs cn ('I arnhicntc (y de reaccionar 
simcrricamentc a la prcsencia lIno del otro). mientras que los micmbros de 
diferentes especies l'S prohahle que SL' difcrencicn en este aspecto (y que reac
cionen ~lsimctriGlInente a Ia prl'~enCi;1 lIno de otro). Peft) cs imp()rl~lnte no 
IOmar demasiado al pic de la Ietra cstl distincit'Hl -- d rroCl'SO de Ia selecei()[1 
natural c1ependc de las difcrendas cntrc miemhros dl' Ia rnisl1la espccie, y lo~ 
inciividliOS de una misnu especie se puedell difcrC[Ki:lr tllnhihl en 10 rcfe
r('ntc a su l'.'itado dc sal tid, .'ill b.'i(, de dcs:lrroll<), etc Alicm;is, los micmhros 
de dos cspecies Illuy distiIHa.'" punkn utiliz:lf y agour los Illismos reCllr~()~ 
un conejo de un campo punic StT privad() de ..... u alilllcilto con Ill;l~ dicacL! 
por una ovcja que por otro n)[Jcjo 

Los capitulos rI, () Y \() estill dCllicado ..... :1 los d[\"cr...,()~ :ISpcctos de la "dc
prcdaci{m», :Itlnqllc hCJllOS [()mado IIn;1 ddlllici(')11 fllUY :lmpli:l de dcpred:l 
ci()n. Ilcmos comhinad() aquellas .'>itU:lci()nn en Ll~ quc un ()rganislll() C(lllle 
a otro y In maca (por l'jelllplo, lIn;1 ll"ChUi'.:1 c:lp{uranlio a lin LIl(Hl) , yaqucllas 
cn las que eI consllmido[" tOIll:! s(',l() una runc de ~1I pres:l, que pllcdc crel"t.'r 
(It: nuevo para sLiministLlr Ill:!s tardc O[ro \locado (raJlloneo). 'E\[llhi~Il helllu,,,, 
combinado d hcr\livorismo (los :lnilluit's ~c cUlllen las plantas) y cl carni\'()
rismo (los animalcs comen a otr()S anim:til's) En el capitulo H eX;tl11iILlIll()~ 
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la naturaleza de la depredaci6n, es decir 10 que Ie sucede al deprcdador y a 
la presa (ya sea esta animal 0 vegetal). Sc presta una especial al hcrhivorismo 
dcbido a las sutilczas que caracterizan la respuesrJ de una planta a los ;traques. 
En c1 capftulo 9 estudiamos cI comportamiento de los depredaclores - campo 
en que sc fusionan la ecologia demografica y la ecolngfa del componamicnto. 
El modo en que se comport<-1n los dcpredadores individualcs intluyc clararnentc 
sobre la dinamica de las poblaciones del depredaclor y elL la presa, y estas "con· 
secuencias del consumo» constilUyen la materia del capflUlo 10. Esra es la par· 
t<: cle la eeolngia que ticne mayor importancia para aqucllas personas dcdica
cbs ~lla ~ldministraci()fl de los n.:cursos naturales - la cficacia de Ia eXpIOI:lci(lIl 
(ya sea de peces, ballenas, pastos () prados) y cl control hiol()gico y qufrnico 
de las plagas y malas hierhas. 

Cu:ltro de los procesos cstudiados en csta sccci(m -competcncia, depre
daci()n, parasitismo y mutualismo- implican la presencia de unas intcraccio
nes entre organismos que gencran procesos de sclecci6n natural. Cabe espe· 
rar que las ~Ictividacles de los deprecladores influyan sohre 1a evoluci()n de sus 
presas, y viccversa; y cabt: csperar tambiCn que las actividades de los par:l.silOs 
influyan sohre la evoluci6n de sus huespedes, y viceversa. Si cl proceso de 
la evoluci6n es en gran p~lrtc consccuenci<l. de las intcraccioncs entre los orga
nismos (tal como suponfa Darwin), es entre los c1eprecladorcs y sus presas, 
los padsilOs y sus hues pedes, las parejas de mutualistas y entre los com pet i
dOf{~s don de podemos espcrar que los proeesos ecoI6gicos y cvolutivos St 

nos presenten mas fntimamente rdacionados. En camhio, la materia viva no 
deja desccndientes y no pllede evolucionar, ni tampoco multiplicarse. De to
dos mooos, se halla implicada en interacciones compIcjas, y los procesos par 
los que cs descompuesta incluyen compctencia, parasitismo, depredaci6n y 
mutualismo: microcosmos de todos los principaies procesos ecologicos (sal
vo Ja fotosfntesis). EI detritivorismo, el consumo de Ia materia organica mucr
te, se estudia en el capitulo 11. 

EI capitulo 12, titulado Parasitismo y enfermedad, se ocupa de un tern a 
que rara vez merecc la atenci6n de un capitulo entcro en los textos de ecolo
gia. Y sin embargo, mas de la mitad de las especies de la Tierra son parasiras. 
La categoria del parasitismo ticnc unos lfmicos poco estrictos, particularmen
te alli donde se fusiona can la depredaci6n. Pero micntras un depredador suek 
tamar una parte 0 to do cl cucrpo de muchas presas individualcs, un parasito 
sude ohtener sus recursos de uno 0 muy poeos hues pedes y (al igual que los 
dcpredadores remoneadores), rara vez mata a su huesped inmediatamente, si 
cs que lIega a matario. Los insectos parasitoides [como los icneum6nidos que 
se desarrollan (a menu do en numero de uno solo) en el cuerpo del huesped 
y 10 matan] no encajan ni entre los depredadores ni entre los parasitos. Habla
remos de ellos, junto can los depredadores y los ramoneadores, en los capi
tulos 8-10. 

Finalmente, el capitulo 13 esti dedicado a las interacciones mutualistas en
tre individuos de distintas especies. Se trata de interacciones de las que am
bos organismos obtienen un beneficio neto. La ecologia del mutualismo ha 
sido descuidada y, al igual que cl parasitismo, rara vez consigue un capi £lila 
entero en un libro de texto de ecologia. Pero la mayor parte de la biomasa 
del mundo eso compuesta por mutualistas. 

Las interacciones entre los organismos han sido a menudo rcsumidas me
diante un c6digo simple que represcnta a cada uno de los dos organismos de 
la interacci6n con los signos «+ », «-» 0 «0», segun como sc yea afectado por 
la interacci6n. Asi, una intcracci6n depredador-presa (incluida una interacci6n 
herbivoro-presa), en la que cl depredador se beneficia y la presa es perjudica-
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da, se simboliza can + ~; y la interaeci6n parasito-huesped es tambicn clara
mente +~. Otro easo claro es eI del mutualismo, que es + +; si los organis
mos no muestran ningun tipo de interaeci6n, podremos eseribir 00 (situaci6n 
denominada a veees «neutralismo»). El detritivorismo debe ser simbolizado 
por + 0, ya que el dctritivoro sale beneficiado, mientras que su alimcmo (ya 
muerto) no qucda afcetado por la rclaci6n. EI terminG general aplicado a las 
interaecioncs + 0 es eI de «comensalismo», peru parad6jicamcnte este termi
no no sue Ie ser utilizadu para los detritivoros. En vez de clIo es reservado para 
aquellos casas, arines al parasitismo, en que un organismo (<lei hucsped») su
ministra reeursos 0 cobijo a otro organismo, pero sin sufrir un perjuicio tangi
ble. La competencia es a menudo descrita como una interacci6n ~~, pero 
como vercmos en Ius capitulos 6 y 7, a menudo resulta imposible cstablccer 
que ambos organismos salcn perjudieados. Estas interacciones asimetricas pue
den aproximarst' t'ntonees a una descripci6n ~O, a la que sc sucic dar el nom
hrt' de «amcnsalismo». Los vcrdadcros ca .... o.'-, de atll<:nsaiismo se pucden pro
ducir cuando un organismo prov()ca su deClo pcrjudicial (por t'jcmplo, una 
toxina) tanto si d organislllo potencialmcnte afcctado sc halla preselHe como 
si no. 

Los ocho capftuios de csta scccion ticnen cstilos bastante distintos, qut' 
son un rt'fit'jo de las diferencias t'xistt'ntcs en cl "cstado dt' la matnia». Los 
t'studios sobrc cl parasitisma y el mutualismo st' han ccntrado sobre todo t:n 
desentranar los misterios de las relaciones entre los organismos t:n cuesti6n, 
en lugar de considerar el papd de los fen()menos en las comunidacies en que 
viven los organismos. As!, sabemos mucho ace rca de la ceologfa cie las hacte
rias fijadoras de nitr6geno que viven cn los n6dulos de las rakes de las legu
minosas, pero sahemos mucho menos sobre la ecologla de las Icguminosas 
con n6dulos en la vegetaci6n natural. Analogamente, conoccmos a fondo la 
e<.:ologla de los gusanos parasitos del imestino, pero sabemos muy poco acer
ca del papcl que descmpefla la infccci6n en la determinaci6n de la abundan
cia de las poblaciones naturales. Pm otro lado, en el caso de la competencia 
intercspecifica, cI problema cs alga distinto. 'Icncmos una deneb muy sofisti
cada dedicada al cstudio experimental y te6rico de la competeocia, pern ig
noramos aun en gran medida la frecuencia con qlle se produce la competen
cia y la importancia que ticnc como fuerza en las comunidades naturales. 
Tambien existe un importante contrastc entre la larga histori~1 de modclos ma
tematicos de las interacciones c1cpredador-presa y la recieote atenci6n que se 
esta presentando a los moddos del mutualismo. Por razones de estc tipo, y 
tambien debido a los intereses espccialcs de los investigadores m{ls intluyen
tes, cl estudio ecol6gieo progresa a tontas y a locas. Existen partcs de la ecolo
gia que disponen de una gran base te()fica, pero careccn tid apoyo de la his to
ria natural, micntras que otras partes consisten suhrc lOdo en :lnt:cdotas de 
la historia natural y no disponen dc una hucna teo ria que lcs proporcione c()
herencia. La ecologia es una ciencia que estj Ikna de bgUfl:IS y de :ireas de 
ignorancia al igual que cualquicr olra cil'ncia. 
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una dcfjuici6n 
(It- ('()fnpct~'n{'i;t 

un t.:jc:mplo hipotetko 

6.1 Introducci6n: 
natura\cz:t de 1a competencia intracspccific:t 

Los org~mism{)s ([ecen, se reproliuccn, IlHleren y elJligran «'apitul()~ 4 y ')). 
Se Yen afcctados por las condiciones en que viven (capitulo 2) y por los rl'
cursos que obticnen (clpftu!o 3). Pero ning(1Il organismo "iv<.: :lisbdo. 'Ibdos 
elios, por 10 menos durante tin:! parte de Sll vida, son miembros de una pohla
ci(m compuesta por inliiviliuos de su propi:l ('speci!..' 

Los inciividuos de una misma cspecie tienen nccl'si<-iadcs muy simi!are~ 
para sobrcvivir, crear y reproducirsc; pew la necl'sidad cOlllhinada tic: todos 
cllos por un n:curso punic exccder la of crt a del mis[1lo, Los indiviouos com
piten entonces por dicho recurso y por 10 mcnos algunos de dins qucd~1Il 
privados de cl. EI presente capitulo estudia la naturalcza dc cst~l competcncia 
intraespccffica, y sus ekctos sobre los individw)s c(lmpctithlrcs. Resultara (Itil 
cmpczar con una dcfinici6n dc trahajo de la compLtici6n: «competici()n es 
ulla intcracci{lIl entre intiividuos, provocada por 1J nccl'sicbd com(m de lin 
rccurso limitado, y conduc<:ntc a la rcliucci()[l de 1:1 stlpcrvivencia, cl creci
miento ylo la reproducci(nl de los indivicluos competidores»). Ahora podemos 
pasar a estudiar mas a rondo la cucsti6n. 

Consideremos primcro una comunidad hipotl·tica sinIple: UI1:I pohbci<'m 
pr6spLf~1 de saltamontcs (todos de la misma especie) que vive sohre un calll
po de gramincas (tamhien de una sola especie), Par:1 poder vivir, los saitamon· 
tes dcben conslimir hicrha para conseguir cncrgia y materia con que cons
truir Sll cuerpo. Pef() en cI pf()ceso de encontrar y consLllllir el alimcilto, utili:;.an 
tamhicn cncrgfa y se exponen al pcligf() que suponen los deprcdauorcs. C;tda 
saltamontes sc encontrar:j frccuentemente en un lug;lr del campo en que ha
bia existiuo previamentc una hrizna de hierha es dccir. antes de que oUO 
sallamontes la comicra. Siemprc que slIccdc e .... to. el S:iltllllontcS debe conti
nuar huscando; dd)(' gastar Ill:'!S encrgf:t y corrn lIll riesgn mayor antcs de 
poder COiller. Yow oClIrrid con mayor frecllencia ("lIaIHOS 1ll:IS .... aitam()lltes 
se ellCllcntrell Cll cl campo, compitiendo por b COJllid:1. Pcro un aumento del 
gas{O de cnergb, lin mayor riesgo de Illortalidad Y lIlL! Illellor tasa de inges
ti()n de alimelHo rnillcirjn las prohahilidade.-. de sllpl'rViYeilCia del saltanwn
tes; adem:b, el mayor gas to de energia y \;1 menor ingesti(m de :llimento puc
den haee!" que el individu() teng:1 lllellOS cncrg[a di~pollibll' p:lra Sll desarrollo 
y para la rcprodllcci(')[] As], pllC .... to que la SUjx'f\'jvencia y la reproducci(JIl 
determinan b contrihuci6n de un saitlJllontcs a b siguicntc gCllcraci{)n, cuantos 
m;is competidorcs intraespecfficos por el alimcJl(o tcnga un saitamonles, t~lIl-

10 Illenos serj dich:1 contrihuci6n por Stt pane. 
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cI cfccto \Iltimo 
St· ('JenT 
sohre..· b feClIndidad 
l Ia sup(~rvivcnda 
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En 10 que se refiere a la hierba, la contribucion de un genete individual 
a la generaci6n siguiente depended del numero de sus desccndientes que a 
su vcz se desarrollen hasta adultos reproductores. Una plantula aislada que 
crece en un suelo fcrtil puectc tener una probabilidad muy alta de sobrevivir 
hasta la madurez reproductiva. Probablemente mostrara una gran cantidad de 
crecimiento modural, y par clio producid un gran numero dc descendicntes. 
Sin embargo, una plantula que este estrechamcnte rodeada por plJntuias veci
nas (que Ie haccn sombra can sus hojas y que agotan cI suelo can sus raices), 
tienc muy pocas prohahilictades de sobrevivir, y si 10 consigue sera segura
mente pequena y simple, y producir:i poe as semillas. Por consiguicntc, cI 
aumellto de la densidad reducira la contrihuci6n que cada individuo hacc a 
1a generaci6n siguicnte. 

6.2 Rasgos comunes 
de Ia competencia intraespedfica 

Es evidente que cstos clos casos de competencia intraespecffica muestran una 
snie de rasgos en comlin. EI primero de elias es que el decto ziltimo de la 
competencia es una menor contribuci6n a la generacion siguiente, en com
paraci6n con 10 que habrfa sido dicha contribuci6n si no hubieran existido 
competidorcs. La competencia intraespecffica conduce a una disminucion de 
las tasas cie ingesti6n de recursos por indiviciuu, quizas a una disminuci6n 
de las {asas de crecimiento a desarrollo individual, 0 a una reducci6n de las 
rCservas almacenadas. Esto puede conducir a su vez a una reducci6n de la su
pervivencia ylo de la fecundidad. Como vimm; en cl capitulo 4, la supervi
vencia y la fecundidad delerminan en conjunto el output reproductor de un 
individuu. 

EI segundo rasgo de la competencia intraespedfica es que cI recurso por 
eI que compitcn los individuos debe hallarse en cantidad Iimitada. EI oxige
no, por ejemplo, si hien es un recurso absolutamentc esencial, no es alga por 
10 que compitan los saltamontes ni las hierbas; la cantidad disponible supera 
la tasa con que pllcden consumirlo las poblacioncs mas densas. Analogamen
te, la luz, eI alimento, eI espacio 0 cualquier otro recllrso s610 son disputados 
per los competidores si se encuentran en can tid ad limitada. 

En muchos casos, los individuos competidorcs no interaccionan unos can 
otros directamente. Los individuos responden al nivel de un recurso, que ha 
sido disminuido por 1a presencia y la actividad de otros individuos. As!, los 
saitamontcs que compiten por el alimento nO se ven directamente afectados 
par otros saltamontes, sino par la reducci6n en el nivel de com ida y por la 
creciente dificliitad de encontrar buena com ida que no haya sido ya explota
da por los otros. Analogamente, una planta herb:kea competitiva sc vc afecta
da adversamente par la presencia de plantas pr6ximas, ya que la zona de la 
que ext rae los recursos (lu2, agua, nutrientes) ha quedado afectada par las 
«zonas de privaci6n dc recursO» de las plantas vecinas. En todos estos casos, 
la competencia puede ser descrita como explotaci6n, por cuanta cada indivi
duo sc encuentra afectado par la cantidad de recurso que queda desputs de 
haber sido explotado par los otros. 

Pero en otros muchos casos la competencia toma otra forma, conocida 
como interferencia. Los individuos interaccionan aqui dircctamente unos can 
otros, y un individuo impedira realmente a otro que ocupe una porci6n del 
habitat y por 10 tanto que expiate los recursos que se hall an en cl. Este caso 
se encuentra, por ejemplo, entre los animales m6vilcs que defienden un terri-
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torio (estudiado con mayor detalle en la seccion 6.11): cI rl'sultado es a menu
do que el propio tcrritorio se convierte en rccurso. La interferl'ncia se puede 
producir tam bien entre organismos scsiles. La presencia de un balano sohre 
una roca, por ejemplo, imp ide que otro balano ocupl' esta misma posici(m, 
si bien el alimcnto en este lugar pucdc cxceder a la demanda dc un s610 orga
nismo. Dc hecho, la interfereneia es mlly frecuente entrc los animalcs y plan
tas sesiles que viven en las costas rocosas: con frecut:ncia compiten a traves 
del crecimienta de un individuo por encima de orro. En estos easos, los cfee
tas de 13 competl'neia suden ser ohvios - en numerosos casos de explota
ci6n, los cfectos son mucho mas utiles. En b practicJ, Ia interfcrcncia esti casi 
siemprc acompanada por un clemento de explotacion aunque, evidentemen
te, existen numerosos casos de explotaci6n sin intcrfcrencia. 

EI tercer rasgo de la competencia intraespccffica estriha en que los indi
viduos competidorcs son cn escncia cquivalentes -- pero no 10 son en b pr;lc
tica. EI mismo heeho dc que hayan sido clasificados como dc "la misma cspc
cie" impliea que posccn mudu~ caractcrfsticas fund;llllcntaics en CO[llllll, Y 
4uc caht.' esperar que utilkcn rccurso~ silllibrcs y rl':lcciont'1l de modo Illuy 
parccido a las con<.iicioncs. Sin <.:mhargo, l"S importantc no Hcv;!r dem:lsia<.lo 
lcjos.la idea de que los cfcctos <.:ntn...- los indivi<.iuos cOlllpt.'tidorcs son recipro
cos. Existen muchas ocasiuncs <.:n las que la cOrllpctcncia intra<:sp<.:dfic:1 cs 
muy dcscquilibrada: una piantub precoz, r()husta, prohahkmcnte had s()m· 
hra a otra plantula m:ls tardfa, enana, y un hrioz()() <.1<: m;is e(Ltd 'l Iluyor t;Ull;{· 
no prohahlcmenre «crccn;i por enelma» de otro ill<.iividuo m:'!s pequeilo y 

jovcn. Ademas, las difercncias hereditarias <.:ntn.' los indiviciu()s rllcdcn ast.:· 
gurar con certeza que las interaccion<.:s compctitiv;!s no son reciprocas. Los 
gcnotipos altos del malz, por ejcmplo, habitualllle.:ntc har;in sombra )' supri
miran a los gcnotipos bajos de 1a misma csp<.:cic. Por cOllsiguiclltc, no pod<.:
mos clccir que los individuos compe.:tidore.:s de una misma especie SOil e.:ntcra
mente equivakntcs. 1...0 que podemos decir cs que los miembros de la misma 
especie ticnen mas prohahilidades qut.' los miemhros de cspecics distintas de 
nccesitar cl mismo r<.:curso y de rcaccionar reciprocallle.:l1tt.' uno t:n la presell
cia del otro. 

Est~l falta de equivalcnda exacta signifiea que cl efecto final dc la competi
ci6n no es ni mucho menos igua\ en los distinros individuos. IDS comp<.:
tidores dehilcs contrihuiran poco a la ge.:nn;tci(m sigukntc, 0 no contrihuirJn 
en ahsoluto. Es posihlc que la conrrihuci('>n de los competidores fu<..:rtcs se 
vea s610 muy poco afectada. Ik hecho, un competidor funte PLH':UC realizar 
inc111so una contrihuci(m /)ro/Jorcional superior cU;lIldo existe una intensa 
compctcncia, en comparaci('m con d casu en <[uc no exista compote.:llcia (cs 
decir, si m:tl1licne Sll cOl1lrihllci(m cllan<.lo todos los indivi<.iu()s qlle.: Ie rode;ln 
disminuyen la suya), En olras pabhras, aunquc cI ekcto fillal de l:t C()[llpctclI
cia es una reducci()I1 dd output rcprodllcti\'o, clio IlO significa sicmpre Ulla 

disminuci()Jl de l:t cficacia (c.:s decir. <.Ie Lt c{)ntrihuci(')Jl rclativa) individual, <..:n 
cspecial cn cI C:ISO de los compc.:tidores nd:-. fucnes POI' C{)I1~igllil"llte, 110 

~crla corn.:('t() ;lfirlllar quc la cOlllpetenci;1 «afed;l adwT"alllcntc" :1 wd():-. los 
individuos c()mpetid()re~ (Wall &. Ikgoll, 1()HC,) 

Finalmellte, el cllarto rasgo de la c()mpctl'llci:1 illtraespecific\ c." qu<..: ~ll 

eh:no probable sobre cll~i1quicr indivi<.iu() es mayor ClI;tnt() nds e!c\'ado <.:s 
d nlllllero de.: COIllIKlidores. Por cllo se dice que los dcd():-. de la competell' 
ci;1 intraespecffica dependen de 10 t/eNsi(/mi. Par;1 e:-.tudi:lr 111:1s a rondo la com· 
petcncia intracspccifica de.:hemos examinar los c!<:ctos de la dcnsidad dcmo
gdfica sobrc los individuos, y en e.:specLti SliS ded{)~ sohre b Illuertl', d 
nacimiento y cl crecimicnlO. 
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6.:> Competencia intraespecifica, mortalidad 
y fecundidad dependientes de la densidad 

La Figura 6.1 mucstra la gdtica de mortalidad del escarabajo de la harina Tri
holitun c01~fusum en cohortcs criadas con distintas densidades (Bellows, 1981). 
Un nlltllcro conocido de hucvos era dispucsro en tubas de vidrio con 0,5 g 
de una mczcla de harina y 1cvacluf3, y sc rcgistraha lucgo cI nllfficro de indivi
duos que sohrcvivfan hasta 1a edad madura en eac.ia tuho. Los datos han sido 
cxprcsados de tres modos complementarios, y en eacla caso Ia cueva rcsuItan
tc ha sido dividida en tres rcgioncs. La figura 6.1 a describe cl cfccto de la 
clcnsidad sohrc fa tasa de mortalidad per capita, cs clccir, Ia proporci6n de los 
que ffiuricron entre 1a fase cit: hucvo y 1a fase ele adulto 0 la probabilidad que 
tenia un individuo de morir. La Figura 6.t b describe cI modo en que cambiaba 
con la densidad el numero de inviduos que morfan ames de la fase adulta. 
(Naturalmente, a mcdida que aumenta la densidad aumcnta tambien el nllme
ro dt: individuos existentes que pueden morir. Por ella no es sorprendente 
que cI numero de muertos aumcntara con la densidad.) Finalmente, la figu
ra 6.1 c descrihe el efecto de la densidad sabre cl numc.:ro ele supervivientes. 
(Tamhicn aquf, a medida que aumt:nta la densidad aumenta asimismo eI nu
mt:ro de individuos que pueden sobrevivir.) 

A 10 largo de toda 1a rcgi6n 1 (baja densidad), b tasa de mortalidad perma
neci(, constante a medida que aumemaha la densidad (fig. 6.1 a). Aument6 el 
nllmero de muertes y t~lmbiCn cI de superviventes (fig. 6.1 bye), pero lapro
porci6n de los que morfan permanecfa constante, 10 que explica las lfneas 
rectas de la region 1 e1e las figuras 6.1 b Y c. En esta regi6n, 1a mortalidad era 
indepcneliente de Ia densidad, y sabre esta base sc puede decir que aparcntc
mente no existia compctencia intraespecffica entre los cscarabajos cuanelo ill 
densidael era e1e esta magnituel. Los individuos morfan, pero fa probabilidad 
e1e supervivencia hasta la edad adulta de un individuo no variaha. Estas muer
tes que no dependen de la densidad afectan a la poblaci6n sea cual fuere su 
densidad, y reprcsentan una lfnea basica que sera superada por cualquicr mor
talidad depcndientc de la densidad. 

(b) (e) 
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Figura 6.1 Mortalidad dcpendicntc de la dcnsidad en eI escarabajo de 1a harina 
Tribolium conjusum, y su decto (a) sobre la rasa de monalidad, (b) sabre e1 numcro 
de individuos que mueren, y (c) sabre eI numero de individuos que sobrevivcn. 
En la regi6n 1, 1a mortalidad depende de Ja densidad; en la regi6n 2 existe una 
mortalidad densidad-dcpcndiente subcompensante; en la regi6n 3 existe una mortalidad 
densidad-c1ependientc sObrecompcnsante. (Segun Bellows, 1981.) 
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En la rcgi6n 2 sc poncn de manificsto los cfcctos de compctencia intra
especffica depcndicntes de la densidad. EI numero de muertcs continuaba 
aumentando con 1a dcnsidad, perD 10 hacfa con una rapidcz mayor que en la 
rcgi6n 1 (fig. 6.1 b). El nllfficro de supervivientcs tamhien continuaba crccien
do, peeo con menos rapidez que en la rcgi6n 1 (fig. 6.1 c). La raz<'Jn de clio 
cstriba en que la tasa de mortalidacl aument6 con 13 densidad (fig. 6.1 a): exis
tfa una mortalidad dcpcndicntc de 1a dcnsidad. Sin emhargo, <Iunque cI riLsgo 
de muene aumcnt6 en Ia rcgit'm 2, 10 hiz() con menos rapidez que la dcnsi
dad. En esta regi6n, c1 aumcnto de la dcnsidad de los hucvos continu6 Con
duciendo a un aumento del ntimero total de adultos supcrvivcntcs. La tasa de 
mortalidad hahra aumcntado, pcro aLIil «suhcompcnsahJl! los aumcntos de Ia 
dcnsidad. 

En la rcgj(m .), la compctencia intracspedfica era aLII1 mas intel1sa. La erc· 
ciente tasa de mortaliclacl «sohrccompcnsaba" eualquicr :lumento de !J clensi
dad, cs dccir, que tin allmento del I1llll1ero inicial cle hue\'os conclucfa a un 
311mcnto proporcion:lI alln mayor cit" la rasa dc Illortalidad. Por c()l1siguicntc. 
en csta n:gi6I1, cllanto.'" m:ts hlH:VO .... iuhf:t en cl tllho menor era cl I1llfllcro (I<.: 
adliitos supcrvivientes. De hccho, si se hllbiera aUrllentado allfl I1l;lS la densi 
dacl, se hahri"an encontrado tuhos sin ninglIn supervivicnte: los escarahajos 
en desarrollo hahri:tn consumilio tolio cl alimcnto disponihk antes lie quc 
ninguno de cllos pllliicra aicani'.ar la fase adult:!. Sin emhargo, y prcscinliien
do de cstas variaciones de la sohrccompcns:lCi()Il y i:l SuhCOlllpef)saci()Il, cl 
punto esencial es mlly simple: con las densidades apropiadas, la competenci:1 
intr~tespcdfica puedc conducir a una mortllidad dcpcndiente de l:i densiliad, 
10 que significa quc la tasa de mortalidad aUlllcnta :I medida qUl' crlTC l:t 

uensidad. 
La figurJ 6.2 mllcstra una situ:lci(m ligeralllente distinta. Illlsifa el deClO 

de la dcnsidad sohrc la mortJlidad de las truchas V)vcnc-. (Lt: erell, tl)7.1) 
Ninguna dc las densidadcs cxaminalias era sllficicntcmente haja para impcdir 
complctafficnte la competencia intrae-"pccffica; incius() ('{)n las densidades ll1:is 
bajas sc proulicirfa una lkpcIldcncia suhcompcnsante de la dellsidali, Sin 
emhJrgo, con densidades mayorcs, la mon:tliuau nunca sohrecompen .... aha sin() 
que compensaha exactarnente cualquicr <Il1lllCIHO lic 1:1 densiciad: todo :tlIllll'nto 
del numcro de pcqllcil.oS pcccs era compcnsalio por UI1 ;tlll1lcIHo exactamcn
te cquivalcnte de la t:lsa dc IllOrtalidad. Por clio, clllllll1Cf() de supervivicntes 
se Jccrcaba a un nivcl constante y se mantcllia ell L'I, inciqX'ndicntelllt'ntt' de 
la dcnsidad inicial. 

La [igur;t 6.:1 ilustra o(ro l'jt'mpio, cl de \a Illortalidad til' las :lIlilbs de soja 
Pasados 22 dlas, cisi todas 1:1 sl'lllilbs estab:!n rcpresl"ntalia, ... pOl' lI[);1 plant;!; 
apenas se hahfa producido rllortalidad, y con ((.'!"teZ:1 no hahia ()cllrrido nin 
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Figura 6.3 l\Iortalidad 
dcpcndknrc de la dcnsidad en 
Ia soja ((;/ycille soja). Tras 0! 
y SJ5 df:1S, 1:1 cr('cicntc lasa 
de mortalitiad sobrecompcnsa 
d increrllcnto de Ia c1ensidad 
de sicmbra, y d numcro dc 
plant:ls supcrvivicntcs disminll
yc. (ScgCII1 Yoci:t et ai., 19(1j.) 

guna mortalidad depcndicntc de la densidad. Sin embargo, pasados 39 dias 
Sl' ohscrvaha una cierta cvitll'ncia de mortalidad suhcompensante depcndien" 
te de la densidad; y despllcs de 61 y 93 dfas, la mortalidad con densidades 
devadas era sohrecompensantc - Cllantas mas semilas Sl' scmhrahan, (;lI1to 

menor era cl numero de plantas supervivientes. 
Los esqucmas de fccundidad densidad-dependicme que resultan de la com

petenci~1 intraespedfica son, en ciecta sentido, la imagen cspccular de los 
ohtcnidos par;] la mortalidad depcndieme de la densidacl (fig. 6.4) Pero en este 
(;ISO la rasa de natlliclad per capita dt"smt"nuye a medida que sc intensifica la 
compctencia intracspecffica. Con las densidades mas bajas, la tasa de natali
dad es indcpendiente de la dcnsiclacl (figs. 6.4a y b); pero a mcclida que aumcntl 
la densidad y que sc poncn de manifiesto los efectos de la competencia in
tracspedfica, la tasa de natalidad muestra inicialmente una dependencia sub
compensante de la densidad (figs, 6.4a, bye), y luego puede prcscntar una 
dependencia exactamcntc compensante (fig. 6.4c) 0 sobrecompcnsantc res
pecto a la clensiclad (fig. 6.4a). 

Es evidcnte que la ctependencia de la dcnsidad y la competcncia intra
especifica estan estrechamente rc1acionadas, Siempre que existe una COffi

pctencia intraespecffica Sll cfecto, ya sea sobre la supcrvivenvia, la fccun
didad 0 una combinaci6n de am bas, cs dcpcndicnte de 13 dcnsidad. Sin 
embargo, como vercmos en capftulos postcriorcs, existen otros procesos ade
mas de la campctencia intraespecffica que tambkn ejcrcen efcctos densidad
dependientes. 

Naturalmente, la intcnsidad de 13 competencia intraespedfica experimen
tada por un individuo no esta rcalmente determinada par la densidad de toda 
la poblaci6n. Un individuo sc ve afcctado mas bien por el grado en que se 
haUa abarrotado c inhibido par sus vecinos inmediatos, y esto sc apUea sabre 
todo a 10 vegetales y otros organismos sesiles, A medida que aumenta 1a den
sidad, 10 haec tambien el nive! tfpieD de abarrotamiento. Sin embargo, si la 
densidad es variable denteo de la pobJaci6n, muchos individuos experimen
taran nivelcs de abarrotamiento muy distintos al nivel ttpico. La mismo suce
de, aunque en menor grado, con los organismos m6vilesj los distintos indivi
duos se encuentran con distinto numero de competidores. Por consiguiente, 
la dcnsidad es una abstracci6n que se aplica al conjunto de la pobJaci6n, pero 
no nccesariamente a cada uno de sus individuos. La densidad es a menu do, 
pero no siempre, el modo mas conveniente de expresar el grado en que se 
hallan apinados los individuos. 

210 CAPiTULO 6 



~ 
I , , 
I 

i 

I 
I 

: 

I 
I 
! 

l 

(al (el 

1,0 •• • 
• • • • • ;; 

~ 0,9 • 
"' • 

80r 

• 
70 

<; • 
0-

2 • c 
w • •• 0,8 
U • 

• • E 60 '0 
~ 
u 

• ~ ----.Ln __ . ____ 
1 ~ 

0 22 44 66 88 110 
• 50 u 
• • 0. 
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Figura 6.4 Fccundidad dcpcndicntc de Ia dcnsidad. (:I) En cI g:lOado vacuno 
(k cucrno .... [:Irgus, 1:1 fl!cundidad pasa de la indepcndcncia n:specto a [:1 tknsidad :1 I:l 
dcpcndcnci:l sohn.:cornpl'nSanlC a medida que aumcnta la dcnsidad (Fowkr, 1981). 
(b) En 1a planta anual de las dunas Vulpia jasciculata, 1a fccundidad pasa de una inde
pendcncia aproximada con n:spccw :1 la densidad a una dcpcndencia suhcompcnsanlc 
(de Watkinson & Davy, 19H5, scglin Watkinson & Harper, 1<)78). (e) En c1 hivalvo 
MllscuJium securis, 1;1 fecundidad pasa de una cicpendencia subcompens:mte rcspccto 
a \:I dcnsidad, a una Jl'pcndcncia Glsi exactamente cornpcnsantc (Mackie et al., 1978). 

b (:olllpctcnda 
punk (·ondudr 
a 1111 nllillihrio c:-.l:lhh-

6.4 l.a competencia intraespecifica 
y la regulacion del tamaiio de la pobJaci6n 

A pesar de las difcrencias exislentcs entre un ejemplo y Olro, es ohvio <Jut.' 
los dectos de la compelcnci:1 ilHraespedfica sohre b lll11erte (fig. .... (J.l-(1 .. 1) 

y sohre cl nacimiento (fig. ().'i) sigucn unos esqllellus tipicos. EslOS esquema . ..; 
gencralizados han sklo resumidos ell las figuras 6. ') Y ().7. 

La figura 0.5 rdtera l'I hecho de que a mcdida que aUITIellla ]a dellsidad, 
Ia (;Isa de natalidad per c:lpita acaha disminuyendo y la tasa de Illortalidad pt:r 
dVit:l aeaba aumentando. Por consiguicnt(', debe existir una tknsidad COil b 
<.jll<.: estas curvas sc cruzan. Con ciensidades infcriores a este punto, la t:.tsa cl<: 
natalidad es superior a Ia lasa ck Illortalidad, y la pohlaci6n aumcnta de tama
flO. Con densidades supcrion:s al punto de iIHersecci6n, \;t tasa de Illort:llidad 
('s superior a la tasa de natalidad, y b poblaci6n se reduce. En la densidad de 
intcrsecci6n, las dos tasas son igllJlcs y no se producell Glmhios en cI t:lmarlo 
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FigurA 6.5 Las tasas de murt:.t1idad y natalidad Uensidau-uepenuientes conduccl1 
:I L! fegulaci('Hl dd tal11:1110 ue ]a poh[aci(')!1, Cuando amb;ls dependc::n de.: 1a 
densidad (a), 0 cuanclo una de.: eI[as depencle de [a densidad (b y c), SliS dos 
curv;\s St' cruzan. La <.knsidad a l:t que se crUZ~ln r('cioe.: e[ 110m ore de cl();Icidad 
porudor:l (Al. Por dehajo de este.: valor, 1a poh[ad6n aument:., por cncinu de d 
LI poh[aci6n dismillllYt': K <.:s un <':<.[Lli[iilrio <.:stabk. Pel"l> est;l figllra t"S una meLl 
caricatLlra de.: las p()b[aciolles reales. 

de b pohlaci{Hl. Por clio, csta dcnsidad fepresenta un e(jllilibrio estahle por 
cuanto (Odas las (.kmas <.Icnsidades tcnderan a aproxim:irsclt:. En otras paJa
bras, al actuar sohre las tasas dc natalidad y mortalidad, la compctencia in
traespccifk~1 pucek regular las poblaciont:s hasta una dcnsidad establc con 
Ia que Ia Usa cle natalidad es iguaJ a la tasa de mortaliclad. Esta densidad 
recihe cl nomhn: cle ca/Jacic/ad jJortadora de Ia poblacion y Slide scr rc
prescntada POf K (fig. G.5). SC denomina capacidad portaclora ya que prc
senta eI tamar10 <.It: la poblaci6n que puccle ser mantenido (<<porraclo,,) por 
los recursos del ambicnte sin que se procluzca una tendcncia al aumcnto 0 

a la reclucci6n. 
Sin embargo, <Iunquc las poblaciones hipoteticas caricaturizaclas por gdfi

cas como la figura G. 5 plleden SCI" caracterizadas por una capacidad porraclora 
simpk, csto no es 10 que sucecle en las pohlacioncs naturales. Existen fiuctllk 
ciones ambicntaks imprescindibks; los individuos se llallan afcctados por un 
inmenso numcro de factores, ek los cuales Ia competencia intraespecffica no 
es mas que lIno; y los recursos no s610 afcctan a la densidacl, sino que tJm
bien responde a ella. Por consiguicnte, la competencia intraespecifica no man
tiene a las poblaciones naturales en un nivcl predeciblc e inmutahle, Ia capaci
dad portadora. Pero puede actuar sobre una gran diversidad de densidades 
inicialcs y Ilcvarlas hasta una gama mucho mas limitada de densidades fina
les, y par consiguientc tiende a mantener la densidad dentro de cicrros Iimi
tes. En cste sentido podemos decir que la competcncia intraespecffica es 
capaz tfpicamcnte de regular el tamano de las poblaciones. La figura 6.6a, por 
cjcmplo, mucstra las fiuctuaciones anuales de las poblaciones de trucha (Sa/
rna trulta) (Elliot, 1984), y la figura 6.6b muostra unas fluctuaciones compara
bles en el saltamontes Chorthippus brunneus (Richards & Waloff, 1954). En 
cstos ejemplos no cxisten capacidades portadoras, simples, pefo sc obscrva 
una tendencia clara a que la densidad «final" de (ada ano (<<nllmero a finales 
de verano" en cI primer caso, «aduitos" en eI segundo) sea rclativamtnte cons
tatHe, a pesar de las importantcs fluctuaciones de densidad que se pro-
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Figura 6.6 Regulaci6n de la poblaci6n en Ja praetiGi. (a) Trllciu (Salmo 
lrulla) en un rfo del cond~HJo de los lagos, Inglarerra;L). -- nlllncro de individuo,., 
a principios de verano, incluidos los rcci(:n sa lidos del huevo, y. nlJlllero de 
individuos a fin;iles de verano. Ohs(:rvcse la dikrcnd:t de las esc:!las vcniCllt: ... 
(seglin EllioH, 19H4_) (h)ElsaltamootcsChortlJlj)/ms hruIJIIl'IIS en Ja Z(HU merilii(Hlal 
de Inglarerra;. = hucvos, + = oinfas YO = adultos (t('ngase ell Cllenta b e.,cal:1 
!ogaritmica) (segun Richards & Waloff, 19'>4). No existen lllU", capacidatles 
portadoras dcfinitivas, peru i:Js densid3dcs -finales» de clda arl() ("fillale,., de 
\/('[ano. y "adultosn) son reiativaml'rHe constanlcs a pes;lr de b . ., illlportal1tcs 
fluctuaciones anualcs 

dllccn cada allo y del pmcllcbl evidclHl' de crecimicIHo quc P() . .,lTIl ;1I11!J.1." 
I)ohlJciollC . .,. 

Dc hccho, cI conccpro de tina densidad cSlah!l' que ... e Ill;tlltcndrb ell Ll 
capacidad ponadora, incillso en las pohlacionl's hipott":ticas, s(')lo cs rclcv;tntc 
para situJcioncs cn las que 13 licpcndel1cia de la dellsidad no c .... iIHCIlS;tIllCIUC 

sohn.:compcllsantc. Cliandu I.:xistc una .... ohrecolllpClbaci(·)ll, 1..'1 rC~llILld() pllt' 

dcn scr cicios () incluso camhio cac>ticos del tam;ulo de Li pohLu __ 'j(m Vo!vcrt' 
IllOS a hahlar de clio Illas tarde (secci6n 6.H). 

Una visi6n general alternativa de Ja compctenda intral'spedfica c." 1;1 que 
mucstra la figura 6.7a, que se hasa en numcros m:b que ell ta . .,;ls LI dikrt"lKL[ 
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Figura 6.7 Algunos aspectos gcnerales 
de la compctencia intracspedfica. (e) 
(a) Efectos densidad·depcndientes sobrc 
eI numero de mucrtcs y el numero de 
nacimientos en una poblaci6n: el 
reclutamiento neto cs .nacimientos 
menos muertes-. (b) Los cfectos 
densidad-dependientcs de la competcncia 
intraespedfica sabre el reclutamiento 
neto: una curva convexa 0 en forma 

K --.-------------,r-- ··K 
.• J 

I 

de -n_. (c) Poblaci6n que au menta de 
tamano bajo la influencia de las 
relaciones de (a) y (b): esquema en -5" 
o sigmoidal del aumento demografico, 
con aproximaci6n a la capacidad 
portadora. Tiempo 

b t:lsa m:! ... r.lpld:l 
de aumento 
de Ia pobl:lCi6n 
sc encucntra 
en dcnsld~Hlcs 
intcnllcdias 

las poblacioncs 
lllmcntan a partir 
de una densidad baja 
siguicndo una curva 
en "SD 

entre las dos curvas (<<nacimientos menos muertes») es cI numero neto de 
individuos adicionales csperados en la poblaci6n durante la fase apropiada. 
Se trata por 10 tanta de la tasa neta de reclutamiento: la cantidad en la que 
cambia de tamano la poblaci6n durante una fase 0 durante un intervalo de 
tiempo. Debido a la forma de las curvas de mortalidad y natalidad, eI nlimero 
de individuos adicionales es reducido en las densidades mas bajas, aumenta 
a medida que sube Ia densidad, disminuye de nuevo al accrcarse a la capaci
dad portadora, y luego es negativa (mas muertes que nacimicntas) cuanda la 
densidad iniciaI es superior a K (fig. 6.7b). As!, el reclutamiento total para una 
poblaci6n es reducido cuando existen pacas individuas que den a luz, y 
reducido cuanda la campetencia intraespecifica es intensa. Alcanza un maxi
mo, es decir, la poblaci6n aumenta mas rapidamente de tamana, en alguna den
sidad intermedia. 

La naturaleza exacta de la relaci6n entre la tasa neta de reclutamiento de 
una poblaci6n y su densidad varia con la biologia detail ada de la especie 
en cuesti6n (por ejemplo, los faisanes, las moscas y las ballenas de la figura 
6.8). Ademas, y puesto que eI reclutamiento se halla afectado por una gran 
variedad de facto res, los datos no quedan incluidos nunca exactamente en una 
sola curva. Sin embargo, en cada caso de la figura 6.8, se puede observar una 
curva en forma de OIn~. Ella retleja la naturaleza general de los nacimientos 
y muertes densidad-dependientes siempre que exista camperencia intraespe
cifica. Observese, por 10 tanto, que la curva en OIn» que describe la relaci6n 
entre eI [ndice de superfice foliar (lSF) de una poblaci6n vegetal y la tasa de 
crecimiento de la poblaci6n (vease la figura 3.7) es exactamente del misma 
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Figura 6.8 Algunas 
curvas en -n- de redu
tamicnto neto, dibujadas 
a ojo a partir de los datos 
disponibles. (a) Faisan 
de Protection Island, 
tras su introducci6n en 
1937 (datos de Einarsen, 
1945). (b) Poblaci6n 
experimental de 1a mosca 
/Jrosophila melanogster 
(datos de Pearl, 1927). 
(c) Valorcs cstirnados 
para la poblaci6n de 
rorcual franco antartico 
(scg(m Alit'n, 1972). 
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lipo: crl'cimiellto m:iximo ell un lSI' intnmcdio, Y cfl'cirniclllO hajo con un 
ISf :dto (devado graLio <..It.' sombrcado mutuo y dl' COlllpctt'ncia). 

Adcmas, las curv<ls del tiro mostrado ell las figuras (l.7a y h hUl'licn SCI" 

utilizadas para SUgcrif el esquema con d que una pobbci(H1 podfia aumLl1taI 
a partir dt' lin tamaii.o inicial muy fLducido (pOf ejLmplo, C'uanlio una l'spl'cie 
coloniza lin afea pf(:vi~lml'ntl' il1oclIpa<.ia). Si se «)ll1an lIno a lIno los intLfva· 
los dt' tiempo de una sucesi(H1, cada <..knsidad final pue<..k SLr considLfada 
como la densi<.iad inicial del siguicntl' intcrvalo de tiempo. EslO se halla ilus· 
(fado en la figura 6.7c. Imaginemos llna pohlaci()n pequena, mafcadamentc 
inferior a la capacidad portadora de su medio ambicnte (fig. 6.7c, punto A). 
PUCS({) que la poblaci()n es pequcna, durante un intcrvalo <.iL ticmpo s()lo 
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n:~lllnell 

aumenta ligcramente de tamano (fig. 6.7b), lIeg.mdo llnicamente al punto B 
(fig. 6.7c). Pew entonees, por ser mayor, aumenta de (amano m:is dpidamen
te durante cI siguicme intcrvalo de tiempo (hastl cl punto e), y con mayor 
rapidez alm durante cl pr()ximo (hasta cl punto D). Este proceso eontinlla has
ta que b pohbci6n supcra cl m:iximo de su eurva de tasa de rcclutamiento 
(fig. 6.711). A panir de entonees, b pohlaei6n aLimenta cada vez menDS de 
t:lmano en los iIHervalos de tiempo sllcesivos (puntos G, H, I y]), hasta que 
alcanza Sll capaeidad ponaciora (1\1 y eesa por compkto de aumcntar de tama
no, Por consiguicnte, calx esperar que Ia pohlaci6n siga una eurva en «S" 0 

«sigmoidal» a mt'dida que pasa desdc lIlla densiclad baja hasta Sll capacidad 
portaclora. Esto cs una eonsecllencia de 1a inflexi6n de su curva de tasa de 
reclutamicnro, que a su vcz es consecueneia de Ia compctencia intracspe
effiea. 

Naturalmente, la figura 6.7e, como cI res to de la Figura ().7, cs una hurda 
simplificacion, una caricatllra. Prcsupone que los camhios del tamano de Ia 
pohlaci6n se ven afectados lLnicamente por la competcncia intraespecifica. 
Dc todos modos, en nllmerosas situaciones naturales y experimcntalcs se puede 
ohservar algo similar a un erecimiento sigmoidal de la poblaci6n (fig. 6.9). 

La compctencia intracspccifiea conduce a allmentos densidad-dcpcndientcs 
de Ia tasa de mortalidad y a reduecioncs densidad-dcpendicntes de 1a tasa de 
natalidad; dichos aumcntos y reducciones pucden suhcompensar, sohrccom
pensar 0 compcnsar cxactamentc los aumentos de lJ dcnsidad. Por consiguicn-
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Figura 6.9 Ejernplos reales z 
4000 de aurnento dernografico en us •. 

(a) EI escarabajo Rhizopertha 

2000 dominica en 10 g de granos 
de trigo surninistrados cada 
semana (Crornbia, 1945). 

5 10 15 (b) EI alga ChloreJ/a en cultivo 
Tiempo (dias) (Pearsall & Bengry, 1940). 
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tc, la compctencia intraespccifica ticndc a regular cl tamana de las poblacio
nes, sknda 1a rasa ncta de incremento de la poblaci6n mayor a densidades 
intermedias por debaio de la capacidad portadora; (sto puede conducir a una 
cueva sigmoidal del crecimiento de la pobJaci6n. Sin embargo, aunque Csta 

competencia intraespedfica sera ohvia en cicnos casas (como por ejemplo 
la competencia de crecirniento entre los organism OS sesilcs de una costa fO

cosa), no ocurrid. 10 mismo cn tadas las poblaciones que se examineo. Los 
individuos se hallan afcctados no 5610 pDf los competidores intracspecificos, 
sino tambkn por los dcpredadores, los parasitos y las presas, los eompctido
res de orras espccics, y las numerosas faectas de su ambiente fisieo y qufmico. 
Cualquiera de estos fanores puedc enmascarar 0 superar los cfectos de la eo01-
petencia intraespecffiea; 0 los efectos de es(os o(ros faetores en alguna fase 
de la vida pueden redueir la densidad hasta valores inferiorcs a 1a capacidad 
portadora para todas las fases subsiguientes. De (odos modos, es prohable que 
la compctencia inlracspccifica afccte a la mayorfa de las pohlacinnes por 10 
Illcnos en alglll1 momento de alguna fase del cicio vital 

6.5 La competencia intraespecifica 
y c1 crecimiento dependiente de la densidad 

Asf pues, la competencia intraespcdfica puede ejcrcer un profundo decto 
sobrc el numero de inllividuos de una poblacion; pero puedc ejcrcer un dec
to igualmentc profundo sohre los propios individuos. En la pohlacioncs de 
organismos unitarios, las tasas de crecimicnto y las tasas de desarrollo suclen 
estar influidos por la competencia intraespecifica. Esto conduce necesariamcntt: 
a cfcctos densidad-dependicntes sohre la composici6n de una poblaei6n. 
Las figuras 6.1Oa y b, por ejcmplo, muestran dos ejemplos en los que la dis
tribuci6n de los tamanos dentro de una pobJaci6n ha sido alterada COmo 
consccucncia de la competencia intracspecffica. A su vez, esto signifiea a 
menudo que si bien cI tamano numerico de una pohlaci6n es regulado s610 
de modo aproximado por 1a eompctcncia intraespecifica, la biomasa total 
es regulada de forma mucho mas cxacta. Es(e heeho se halla ilustrado en Ia 
figura 6.11, basada en observacioncs efcctuadas en la lapa Patella cochlear 
(Branch, 1975). En las pohlacioncs en densidad baja, los individuos eran rda· 
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(:1) EI cn:cimiento lknsid:ld-dcpcndienrc de 1:1 ralla RmUl tiRrillfl: I:lS cifras se rdir:rell 
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mcdio (Iongitud de la l1lalldihub) uisminu)"e con 1:1 cknsit.bd en una poh.13ci6n 
de reno", (sr:gl'm Skogl:ind, il)H5) 
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Figura 6.11 Competencia intracspecifica y crccimknto cn bs poblaciones de 
la lapa Patella web/ear. (a) El tamano individual disminuye con Ia densidad, 10 que 
conduce a una regulaci6n exacta de ia biomasa tmai de la poblaci6n. (b) Las 
poblaciones con densidad devada prescntan muchos individuos pcquci\os y tlnos 
pocos individuos grandes; las pobbciones con dcnsidad baja mucstran muchos 
individuos grandcs y uoos pocos iodividuos pcquenos. (Scgun Branch, 197'5.) 

tivamente grandes, mientras que en las poblacioncs can dcnsidad c1evada los 
individuos cran rcJativamente pequenos. Sin embargo, la biomasa (Otal era mas 
o menos igual en las poblacioncs can una densidad superior a 400 individuos 
par m2. 

Tales efectos son particularmentc accntuados en los organismos modula
res; un cjcmplo de ella 10 constituye un expcrimcnto cfcctuado can semillas 
del trebol subterraneo (Trifolium subterraneum); las semillas se scmbraron 
con distintas densidades (fig. 6.12a; Donald, 1951). Al crecer las plantas, la pro
ducci6n (es decir, cJ peso total) por unidad de superficic aumenta, y en la 
primcra cosecha (62 dias) la producci6n estaba estrechamente relacionada con 
la densidad de las semillas sembradas. Pero el cabo de lSI dias, la producci6n 
ya no estaba rclacionada de este modo con la densidad de siembra - era la 
misma para lIna amplia varicdad de densidad iniciales. Dc hecho, este es un 
modelo observado con frecuencia por los ecalogos especiaJizados en el reino 
vegetal, y ha recibido cI nombre de .. ley de fa producci6n final constanteJl 
(Kira et a/. J 1953). La producci6n acaba siendo constante en una amplia varie
dad de densidades porquc los individuos sufren unas reduccioncs densidad
dependientes de su tasa de crecimiento y par consiguiente del tamana indivi
dual dc las plantas. Ademas, en tales experimentos Ia reducci6n del peso me
dio de las plantas compensa exactamente los aumentos de densidad. 

La producci6n es la densidad (d) multiplicada par el peso media par plan
ta (w). As!, si la produccian es constantc: 

doW = c, 

y, par tanto, 

log d + log W = log c, 

y 

log W = log c ~ I . log d. 
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Figura 6.12 .Prociucci6n final const:mte .. de plantas sembradas con disrinGl 
dcnsidad. Puedc scr i1ustrada poc una linea horizontal cuando se rcgis(r:l b. produc
ci6n total en funci6n de la dcnsiciad, 0 por una linea de pendicme -1 cuando 
sc rcgistra cJ logaritmo del peso media en fund6n del logaritmo de la dcnsidad 
(vease d texto). (a) Trebol subtcrraneo, Trifolium sublerraneum (Donald, 1951). 
(h) Y (c) La plantl anual de las duna5 Vulpia jasciculala: producci6n de cosech~ts 
slIcesivas, e influcncia adicional de las concentraciofincs haja (.), media (V) 
yalta (0) de nitr6gcno en cI suc1o; las Iineas verticalcs indican errores est.:indar 
(Watkinson, 1984). 

Por 10 tanto, cuando 1a producci6n por unidad de superficic es independienle 
de i:J dcnsiclad (producci6n = c), una grafica del iogaritmo del peso meoio y 
del logaritmo de la dcnsidad tcnelria una pendienlc de -1. 

Ja U)lnpt:If."llcl:L 

:lft-d.l al l rn.'illlknto 

~ (\e";!I"f"ollo 

La figura G.12h mucstra los datos obtenidos en un experimento sobre los 
efectos cle la densidad sohre cI crecimicnlo cle la graminea VulfJia Iasdcula
fa; Se puede ohscrvar que la penelicnte de la curva aument~t con cl liempo 
y se ;Iproxima rcalmente a un valor de -\. Observese que en este experimen" 
to, ~iI igllal que en cI efcctuaclo con cI trchol, cI peso individual de las plantas 
en Ia primcra c{)secha s()lo se hallaba reducido cU:lnl!o la densid:ld era muy 
elevada. A Illcdida que las plantas crecieron, interfcrbn tllUS con otras en 
densidades ink'ricHes y slIpcriorcs. 

de 10 ... oq.'::UIi.,IIlO.., 
ullitario" 

l.os resultados de cstos experimentos sugieren que los rescursos disponi
bles para cI crccimicnto de las plantas son limitados r que cuando la densidad 
l'S elcvada son comparticios por los individu()s. En estt: caso, cab ria t'spt'rar 
que cl suministro de recursos adicion:llcs pcrmitiria un mayor crecimierHo de 
!:is plantas individualcs y una mayor producci()I1 por unidad de supcrficic:. Est~l 
suposici()n eS confirmada por los resultados de un expcrimerHo c:n cI que sc 
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Figura 6.13 AI plantar 
poblaciones de ray-grass, 
I.o/ium perel/lIe, con 
diver.s~ts densidades, 
la gam a de densidades 
finales (k los brott's era 
mllcho m;is reducida (jut' 
la d<.: gent't<.:s (datos (Ie: 
Kays & Harper, 1974). 

surninistraron tn:s niveks de abono nitrogenado ;t unas poblaciones de Vul
pia fasciculata cultivadas con diversas densidades (fig. 6.12c). 

La comaancia de la produccion final es en gran medida eI resultado del 
caracter modular de las plantas. ES{Q queda ilustrado de modo mas explkito 
en la figura 6.13, que mllestra 10 que succdi6 cllando Kays y Harper (1974) 
scmhraron ray-grass perenne (Latium perenne) en parcel as con 50 densidades 
distintas. Pasados 180 dfas, algunos genctes habfan mlleno; pero a consccuen
cia del crecimiento modular dependiente de la densidad, la variedad de las 
densidades finales de brotes era mucho mas reducida que la de genetcs. Asi 
pues, en los organismos modulares, las [uerzas reguladoras de la competencia 
intraespecifica actuan frecuentemente afectando al numero de modulos por 
genete en lugar, 0 actemas, de afectar al numero de genetes. 
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Figura 6.14 La compe~ 
tcocia en las poblaciones 
de rnafz (Zea mays) 
afect3 mucho mas a la 
producci6n de semillas 
(peso de las mazorcas) 
que at crecimieoto de los 
vastagos (Harper, 1961). 
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t: 

las distlntas partes 
de la planta 
!Oe ven afectadas 
en distlnto grado 

los valon:!-> lil: k 
pueden scr cmplcat.l()~ 
("n Ia cuantlficacl6n 

cuanuo !'IC rt.'Kbtra k 
COil rC!'Ipccto 
:d logaritmo 
de t;" dcn-.ldad, 
Ia pcndlcntc (:uantlflc:l. 
b. competcnd:l 

Pero no se debe pcnsar que las plantas a gran densidad son tfpicamente 
versiones rcducidas de las plantas a baja densidad, diferenciadas tan s610 por 
la posesi6n de un menor numero de m6dulos. Las competencia intraespecffi
ca afecta no s610 a las tasas de crecimiento, sino tambien a las tasas de desarro
llo y maduraci6n, y por consiguiente influye sabre el modo en que la bioma
sa se halla distribuida dentro de las plan£as individualcs. La Figura 6.14 muestra 
un ejemplo de un fcn6mcno muy comlin. A densidades elevadas, las plantas 
cle malz no s610 eran mas pequcnas, sino que ademas dedicaban una menor 
proporci6n de 5U biomasa a las semillas; cl resultado era que cl output de 
semillas par unidad de superficie disminufa a densidades elcvadas (Harper, 
1961). De hecho, en numerosos cjemplos de fecundidad densidad-dependiente, 
tanto en organismos unirarios como en organismos modulares, el efecto in
mediato de b densidad se manifiesta sobre Ia tasa de crecimiento y eI tamaoo, 
siendo csta b que afecta a la fecundid:td. 

6.6 Cuantificacioll de la compctcncia illtracspccifica 

Toda poblaci6n cs unica de un modo u otro, Pero, como ya hemos visto, b 
acci6n de la competencia intraespecffica sigue unos esquemas generales que 
son facilcs de discernir. En esta secci6n avanzarcmos un paso mas en dicha 
generalizaci(m. Descrihiremos un mctodo que pllede ser lltilizado para rl'SU
mir los efectos de la compctencia intraespecifica sobre 1<1 mortalidad, la fc
cuodidad y el crecimicnto. EI metodo emplca los valorcs de k que se estu
diaron en cI capitulo 4. Trataremos primcro cI tema de 1a moftaliciad, y luego 
cxtcnderemos cI metodo a los tcmas de la fecundidad y el crecimicnto. 

EI valor de k era dcfinido mediante la f6rmula: 

k = log (dcnsidad inicial) -log (dcnsidad final) 

o sea 

P'.ara nuestro prop6sito podemos simbolizar 13 «densidad inicial» con una 13, 
que signiFicara cI «nlimero de inclivicluos antes de la ;tccion de la competencia 
intraespccificJ», micntras que la udensidad final» se simholizad con una A, 
que significara cI «n(imero de individuos despwis tic la acei(lIl til' Ia compl'
teoda intraespeclficl». As!: 

Ie = log /J/,-t 

Ohscrvese que k ;tumenta al :tllmcntar Ia tasa de Illort:llicbd, l'S decir, cuando 
disminuye la proporci60 de supervivientes (A/H). 

La Figura G.I ') muestra ~llg11nos ejemplos de los l'fl'ctos de b compl'tellcLI 
illtraespccffica sohre b Illoftalidad, hahicndose registrado k con l'l'speC(() :1 

log H En varios casos, k es constante l'n las Lil'nsidade:-. nds haj:ls. Ello C,<, ll!U 

indicaci(m de indcpcllcil'ncia con re:-.pec(o a la dellsidad: Ia pr()porl'i('lIl de 
supervivielltcs no se ve :!I'el'lJua por la densidad inicial. A densidades 1ll:1yO 

res, k allmentl con Ia dcnsidad inicial; l'sto indica llll:l dl'penlil'llcLI con n's 
pecto a la densidad. Pero es allll mas impOftJIHe que cI modo en que varia 
k en funci6n del log~lritmo de I:i densidad indica la natur:lleza CX:ll'ta de I:t 
dependencia con respccto a la densidad. Las figuras 6.1'1:1 y h, pOl' ejclllplo. 
describcn respectivJll1ente unas situaciones l'n las que st' producl' un:! sub
compcnsaci6n y UlU compcnsaci6n eX:lcta ~I densidacil's :lIt:1s. La compcnsa· 
ci6n exacta de 1:1 Figura 6,15 b esta indicaua por cI hcdlO de qUl' la pcnclicIHl' 
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Figura 6.15 Utilizaci6n de los valores de k para describir los csqucmas de mortalidad 
densidad-dcpcndiente. (a) Mortalidad de las plantulas en la planta aoual de las dunas 
Androsace septentrionalis en Polonia (Symonides, 1979a). (b) Mortalidad de los huevos 
y compctcncia larvaria en la polilla del aimendro, Epbestia cautella (Benson, 1973 a). 
(c) Competcncia larvaria en 13 mosca de la fruta Drosophila melanogaster (Bakker, 1961). 
(d) Mortalidad larvaria en Ia polilla Plodia interpunctella (Snyman, 1949). 

de la curva (sefiala con una b) tiene un valor constante de 1. La subcompensa
ci6n que precedi6 a esta compensaci6n exacta cuando la dcnsidad era baja, 
y que en la figura 6.15a se observa incluso con densidades mas elevadas, se 
halla indicada por el hecho de que b es menor que 1. 

Para los interesados en las matematicas: la compensaci6n exacta significa que A 
es cons tame. La pendiente, h, vienc dada par: 

loglOE2-loglOA-(logiOEI + 10glOA) 

IOglOB2 -IOgIOBI 

log lO E 2 -10glO E I = 1 
iog lO B 2 -IOglOBI 
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Figura 6.16 Utilil .. aci{"m 
de [os va[ores d<.' k para 
descrihir [as fcducciOI1CS 
deflsidad .. dependiell(cs 
de [a kcundidad COIllO 

cOIl,,,ectl<.:ncia de [a 
c(jlllpc(cllci:t. (a) l.ap:l 
I'a/ella coc/.!lear CIl 
Sud;ifrica (Branch, 1<)7')) 
(11) Mosel dc la col, 
Frio/sclila hr(/ssicflt' 
(Benson, 1<J751J). 
(c) Chincht.' dc 13 llLt.'rha 
1 .. £'fJto1enw t/()ia/Jrata 
(McNeill, 1(7)) 
(d) I..bntcl1 I'/(mr(l~() 
major (Pa[rnblad, 190H) 

La compensaci6n exacta (b = 1) recibe a menudo el nombre de competen
cia regulada 0 de lorneo pura, puesto que hay un numero constante de ven
cedores (superviviemes) en el proceso competitivo. EI termino fue propucsto 
por Nicholson (1954b) cn contraposici6n de 10 que llam6 competencia andr
quica pura .. Esta ultima es la forma mas extrema de dependencia sobrecom
pensante con respecto a la densidad, en la que lodos los individuos compcti
dores se yen afectados de modo tan adverso que ninguno de ellos sobrevive, 
cs decir, que A = O. Esto se indicarfa en la Figura 6.15 por un valor de b de 
infinitD (una lInea vertical), Y la Figura 6.1 ')c es un ejemplo de un caso seme
jame. Sin embargo, son mas comunes los cjemplos en que la competencia 
es de tipo anarquico, es decir, en que existe una sobrecomposici6n considera
ble, pero no total (b» 1). Esto es 10 que indica, por ejemplo, la figura 6.15d. 

Por 10 tanto, c1 registro de k en funci6n ell' log Ii es un modo de ilustrar 
la mortalidad. Las variaciones de la pendicntc.: de la curva (b) constituyen una 
indicaci()I) clara de 1:1 manera en que la dcpendencia con rc.:specto a la densi .. 
dad varia:ll camhiar l:i densidad. Pero d valor real dd IllC[oc!o estriba en que 
puede scr extendido a la ft:cundidad y cl crecimicnto. 

Para la fecundidad, es necesario peJ1sar c.:n /J como en "cl numcro total 
de dcsccndicntes que babr/a .'lido producido si no hubicra cxistido la compc
teocia intraespccifica», es dccir, .'Ii cada individuo reproductor hubiera produ
cido taotos descendicntes como hubicra tcnido en un ambicntc sin compc
tcncia .. A es entonces cl nllmt'ro total de descendicntes rea/mente producido 
(En Ia practica, B puedc ohtencrsc a panir de la pohlaci6n que experimenta 
la menor canticlad ele competencia - no neccsariamente de una poblaci6n 
sin competencia.) Para cl crc.:cimicnto, Ii ek'\)( ser considerado como la bio .. 
masa total, 0 cI I1llmero total de m()clulos, <-Iue habrfa .'lido producida si todos 
los individuos hubicran crccic\o como .'Ii se hallaran en un ~lInhicnte libre de 
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Figura 6.17 lltili:r.acion tit: los valorc.:s tit.' k para dt.'scrihir las rnluccioncs 
lh.:nsidacl-dcpc.:ndk:ntt:s tid cn:cimicnto como COl1st.'clIt:ncia tit.' la compt.'lcncia. 
(a) Pcrdida de peso de las hembras aduhas como consecucncia tit.' la compercncia 
larvaria en OrosojJbila me/anogaster (Bakker, 19(i1). (b) Pi:rdida cl<.: pt:so de b 
holsa de P:l..stor, Capsel/a hursa-pas/oris (Palmblad, 1968). 

compctcncia (0, en la practica, en cI ambientc con un menor grado de com
petencia). A es entonees la biomasa total 0 cI numero total de m6dulos gut.' 
se ha producido realmentc. 

En estes casas cxistc tambiCn una comparaci6n entrc «antes de la compe
tencia» y «despucs de la competencia». Pero ahara, el ((antes» debe ser imagi
nado sabre la base de 10 que habria sucedido si no hubiera cxistido com pc
tencia. 

Las figuras 6.16 y 6.17 ilustran ejemplos en los que se utilizan los valores 
de k para dcscribir los cfcctos de la compctencia intraespecffica sabre la fe
cundidad y sobre cI crecimiento, respectivamcnte. Los esquemas son esen
cialmente similarcs a los de la Figura 6.1'). Quedan situados en algun lugar del 
continuo que sc cxticnde dcsdc la indepcndcncia con rcspecto a la densidad 
y' la competcncia anjrquica pura, y su posici6n en estc continuo sc pone 
inmediatamente de manifiesto. Utilizando los valorcs de k es posible cuantifi
car en estos terminos todos los ejemplos de competencia intraespecffica. Sin 
embargo, para la fecundidad y el crecimiento, los terminos de «anarquico» y, 
sobre todo, «regulado» son menos apropiados, y suek ser preferible hablar 
en terminos de compensaci6n exacta, sobrecompcnsaci6n y subcompensaci6n. 

6.7 Modelos matematicos: introducci6n 

El deseo de formular reglas generales en ccologfa encuentra a menudo su 
expresi6n en la construcci6n de modelos matem:hicos 0 gdficos. Puede pa
recer sorprendente que las personas interesadas en cl mundo vivo natural 
dediquen tiempo a reconstruirlo en una forma matematica artificial, pero ex is
ten varias buenas razones para ella. La primera es que los modelos puedcn 
cristalizar, 0 por 10 menos agrupar cn terminos de unos pocos parametroS, 
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las propiedades comuncs importantcs de un gran numcro de cjcmplos dis
tintos. Can ella, el ec6logo ve facilitada su tarea de pensar sabre el proble
ma 0 el proceso en cucsti6n. La segunda raz6n, rdacionada can la primcra, 
es que un modelo puedc proporcionar un «lenguajc com lin» can cl que es 
posible expresar cada ejcmplo particular; y si {odos eJlos pueden ser exprc
sados en un lcnguaje comlm, quedaran mas pa{cmcs las propicdades de linos 
con rcspecto a los Olros. La tcrccra raz6n, rclacionada tam bien can las dos 
primeras, es que un modcJo puede suministrar un cst;indar de comporta
miento «ideal» 0 idealizado con refcrencia al cual se puede juzgar y medir la 
realidad. Y la ultima raz6n, y no la menos importantc, cstriba en quc los 
moddos puedcn real mente arrojar luz sabre c1 mundo real del que son s(Jlo 
imitaciones imperfectas. Mas adclante veremos algunos de los modos en que 
10 consiguen. 

Estas cuatro razoncs para construir mndclus son tamhien criterios por los 
que dcberia ser juzgado. Dc hccho, un modclo s(Jio es (itil (cs decir, s{)lo vale 
la pena construirlo) si !leva a cabo una 0 varias de cStlS cuatm funcione~. 
Natur:llmt:ntt:, para conscguirlo cl modclo dehe dcscrihir adccuadamt:nte LIs 
situacioncs rC;I!cs y los con juntos reales de datos, Y l"sta «Glpacidad etc des
cripci6n» 0 «capacidad dc imitaci()J).» cs cn sf mism;l otm critcrio que permite 
juzgar a un modclo. Sin emhargo, la palahra crucial es "adecuado~: los mock
los dchen describir adecuadamente. La llnica clcscripci(m pt'ffecta del mun
do real es el propio rnundo real. lIn moctclo scc;i en (iltimo tcrmino Ulla de.') 
cripci6n adccuacla sicmpre que satisfaga por 10 men()s uno de los cuatro 
critcrios. 

A COnlinuaci(m st: descrihcn algunos modelos ~itllples de compctenciJ 
imraespccffica. Se construidn sohre la base de un punto de partida muy ele
mental, y luego se examinaran SliS propiecladcs (es decir, si satisfacen los critc
riDS antes mencionaclos). Primem construircmus un Illodelo de una poblaci6n 
con cstacioncs discretas cle reprociucci()n. Id scguido por un modelo en el 
que IJ rcproducci6n cs continua. 

6.8 ModcIo con estaciones dc reprodllccion discretas 

6.S.1 Las c<:llacioJl('s h;iskas 

En la sccci6n 4.7 hemos dcsarrolla<..io un moclclo simple para las cspecies con 
estaciones cliscretas cle aparCHllicnto; en cl, el tamaflO de la pohl:.ici(m era Nt 
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en d momemo t, y 13 pohlaci6n variaba de tamano con el tiempo bajo la in
fluencia de lIna tasa neta fundamental e1e reproduccion, R. Este modt:lo pue
de resumirse en las dos ecuaciones siguientes; 

(61) 

y 

(62) 

Sin embargo, cI l11odc1o describe una pohlaci6n en Ia Clue no existe COI11-

petrnci:! y en la que Res constante; y si R> 1, b pohlaci6n eontinuJd au men
tando cle tamano intlefinidamcnte (<<crecimiemo exponencial» mostr~U1do en 
la figura 6.18). Por consiguiente, d primer paso consistc en modificar las eeua
ciones sometiendo la tasa neta cle reproclucci6n a la acci(m cle la competeneia 
inrraespecifica. Esto es 10 que se ha hecho en Ia figura 6.19, qU(: prcsema tres 
componentes. 

El pumo A describe una situJcion en la que cI tamano de Ia poblaci6n 
cs muy reducido (N/ es virtualmente cero). La campetencia cs por 10 tanto 
clespreciable, y Ia tasa neta real ele reprotlucci6n quecla adecuadamente dcfi
nida por una R no modificada. Por consiguiente, en cstas densidades bajas, 
la ceuaci6n c).1 es a(1I1 apropiacla 0, escribicndola cle otro modo: 

. _ !i.~ __ 
N I11 R' 

En cambio, cl punta B describe una situacion en la que c1 tamano de 
la pohlaci6n (NI) cs mucho mayor y en la que cxiste un grado significativo 
de competencia intraespecffica. Dc hecho, en cl punto B, la tasa neta real de 
reproducci6n ha sido alterada hasta tal punto par la compctcncia quc la po
blaci6n no puede hacer mas quc substituirse a sf misma en cada generaci6n, 
puesto que cI numero de nacimientos es'igual al de muertes. En otras pala
bras, N/ + I cs simpiemente igual a N/, y N/N, + I es igual a 1; y cI tamano de 
la poblacion con el que se produce esta situaci6n es, por definicion, la capaci
dad portadora, K (fig. 6.5). 

EI tcrcer componentc de la figura 6.19 cs la linea recta que une eI puntO 
A con cI punto B y que continua mas alia de este ultimo. Describe la modifica
ci6n progrcsiva de la tasa neta real de reproducci6n a medida que aumenta 
cI camano de la poblaci6n; pero su caractcr rectilineo cs simplemcnte una pre
misa adoptada por convenicncia, ya que las Hneas rcctas ticnen la siguiente 
forma simpie, y ~ (pendiente) x + (intcrsecci6n). En ia figura 6.19, N,IN,. I se 

__________ B 

i 
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Figura 6.19 EI modo mas simple, 
en linea recta, en que el inverso del incremento 
generacional (N/N( + d puede aumentar con 
la densidad (NI ), Para mas detalles, vease 
cl [cx[o. 



un motll'll) simph.' 
dt: I:i ~OlIlIH:kllda 
ill t rat.· s pl:l: ifit.':! 

la:-. propit.·tbdt·:-. 
dd mullein _'iiIIlpk 

mide sabre el eje.Yo sabre eI eje x, la intersecci6n es 11 R, Y la pendientc, basa
da en el segmento situado entre los puntas A y B, es (I -I/R)/K. Par 10 tanto, 

N, 

o bien: 

I-~ 
R 1 

·N +-
K 'R 

___ /I(r!? 
1 + (R- !LiV" 

K 

Para una mayor simplicidad, (R-l)1K puede ser indicado con una a, yen
lances: 

NI + I 
N,R 

(I + aN,) 
(6.0 ) 

Sc trata de un modc1o del au men to de la pob13ci6n Iimitado par la com pc.> 
tencia intraespecifica. 5u esencia estriba en cI hecho de que la R irrealmentc 
constante de la ccuaci6n 6.1 ha sido substituida por una tasa neta real de 
reproducci6n, R/(l + aNt), que disminuyc cuando aumenta cI tamano de la 
poblaci6n (N,). 

Las propiedades de estc modelo se ponen de manifiesto al·comparar!o con 
la Figura 6.19 (de la que deriv6 01 modelo) y la Figura 6.18 (que muestra una 
poblaci6n hipotetica que aumenta de tamano con cl tiempo, de acuerdo con 
eI modclo). La pobJaci6n de la figura 6.18 aumenta exponencialmente cuando 
NI es muy bajo, pero la tasa de incremento disminuye progresivamentc a me
dida que au menta cl tamano de la poblaci6n, hasta a1canzar el valor cero en 
la capacidad portadora; el resultado es una curva en «5n 0 «sigmoidaI Jl • Esta 
es una cualidad deseable del modelo, pero se debe reconocer que existen Olro.s 
muchos model os que generarian tambitn una curva de estc tipo. La ventaja 
de la ecuaci6n 6.3 reside en su simplicidad. El comportamicnto del modclo 
en las proximidades de la capacidad portadora se pone de manifieslo sobre 
todo con referencia a la figura 6.19. Cuando el tamano de la poblaci6n es infe
rior a K, la poblaci6n aumentara de tamano; cuando eI tamano es superior 
a K, la poblaci6n disminuira; y en K, la poblaci6n no aumenta ni disminuyc 
Por 10 tanto, la capacidad portadora es un equilibrio estable para la poblacion, 
y cI modclo muestra las propicdades reguladoras c1asicamcnte caracterfsticas 
de la competencia intraespecifica. 

Pero aun no queda claro que tipo 0 margen de compctencia es capaz exac

tamente de describir cI modeloj pero clIo puc de ser examinado cstableciendo 
la rc1aci6n entre los valores de k y c1log N{ (como en la secci6n 6.6). En cada 
generaci6n, d numero potencial de individuos producidos (cs decir, el nll' 
mcco que serra producido si no cxisticra la competcncia) cs N/R. EI nllIllcro 
real pcoducido (es decir, d numero de individuo .... que.: so\)revive.:i1 ~llos dec· 
tos de.: la compe(encia) es N/R/(I + aNI). La se.:cci{m (d") cS{~lhlecc que 

k;;= log (numcro proclucido) -log (nllmero .supt'fviviente). 

ASI, en c1 caso prescntc: 

k;;= log NIR-Iog NIR/(l + aN,), 

0, simplificando: 

k;;= log (1 + a/\'I). 
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La figura 0.20 i1111cstra divnsas gdficas de k C::11 funci6n de iog1oN, con 
la introducci6n en cI moddo de distintos vaio[L's dc a. En todos los ClS()S, 

la pendicntt: de fa graJica se aproxima al valor I, Y finalmcntc 10 alcanza. En 
otcas palahras, la dcp<':Illkncia con respecto a la tknsidad cmpicza sicmprc 
con una 5ubcompcnsaci6n y luego compcnsa pcrfcctafficntc en valorcs cleva
dos de Nt. Poe consiguicntc, cI moddo cst:! limitado en CUJnto a1 tipo cle 
competencia que pucdc producir, y tocto 10 que hemos podido decir hasta 
d momento cs que este tipo de competencia conduce a una regulaci6n con 
control muy estricto de las poblaciones. 

6.8.2 Incorporacion de una gama de competcncias 

Afortunadameme, se puede obtencr lin modclo mucho mas general incorpo· 
rando una simple modificacion a la ecuaci6n 6.). La modificaci6n fue slIgcri
da originariameme por Maynard Smith y Slatkin (1973), y ha sido cstudiaua 
en dctal1cs por Ikllows (1981) La eClIacion queda del siguicme modo: 

N,R 
(6.4) 

+ (aN,)" 

La justificaci6n de esta modificaci6n se pone de manificsto al examinar algu
oas de las propicdades del modela revisado. La figura 6.21, por ejemplo, muestra 
unas graficas de k en funci6n del log Nt! analogas a las de la Figura 6.20: k 
es ahora log [1 + (aN,)"]. Es evidente que la pendiente de I. curva, en lugar 
de aproximarsc a I como hacia antes, sc aproxima ~lhora al valor tornado par 
ben la eeuaci6n 6.4. Asf, mediante la decdon de valorcs apropiados, cl mo
dclo puede ilustrar I. subcompensaci6n (b< I), la compensaci6n exacta (b ~ I), 
la sobrecompcnsacion de tipo anarquico (b » 1) 0 incluso la independencia 
con respecto a I. densidad (b ~ 0). EI modclo posee eI caracter general del 
que carece 1a eeuaci6n 6.3, ya que el valor de b determina el tipo de dcpcn
deneia can respcc[Q a la densidad que se ha incorporado. 
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Figura 6.21 La c()mp~tL'ncia intfacspccifica inhL'fclltc (iL' la L'cuaci(m ().4. 

La pcmlicntc final L'S iguai al valor dL' /J L'1l la eCLLaci61l. 

6.8.5 Los podcrcs dcscriptivos de la (·cuaci6n 

Las figuras ().22a-e proporcionan Ill:'is pruehas sobre cl poder descriptivo y 
cl cad-cter general de Ia acuaci<'m 6.4. Cada gr;ifica de esta figura representa 
un conjumo de datos de campo () de lahoratorio (los puntos) al que ha adapta
do mediante un ordenador lIna curva ajustada a Ia ccuaci6n; ci program a de 
orden:ldor ha scieccionado Ia cOlllhinackH1 de los v.llorcs de a, bye que con
sigue Ia curva m;'is adaptada. LI ecu:tci(Hl <l.4 puede estahlccer un modclo de 
las situaciones en las que k ticnde a equilihr:lrse con Ia dcnsidad (fig. 6.22 a), 
:lsi como de aqucllas en las que <..:xiste un n:corrido asccildell{e de la curva 
(fig. <l.22 h Y c); Y pucde illlitar situaciolles en las que Ia proporci6n de super
vivkntes disminuy<..: lllon<'Jtonamente con I:i dcnsiuad (fig. (l.22d), :11 igual 
que aqudlas en las que la proporcion P<":fI1UIlt'CL' aproximadamente constan
tt' a \1ajas dellsidades, dislllinuye lut'go ahruptallll-ntt', y por lIitil1lo SL' e(juili
Ina de nuevo a dcnsid:H.\t's Ill:lyo["es (fig. ().22c) 

La:-- propicdadt' .... de:--criptiv:\s (iL" ]a cl'ual·h'JIl ()...! S()1l l1luy grande .... , cos:! que 
c.,> UIl;! calidad (\cSCI\1\c en un Illodcl() Al\cIll:iS, cstas propieliades punicn 
scr lItilizad:ls COIllO ayuda para dasific:!r b Cl1urrne varie(bd de rclaciones 
dCllsidad-(\cpendiciltcs que St' lUll descui1icrto. La figura ().22 indicaba que 
,.,l' podia descrihir Jdel'u:l<.bmclltc Ull:l alllplia gama de grupos de datos :Isig
nando \·;Iiort's a tres variabks del Jllodclo: 0, h Y H. Por consiguil'ntc, estos 
vJlon.'s se conviertell illmeuiat:llllcntc en un kngu:ljL' COlllllll qut' puede Sl'r 
el11plcado para compJrar y contrastar situaciones muy diferentes. Las ventajas 
de estJ posibilidad no debell st'r sllhestimadas. Los conjllntos de datos ccol()
gicos provit.'llcn de una t'norfllt' v;lriedaJ de organisillos y de tina ellormc 
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variedad de circuns(ancias; cI progreso s610 es posible si 1a conexi6n COlre 
un conjunlo de datos y wdos los dcmas conjuntos de datos pucde ser cxpre
sada de modo claro y simplc. Sin un Icnguajc comun, los cc61ogos s610 po
drian scoalar, par ejemplo, fa diferencia general de forma entre·las figuras 6.22a 
y 6.22b, y cI hecho ele que las figuras 6.22h y 6.22c son escncialmente simila
res. Pero can cI modelo, cada rc1aci6n puede ser cxpresada en un c6digo de 
tres cifras 10 que permitc elilucidar lin esquema dentro de la variaci6n. 

O(ra cualidad deseable que la eCll,lci6n 6.4 com parte con otros modelos 
apropiados cs la capacidad de arrojar luz sobre cI mundo real. Gracias al sen
sible analisis dc Ja dinamica de poblaciones generaclo par la ecuaci6n, resulta 
posiblc sacar conclusioncs moderadas con respecto a la dinamica de las po
blaciones naturales. EI metodo por el que se pueden cxaminar es(a y otras 
ccuacioncs similarcs ha sido idea do y discutido par May (197'53). Sc trata de 
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Figura 6.22 La ecuaci6n 6.4 como descripci6n de la mortalidad dependiente 
de la densidad (las lineas), adaptada a los conjuntos de datos (los puntas). (a) EI 
escarabajo Stegobium panaceum en el laboratorio. (b) EI escarabajo Tribolium 
confusum en ellaboratorio. (c) EI escarabajo 'fribolium castaneum en cllaboratorio. 
(d) La polilla Operophtera brumata en el campo (Varley & Gradwell, 1968). 
(e) EI escarabajo Lasioderma serricorne en eI laboratorio. (Segun Bellows, 1981.) 
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Figura 6.23 (a) LI .... distinl:l,s llucluaciol1n J<.: Ia pobJacj(')Jl [Illostfadas en (b)) 
generadas por b c.:cu:lCi()n 6.4 con instTci6n de diversas combinacioI1es lie /J y N 
La linea que separa los ciclos de limites l"stahles cit:! "CIOS" l"S aproxirnada. 
(Segllll May, 197'3a, y Bdlows, 19HI.) 

un mc(ocio que em pica tccnicas Illatcmaticas bastante complicaJas, pen> los 
resultados del an;llisis plIcdcn sn comprcndidos sin ncccsidad de l'ntl'ndcr 
c1 analisis mismo. Esros rl'sliltados se hallan indicados l'n las figllras ().25a 
y b. La Figura 6.25a muestra los divcrsos csquemas del crccimknto y la di· 
namica de las pohlacionl's que puede generar la ecuaci6n (}.4. La figura 6.25 b 
indica las condiciones bajo las que se produce cada uno de estns esqucmas. 
Se han de considerar varios puntos. EI prin1Cro l'S que elesquelll;J de la din;i
mica depende de dos cosas: h, eI tipo exacto de competencia () de depen
dcncia con respecto a la densidad, y R, la tasa neW efl'ctiv:l de rcproducci6n 
(teniendo en cuenta la monalidad densid;ld-indepLndiente). En camhin, a, 
no detcrmina eI tipo de esquema, sino tan s610 eI nivel al que se producen 
las fluctuacioncs. 

Como se observa Ln la figura ().25 b, los valores de h ylo N. conducen a 
poblaciones que se aproximan a su talllati.o tIc: eqllilihro sin flllctuar en ahso
luto. Esto ha sido insinuado ya en la figura o.IH. En ella, una pohbci6n qUt . .' 
sc compon~lha de acuerdo con 1:1 l'clIaci6n 6.5 se acne:lh:l dircctal11cntc :II 
cquilihrio, independiclHemcnte del valor de N. La ccuaci(m ().5 es un C:lS() 

especial de Ja ecuaci6n 0.4, con h = I (compensach'm perfecta); b figura (1.2.1 h 
confirm;1 que para b = I, L1 n:gJa es lin alllortigu:lmil'llt() continuo ."CI cu;ti 
fUCfe fa tasa neta eft.'ctiva de reproducci(m. 

A Illedida que :lumen tan los vaion.'s de h ylo N., cI c()l1lp()rt;lI11icllto dc b 
p()hlaci(m pas;1 primt'f{) a ()scilaci()IlCS an1()rtigll:lda~ quc ."c :tn.-rcaI1 gradual 
mente al equilihrio, y luego;t «ciclos de limite esublc» en los quc Ia pohlaci(m 
tlllctllJ alrcdcdor de un nivcl de cqllilihrio, pasand() una otr;! \'ez por los rnis 
1ll0S dos, cuatro 0 incluso rn;is puntos. Finalmentl', cU:lIldo los valores de !) 
y R son elcvados, La pohlaci(m nllcnia de un modo tot~dlllentc irregubr y 
ca(){ico. 

Asf plies, un modcl() cO!lstituid() alredl'dor de un pr()cL'.'>o dCJlsidad
dcpendicJlte, Supul'stamcnte rcguia(h)r (cornpetcncia intraespecffica), punic 
conoucir a una ;!mplLi gailla de dill;llllicl.'> til' pobbcitm. Si UIl:1 pohlaci6n 
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modelo posee una tasa nera fundamental de reproduccion incluso moderada 
!y no es irrazonahlc pensar que un individuo deje 100 ( = R) individuos para 
la generacion siguiente en un ambience sin eompetenciaJ, y si posee un~1 rete· 
ei6n densielael-dependicncc que sobrecompensJ incluso moderadamentc, en
tonees es posihle que estc lejos de ser eslahle y que fluctue en gran medida 
en cuanto a Sll nUllluo de individuos sin la acei()n de lin factor extrfnseco. 
EI significado hioi<\gico de ello estriha en Ia idea de que incluso en un am
hiente totalmeme COl1stante y predeciblc, las cualidades inlrinsecas de una 
pohlaci6n y ele SllS individuos puedcn, por sf solas, ocasionar una dinamica 
ele pohlaci()!1 con fluctu<lciones importmtes y quizas incluso caoticas. Esta claro 
que las consecuencias de la competencia intraespccffica no se hallan limita
cias a Ia «regulaci6n altamente controlJda». 

Se pucde realizar un analisis adicional de las propicclacles del modelo utili
z~mclo 1a ecuaci{)n 6.:1 mas simple como punto de partida. En esta ecuaci6n 
(yen la ecuaci()n 6.4 mas general) se ha supuesto hasta cl momento que las 
pohlaciones responden instantineamcnre a los cambios de Sll propia dens i
dad, es decir, que la tasa general de reproducci6n ele una poblaci6n reflcia 
el tamano de la pohlaci6n en ese momento. Peru supongamos que la tasa de 
rcprodllccion csta dctcrminada par la cantidad de recurso disponihle, y que 
la cantidad de rcctirso est;i cletcrminada por la dcnsidad existente un inlerua-
10 de liempo alras. (Un ejempla simple pero razonable de ella es que la canti
dad de hicrha de un prado en primavera se halla determinada par cl niveI de 
ramoneo del ano anterior). En un caso scmejante, la propia tasa reproductora 
depended de la clensidad en e1 intervalo de tkmpo anterior, Par consiguicn
tc, y ya que en las ecuacioncs 6.1,6.3 y 6.4, 

Nt + 1 + Nt x tasa de reproducci6n, 

Ia cCllaci6n 6.3 puede ser modificada de la siguiente manera: 

N,R 
Nt + 1 = "1 +" aNt __ -~ (6.5) 

ExislC una demora en el liempo de la respuesla de la poblaci6n a su propia 
densidad, causada por una demura en el tiempo de la respuesta de sus recur
sos; y eI comportamiento del modelo modificado cs el siguiente: 

R< 1,33: amortiguamiento mon6tono 
R> 1,33: oscilaciones amortiguadas. 

En comparaci6n, la ecuaci6n original, que no consideraba la demora en el 
tiempo, conducia a un amortiguamiento mon6tono para todos los valores de 
R. La demora en cl tiempo ha provocado las fluctuaciones en e1 modelo, Y 
se puede suponer que ejerce efectos similares, desestabilizadores, en las po
blacioncs rcales (vease tam bien la secci6n 10.2.2). 

De la prescnte secci6n se pueden sacar dos conclusiones importantes, La 
primera estriba en que las demoras en el tiempo, las tasas de reproducci6n 
clevadas Y la depcndencia sobrecompensante can respecto a la dcnsidad son 
capaces (par sf solas 0 en combinaci6n) de provocar todo tipo de fluctuaci6n 
en la densidad de la poblaci6n, sin invocar ninguna causa extrfnseca, La se
gunda conclusi6n, igualmente importante, eS que este hecho ha sido puesto 
de manifiesto por el analisis de los modelos matematicos. 
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b I:,,,a intrin"(:l a 
de inCi(·tlH:llto Ilatural: ,. 

6.9 Reproducci6n continua: la ecuaci6n logfstica 

El modelo construido y estudiado en la secci6n precedente era apropiado para 
las poblaciones que tienen estaciones de reproducci6n discretas y que por 
10 tanto pueden ser descritas mediante ecuaciones que aumentan en pasos dis" 
cretos, es decir, mediante "ccuaciones de eliferencia». Pero estos modelos no 
son apropiados para aquellas pohlaciones cn las que los nacimicntos y la.'i muer
tes se producen de modo continuado. Para describir poblaciones de estc tipo 
son mcjores los modclos de crecimicnto continuo, 0 «ccuaciolles diferencia
les», que sc estudiaran a continuaci()n. 

La tasa neta cle incremento de una poblacion de cstc tipo se indicara con 
dN/elt que se lee "dN por dt,,). Ello representa la «vclocidad» con la que una 
poblaci6n aumcnta de umano, N. a medida que pasa cl tiempo, t. Cacla indi
viciuo de la pohlaci()n contrihuid al incrcmel1(O. De hecho, es posihlc (on
siderar cl incremento de tamaii.() de b p()hlaci(m como Ja SUIll<\ de las contri· 
huciuncs de I()s individuo:-. que \;1 componen. ASI, Lt tasa media de incremen
to por individuo, () «tasa per capita de incremeIHo)}, esta dada por dNk.lt·lIN. 
Peru ya hemos visto en la secci(H1 '1.7 qut:, en aust:ncia de Ia competcncia, 
csta cs 1a <.iefillici6n de ]a «tasa intrfnseca de incremento natural". r. As! pues· 

liN 
r 

lil N 

Y 

liN 

cli 
oo.rN. (61)) 

La figura ().2,1 (llucstra una pohlaci(·)11 qUl' auml'l1ta dt' tamallo hajo la 
intluencia de b cCllJci('lI1 (l.(I, con r>O. Evidcntl'lllcnte. se produce un tTl'ci 
micllto ilimitJdo, «t:xponenciab,. Dl' hl'cho, l:i eCl1;!ci('lIl (d) es b form:! cOllti 
nuada de la l'CU:lCi()J1 <.il' diferl'l1cia expol1cllci:tl (1.2. Como se vin ell la sel"
Ci()I1 :1.7, r es simplernentt: log,R. (El lector con hue nos cOI1ocimient(ls 
matcm:lticos ohservar:i qut: Ja ccuaci(m (1.(1 pued;! SCI" ohtcni<.ia dcrivando l:t 
eCll:lci(m6.2.) N y r SclIl clar:llllentc 1lH.:<.iidas dcimislll() t:lemen{(): «Jl:lCilllic!l· 
to m:'is slipervivenci:l" 0 «Ilacimicnto mcno.'l mUlTtt.'»; Lt difcrencia entre N y 
,. estriha simplemcntc ell Ull caillhio de lllolll'Lla 
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Figura 6.25 EI modo mas 
simpk, rcctilineo, con que Ia tasa 
de incremento por individuo 
(dNldt. liN) pucclc disrninuir con 
la dcnsidacl (N). Para mas detallcs 
vcase el texto. 

sec anadida a la ccuaci6n (l,ti. El modo mas simple de cOl1seguirio se halla en 
c1 metoda utilizado en Li Figura 6.25, que cs cxactamcnte cquivaicntc a1 Cffi

plcaclo en Ia Figura 6.19. La tasa ncta de incremento por individuo no sc vc 
afcctada por compctencia cuando N cs mlly proximo a cero. Por consiguicn
te, es indicada aun por r (punto A). CU~iOdo N aumenta hasta K (la capacidad 
ponadora), Ia rasa ncta de incremento por individuo cs CCfO (punto B). Igual 
que antes, sc admire 1a cxistcncia de una linea recta entre A y B. Por consi
guiente: 

clN I -r 
,-'--- = ----N+ r, 
cit N K 

o bien 

y 

dN (K-NJ 
---- 0= rN . -----. 

cll K 
(6.7) 

Esta ecuaci6n recibe d nombrc de ecuaci6n /ogistica (nombre propuestos por 
Verhulst, 1938); la figura 6.24 muestra una poblaci6n que aumenta cle tamano 
bajo la influencia de esta ecuaci6n. 

La ecuaci6n 10gIstica es cI equivalente continuo de la ecuaci6n 6.3. y por 
consiguiente posce todas las caracteristicas esenciales de la ecuaci6n 6.3 y lam

bien todas sus limitaciones. Describe una curva de crecimiento sigmOidal que 
se a.proxima a una capacidad poctadora estable, pero es 5610 una de las mu
chas ecuaciones razonables que 10 consiguen. Su principal ventaja cstriba en 
su simplicidad. Por otca parte, si bien era posible incorporar una gama de 
intensidadcs competitivas a la ecuaci6n 6.3, clio no es facil con la logistica, 
ni mucha menos. Par clIo la logistica esta condenada a ser un modele de 
dependencia perfectamente compensadora con respecto a fa densidad. Pero 
a pesar de cstas limitaciones, la ecuaci6n sera un componente integral de los 
modclos utilizaclos en los capitulos 7 y 10, Y ha clesempenaclo un pape! cen, 
tral en cI desarrollo de la ecologia. 
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Ires momentos distinlOS 
(scgun Ohdd e! fl/., 
1967), 

6.10 Diferencias individuales: 
competencia asimetrica 

Hasta el momenta nos hemos cemrado en 10 que Ie su'Eede a toda 13 pobla
ci6n 0 al individuo media de ella, Pero la competencia intraespecifica puede 
ejercer una importante influencia sabre las difercncias existentes entre los 
individuos de una misma poblaci6n. La figura 6.26 mucstra los resultados de 
un experimento en el que se semhr6 lino (Linurn usitatissimum) con tres den
sidades distintas y sc recolect6 en tres ctapas del desarrollo, registrando por 
separado el peso de cada planta (Obeid el al., 1967). Con ello fue posible 
estudiar los efectos de la crecientc competencia no s610 como resultado de 
las variaciones de la densidad de siembra, sino tam bien como rcsultado del 
crecimiento de las plantas (entre la primera y la ultima cosec has). C:uando la 
competencia intracspedfica era menos intensa (en cl caso de menor dcnsidad 
de sicmbra y tras s()lo dos semanas de crecimicIlw), el peso individual de tis 
plantas sc distrihula simclricamcntc alrededor de la media. Cuando la compe· 
tencia era mas intcnsJ, sin emhargo, la distrihuci(m qucdaha fuertcmentc des· 
plaZ<lda hacia la izquierda: existfan muchos individuos y muy pequenos y unos 
pocos individuos grandes. Y a medida que aumentaba gradualmcnte la inten
sidad de la compe(cncia, tambicn aumcntaba el gradn de desviaci6n. Sc han 
ohtenido resultados hastantes parccidos en pohlaciones naruraies de lap as 

40
1 
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Figura 6.27 HislO
gramas de b frecuenci~1 
del peso corpor;tl de las 
larvas de Rana syltJutica 
despu(;s de 50 dias de 
crecirnicnto a divers;ls 
densidades iniciaks 
(segun Wilbur & Collins, 
1973) 
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Individuales 
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(fig. 6.11; Branch, 1975) y en renaclIajos criados en condiciones experimcn
talcs (fig. 6.27; Wilhur & Collins, 1973). En todos los casos, las pohlacioncs 
CJut' t'xperimentaban ulla competenda mas intensa mostraban una distribu
cion de tamanos can muchos individuos pcquenos y unos pocos individuos 
grandes. Es evidente que la caractcrizaci6n de ulla poblaci6n mediante un 
individuo «mcdio~ arbitrario puede ser muy enganosa en tales drcullstancias, 
y puedc enmascarar algunos cfectos importantes de Ia compctcnda intra
especifica. 

La figura 6.28 mucstra el modo en que la competencia puede exagerar 
o incluso generar la asimetrfa ell una pohlaci6n. Ilustra los resultados de 
una experimento en que la gramiilea Dactylis glomerata fue sembrada al aZar 
sobre un;l superficie de suclo (Ross & Harper, 1972). Se marcaron las piantulas 
a medida que aparecieron, con el fin de poder COilocer iuego su momento 

3 X 106 

106 

3 X 105 

10' 

a. 
3 3 x 104 

0 
~ 

&' 10' 

3 X 103 

10' 

a 10 20 30 

Tlempo desde ra aparici6n hasta la cosecha (dias) 

Figura 6.28 Efecto de la apropiaci6n del espacio sobre el crecimiento de los 
individuos de una poblaci6n de la graminea Dactylis glomerata que fueron 
recolectados simultaneamente. Los que surgieron tarde (periodo mas breve entre 
la aparici6n y la rccolecci6n) eran mas pequenos (crccicron menos) que 10 que 
cab ria esperar si eI crccimiento hubiera estado determinado tan s610 por el perfodo 
de crecimiento (Hnea de trazos). (Segun Ross & Harper, 1972.) 
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de aparici6n. Luego, a las 7 semanas de iniciado el expcrimemo, se recolecta
ron y pcsaron todas las plantas. No cs sorprendente que aquellas plantas que 
habfan aparecido antes (y habian (enido mas ticmpo para crecce) fucean mas 
gran des. Sin embargo, la mayorfa de las plantas no alcanzaron el peso que 
debieran haber conscguido si el peso hubicra estado dctcrminado simplemcntc 
por 13 duraci6n del peflodo de crccimiento (indicado por la linea discontinua 
de la Figura 6.28). Cuanto mas tarde aparccia una planta, tanto mas poc debajo 
qucd~ba de csta linea csperada (tanto mas lcntamente ccccfa). En otcas pata· 
bras, cuanta mas tarde aparccfa una planta, tanto mas se vcfa afectada por las 
plantas vecinas que se hahfan t'stablecido con anterioridad. Las plantas que 
aparecfan pronto se apropiahan del e-'lpacio 0 <flo capturaban", y se vefan 
poco afectadas por la eompetencia intraespecffica ulterior. Las plantas que 
surgtan tarde penetraban en un universo euyo espacio disponihle estaha ya 
ocupado en gran parte. Por consiguicnte, s(' vdan "fcc-tadas por la compctt'n
cia intraespccffica. Esta c()mpctcncia t:s asimctrica: algunos individuos se vcfan 
mucho I1l:lS afcctados que o(ros, y las pt:qucnas diferencias inicialcs Gan 
cOllvt'rtidas p()r la competcncia t:n Ullas Uil(."reilcLis de hasta lOOO veu.:.'! t:n 
cI mOlTIento de la recokcci()n. 

Una explicaci6n similar es apropiada para los datos obtcnidos con cllino 
en Ia Figura 6.26. 'J()llas las poblaciones con ten fan divt'rsos tamai10S dt:sde una 
fase muy temprana (estIs difcrendas cran debidas prohablcmente a diferen
cias gcncti<..:as, a pequcilas difert:cias en cI tit.'mpo de aparici()n, etc). Luegn, 
al intcnsificar la competencia, los individuos gran des qllcdahan menos afccta
dos que los individuos pcquenos. POf consiguit.'nte, los individuos grandes 
erecicron a(1I1 m;ls y sc vinon alm menos afcctados, mientras que los indivi
ciuos pequenos se rt.'lrasaron 1ll:1s y mas y se vieron afcetacios de modo ere" 
dente. Esta jerarqula de la competici{)n conliujo, por to menos cn pane, ;1 las 
distribuciones asimctricas. 

Dc hecht), Ia competencia intracspecifica asimt'trica es, casi con regulari
dad, la norma general. Las distrihuciones sesgadas tiL' que helllos hahlado Son 
lIna etc las posihlcs manifest:.lCiol1es de clio, pero existcn muchas mas. Hubens
tein (19Hl), por cjcmplo, estudi6 la competenci~1 en pohlaciooes ciel pez fUeda 
pigmeo de la rt:gi{)n p;mtanosa de Florida (i:'las ... ;onia Cl/lerp,ladet). Un incre· 
mento cle la densidad conducf.1 a una notahle dismintlci(m de la tasa dc ercci
micnto, de la feeundidad de las hem bras y de b actividad rcproductora de 
los machos - 0 por 10 menos asi parecfa cllando se comparaban los indivi
duos «meuios» a dellsidades altas y hajas. Pef() los «mejores» inuividuos s<')lo 
se vcfan ligcramente afcctauos por la cOlllpetcncia. Esto pone de manifit:sto 
que la competencia intraespccifici no s()lo punk exagerar las difcrencia.<, 
individuales, sino que se ve tamhicn grandemente afectada por dichas ditt:
rencias individuales. 

En panicular, a Illelludo St' ohserva una an'ntuada asillll"tria l"IHrc las dis 
timas faSl'S () clast'S de nlad dl' lllU misnu pohLtci('lll. Persson (Itm .. "'J), por cjem 
plo, t.'nccHHr(') qut.' bs pl.'rcas {H'rC(l./lul'i(llilis} dl" dos ;1I10.'! St' \"t.'lan 11l1lCI1() 

m;\:-. afcctadas qUl' las de trt:s ;Ulos (.:uando ("ompctfan p()r el tllisillo :tiltlll"[1{O 
Analogalllentc, 'EUlllll (l<)')() eX;II11in(') una pohlaci('lI1 dl" b plantl Ill"rh:it"ea pc 
fl"nlle Anemol/e hejJalica qut: cn .. 'eLi Cil Succi:! (fig. (1.29). A pesar dc p\;intula~ 
que entraron a forlllar parte tit.' b pohlaci()[) l.'ntn: I(),t~ y 19')2, es I.'vidt:IHe 
que d faclOr m~is importantc en Ia dett:fIllillaci(')n de los individuos que :-.0· 

hrevivieron klst;1 19')() fut: si se hallaball () 110 eSlahkcidos en }<)iU. Dc I()s 
50 individuos que hahfan alcanzado un tlll1all0 grande 0 mediano en It)·i), 
2H sobrevivitroll hasta 195() y algunos de dlos se ramificaroll. Ell camhio, de 
las 112 plantas que crall pcqUt'll:lS en IlJ-ij () quc aparl'cieron po.<,tcriormcntl' 
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Figura 6.29 Apropiaci6n del espacio en una plama pcrennc: Anemone hepatica 
en un bosque de Suecia. Cada linea represema a un individuo: lineas rectas para 
individuos no ramificados, Ifncas ramificadas si 1a planta se ha ramificado, Iincas 
grucsas si 1a planta ha florccido, y Iincas interrumpidas si la planta no fue observada 
en dicho ~1I1(). Las del grupo A estaban vivas y eran grandcs cn cl ano 1943, las 
del grupo B estaban vivas pero eran pequcnas, las del grupo C aparecieron en 
1944, las del grupo 0 aparecieron en 1945 y las del grupo E en anos postcriores, 
probablcmcme a partir de semi lias. (Segun Tamm, 1956.) 

en forma de plantulas, s610 26 sobrcvivicron hasta 1956, y ninguna de elias 
IIcgo a cstar suficientementc establccida para florccer. Se pueden obscrvar 
pautas similarcs en las poblaciones de arboles. Las tasas de supervivencia, las 
tasas de nacimiento y por consiguientc la eficacia de los adultos bien estable
cidos son e1evadas; las de las numerosas plantulas son comparativamente bajas. 

Estas consideraciones ilustean un aspecto de la competencia asimetrica en 
general: las asimetrfas tienden a reforzar los poderes reguladores de la compe· 
tcneia intraespecifica. Las plantas establecidas que estudi6 Tamm tenfan exito 
como competidoras ano tras ano, pero las plantas pequcnas y las plantas nue
vas fracasaban repetidamente. Asf quedaba garantizada la constancia aproxi
mada del numero de plantas establecidas entre 1943 y 1956: cada ano habfa 
un numero casi constante de «venccdorcs» acompanado por un numero va
riable de «perdedores». 

Otro esquema que puedc surgir de la competencia asimetrica es ilustrado 
utilizando los datos obtenidos estudiando los efectos al nivei del individuo. 
Mithen el at. (1984) sembraron semillas de la planta anualLapsana communis 
dispersandolas de modo irregular sobre la superficie de un compost esterili
zado. Las plantulas aparecieron casi sincr6nicamente, y se establecieron ma
pas detallados de su distribuci6n (fig. 6.30a). A continuaci6n se describi6 la 
posici6n de cada individuo con respecto a sus vecinos mediante la construc~ 
ci6n de «polfgonos de Thiessenll. Para ello se dibujaron las bisectrices per
pcndiculares de las Ifneas que unfan a cada planta con las plantas vecinas 
(fig. 6.30b). Pasado un perfodo de 15 semanas se estableci6 un nuevo mapa 
de la poblaci6n y se dibujaron nuevos polfgonos (fig. 6.30c); fmalmente se 
secaron y pesaron las plantas. Se obtuvieron tees datos principales. En primer 
lugar, las plantas que tenian vecinos pr6ximos (es decir, con polfgonos peque~ 
nos) eran las que corrran un mayor peligro de morir. En segundo lugar, las 
plantas supervivientes que tenfa~ plantas vecinas pr6ximas eran mas peque-
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Figura 6.30 (a) Distri])lI<.:i(·)!1 (k b~ p]:lIlt:l~ e:n una pohbci()n de: pl;intul;l~ de ]a ;lI1l1al 
i.aps(JtI(4 COflllllllflis, 5 tltas tle:spUL-~ de: l:t :tparici(lIl ue: la ... plantul:ls. Ca(l:i plantub 
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e:sta repre:se:ntat!a pOT lin pUDto, Y la~ que: sobrcvivian pasadas 1') se:r1lanas est:in 
indicada ... con un circulo. (b) 1~1 distribuci('JIl c:spaci:tl dc 10.'1 organisrnos sesilcs Icomo 
cn (a) 1 pue:de: :-oe:r dcscrit. dibujando -puligonos de: Thiesse:n-: los lados (k los poligono~ 
sc tr:t7.an cn :ingulo rccto a travL-s tid punto me:dio de: I:ts lineas 4ue uncn :. org:tnism()~ 
\'ecinos. (c) Distribuci(m dc los supcrvivic.:ntcs despuCs de 15 seman:!s. (d) Distribuci6n 
de las frecuenci:!s de las arc:!s de los polfgonos tras Ia aparici6n de las p13ntulas. 
(e) Distrihuci()!1 de las frt'cuencias de: las areas de los polfgonos despucs de haberse 
producido la autoatelluaci()n. (De Mithen et aI., 1984.) 
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nas. Estas eran claramente las dos facetas de 1:1 asimetrl:l de 1a comretencia. 
Pero aocmas, si bien las distribucioncs de frccucncia del tamano dc las pbntas 
y del area de los poligonos empczahan siendo ahamcntc sesgadas (fig. 6.300), 
al final qucdaron distribuidas simctricamcntc (fig. 6.30c). As!, allnquc la com
petencia asimctrica pucdc crear una elistribuci6n scsgaela en una poblaci6n, 
tamhicn pucdc dcstruir la ocsviaci6n al provocar la mortalidao de los indivi
ciuos dchilcs mas pequenos. 

EI mismo tipo de an:ilisis puec1c ser apJicado a los resultados de un ex
pcrimento efcctuadu por Connell (1963) can un crust,keo anffpodo scsil, 
Hrichthonius braziliensis. Estos anima1cs construyen tubas sobre superficies 
s6tidas y se estiran fuera de sus tubos para huscar cI alimento en cl area que 
puecle a1canzar. Connell hizo que los anflpoelos colonizaran Ia parcel Iimpia 
de un acuario. Las figuras 6.31 a y c lllllcstran las distribuciones de los in(H-

, 

", . 

," I 
! ,,' 

I, I, 

I I I 

(b) "-__ -'----______ --' 
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Area de los poligonos (mm 2) 

Figura 6.31 Dis[ribuci6n de los individuos del crustacea anfIpodo Erichlbonius 
brazi/jensis establecidos sabre la pared de un acuario. (a) Individuos establecidos 
en los dias 1-8. Los individuos indicados con un circulo son los que sobrevivian en 
eI dfa 9. (b) Distribuci6n de los individuos en eI dfa 20. Se produjeron varias 
muertes y varios reclu[amientos entre los dfas 9 y 20. (c) Distribuci6n de frecuen
cias de las areas de los poli~onos en eI dia 8. (d) Dis[ribuci6n de frccuencias de las 
areas de los poHgonos en eI dfa 20. (Calculado a panir de datos de Connell, 1963.) 
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viduos y los (amanos de los poligonos al cabo de 8 dias.Las figuras 6.31 h Y d 
i1ustran las distribuciones y los tamanos de los poligonos dos semanas mas 
tarde. Tambicn agul obscrvamos que fucron los individuos de mcnor tamaflo 
los que desaparccicron de 13 poblaci6n, y que a consccucncia de clio los polf
gonos pasaron a sn mas amplios, pero tambicn de tamana mas uniformc. 

6.11 Territorialidad 

La territorialidad ---la competcncia con micmbros (1<: 1a misma cspecic pur IJ 
posesi6n de los tcrritorios- cs una forma panicularmcnte extcndida c impof
t:mtc de compctcncia inrracspccffica asimctrka. Davis (197B) ha sllgcrido que 
sc puedc rcconoccr la cxistcncia de un {crritori<) " .. siemprc que los grupos 
[0 individu()s] est:in m:Is separados entre sf que 10 que cahria esperar en el 
(':ISO de una ocupaei()11 al ;tzar de los kihitats apropbdos». La tnritorialidad 
sc poncirb entonees de Ilunificsto no s()lo en los CI.'lOS convt:ncionaics COfllO 

el del carbollo COI1llJl1 CII fa:-.e de crl:{ (fig. (>.:\2a) sillo tamhicn, p{)r cjclllplo, 
en los hal:inos (fig. ().52h) y en las planta.'-i (fig. (i.50), Sin cll.b:lrgo, C'i Ill;\'..., 

hahitual reservar cl tcrmino de territorialidad para los casos en los (jue existc 
una interft'fencia activ:! por ]a que un :Irel m:is () menus cxciusiv:I, cI (erri(o· 
rio, cs ddcndida contra los intrusos mediante ulla paw;! reconocihic de com 
portamiento. 

En eI contexto que nos ocupa ahora, la importancia tid tcrriwrialislll!J 
reside en el hccho de que aqlldlos individu()s que dispotlen de un territori() 
suden mostrar una eficacia mucho mayor que los que no ticnen uno. Dc 
hecho, los individuos de una especie territorial que no consiglle ohtencr Ull 

tcrritorio a menudo no contribuyen en absoluto a las gencracione:-. vcnidnas . 
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Por 10 tamo, la consecuencia mas importantc del territorialismo es la regula" 
cion demogdfica 0, mas particlilarmcmc, la rcglliacion del nlJn1ero de pro
pietarios de un tc.:rritorio. Cuando cI propietario de un territorio mucre, 0 es 
c1iminado experimentalmcntc, su lugar sue Ie ser ocupado rapidamentc por un 
recien Ikgado. Krehs (l971), por ejemplo, encontr6 que en las pohlaciones 
de carhonero COmlll1, los tcrritorios vacantes de las zonas hoscosas c.:ran OClI

pados por pjjaros procecicJ1{es de los matorrales, danek d exito reprodllctivo 
eS notahlcmeme menor; y Watson (1967) encontro que cllando sc elimina un 
lag6podo escoces propietario de un territorio, cl recmplazante era un indivi
duo no territorial que vivb en una bandada y que no se habrfa rcprotiucicio 
y probablcmentc habrl;} muerto en ausencia de un territorio. EI territorial is
mo es, por 10 tanto, una forma extrema de competencia asimetrica 0, ele modo 
mas evocador, un «torneo». Hay venceelores (aqucllos que Ilegan a conseguir 
un (erritorio) y perdeclores (los que no 10 consiguen), yen momento elctermi
nauo s610 puede existir un nllmero limitado de vcncedores. EI numero cxacto 
de territorios (vcncedores) sueic ser algo impreciso en un ann determinado 
y varia de ano en ano en funci6n de las condiciones amhientales. Dc todos 
modos, la naturaicza competitiva del territorialismo asegura una constancia 
comparativa del numero de individuos supervivientes y eeproductores. 

Wynne-Edwards (1962) supuso que las consecuencias reguladoras del (c
rritorialismo debfan ser a su vez las causas en quc se basaha la evoluci6n del 
comportamiento territorial. Sugiri6 que el territorialismo se hallaba favoreci
do porque la poblaci6n en conjunto salia beneficiada por los efectos raciona
do res del tcrritorialismo, que aseguraba que la poblaci6n no explotara en 
exceso SllS recllrsos. Sin cmbargo, cxisten razones poderosas y fundamenta1cs 
para rechazar esta explicaci6n ((de sclecci6n del grupo» (esencialmeme, cxtiendc 
la teo ria evolutiva mas alia de unos limites razonablc:s), y cI peopio Wynne
Edwards (1977) ha reconocido estas razones y ha aceptado la inexactitud de 
sus ideas. Por consiguiente, la causa ztltima del territorialismo debe ser hllsca
da dentro del marco de la selecci6n natural, en alguna ventaja que pueda 
reportar al indivicluo. 

Evidcntememe, cualquier beneficio que un individuo obtenga del territo
rialismo debe ser valorado frente a los costes de defender cI territorio. En 
algunos ani males, esta defensa implica com bates con los competidores, mien
tras que en otros se observa un reconocimiento mutuo mas suti! de los com
pctidores mediante sena1cs de aviso (por cjemplo, cl canto 0 los olores). Pero 
incluso cuando las probabilidades de dana f1sico son mfnimas, los animales 
territoriales gastan tipicamente energia en patrullar y senalizar sus territorios, 
y este coste cnergetico debe ser menor que los beneficios si el territorialismo 
ha de ser favorecido por la selecci6n natural (vease Davies & Houston, 1984). 

En el carbonero comtin, por ejemplo, cI macho dedica tiempo yenergfa 
a estableccr un territorio a finales de invierno. Este territorio no es aparentc
mente esencial para la alimentaci6n ni para la atracci6n de la pareja (Perrins, 
1979), pero en verano, eI espaciamiento de los nidos que resulta del territoria
lismo reducen en gran medida el peligro de depredaci6n para los huevos y 
para las hem bras que los incuban (Krebs, 1971), especialmente en 10 que se 
refiere al peligro que representan las comadrejas (Dunn, 1977). De hecho, cuan
to mas extenso es cI territorio, tanto mas reducido cs el peligro de 13 depre
daci6n, y ello supone una clara ventaja para el individuo. Analogamcnte, 
Shermann (1981) encontr6 que en la ardilla terrestre de Beldina (SpermoPbi
Ius beldingi), los territorios vastos conducian a una disminuci6n de las proba
bilidades de canibalismos de las crias por parte de otros miembros de la mis
rna especic. 
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Probablementc, el beneficia mas camlin que obtiene un individuo por el 
hecho de sec territorial estciba en una mayor tasa de ingesti6n de alimento. 
Este hecho es diffcil de obscrvar directamente, pero se han obtenido pruebas 
indirectas satisfactorias en los estudios en que se ha observado un cambia del 
comportamiento territorial como respuesla a la variaci6n de los niveles de 
alimento. Un ejemplo de ello 10 constituyc cI trabajo de Gass et at. (1976) 
sabre el pajaeo mosca bermejo (Salaspborus rufus), que sc aliment:.t de nec
tar. En la parte noroccidcntal de California donde se realizo el trabajo, los 
territorios de estos pajaros varia ban considerablemcnte de tamana; pero taffi
bien variaban en cuanto at numero y especics de flores que contenian, y por 
consiguicnte asimismo en (uantQ a su densidad general de nectar. Dc hecho, 
existfa una relaci6n inversa entre el tamano del tcrritorio y la dcnsidad de nec· 
tar, y la figura 6.33 mucstra en un diagrama la posiblc explicaci6n de estc 
hccho. Los costes de (kfcnsJ. Jumcntan rapidamente al aumentar cl tamano 
del tcrritorio. Los hendicios tambitn c[(xen con eI tamano del tcrritorio, ya 
que dcrivan de las aitas tasas de COIlSllmo que se debcn a la posesi(m de los 
dcrechos exc1usivos sobrc las fioces. 1\.'fO estos bcndicios Ikgan J un nivcl 
en eI que el territorio cOllticne mjs ncC[ar dd que puede consumir un pajaro. 
Cuando la densidad del nectar por unidad de superficic cs baja (porquc las 
flores son cscasas y/o tienen poco ncctlr), los heneficios aumentan kntamen· 
te con c1 tamano del territorio, y la ventaja Hula (bencficio menos coste) de he 
ser maximizada mediatHe un (errilOrio rdativ:Hllente gran des (figura () .. ))); pero 
Clundo Ia densiclad dl' nectar cs clcvada (nLlllleros~ls tlores ricas en nectar), 
los heneficios aumctHan rapidamcnte y 1:1 vcnt~lja !leta de he ser maximizada 
con un tcrritorio rciativamL'nte rl'ducido. As!, si la sdecci6n natural ha Ltvore
cido a los pajaros que deficnden un territorio con cJ tam arl.o mas apropiado, 

Figura 6.33 (:(Istc", 1)[(ltlahll"'"I, \lcnefi,·i(l. ... y 1ll"lll"lll"ill .... llet() .... (ht"ncfiei()" 111("11\)" 
costes) de la dckns:\ tid territorio. 1.0" uJ. ... tc. ... llluestran LIn incremento hru",co inicl.tl 
ron el paso dd no territoriali .... nHI ;11 tt"rri(ori:l1lsflH), y desplll·", aumcnull COil til\;! 

tas:! creciente a mcdkLt que d territoriI) res\lll;i CI(b vel. m:is di/kit dc dckntin 
Los belleficios J.lclI1l..an lIl];! plat:lf,nllu Cluntl(1 cJ tc..:rri(I)l"l() pnlp()rCilllla tlllll) 
III quc d organism() Ill'cesita I'll[ l"()llsiguieIHt", ("Stll slin'tie ell un tl"rn(I)l"lI) (it· 

tamailo rcducido cu:mdo prcscntl lInJ densidad dcv;ida de recur",os (en e .... tt" Cl"(). 

de nectar), pcro C.'i Ileccsario un terrilOrio mayor cu:tndo b lk'nsidad dd rt:cur .... o 
es mas haja. Por consiguiente, los bendicios neto.'> .'il" Iluximil.:m en territorio .... 
dc t;lmafio rcducido con ckvad:1 dcnsidad del rccur",o 
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calx: esperar una rdaci()Jl !nversa entre cI tamano del territorio y la dcnsidad 
de ntctar -- que es [lrecis~lmente 10 que encontraron Gass et ai. 

Por cunsiguieme, c\ territorialismo puede ser considerado como una pau
ra de comportamicmo suti! y flexible que ha cvolucionado como rcsultado 
de !:is vent:ljas nelas que [lroporciona a los compctidon:s individuales. Como 
C()IfS('C/{('flcia indeJwllClieJlle de esto, cxiste una intlucncia reguladora particu
IarmC!l[C intensa sobrl' las poblacioncs en cuestit'JI1. Este cs s()lo un cjcmpio 
(alll1que cxtremo) en c\ que b compctcncia intracspecffica es marcaclameme 
asimctrica. 

6.12 Alltoatenllacion 

Helnos visto que, a 10 largo de un perfodo de ticmpo, la competencia 
intraespecifica pucdc intluir sobre el nLlmcro dc mucrtes, cl nLuncro de naci
mientos, la cantidad de cn:cimicnto y la distribuci6n de Ia biomasa dentro 
de una poblaci6n. En las sccciones antcriores, esto ha sido ilustrado general
mente cOl1sickrando los productos finaks de la competencia. Pero en la prac
ttca los efcelos son a Inenudo progresivos. A medida que una cohorte enveje
ee, los individuos :lumcnt:ln de tam ann, sus necesidades aumentan, y por clio 
compitcn con una intcnsidad cada vez mayor. A su vez, esto tiendc a inere
Illenlar graclualmcrHc Sll riesgo de marir. Por clio, cI numero de sllpervivicn
tes y Ia tasa dc crecimiento de los mismos cstan influidos simult;lneamcnte 
por b dcnsidad. 

Las pautas que aparecen en las cohortes atihorradas, envcjecidas, han sklo 
estudiadas en diversas poblaciones vcgctaics. La Figura 0.34a ilustra un ejem-
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Figura 6.34 Autoatenuaci6n en Lolium perenne sembrado con cinco densidades: 
1000 (.),5000 (0).10000 (.).50000 (0) Y 100000 (A) .semillas. m-2 . (a) 0% 
sombra, (b) 83 % sombra. Las Hneas unen las poblacioncs con las cinco denSidades 
de sicmbra rccolcctadas en cinco ocasiones sucesivas. Por consiguiente, indican 
las trayectorias, en eI tiempo, que habrfan seguido estas poblaciones. Las flcchas 
indican las direcciones de las trayectorias, es decir, la direcci6n de la auto
atenuaci6n. Para mas dctalles, vease el tcxto. (Segun Lonsdale & Watkinson, 1982.) 
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plo de ello; ambos cjcs son a cscala logarftmica. EI ray· grass pc renne, Lotium 
perenne, fue semhrado can distintas densidades y sc rccolectaron muestras 
de cada densidad pasados 14, 35, 76, 104 Y 146 dfas (Lonsdale & Watkinson, 
1982), Las difercntes line as de la figllra representan distintas intcnsidacles de 
sicmbra. Los puntos succsivos a 10 largo de una Hnea reprcscntan las pohla
cioncs con 1a misma densidad inicial de siemhra, pero a distintas nladcs. Pur 
consiguiente, las Ifncas son trayectorias que sigw.:n el paso del ticmpo. Esto 
viene indicado por las flechas, que parten de un gran numLTo de indivldllos 
pcqUC110S, j6venes (ahajo, a la derecha) y terminan en unos pocos individu()s 
mayorcs, de.: mas e.:dad (arriba, a la izquierda). 

A partir del db )5, el crccimicnto de.: las plantas era m~ls icnto en las pohla
ciones con densidad elevada: eI peso medio de las plantas (en una eclad detcr
minada) era sicmpre mayor ell las pohlaeiones con baja clensidad (fig. «"$4 a). 
'!amhicn queda claro que las pohlacioncs m;ls cicnsas, de LTCcilllicnto m;ls Icnto, 
eran las primeras en sufrir una fllof(alidacl suhstancial: clescle el dla 5') hast~1 
la Clitima recolccci(m, las dos pohbciont's con una dell . ...,idad de siemhra llJi'i 

c1cvada t'xp<..:rilllerlt:lr<Jll UIJ:l di:-'llliI1llci()ll progresiv:1 dl' LI dellsiti:ld. Peru I(J 

que cs m:i" notahle ell t'St:IS pohbciOl1t·s COil cleIlsid:I<J clcvacla es que /(1 
densidad dismi1llda y el/)es() de las plantas aUnlcntaha ailllds()ll(): amhas 
poblaciones prugresaroll a 10 largo cle ul1a linea recta (mica. con una pendicn· 
te de aproxillladalllcntc - .~/2. Se dicc que Lis pohlaciones han cxperimenta
do una autoatcIIllaci(')n (cs decir, una disminllci{m progrt'siva cle una pohb· 
ci6n de inclividuos CI1 crecimit'nto), y ]a Iillt'a (on una pCll(.iiel1te aproxinuda 
de -:112 a la que St' aproximan y a la qut: Illq~O sigllen recihe cI nomhrc cle 
Unea de atenuacifJll. 

En las pobbciones con una densid:ld de sicmhra mellor, Ja :lutoatenuaci(m 
empez() m;ls tardt'. Dc hccho, cuanto J1l:lS haja era Ja dcnsidad, tamo Ill:"is tarclt' 
se iniciaba 1:1 :luto:ltcnuaci<'m. Pt'ro ell todos los caso . ..., las pohlaciones siguie
ron al prineipio lin:! trayectori~1 que era e:lsi vertical, cs dccir, preselltahan poe:l 
mortalidad. i.uego, ~I meuida que se acercahan a b Iinca cle :ltenll:Ki(m, !:is 
pohiaciolles slifricron Ulla tasa crcciente de fllortaliclad, de modo que las 
pendientcs de todas l:ts trayectorias de :tllto:ttenuaci(m se :tproximaron gradual
mente J -·-)/2. Finalmente,:l1 alcanzar b ifnt'a de atenu:lci('m, las pohlacio[1cS 
progresaron a 10 largo de ella. 

Los eC(")logos espceializados en Li reino vegetal tun encontrado repeti
damcnte que las p()blaeiolles vegetalcs en crecimient(), c()n au[()atcnuaci(m 
(si poseen una densidad dt, siemhra suficiente) se aproxim:tn y lucgo sigutn 
ul1a linea de.: atcnuaci('m cuya pcndicntc es de ~lpr()ximaci(Hl 512. Por clio, 
esta rLiackll1 rccihe a mcnlldo Li nomhrc de "ley de la /!o/eNcia --312" (YOd;l 
et ai., II)(d), pllesto que 1:1 densid:ld (d) e:-.t:i rcl:iciollad:1 COil Li peso lllcdio 
(lll) seglm Ia eCll:lei()JL) 

log II' -- log { .\ log d 
2 

() bicn 

dundc ( c:-. un:l C()llstlllte !k Ilecll(), ell lllUdl(),., dc Ill . .., C;I....,O . ., Cll 1(1-'" que 
St' ha t'[)("()ntrado csta rcbci(')[), 110 sc :-.iglli() ell el ticmpo a lIll:l . ...,ol:i collof(e, 

sino que St' com para rOll divcrs:ls pohlacioncs sillliLires con edades distinta:-. 
bto cs cicrto sohre todo con pohl:lciom:s de ;h\)olc:-. y otras cspecies de 
vida I:ng:\. 
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Una pendiente de -3/2 indica que en una poblaci6n en crccirniemo y 
can autoatenuaci6n, cI peso media de las plantas aumenta mas rapidameme 
que no decrece la densidad. Par consiguiente, una poblaci6n que siga una 
lfnea de atenuaci6n -3/2 aumentara constantemente su peso total (0 su pro, 
ducci6n). Evidentemente, llega un momenta en que esto debe cesar: la pro
duccion no puede aumentar indefinidamente. Cabe esperar que la Ifnea de 
atenuacion pase de una pendicnte de -3/2 a una pendiente de -1, de modo 
que cI peso total par unidacl de superficie permanczca constantc. Esto es 10 
que sucedia cuanda se cultivaban poblaciones de Lolium perenne (fig. 6.34 b) 
con intensidades luminosas bajas (17 % de la luz de pleno dla). Una pendicntL 
de -1 significa que eI crccimiento ulterior de los supervivientes cquilibra ex.1C
tamente las muertcs de otros individuos, es decir, que parece ocurrir cuanda 
la produccion total alcanza un maximo que no puede ser rebasado por dicha 
especie en ese ambicnte determinado. En un ambientc con una intensidad 
luminosa reducida, la producci6n maxima se halla disminuida; las pendicntes 
de -1 sc poncn entonees de manifiesto can densidades mas bajas (fig. 6.34b). 
Pero en la practica, incluso en los experimentos artificiales, poe as poblacio
nes can autoatenuaci6n alcanzan estas producciones maximas; las pendientes 
de autoatenuaci6n de -1 son raras. 

Curiosamente, todos los tipos de plantas tknen una linea de atenuaci6n 
con una pcndicnte aproximadamente de -3/2, y parece tambiCn que se cn, 
cucntran aproximadamente sabre la misma linea de atcnuaci6n, con intersec
ciones (es decir, valores de c en la ecuaci6n) que quedan dentro de un margen 
notab1emente estrecho (fig. 6.35). En cI extrema de la dereeha de la linea de 
la flgura 6.35 se encuentran poblaciones de plantas pequenas con densidad 
elevada (hierbas anuales y plantas percnnes con brotes de vida carta), mien
tras que en el extremo de la izquierda se hallan las poblaciones menos densas 
de plantas fiUY grandes, principalmente de arboles. Todo eI espcctro de for· 
mas y tamanos vegetales se encuentra a 10 largo de la linea que une estos dos 
extremos: la gama induye las secuoyas (Sequoia sempervirens), que son los 
arboles mas altos conocidos, y tambien cI alga unicelular Chlorella O. White, 
comunicaci6n personal). Pero cada especie se atenua a 10 largo de tan solo 
una parte de la linea general de la figura 6.35; es decir, una cspecie determina
da en un ambiente determinado empieza su trayectoria can una linea vertical, 
que luego se aproxima a la linea -3/2 y la sigue durante una parte de b mis
rna. (Probablemente abandonarfa de nuevo dicha linea para seguir una pen
diente de -1 cuando hubiera alcanzado su producci6n maxima.) Las diferen
tes especies enrran y salen de la Ifnea general en distintos puntos. 

Debemos haeer notar de paso que las figuras 6.34 y 6.35 han sido dibuja
das, convencionalmente, con ellogaritmo de la densidad en eI eje x y elloga
rHmo del peso medio en el eje y. Esto no quitre significar que la densidad 
es la variable independiente de la que depcnde eI peso medio. De hecho, se 
puede aducir que el peso media aumenta naturalmente durante el crecimien
to del vegetal y que determina asi la disminuci6n de la densidad. EI enfoque 
mas satisfactorio consiste cn pensar que la densidad y el peso medio son 
totalmente interdependientes: ninguno es independiente del otro. 

No disponemos de una respuesta exacta a la pregunta de por que las !ineas 
de atenuaci6n tienen una pendiente de -312 (vease, par ejemplo, White, 1981). 
Pero sabemos que en una cohorte en crecimiento, la superficie de cobertura 
vegetal par unidad de superficie de terreno (el indice de superficie foliar) pasa 
rapidamente a ser independiente de la densidad de la planta - no continua 
aumentando a medida que se incrementa la masa de la poblaci6n. La relaci6n 
-3/2 suele ser considerada como un reflejo del hecho de que las poblaciones 
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Figura 6.35 Autoatcnuaci()n cn una gran divcrsidad de hierbas y arboks. Cada 
Hnca rcprcscnta a lIna ('specie difercnte, y 13 linea indica 13 gama sobre 13 que se 
reali7.aron obscrvaciones. Las flee has, dibujadas 5610 sobre las Hncas rcprcsentativas, 
indican 13 direcci6n de I:i autoatcnuaci6n con eI transcurso del tiempo. La Figura 
sc hasa cn 1:1 figura 2.9 de White: (1980). que cit!. lambito las fucntes originaies 
y d numcro de las cspccks (it: los'; 1 grupos de datos. Ohscrvcsc que todas l:is 
lfm.'as (icnen una pcntiic:rHc lit: aproximadamcntc -.~/2, y que sus intcf!'lCccionn 
Cleo cn una frania rcJ;HivanH.'nt(' <:strccila. 

vcg('talcs rcpccscntJIl peso () Voillfllcnes (dimensioncs con Ja potellcia :\) em
paquet;I(.Ios h;ljo una supl'rfkie de follaje que capta Ja luz (dimensiones con 
Ia potcncia 2), que permanece constante y que clio cs proporcionai a Ja inver
~a tIL Ia densidad. 

Obsl'rvando con mayor dl'talle una cohortc en desarrollo, vcmos que son 
las hojas que cuhren a sus vl'cinas las que capturan cficazmcntc la radiaci6n. 
Por consiguicnte, 1;ls hojas cficaccs son aqucllas que sc encucntran sobre 
pCcloios 0 tallos mas largos () sohre tejiuo mul'rto persistente como c1 tronen 
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de un arbol. Por esta raz6n, la poblaci6n va quedando formada por indivi
duos progresivamente mayores y mas escasos, que Ilevan su follaje sobre una 
proporci6n cada vez mayor de tejido de sosten no fotosintetizador 0 muerto; 
yes este tejido muerto el que es acumulado par una pohlaci6n a medida que 
avanza par la linea de atenuaci6n de ~3/2. De hecho, si observamos la lfnea 
de a(enu~lCi6n de la figura 6.35, de derecha a izqllicrda, pas amos de las plan· 
(as herbacel.s hasta los arboles lcnosos, pasando por los arhustos; Ia propor
cion de tejido muccto es cada vez mayor. iNo se trata de biomasa, sino de 
nelTomasa! Por (Onsiglliente, no podcmos cxplicar Ia Icy de la atenuaci6n 
-3/2 simplemente en terminos de alguna relaci6n limitante entre el volumcn 
del follaje y la superficic de terreno. La explieaci6n del presente dehe hallarse 
en c1 pasado. (Esta idea puede ser extendida para considerar no s610 c6mo 
se produce la atenuaci6n dentro de una poblaci6n de una (mica especie, sino 
tam bien para estudiar cl modo en que una especie substituye a otra en el trans
curso de una sucesion dc vegetaci6n - vease el capitulo 16.) 

Finalmente, aunque hemos subrayado c1 cadeter aparentemcnte universal 
de la ley dc atenuaci6n -3/2, existcn algunas variantcs importantcs que debe
mns considerar. Como ya hemos dicho, los arboles se hallan silUados a la 
izquierda de la figura 6.35 porque sus follajcs mantienen un peso muy consi
derable de tejido; y puedcn conseguirlo porque una gran parte dL dicho 
tejido es muerto y necesita muy poco mantenimiento. En cambio, las gramf
neas pueden mantcner una cantidad rclativamente reducida de tejido, ya que 
la mayor parte de cstc requiere un mantenimicnto activo. Par ello se hall an 
situadas a 1a derecha en la figura 6.35. Los nivcles reducidos de luminosidad 
induccn Iineas de atenuaci6n con una pendicnte de --1 (fig. 6.34b) dcbido 
a que c1 men or nivel de fotosintesis s610 puede mantener un peso reduciclo 
de tejido. Pero los niveles reducidos de nutricntes no altcran la pendiente de 
la linea de atenuaci6n. En vez de ello reduce la tasa con que la poblaci6n avanza 
a 10 largo de dicha linea (Yoda el al., 1963; White & Harper. 1970). Esto es 
debido a que la cantidad inalterada de luz puede mantener aun (a traves de 
la fotosintesis) e1 mismo peso de tejido) pero a nivc1es bajos de nutrientes las 
plantas s610 construyen con lentitud este tejido. Finalmcnte, la forma y cl tipo 
de planta pareeen desempenar un papel crucial en la determinacion de la 
intersecci6n de la Ifnea de atcnuaci6n. Las contferas suelen tener interseccio
nes mas altas que los arboles caducifolios, y las gramfneas tienen una intersec
ci6n mas alta que las plantas herbaeeas dicotiled6neas. La importancia de cstc 
hecho ha sida discutida por Lonsdale y Watkinson (1983). 

Los ani males, ya sean sesiles 0 m6viles) deben tam bien «autoatcnuarseJl, 
por cuamo los individuos en erecimiento de una cohorte compiten de modo 
creciente entre si y reducen su propia- densidad. Sin embargo, esti aun por 
dilucidar si los animales tienen su propia «leY'~ de autoatenuaci6n. Eviden
temente, no dependen de la luz como las plantas; pero los animales sesiles 
abarrotados, por 10 menos, necesitan empaquetar «vo!umenesJl bajo un area 
aproximadamente constante" Por oteo lado, pareee menos probable la existencia 
de una ley de autoatenuaci6n que pueda ser aplicada de modo general a los 
animales m6viles (peco, sobre este tema, vease Began el al., 1986). 
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7.1 Introduecion 

La esencia de la COI11IX'tcncia intcrespecifica reside en que los individuos 
de lIna cspccil' sufrel1 una fcducci6n cit' Ia fcclinciidac!, la slIpcrvivcl1ci::t () 
cI crccimicnto como n:sultado eiL b cxpiotaci6n de los rCCUfSOS () de la inter
ferenda por parte de individuos de otea especk. Peru detrJs (I<.: estl frase 
tan sencilla St' cscondc ulla gran profusi(m de dctallcs sutiks. La compctcncia 
interespecifica puede afcctar de rnuchos modos a la dinamica de pohlacioncs 
de las cspccics que compitcn. La dinamica, a SlI vez, pucctc influir sobn: Ia 
distribuci6n y la cyoluci6n de 1a cspecics. Por orco lado, 1a compctcncia 
interespedficl pucdc scc invcstigada de muchas m;meras. POf clio, cste capi
tulo presenta una gama de cvidcncias, una gama de resultados finales y una 
gama de influcncias subyacentes. EI capitulo 18 examinara el papcl que dc
sempefia 1~1 competencia interespecifica en 1a estructuraci6n de las comu
nidades eco!6gicas. Dc hecho, varios de los tenlaS que sc introducen en cI 
prcsente capitulo scran abordados de nuevo y estudiados mas a fondo en 
cI capitulo IH. Ellcctor deherfa leer los dos capitulos consccutivamente para 
ohtcner una visi6n total de la competencia intcrespccifica. 

En eSle punto pllede ser util suhrayar un aspecto de la dcfinickm de Ia com
petencia que tiene un significado fundamental. La competencia se produce 
cLlandu dos u mas organismos obticnen sus recursos de una fuente que rcslll· 
ta insuficiente para todos cllos. La competencia s6/0 puede ocurrir si un re
cursu se encuentra en caIHidad limitada. En olras palahras, dos especies con 
recursos muy similares no se hallarin en competencia si lo.s recursos dc que 
disponen son superahundamcs. Esto cs 10 que puede succdcr, por cjemplo, 
si las especies estan rcguladas por sus dcpredadores 0 parasitos. En cI prCSl'Il
tc capitulo sc u.:ntra Ia atcncit'm sobre tolio en los casos en que st: punk 
admitir que Ia compclencia im<.:fcspccifica csta actuando. 

7.2 Algunos cjcmplos 
de eompelcncia inlercspecifka 

Existell IlUIllCrOSOS estudios sohrl' Ia compctcnci:l intcrespecffica entre p:lfl"
j~ls lie t:SIKCll'S (0 Ull mayor m"II11L'f() de elias) de lOtio tipo. flcmos l'll'gllio 
los siguicJlLe." ejcmplos porqllc ilusuan COil particular clarilbd tllla snie dc 
ideas imponanles. 
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7.2.1 Competencia entre salamandras 

El primer ejemplo se refiere ados especies de salamandras terrestres, Pletho
don glutinosus y P. jordam', que viven en los montes Apalaches meridio-

.-j 

nales, en los Estados Unidos. Generalmentc, P. jordani vive a mayor altitud ; , 
que P. glutinosus, pero en cienas zonas sus distribuciones altitudinalcs sc 
superponen. Hairston (1980) Ilcv6 a cabo un experimento en dos localidadcs, 
una en bs Great Smoky Mountains, c10ndc las distribucioncs coincidcn 5610 
en una estrecha franja altitudinal, y la otra en las Balsam Mountains, dondc 
las espedes coexisten en una franja altitudinal mucho mas ancha. Amhas 
localidadt:s tcnian poblaciones de las dos cspecies de salamandra, y presenta· 
ban unas faunas generales de salamandras similares; se encontraban en 13 mis· 
rna elcvaci6n y estaban orientadas en la misma direcci6n. En amhas localida· 
des, Hairston estableci6 siete parcelas experimentales: de dos de elias elimino 
a P jordani, de otras dos elimin6 a P. gilltinosus, y las tres restantcs sirvieron 
de control. Este trabajo fue iniciacio en 1974, yen los pr6ximos cinco an os 
se estim6, seis veces al ana, el nllmcro de individuos de ambas espccics de 
todas las parcelas; los individuos fueron clasificados en tres grupos: indivi-
duos de un ano de edad, individuos de dos anos, e inciividuos de mas edad. 

En las parcelas de control, y en tada Ia zona, P. jordani era can mllcho 
Ia mas abundantc de las tios espccies; y en las parcelas de las que habia sido 
climinada se observo un incremento cstadisticamentc significativo de b ahun· 
c1ancia de P gilltinosus en amhas IOGllidacies. Sin embargo, en ambas locaH· 
clades, se observ6 un aumento estadisticamente significativo de la proporci6n 
de P jordan; de las clases de edad de uno y dos anos. Esto fue dehida proba
blemente a un aumento de la fecundidad ylo de la supervivcncia de los indivi
duos j6venes, factores ambos cruciales para Ia tasa basica de reproducci6n. 

El punto importante aquf es que los individuos de ambas especies tienen 
que haberse visto afectados en sentido adverso, originariamcntc, por los indi
vicluos de 1a atra especic, ya que cuanda una especie era eliminada, la especic 
que quedaba mostraba un aumento significativo de la abundancia y/o la fe
cundidad y/o la supervivcncia. Par consiguiente, parece que en las parcclas 
de control y en las zonas de superposici6n en general, estas especies compi
ten entre si pero aun coexisten. 

7.2.2 Compc:tcncia entre cuajalcche~ (GIl/i1UIl ~pp.) 

El segundo ejemplo 10 constituye un experimento llevado a cabo par uno de 
los mas famosos «padres fundadores» de 1a ecologia vegetAl, A. G. lansky, quien 
estudi6 la competencia entre dos especies de galios 0 cuajaleches (Tansley, 
1917). Ca/ium hercynicum es una espccie que crece en Gran Bretaiia en los 
sud os acidus, mientras que C. pumilum esti limitada a sucIus mas calcareos 
(en la epoca de Tansley, estAs especies recibian los nombres de C. saxatile 
y C. sylvestre). Tansley encontr6 que siempre que las cultivaba par separado, 
ambas especies podfan medrar tanto en el suelo acido de una localidad de 
C. hercynicum como en el suelo calcareo de una localidad de C. pumilum. 
Pero si las especies eran cultivadas juntas, tan 5610 C. hercynicum crecia satis 
factoriamente en el suelo acido y unicamente C. pumilum crecia sat is facto ria
mente en el suclo calcareo. Por 10 tanlO, parece que cuando crecen juntas 
estas dos especies compiten, y que una especie gana mientras que la otra 
queda tan desfavorecida que es excluida competitivamente de la localidad. 
El resultado depende del habitat en que se produce la competencia. 
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7.2.3 Competencia entre balanos 

El tercer ejemplo procede del trahajo de Connell (1961) sabre dos especies 
de balanos de Escocia: Chthamalus stellatus y Balanus balanoides (fig. 7.1). 
Estas dos especies se encuentran a menudo juntas en las mismas costas roco
sas del Atlantica del noroeste de Europa. Sin embargo, los Chthamalus adul
tos suclen presentarse en una zona intermareal mas alta que los Balanus 
adultos, aunque los Chthamalus j6venes se estab1ecen en numcro conside
rable en la zona de Balanus. En lin imemo de comprender esta zonacit'm, 
Connell estudi6 Ia supervivencia de los Chthamalus j6vencs en 1a zona de 
Balanus. Torn6 repetidos censos de individuos marcados a 10 largo de un ano 
y, 10 que es mlly imponame, se asegur6 de que en alguna de las localidadcs 
estudiadas los Chthamalus j6vcnes que se cstab1ecian en Ia zona de lJa/anu.'i 
quedaron libeLs del contacto con Balanus. A diferencia de 10 que succdia l1or
mal mente, cstns in<.iividlH)S sohrcvivfJn bien, independicntcmcnte del nivel 
imermarc:il. Por ello, p:m.Tla quc b causa hahitual de la mortalidad de los C'htho
malus jc'lvcncs no era el mayor liempo dc sUll1ersit'm Cil las zonas infcrio[(...':-" 
sino Ia competcncia dc nalallus. La ohservaci6n direct~l confirmc') LIue Bala· 
nus asfixiaba, socavaha () aplastaba a Chthamalus, y la mayor mortalidad de 
Chthamaills sc prodllda durante las cSlaciones de crccimiemo mas rapido 
de Balanus. AdemJs, los pocos individllos de Chthamalus que sohrcvivieron 
un arlo a la proximidad de Uo/aJlllS nan mllcho mas peqlleno:-" 10 que dl'
Illllestra, ya que los halallos mi" peqllefl.OS dejan menos dcscentiencia, que 
la competencia interespedfica reduda tarnhicn 1:1 fccundidad. 
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Figura 7.1 J)1~{fIbuci('ln IIHermareal de los adultos y las larvas reci("n 
e:stabit:cida~ de: !Jal'a/us fJa/alloilies y Cblbamalu.\ stellatus. con rcprcscntaci6n 
t"squl'ndtica dl.: Ius dl.:ctus rdatLvos dl.: l:.! dcst"l.:aci6n y la compctcncia. Las zonas 
St" in<.iicm :1 l:i il.quil.:rd:l: tit:sdc NMPV (nivd mcdio de: pit:anlJr, I1Ufcas vins) hasta 
NMBV (nivel mnli() <.1<: b:tlarnar, mar<:as vivas). (Scgun Connell, Il)()l.) 
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As! pucs, Balanus y CbliJamalus compitcn, Cocxistcn en las mismas zo· 
nas costeras, pero a Illcnor escala se observa que sus distribucioncs se super
pOl1en Illuy poco. Balanus cxcluye por compctencia a Ch/hamalus de las 
zonas infcriores; peru Chlhamalus pucde sobrcvivir en las zonas altas donde 
no punk han:rlo /3altlllus a c:Iusa de su mayor sensihilidad a Ia desecaci6n. 

7.2.4 Compt.."t<."tH.:ia entre espedcs de Parameci"", 

FI ('uarto ejemplo nos 10 proporciona ('I rrahajo clasico del gran cc()logo ruso 
(;. F. Gause, quien f(.:aliz() una snk dc cxperimemos para estudiar Ia compe
{eneia Cil eI lahoratorio, utilizando trcs cspecics del protozoo Paramecium 
(Clause, 19:\4, 1<))')). Las tres especies credan bien aisladamentc, alcanzando 
unas capacidades portadoras estahlcs en unos mhos con un medio Ifquido en .J 

(a) 

P. aurelia 

los que Paramecium consumfa cCiulas bacterianas 0 de Icvaduras, que a su 
vez vivian en harina de avena rcnovada regularmente (fig. 7.2a). 

Cuando Gause hizo (fccer conjuntamentc a Paramecium aurelia y I~ cau
da/wn, estl liltima siempre fw.: declinando hasta iJ. cxtinci6n, qucdando 
P aurelia como vcnccdora (fig. 7.2 h). P cauda/lim no habrfa Ilcgado nor
malmcnte a morir tan dpidamente como indica la curva en b figura, pero cI 
procl'dimicnto dd l'xpcrimellto de Gausl' implicaba una supresi6n de un 10 % 
de cuitivo y animaks diariamentc. As!, I~ aurelia fue ganancio en la compe
tcncia porquc cercI del punto dondc su tamano de poblaci()f1 sc cquilihraba, 
estc alm iha aUI11cntando un 10 % por <..Iia (y podia contrarrcstar la mortalidad 
impuesta) micntras P cauda/um iha aumcntando solamente un 1,5 (% al dla 
(Williamson, 1972) 

200 
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Figura 7.2 La eompctcneia en Paramecium. (a) P aurelia, P caudaturn 
y P bursa ria; las trcs espceies establecen poblaeioncs si son mantenidas separadas 
en sendos medios de cultivo. (b) En un medio de cultivo eomon, P aurelia cmpuja 
a P cauda/urn hacia la extinci6n. (c) En un medio de eultivo eamon, P cauda/urn 
y P bursaria coexisten, aunquc con densidades inferiores a las que presentan par 
separado. (Datos de Gause, 1934; scgon Clapham, 1973.) 
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En cambio, cuando P aurelia y P bursaria se mantenfan en cl mismo tuba, 
ninguna de las das especies sufria una disminuci6n que Ia Ilevara a la extin
ci6n. Coexisrfan, pero con unas densidades estables mucho mas bajas que las 
observadas en los crecimientos aislados (fig. 7.2c). Por consiguientc, csras 
especies coexistemes sc hallaban en competencia. Sin emhargo, una observa
cion mas detallada revclada que, allnqlle vivian jumas en un mismo tuho, 
ambas especies estaban separadas en cI cspacio, como los balanos de Con
nell: P aurelia tendla a alimentarse de las bacterias suspendidas en eI media, 
miemras que P bursaria se concemraha en las cCiulas de kvadura del fondo 
de los tubos. 

7.2.S Complotcncia entre diatomeas 

FI(iltill1o cjcmplo proceue de un trahajado (it: TiIIll:1l1 et eli (llJHI) so\)n: dos 
cspccics de diatomc:ls de agua dulcc' /lsterioneiia form()so y ,))'n('(/ru Ilhw 
Esta illVl'stigaci()[) de IJhoralOrio pn,:scilt(') Ia caracterfstica de registrar e! illl
pacto de las especies sohre su r('curso iimit:lIlte allllislllo tiempo que Ia densi
clad cle las pohlacioncs. Amhas ('species nl'ccsitan silicaton para cOllstruir sus 
paredes cclularcs. AI cultivar aisladamentc cualquicra de las dos especies cn 
un medio liquido al que se afi.adian continuamentc fCCUfS05, 5C alcanzaha una 
capacidad ponadora csrahle, mantcnicn<.io5c lIna conccntraci6n haja consran 
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rigura 7.3 COlllpclellua cnlre dU\OIlH.";I .... (;1) A.\tcrirmeUa J(Jrmosfl. cuhi\'ada 
soLi ell un frasc() dc culliv(), c",I:lblcce una poblaci('Hl estlblc )" IlUlllicne un rccurso, 
cl silicato, en un nivcl de flujn {'stable. (b) AI cultivar sola S),!ll.'dm ulna sc: 
o])sc:rva 10 mismo, pt:ro el nivcl de silicato es infc:rior (c) A'I ser culliv;I<.Ia", juntas, 
S),llet/ra empuja a As(crumd/o hacla la cxtllKkHl, (SeW'1IL Tilman et fl/., ['JH1.) 
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te de silicato (fig. 7.3a y b). En otras palabras, las diatomcas consumfan silica
to y explotar este recursos mantenian su concentraci6n a niveles bajos. Sin 
embargo, Synedra reducia la concemraci6n de silicato hasta eI nivel mas bajo 
que Asterione//a. ASI, cuando las dos especies eran cultivadas juntas, Synedra 
mantenia la concentraci6n a un nivel que era dcmasiado bajo para que Aste
rione//a pudiera sobrevivir y rcproducirse. Par consiguiente, Synedra des
plazaba competitiv;lmente a Asterione//a c1e los cultivos mixtos (fig. 7.3c). 

7 . .> Algunos rasgos generales 
de la competencia intcrespecifica 

Los cinco ejemplas indican que los individuos de especies diferentes pueden 
campetir. Y esto no resulta sorprendente. Las salamandras y los balanos de
muestran tambicn que las especies diferentes compiten en la Naturaleza (es 
c1ecir, sc produjo una reducci6n interespedfica cuantificable de 1a abundan
cia y/o la fecundidad y/o la supcrvivencia). Parece ademas que las especies com
petidoras pueden excluirse mutuamente en detcrminadas habitats, de modo 
que no coexisten (como sucedfa con los galios, las diatomeas y eI primer par 
de especies de Paramecium), a bien coexisten (como las salamandras), quizas 
utilizando el habitat de un modo algo distinto (por cjcmplo, los balanos y el 
segundo par de especies de Paramecium). 

AI igual que en c1 caso de la competencia intraespecifica, se puedc estable· 
cer una distinci6n basica entre competencia de interferencia y competencia 
de explotaci6n (aunque en una interacci6n se puede encontrar elementos de 
ambos tipos de competencia). En la competencia de explotaci6n, los indivi
duos interaccionan entre Sl indirectamente, respondiendo a un nivel de recur
sos que ha sido reducido par la actividad de los competidores. Los experi
mentos de Tilman y sus colaboradores con las diatomeas constituyen un 
ejemplo de ello. Cuando la competencia interespecifica implica la explotaci6n 
de un recurso, una'de las especies consume y agota el recurso hasta un nivel 
que afecta al crecimiento, la reproducci6n 0 la supervivencia de la otra espe
cie. En cambio, los balanos de Connell proporcionan un claro ejemplo de com
petencia par intcrfercncia. Balanus, en particular, interferfa directa y fisica· 
mente en la ocupaci6n del limitado espacio del substrata rocoso por parte 
de Chthamatus. 

Otra cuesti6n cs que la competencia interespecifica (al igual que la com
petentc intraespecifica) es a menudo altamente asimetrica - can frecuencia, 
las consecuencias no son iguales para ambas especies. En el caso de los bala
nos de Connell, por ejemplo, Balanus exc1ufa a Chlbamalus de la zona de 
superposici6n potencial de ambas especies, pero el efecto de Chtbamalus 
sobre Balanus era significante: Balanus se hallaba limitado par su propia 
sensibilidad a la desecaci6n. Grace y Wetzel (1981) han dcscrito una situaci6n 
analoga observada en dos especies de espadana de Michigan. En las charcas 
donde fueron estudiadas estas plantas acuaticas, una de las especies, TYpha 
lali/olia, creda sobre todo en aguas poco profundas, mientras que la otra, 
1jipha angustiJolia, apareela en aguas mas profundas (fig. 7.4). Las manipula' 
ciones experimentales establecieron que T. lali/alia suek excluir a T. angus
tiJolia de las aguas poco profundas, mientras que la distribuci6n de T tatiJo' 
lia no se ve afectada por la competencia con T. angus Ii/alia. 

En un proyecto mas amplio, Lawton y Hassell (1981) revisaron los estudios 
de campo publicados sabre la competencia interespecffica en los insectos, y 
encontraron que los casas muy asimetricos (en los que una especie se veia 
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Figura 7.4 Compctcncia asimetrica entre especies de espadana. (a) [)jstribuCi6n 
nJ.turai de poblacioncs cocxistcntcs de 7ypba [all/alia (en aguas poco profundas) 
y T angustifolia (en aguas mas profundas). (b) Cuando estas plantas se cult ivan salas, 
T angllsttfolia se extiende por una gama mucho mas amplia de profundidades 
(10 que sugicrc que normal mente se ve cxcluida de las aguas mcnos profundas), 
PCfO T tali/alia crcce en la misma gama de profundidades que habitaba cuanda 
existfa compctcncia. (Scgun Grace & Wetzel, 1981.) 

muy poco 0 nada afcctada) eran dos veces mas numerosos que los casas sime
tricos. EI termino amensalismo se utiliza de manera general para describir una 
interacci6n en la que una especie afecta adversamente a otra, pero en la que 
la segunda especie no ejcrce ningun efecto, ni buena ni malo, sobre la prime
ra; y los casas de competcncia interespcdfica altamente asimetrica se adaptan 
claramente a esta descripcion. Par otro lado, al dcscribirlos como casos de 
amcnsalismo en lugar de como casas de competencia se enmascara su conti
nuidad escncial con casas mas simctricos de competencia imerespcdfica. 
Jackson (1979), por ejcmplo, estudi6 el caso de «competencia de crecimicmo» 
que se produce cOlre las cspecics de brizoos (ani males modulares, coloniales) 
que viven en la cara inferior de los corales de las costas de Jamaica (Ia compe
tcncia por crecimicmo esta muy cxtendida cOlre los organismos marinas scsi· 
les). EncoOlr6 que para las interaciones de dos cn dos entre las sktc especies 
qUL' intcracciunan con mayor frecuencia, cl «florcentaje de vencedoresD varia
ha de modo m;is 0 menos continuo entre un SO % (<<simctrfaD) y un lOO 'X,. 

Finalmente dehemos mci1cionar que los individuos que compitcn por un 
rccurso VL'n a menu do afectada su capacidad de explotar otro recurso. Buss 
(1')79), por ejemplo, demostr() que en las interacciones de crecimiento de los 
hriozoos parcce existir lIna interdcpendencia entre la competencia por el 
espacio y par cJ alimento. Cuando una colonia de una cspecie entra en con
tacto con una colonia de otra especie, interfiere en las corrientes alimenticias 
autogcncradas de las que dependen los briozoos - pcro una colonia con 
escasez de alimento (endra, a su vel, una capacidad mucho menor de compe
tir por cJ espacio. Se encucntran ejemplos similarcs cntrc las plantas enraiza-
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das. Imaginemos, por ejemplo, que una especie «agrcsiva» invade la zona de 
una especie «reprimidall y la priva de luz. La especie reprimida sufrid directa· 
mente de la reducci6n de la energia luminosa que obtiene, pero clIo reducira 
tam bien su tasa de crecimicnto radicular, y par consigllicnrc estara menos 
capacitada para explotar los reCllrsos de agua y nlltricnres del suelo. A Sli vez, 
csto rcdueiri su tas;l de crecimiento en las hojas y los tallos. As!, cllando !:is 
cspceics vege~i1es compiten, las repercusiones tluycn en ambos scOlidos en· 
tre las raiees y los brutes. Diversos investigadores han intcntado separar los 
efectos de la competencia de los brotes y Ia competencia de las rakes median
te un experimento en eI que dos especies son cultivadas a) por separado, b) 
juntas, c) en la misma tierra pero can las partes aereas separad~l, y d) en mace
tas separadas pero can las partes acreas juntas. Un ejemplo de clio 10 constitu
ye el trabajo de Groves y Williams (1975) con c1 trcbol subtcrranco (1riJolium 
sub/erraneum) y la condrila (Chondrilla juncea). EI trebol no qucdaba signi
ficativamente afectado en ninguna de las condiciones (otro ejemplo de com
petencia asimetrica). Pero, como se observa en la figura 7.5, la condrilla se vefa 
afecrada cuando las ralces credan juntas (reducci6n hasta cI 65 % del valor 
de control de peso seea) y cuando las partes aereas credan juntas (46 % del 
coOlroI), y cuando tanto las ralces como los broteS" credan juntos, el efecto 
quedaba multiplicado (65 % x 47 % = 30,6 %, comparado con cJ 31 % de 
reducci6n observada en el peso seco). Est;lha bien claro que amhos factures 
eran importantes. 

Los resultados de experimentos de este tipo ponen cit- relieve una cues
ti6n muy importante en el estudio dt la competcncb interespecifica: icu:Hes 
son las condiciones generales que permiten la coexistencia de competictores, 
y que cireunstancias conducen a la exclusi6n competitiva? Los mudclos matc
maticos han ayudado en gran medida a clarificar esta cuestion, y de ellos se 
hablar:i en la siguiente secci6n, junto con los resultados de importantes inves
tigaciones de campo y de laboratorio. La consideraci6n de otras cuestiones 
imporrantes -frecuencia de la competencia interespedfica en la Naturaleza 
y especies que tienen probabilidades de competir- se deja para mas aclelante 
(capitulo 18). 

CultiVQ 
en solitario 

100% 

D 

Competencia 
de las ralces 

65% 

r

UU

] 

Competencia 
de los brotes 

47% 

o 

Competencia 
de las ralces 
y los brotes 

~ 
31% 

o 
Figura 7.5 Competencia de las rakes y los brotes entre cI trebol subterr:.'i.neo 
(Trifolium subterraneum) y la condrila (Chondrilla jUYlcea). En, la parte superior 
se muestran los esquemas de los dispositivos utilizados en el experimento; en 
la parte inferior se indican los pesos secas de la condrila, en forma de porcentajes 
de la producci6n alcanzada en cultivo independiente. (Seglin Groves & Williams, 
t975.) 
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7.4 lExcursion competitiva 0 coexistencia? 

7.4.1 Un modelo logistico de la competencia interespecifica 

El modelo «Lotka-Volterra» de la competencia interespecifica, Hamada aSI en 
honor de sus ereadorcs (Lotka, 1925; Volterra, 1926), os una extensi6n de Ia 
ecuaci6n log{stica dcscrita en la secci6n 6.9. Como tal contiene todas las 
limitaciones de 1a logistica, pero de todos modos permite construir un mode-
10 uti! que aeroja luz sobre los factores que dc{crminan cl resultado de una 
interacci6n competitiva. 

La ecuaci(m loglstica: 

dN (K~N) 
--·=rN---- -----
c1N K 

conticnc, entre parcntcsis, un tt:rmino n:sponsable de !J incorporacion de \a 
compt'tcncia inrracspcdfica. La base del mocklo de LotkaVolterra consistc 
en la sl!bstituci6n de estc termino por mro que incorpore tanto a Ia com pc
tencia intracspecffica como a la intcrespecffica. 

EI tamano de !J pohlackm de una especic puede se indicado por N l , Y eJ 
de 1a segunda cspecie por N 2 . Sus eapacidades portadoras y sus tasas intrfn
secas de incremento son K 1 , K L , r 1 Y r2, rcspectivamcntc. 

Supongamos qUl' cliez individuos de la especie 2 ejercen, entre ellns, eJ 
mismo efeeto competitivo, inhibidor, sobre la cspeck 1 que un unieo indivi
duo de Ia espccie 1. EI efecto eompetitivo total subre Ia especie 1 (intraespeci
fico e intcrespedfico) sera entonccs equivalente cl efecto de (N\ + N2/1O) in
dividuos de lJ cspecie 1. La constantc -en este C:ISO 1/10- nxibc cl nombre 
de coeficiente de compelici6n y es simholizado por au (<<alfa uno dosD). Mille 
eI efecto competitivo per capita sabre la especie 1 de la espccie 2. Asf, al 
multipliear NL por alL 10 convicrtc en un nllmero de «equivalentes de N l ". 

(Ohservese qul' all < 1 signifiea que la espceic 2 tiene un menor deeto inhi
hidor sohre la especic I que eI que ejcree la propia especie 1 sobre sf misma, 
mientras que all > I signifiea que la especic 2 posee un mayor efeeto inhihi
dar que eI que ticne b propia especie 1 sabre sf misma.) EI clemento crucial 
del modelo es la sllhstituci6n de Nl en cI parentcsis de Ia eCllaci6n logfstici 
por un termino <.jll(.' signifiqlle «Nl m{ls equivakntes de N 1", cs decir 

o hien 

dN, 

dl 
rlNI (Kl - -·NI--aI2N2) 

K, 

y en cl (":ISO de la st'gullda espl'cic· 

r~,V~ (1\._ N!--aI2Nd 

K, 

l':stas dos l'CUaCiOiles constituYLIl d modclo de l.otka-Vo\terr:1. 

(7.1 a) 

(7.1 il) 

Para apreciar las propil'd~ldes de l'stl' Il1oLie\o, dl'hl'llloS plantcar b prl'gllnta 
siguil'ntl': iCual1do (1'11 que circunstancias) aUl11cnla 0 Jisminuyl' b ahundan
cia de cada especil'? Par~1 COnlcst~lr a esta pn.:gunta es nt'ct's~lriu cot1struir 
diagraIl1as en los que pucdan mostrarse todas las posihks comhinaciones de 
Ia ahundancia de las cspecies I y 2 (es decir, tod:1 l:is posiblcs comhinaciones 
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Figura 7.6 Isoclinas 
cero gencradas por las 
ecuaciones de l..otka, 
Volterra para 1a 
compctcncia. (a) Isoclina 
cero de N l : b. especk I 
aumenta pm dchajo 
y pm la izquierda de 
ella, y disminuye por 
encima y por la dcrecha 
de dla. (b) Isoclina cero 
equivalentc para N 2 . 

de N, Y N2). En cstos diagramas (figs. 7.6 Y 7.8), N, so rcgistrara en cI ejt 
horizontal y N2 en cI cje vertical, de tal modo que las dfras bajas de ambas 
cspecics qucden hada la parte inferior izquierda, y las dfras altas de de am bas 
especics hacia la parte superior derecha. Ciertas combinaciones de Nl y N2 
dadn lugar a incrementos de 13 especie 1 y/o la cspccie 2, micntras que otras 
comhinacioncs provocadn disminuciones de la especie 1 y/o la cspccic 2; Y 
existir:in isoc/inas cero para cada espccic (lfneas a 10 largo de las cuales no 
se produce ni incremento ni disminuci6n) que separen las combinaciones que 
conducen a un incremento de las que conducen a una disminuci6n. Ademas, 
si se dibuja primero la isoclina cero, existidn combinacioncs conducentes a 
un incremento en un lado de ella, y combinacioncs conducentes a una dismi
nuci6n al otro lado de la Hnea. 

Para dibujar una i.soc1ina cera para la especie I, podemos utilizar cI hecho 
de que sabre la isoclina cero dN,/dl = 0 (par definici6n), es decir, que (so
g(II1 la ecuaci6n 7.1 a): 

r1 N1 (Kl - Nl - 0J2N2) = 0. 

Esto es cicrto cuando 1a tasa intrinseca de incremento (N1) es cero, y cuando 
eI tamano de la poblaci6n (NJ) es cero, pero -mas importante en cl presen
te contexto- es verdad cuando 

KI-N1-012N2 = 0, 

que tiC pucde escribir tambicn as!: 

N J := K J - al2 N 2. (7.2) 

En otras palabras, en cualquicr punta de la linea recta que rcpresenta esta 
ecuacion, dNJ/dt = 0. Por consiguiente, la linea es la isoclina cero para la 
especie 1; Y puesto que se trata de una recta, puede ser trazada encontrando 
dos de sus puntos uniendafos, As!, en fa ecuaci6n 7.2, 

cuando Nl 
KI 

= 0, N2 =-

"1' 
euando N, = 0, N, = K 

(punta A, fig. 7.6a) 

(punta B, fig. 7.6a), 

y al unir estos dos puntas se obtiene fa isoclina cero para la especie 1. Par 
debajo y a la izquierda de ella, el mlmero de. individuos de ambas especies 
es relativamente bajo y la especie 1, sujeta a una competcncia debit, aumenta 
su abundancia (f1echas de izquierda a dereeha, NI sabre el eje horizontal). 
Par encima y a la derecha de la linea, el numero de individuos es elevada y 
la especie I disminuye de abundancia (f1echas de derecha a izquierda). Basan-
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dose en unos ca1culos semejames, la figura 7.6b muestra las combinaciones 
que conducen a un incremento y una reducci6n de la especie 2, separadas 
por la isoclina cero de la especie 2, con las flechas en sentido vertical, igual 
que el eje de N 2• 

Finalmente, con objeto de determinar el resultado de la competencia en 
este modelo, es nceesario fusionar las figuras 7.6a y 7.6b, 10 que permite prc
decir el comportamiento de una poblaci6n mixta. Para clIo debe tenerse en 
cuenta que las flechas de la figura 7.6 son en realidad vectores ~con una 
intensidad ademas de una direcci6n- y que para determinar el comportamien
to de una poblaci6n mixta N], Nl. se deben aplicar las reglas normales de la 
suma de vectores (vease I. fig. 7.7). 

N, 
Poblaci6n 
mixta 

Figura 7.7 Sum:! vectorial. Cuando 1:1 .... 
especies 1 y 2 aumentln del modo imilcado 
poc las flechas NI Y N2 (vecwres), d 
incremento de ]a poblaci(m mixtl viene 
dado poe el vector que corre poc la 
diagonll dd recr:i.nglilo originado por los 
vec{()res NI Y N2 

La Figura 7.Ba-d muestra que, de hecho, existen (uatro modus distintos 
de ordenar las dos isoclinas cera una con respecto a la otra, y el resulta
do de la competencia sera distinto en cada easo, Los dislintos casos pucden 
ser definidos y diferenciados por las intersecciones de las isoclinas. En la figu
ra 7.83, por cjcmph 

_lS~ > K, y K, > K,-
au all 

es dccir, K] > K1al1. y Kiall > K 2. 

Ll primera desigualdad indica que 105 cfectos intraespecfFicos inhihidores que 
la cspeeie 1 puede ejercer sohre ella misma son m~tyores''tlue los dee(()s inte
respecificos que 13 especic 2 pucde ejercer sobrc la cspccic 1. Peco la segunda 
dcsigualdad indica que la especie 1 puede ejcrcer efecto sohre la especie 2 
que la propia especie 2 sobre sf misma. Asf pues, 13 espccic 1 cs una eompeti
dora interespecifica fuerte, mientras que la especie 2 es una compcticiora intc
respecifica debit; y tal como mllestran los vcctorcs de Ia Figura 7.Ha, Ia especic 
I empuja a la especie 2 hacia la extinci6n y alcanza Sll propia capacidad porta
dora. La situaci6n sc inviene en la Figura 7.Bb. Por cOl1siguicrHe, las figur3s 7.Ha 
y 7.Hh describen casos en Ins que d ambicnte es ttl que una cspecie invaria
hlcmente c1imina a Ia otr~1 por competencia 

En la Figura 7.B<: 

cs decir, K2 0 12 > K[ y K[ On > K2 

Asf pues, amhas especies son competidoras mas funtes sohre la otra espccie 
que sobre elias mismas. Esto oClirrira, por ejcmplo, cualH..\o cH.b especie pro· 
duce una sllstancia que cs r6xica para lJ otra cspccie, pcro inofcnsiv;t par,1 I:t 
propia espceie prodllctora, 0 cuando C;ltla especie es agresiva freme a los in
dividuos de la otca especie, mas que frente a los de la propia especie, '1;11 como 
muestrJ la figura, 1a consecucnci~1 es una comhinaci6n en cCjuilihrio int'sr:lhlc 
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Figura 7.S Resultados de la compctcncia gcncrada par las ecuaciones 
de competencia de Latka-Volterra, para las cuatro posiblcs disposiciones de las 
isoclinas ccru NI Y N 2 " En general, los vcctares se refiercn a poblacioncs mixtas 
y Se obticnen tal como qucda indicado en (a). Los puntas rajos indican puntos 
de cquilibrio estable. EI punto blanco de (c) es un punto de equilibria inestable. 
Para mas detalles vease eI texta. 

de Nl Y N2 (dondc se cruzan las isoclinas) y dos puntos estables. En el pri
mero de estos puntas estables, Ia especie 1 alcanza su capacidad portadora 
con la extinci6n de la especie 2; mientras que en el segundo punta, la espe
cie 2 alcanza su capacidad portadora can la extinci6n de la especie 1. A cual 
de estos dos resultados sc Ilega en realidad esti determinado par las densida
des iniciales: la especie que se halla inicialmente con ventaja Ilevara a la otra 
cspecic a la cxtinci6n. 

Finalmente, en la figura 7.8d: 

~>K2 Y~>KI 
012 a2l 

es decir, Kl > K2al2 y K2 > K1 a21' 

En este caso, las especics ejercen un efecto competitiva menor sobre la 
OUa cspecie que sabre elias mismas. Esto puede ser expresado tambien di
ciendo que: 

que corresponde a grandes rasgos a las situaciones en las que la campetencia 
entre especies es menos importante que la competencia dentro de las mismas. 
Tal como mucstra la figura 7.8d, el resultado cs una combinaci6n en equili-
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brio, cstablc, de las dos cspccies, a Ia que tienden :1 aproximarse todas las 
poblacioncs mixtas. 

Dc modo general, el moclclo de Lotka-Voltcrra de la compctcncia interes
pccifica es capaz de general diversos resultados posihlcs: 13 prcdcciblc cxclu
si6n de Una cspecie por otr;!, la exclusion en funci6n de las densidades inicia
les, y la cocxistcncia estlbJc. A continuaci()11 sc discLJtiran cstas posihilidadcs, 
junto con los resultados de las investigaciones de campo y de iaboratorio. 
Vcremos que los tres resultados del modelo corresponden a circunstancias 
hiol6gicamentl: razonahks. 

7.4.2 El principio de la exclusi6n com petit iva 

La Figura 7.ka y h descrihe casus ell los que un cOlllpetilior interc .... pec!fico fuertc 
c1imina invariablcmente pur c()mpeteneia a Ull cornp('tiLior intercspedfico Lit'
hi!. Rcsulta (!til consilicrar esta situaci()[1 tksde <.:1 Pll!lt() de \'ista de la teo ria 
dl: los nichos (sccciolles 2.12 y :'.7).lkcorlielll()s que cJ nicho til' una especie 
en ausencia de competidorcs de otras cspccics l'S st! nicholundamentCll (dc· 
finido por b comhinaci6n de condicionl:s y n:cursos que pcrmite que la es
pecic mantenga una pohlaci()[1 \'iahk). Pero en presencia de competidores, 
la especie pllede verse limitada a lin nicho electil'u, cuya naturaleza cxac(a estj 
dctL'rminac.i;l por c1 (ipo de cspecic.s cumpetidora.s presl:llles en (:1. Esta distin
ci6n suhraya que la competencb interespecifka reducc Ia fccundidad y la Sll

pervivcncia, y que pllcden existir partes del nicho fundamental de una espe
cie en las que, como resultado de la compl:tcncia interespecifica, lJ especie 
ya no pued:! sohrevivir y n.:prodllcirse con ex ito. Estas partes de Sll nicho 
funllamental Ldtan en Sll nicho d"ectivu. As!, volviendo a las figuras 7.Ha y h, 
podcmos decir que cl competilior intuespecifico dehil carcce de un nicho 
dectivo cuando 51..' h~IIJa en competencia con cl compelidur fllerte. Los ejem
plo.., n:ales de competcncb intuespedfica cstudiaLios antes pUedl:Il scr exa
minados ahoet de nuevo en tt:rminos en nicho5. 

En cI caso de las especies de diatome;}s de Tilman y sus colahor~ldores, 
los nichos fundamcntalcs de amhas especies eran suministrados por las con
diciones de lahoratorio (am has cspecies Illedrahan cuando cran cultivadas por 
separado). Pero cuando ,\ynedra y Asterionella cOlllpetfan, SYlledra dispon!a 
lie un nicho d"ectivo, pefO no as! Asteriorzella: se producia Ia exclusi6n com
petitiva de Asleriolle/lo. Se llegaha al misl1lo resultado cuando compctfan I' 
aurelia y P emu/alUm en cl experimento dc Gause; I' cauclalum carecia de 
un nicho et"ectivo y era excluido competitivalllentc por I~ aurelia. Por (Jtm 
!ado, cuando competlan I~ aurelia y I~ hursarill, amhas especies disponfan 
de un nicho dcctivo, pero t:stos cran marcadamente di:-.tintos - I~ aurelia vi
via ell clmcdio de ('ultiv() Y Sl' alimclHaha de hac l<..'I"i;Js , lIIiclltras que I' hurso· 
ria sc cOllccntrah:t ell LIs CdllLtS de lcvadura dcl f()l1d() del tuho. As! PllC:-', 

Lt c{)cxis(l.'llcia ottl);! a:-.ociad:1 :1 11iLI dift..'I"cl1ci:lci(')[) dl" los nidlOs efcc(iv().,>, 
() "divisi(')ll" dt" 10.,> H.TUr. ... O.'> 

En los cxperilllcnt() .... de 'Etnslcy l'Oll (;aiiuf1l, los nichos fUlld:lI11cnt:lll"s de 
:ullhas especies inl'lui:1I1 :-.uclos :'i.ddo:-. y .... lIclos l·ak:irl·os. Pew en I:i C()IllPC

tcncia entre elias, cl nicho ckcti\"o de (; he1"CynlcuJn qUl:daha Iillli(~ldo a los 
suclos :'icitios, mil:ntras que cJ de (;. jJl/mi/lim .'il: Iimit:lba a 10:-' sudos Clic:l
reDs: sc producia lill:i l"xl"iu."i(')11 cOllipetitiv:t ret.."iprol"a. Ningun() de los d()!-> 
hjbitats permit!a una dii"erl:nciaci(m de los nichos, y Ilinglillo de los Ilichos 
dd hjbi(at fomentab:! b c()existencia. 

Entre los balanus dc Connell, cl nieho fUIH .. iamclllal de Chtl.ioma!us ba-
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"p I"i!l<"i pill 
de l.t t"V lu-,ioll 

\ O!llpdi!iLI 

prohkma .... 
flH:todoi{)gil..'()S dificilt:., 
para prohar d principio 
y .... obn: todo para 
n:{u III r!o 

difcn:nci:icit')11 
de los nkhos 
l compc.:tc.:nd<l. 
intc.:re~pecific~l: 

un;1 paula l Ull proct.·~o 
que no sicmprc <-'stan 
rclacionados 

jaba hastl Ia zona de Ba/aNus; pero la compctencia de Ba/anus limitaba a 
Chlhama/us a un nicho efcctivo en la parte superior de la costa. En otras 
palahras, Balanus exclllia competitivamcnte a Cblbamalus en las zonas infc
riores, pero para el propio Ua/anus, ni tan siquicra su nicho fundamental se 
extend!a hasta la zona cle r:bthama/us - su sensihilidad :l la desecaci6n Ie 
impedfa sohrevivir alii incluso en :lusencia de Cblhama/us. As!, de m~lI1era 
general, la cocxistencia de estas especies estaha asociada tambicn a una difc
n:nciackm de los nichos efcctivos. Lt pauta que se ha detectldo en estos ejem
plos ha sklo dcscuhicrta tamhien en otros muchos, y ha skin clcvada a la catc
gorf:! de prindpio: cI «principia de la exclusi()n competitiva" () '(principio dc 
Gausc». Pliede ser definido del siguiente modo: si dos especit."s cO!llpetit/oras 
coexisten en un ~lmhientt: estable, 10 hacen como resultado de la diferencia
cion de los niehos, es dccir, de la diferenciaci6n de sus nichos cfectivos. Sin 
emhargo, si no existe dicha diferenciaci6n, 0 si el habitat la hace imposiblc, 
una de las especies competidoras eliminara 0 excluira a la otra. Asi, la exclu
si6n se procluce cu;tlldo cl nicho efcctivo del competidor superior llena por 
complcto aquellas partes del nieho fundamental del competidor inferior que 
sc encuentran en cl hjhit~H. 

Sin cmhargo, se plledc plantear un problema mc[{)dol6gico importante al 
tratar de estahlcccr la pertinencia del principio (k excillsi6n competitiva en 
una sitllaci6n dcterminada. Consideremos las salamandras de f iairston, por 
ejemplo. Las dos especies competian y coexist ian, y cl principio de exclusi6n 
competitiva sugerirfa que clio era el resultado de la diferenciaci6n cle los ni
chos. Se trata realmeme de una sup()sicion razonablc; pero hasta que se haya 
ohservaclo esta diferenciaci6n y se haya comprobado que mejora los efectos 
de la competencia imerespecifica, debera continuar sicndo una suposici6n. 
Asi, cuando existen dos competidores, resulta a menu do dificil establecer c1a
ramentc que se produce una diferenciaci6n de los nichos, y es imposib/e 
demostrar la Jusencia de dicha diferenciaci6n. Cuando un ecologo no cons i
guc cncontrar esta cliferenciaci6n, clio pucde significar simplcmemc que ha 
observado ellugar equivocaclo a que la observaci6n ha sido cfectuada cle modo 
err6neo. EI principio de exclusi6n competitiva ha sido ampliameme aceptado 
a) porque el peso de la evidencia se halla a su favor, b) porque parece intuiti
vamente logico, y c) porquc cxisten razones te6ricas para creer en cl (modelo 
de Lotka-Volterra). Pero sicmpre se daean casos en los que no puede ser esta
blecido de modo absolutoj y tal como veremos en fa secci6n 7.6, existen otros 
muchos casos en los que simplemente no se aplica. En pocas palabras, la 
competcncia intcrespecifica es un proceso que a menlldo se halla asociado 
a una pauta particular (diferenciaci6n de los nichos); pero la pauta puede 
surgir a traves de otros procesos, y el proceso no tiene necesariamente que 
conducir a la pauta. 

7.4.3 Antagonismo mutuo 

La Figura 78c, derivada del modele de Lotka-Volterra, describe una situaci6n 
en la que fa compctencia interespedfica es, para ambas especics, una fucrza 
mas poderosa que la competencia intraespeciJica. Esra situaci6n rccibe cl nom
bre de antagonismo mutuo. 

Un ejemplo extremo de una situaci6n de este tipo 10 proporciona el traba
jo de Park (1962) con dos especies de escarabajos de la harina: Tribolium con
fusum y Triholium caslaneum. Los experimentos que Park realiz6 en los anos 
1940, 50 y 60, se cuentan entre los que cjercieron una mayor influencia sobre 
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dcpredacion rcdproca 
ell los escarahajos 
de: la harina 

Tabla 7.1 lkpn.'d:lci<'ln 
redproca (una form:! 
de :l.I1wgonismo murun) 
entre dos e . ..,pecies de 
e~c:lrab:Jj()s de la hariIu, 
hih()/ium (()1~lusum 
y 7ribo/ill1Jl custum:um 
Los aduitos y las larvas 
de :Imbas especies eomen 
huevos y pupas. En cad:! 
caso, y de BUtlera general, 
st' indica ]a prdcrcncia 
de cada especie pm 
individuos de su propia 
especie () de la otra 
espccie, La depredaci(Hl 
intercspccifica I'S mas 
:Jccntu;ada que la depn:
<.b.ci6n inlraespedfica. 
(Segun P~lrk ('/ ai., 196').) 

aldopalia 
c:n b ... pbllla., 

las ideas aeerea de la competencia interespecifica. Cri6 los esearabajos en 
simples recipientes de harina, que suministraban nichos fundamentales y a me
nuda tam bien efectivos para los huevos, las larvas, las pupas y los adultos de 
am bas especies. Existfa ciertamente una explotaci6n de recursos comunes par 
parte de las distintas cspecies y de las distintas fases; pero en este contexto 
tiene un especial intcres un aspccto de los resultados ohtenidos par Park. Los 
escarabajos se devoraban unos a otros. Las larvas y los adultos com fan huevos 
y pupas, con comportamiento de canihalismo sobre la propia especie y tam
bit'n sobre la otra cspecie; la propension al canibalismo se halla resumida en 
la tabla 7.1 (segun Park et aI., 1965). El aspec(() a resaltar es cl sigllicntc: de 

Adultos que comen huev()s 

Adultos que comt:n pupas 

Larvas que COlllCn iluevos 

Larvas qtH: cornen pupas 

En general 

«IllUcstr:1 

prefc relK 1:1 

~lkprcd:ld(Jr" por 

cOfljusum 
(ast(UICIl m 
conjilSUnl 
custancum 
c()njltsttnl 

castancum 
conjtlsum 
castancum 

conjusum 
castancum 

C()njllslllll 

COIIItiS/I'1l 

castulIL'UIn 
conjusum 
castaneum 
castell/('um 
cttstaneum 
n)flJusum 
castaf/cum 
cOr/Jus/1m 

modo general, los escarahajos de ~lInhas especies comfan mas individuos 
de la otra especie que de la propia. As! !"lues, lin meeanismo crucial de Ia intc
racci6n de estas especies eompetidoras era Lt oeprcdaci()n rccfproea (es decir, 
cI antagonismo mutllo), yes fadl observar que amhas especies se hallahan mas 
afectadas pur la acci(m intercspecffica que por ia intraespecffica. La agresi6n 
abierta recfprnea (cuando no la depredaci6n reciproca) cs prohablemente Ia 
forma mas comun de antagonismo mutuo entre especies animaks en COI11-
petencia. En el f<.~ino vegetal, sc ha argllmentado a I11cnudo que d ;mtagonis-
1110 mutuo es expresado a traves de la producci6n ele stlstancias qufmicas que 
son t6xicas para las otras especies, pero no para b espccic productor;1 (fcn()
menu conocioo como a/e/opatia). Es indudahk que de las plantas se plIeckn 
extraer compuestos qll!micos con estas propiedades, pero c~>ntinlla siendo till' 
oosu si dcsempeilan alglln papd en las intcracciolles del Illundn real. Estos 
prohlemas han sido disclitioos por llarper (1<)77). 

LI figllr~l 7,Hc, ellllodclo dt' Lotk:I-Vo!terr:l, sugeriria que las consecliencias 
dd antagonislllo mUlliO ~()n cscneialmclltl' iguaks Sea ellal fUl'rc su mccanis
mo exac((), PUl'sto que las especil's Sl' hallan m;i" afcn:l(bs por]a COITlIX'Il'IKi:1 
intcrespcclfica que por 1;\ intracspccifiea, d n.:SUit:ltiO dl'pel1lk en gran Illcdi
da de fa ahundancia rdativa de las especk.'s compclidoras. Lt rl'ducid:1 c:lIlti
dad de agresi(m intcrespccifica Illostra<.ia por 1I1U espccic rara ejcrce lIll d<'T

to rclativamente pequcllo sohre d competitior ahundantc; pef() ]a gran canticl:ld 
de agresi()Il despkgad~1 por la especie ahundantl' puedc eon<.iucir l:icilml'lltc 
ala extinci<'>nlocal de Ia especie rara, Adem:is, si las ahllntlancias t:st;in equili
braLias, un pequcilo cambio de las abundancias rclaliv:ls sed suficicntl' para 
clesplazar la ventaja de lIna cspeck.' a la otra. 1:1 resull:tdo de b cOll1petencia 
ser;i entonees impredecihlc; cualquicr:1 de las ti( lS e~pecics POtirf;1 excluir a 
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Tabla 7.2 "rcmpcratura 
entre Tri/)()/ium C()lIJ1t~'lml 
y TrilJOlill.m Uls(all(,II!11 

en clive.:rsos climas. Una 
('specie cs sicmprc 
e.:lirnill;!cb, y d dim:! 
;dtl"r:! d rcsultado, pero 
de IOd()s Illodos cI n::-.ul· 
tado cs prob:lhlc ods 
que dcfinido. (SCgLtn 
j';nk, 1<)';4.) 

;llltagoIli. ... lllO Hilltll!): 

d n· ... llitado dqH"lld(' 
tic 1:1 ... dt"ll ... id;ul(· ... 
al(";lll.{.ada.'" 

;.<.tuc ~rad() 
dc..· difcn'nciaci6n 
de los nichos exist<.' 
cntre eompctidorcs 
('(lex is ten tcs? 

Clima 

cllk:ntc - hl'1I1H.'do 

tClllpcr:!(\n - hLJlllcd{) 
frio - hLJlncclo 
C;!liclHc - Sl.'CO 

tcmpcf;.\do - sceo 
frio .~ st:co 

Porcent:!ie de.: veJ1cedoft..'s 

('( mflt slim cas(aIlCltf1l 

0 100 
I ·i H(, 

71 2Y 
y() 10i 
H7 13 

100 0 

I:t orra, segCIrl las densidades exactas que tienCil al principio 0 que alcanzan 
La tahl:t 7.2 mueS[[;t que esto es 10 que sLlcecie con los escarabajos cie la harilla 
cstuciiacios por Park (Park, 1954). Sicmpre se observaha un s610 vencedor, y 
cI eC}uilihrio entre las especies c~lmhiaha con las condiciones climaticas. Pero 
en todos los ciimas intermedin.'), el resullado era probable mas que deJinido. 
Inclusn cl compcticior inhcrenkmcme infcrior alc'anzaha oClsionalmcnte una 
dCllsidaci que Ie permitfa cxcluir competitivamcnte a Ia otra cspecie. 

7.5 Coexistencia a travcs de la diferenciaci6n 
de los nichos: cl concepto de similitud limitante 

EI modelo de Lotka-Voltcrra predice una asociaci6n emrc la coexistencia esta
hie cie los compcticiorcs y Ia condici{)n: 

es decir, situaciones en las que la compctencia imerespccffica cs, en conjun
to, menos importantc que la competencia imracspedfiea. Es evidemc quc la 
diferenciaci6n de los nichos t<.:ndera a concentrar mas los efectos competi· 
tivos dcntro de las espccks que entre las especies; y por consiguiente, se 
puedc considerar que el modclo de Lotka-Volterra impliea que cualquier gra
do de difercnciaci6n de los nichos permitid la coexist en cia estahlc de los 
competidores. De hecho, cl principio de la exclusion competitiva, tal como 
e$ enunciado habitualmente, ticne la misma impJicaci6n. Pero, ieS correcta 
eS[a implicaci6n? Hemos visto ya varios ejemplos en los que la coexistencia 
de los competidores se haUa asociada a un cierto gratia de diferenciaci6n de 
los niehos. Pero, iexiste un grado minimo de diferenciaci6n de los nichos 
que deba ser supcratlo para que se produzca una coexistencia estable? iY que 
grado de diferenciaci6n se suele observar? Estas preguntas se cueman entre 
las mas importantes del cstudio actual de la competencia interespecffica, yel 
modelo de Lotka-Volterra ha side modificado y extendido en un intento de 
encontrar una respuesta. EI razonamiento, iniciado por MacArthur y Levins 
(1967) y desarrollado par May (1973), es el siguiente: 

Imaginemos tres especies que compiten por un recurSO unidimensional 
y de distribuci6n continua; el tamano de la com ida es un buen ejemplo de 
ello, pero tam bien se puede pensar en la comida situada a distintas alturas en 
un bosque, 0 quizas en el agua dispuesta a 10 largo de un gradicnte de hume
dad en el suelo. Cada especie posee su nicho efectivo propio en esta dimen
si6n unica, y dentro de el consume los recursOs. Por otro lado, se sLlpone que 
su eficacia, y por consiguiente su tasa de consumo, es maxima en el centro 
de nicho y disminuye hasta cero en ambos extremos. Por 10 tanto, este nicho 
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Espede , Especie Espede 
2 3 

Estado del recurso 
(por ejempio, tamai'lO de las particulas alimenticias) 

, 

• 
Especle , 

d ~ ... 
, 

d • 
Especle bpecle 

2 3 

Estado del recurso 

Figura 7.9 Curns 
de utilizaci6n del rCCUfSO 

para Ires CSpCClCS que 
coexistcn a 10 largo 
de un espectro unidi
mension:J.l del recurso. 
des Ia dist:tncia entre 10'" 
lll:lxill1oS de curV:IS 
:ldYdCl'ntI:S, /I.' <:5 !a 
dcsviaci()[l cst:intbr dt' 
las CU[V:!S, (a) Nichos 
l'srrechos con escas:t 
sllperposici(m (ri > Il'), c;-, 
decir, con rciativanwfltl' 
POCI compctcllCl:l 
inten:specfficl. (b) Nichos 
m:is amplios con mayor 
superposici(m (d < Il)), 
L'S dccir, con una coOl pc
tenda intefcspccifica 
rdativamcntc intensa 

pueue scr n.:pn:sentado pOl' ulla curv;.! de utilizaci6n del recurso (fig. 7.t)a )' 
h); Y cuaIlta mas $e supcrpoIleIl las curV:lS de utilizaci()I1 de las ('species ad)':I
centes, tanto mas compiten dichas especies. Dc hccho, admitiendo en primer 
lugar que las curvas son distribuciones «normales» (en d sentido estadfstico) 
yen segundo lugar que las diferentcs especil's tienen curvas de forma similar, 
cl cocficiente de competcnci:t a (aplicabh.: a amhas cspccil':-; adyacelltl's) pue
de ser cxprcsado mediantel:t f()f[llula siguicnte: 

donde Il' CS Ia Licsviaci('H1 cSl;indar (0, cn otras palahras, Ia <lI1chura rclativa") 
dc las curvas, y des Ia distancia entre los maxim()s adyacclHl's. Asi, a l'S mlly 
pequeno cuan<io cxiste una scparacitH1 cOllsi<.iLrahh.: nHre las curV;!S adya· 
centes (diu'» I, fig. 7.9a), y Se aproxima a Ia llnidad a mcdida que LIS ctlrva~ 
Se acercan una a Ia otr~t (dill' < I, fig. 7.{)h) 

(Qui: grado de supcrposici('m de Ia'i curv;lS adY:IC('ntc:-. de 11liii/.;ICir'll) cs 
compatiblc con Ja cocxistl'llcb l'stahle' Evidcntellll"IHl', ~i Ll supcrp() . ..,ki(')[) <.: .... 
reducida (fig. 7.9a), cxiste POC;! c()mpe[eIH:ia intcfDpecili<..:;1 y los COI1lI)("{ld() 

res pllcdell cocxistir. Por otf() Lld(), si tfl"~ nichos dehen sef :ljusud() . .., ;1 io br
go de Ia dimellsi()n del reClIr~() COil pOCI supcrPO . ..,il·i('lIl, elllOlln·s por iu Illl" 
nos uno ue los nichos serj prohahkmente ('s(recho. Entollct"s .... e pf()llucir:i 
lIIl:! competencia illlraespL'uJiul illtl'llsa dentr\) delnicho (0 nicho,<.,) eS!reciHJ. 
y existir;ln t;lmhii:1l porciones del espcctf() del rCCllfSO que qlll"lLldn \'irtuai 
mente inutilizadas por too:!s las cspccics. Por cOllsigllicntc, c:lhc espl'rar <jlll" 
la scleccj('m n~ltllral favorezca una mayor utiiizaci(lIl <ie cstas pOfci()I1C" dcs;!
provechau;I.'i, un incremen{() de ]a anchura de 10 .... nicilOs y por i() t;II\!O un 
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la coexistenl.:ia eon 
sllpc:rposici(')n minim:l 
es posihk - pero s610 
h:ljO ('OIHlicioncs 
p roh ihi tl v;unen tc 
rt'strkti\':,~ 

cI moddo sugicre 
que LI/W sera 
aproximadamcntc igual 
{) ligeramentc superior 
a la unidad 

aumcnto de la superposici6n de los nichos (es decir, de las curvas). L1. pregun-
ta cs: ;.hasta que punto? "i, 

MacArthur y Levins (1967) y May (1973) arortaron una resruesta supo
niendo que las dos especies perifcricas tcnlan la misma capacidad portadora 
(KI' que representa la conveniencia de los rccursos disponiblcs para las es
pecies 1 y 5) Y considcrando la cocxistencia emre elIas de otra especie (capa
ciclad portldora K~). Los resultados que obtuvieron estan i1ustrados en la 
figura 7.10, que indica los valores de KIIKI que son compatibles con la co
existencia estable para diversos valores de dlw. Cuando dlw tiene un valor 
bajo (a es clevado y las especies son similares), las condiciones para la co
existencia son cxtremadamentc restrictivas en terminos del cociente KIIK!; 
pero estas restricciones desaparecen dpidamcme a medida que dlw se JeereJ 
a la uniclad y la supera. En otras palabras, la cocxistencia cs posible euando 
dlw es bajo, pero unieamente si las convcnicncias del ambiente para las distin
tas especies estan bien cquilibradas. Y si se suponc que el medio varfa, las 
condiciones rcsultan incluso mas restrictivas. Las fluetuaciones ambientalcs 
conducen a variacioncs del cociente K1IKz, Y la coexistencia s610 sera en
tonees posiblc si, de modo general, este cocicnte permanece dentro de la 
regi6n esLlble de la figura 7.10. Para los valores bajos de dlw (especies simi
lares) y can un -grado incluso modcrado de variaci6n, esto es cfectivamente 
imposible. 

K, 
K, 

2 

o 

Inestable 

Estable 

Inestable 

_~L_~---L...~_.----J.---=:::::JI===:O 
1 2 3 

dlw 

Figura 7.10 La garna 
de caracteres favorables 
del habitat (indicados 
par las capacidades 
portadoras KI y K z, 
sicndo K, = K 3) que 
permiten una comunidad 
de tres especies en 
equilibrio con diversos 
grados de superposici6n 
de los nichos (d/w). 
(Segun May, 1973_) 

Asf, los valores elevados de dlw permiten la coexistencia estable de las 
especies, pero son poco probables porque conducen a una intensa compe
tencia intraespecffica y a la subexplotaci6n de los reeursos. Y cuando dlw es 
bajo, el equilibrio es demasiado fragH para ser mantenido en el mundo real. 
Por eonsiguiente, estc modclo sugiere que la eoexistencia de compctidores 
(que utilizan un recurso unidimensional) se basara en la difcrenciaci6n de los 
nichos en los que dlw es aproximadamente igual a la unidad 0 algo superior 
a ella. De hecho, otros varios enfoques te6ricos conducen a la misma idea (es~ 
tudiada par May, 1981 b)_ Desafortunadamente, la comprobaci6n de esta idea 
se ve imposibilitada por dos problemas principales, tal como se explica a con
tinuaci6n, 

EI pcimero de elias estriba en que la idea s610 se aplica a situaciones en 
que existe un recurso simple, unidimensional (probablemente bastante caro), 
y en las que las curvas de utilizaci6n son por 10 menos aproximadamente 
iguales a las del modelo, La competencia en varias dimensiones, y ciertas cur-
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vas de utilizaci6n alternativas (Abrams, 1976), conducirian al hecho de que los 
valores bajos de dlw serian compatibles con una coexistencia estable, s6lida. 

EI segundo problema estriba en la recolecci6n e interpretaci6n de los da
tos. Al «examinar. las prcdiccioncs del modclo existc en especial el grave pro
blema de seleccionar aquellos ejemplos de campo que 10 apoycn y de ignorar 
aquellos que no 10 hagan. As!, fa evidencia de campo utilizada persuasivamen
te poc May (1973) en apoyo de las sugerencias del modelo, rue criticada de 
modo aun mas persuasivo por Abrams (1976). Es necesario comprobar si cstas 
pautas «de apoyoll sc producen con una frecuencia muy superior a la que ca
bria esperar por el calculo de probabilidades; 0, dieho de otra manera, es ne
cesario obtener pruebas de que las pautls utilizadas como apoyo de la leorfa 
han surgido a traves de este proceso y no de otro cualquiera. Estos dificiles 
problemas se estudiaran en el capftulo IH. 

De todos modos, podemos darnos cuenta de que el modelo no es, ni mll
cho menDs, inserviblc. Nos !leva mas alIa de las nocioncs muy vagas sohre 
la difcrcnciaci6n de los nkhos entre competidorcs cocxistentes, sugiriendo 
que es posihk que exista un limite a la .... imilituu entr(." especi(."s cOI1lp(."tiuOG! .... ; 
y que (."st(." Iimit(." r(."prcscnta un equilibrio (."ntr(.", por un lado, Ia intcnsidau de 
la compctcncia intraespccffiea y la suhcxplotaci()n de los rccursos, y por otf() 
unos cquilibrios quc son demasiado fragiles para r(."sistir los avatares del mun
do reaL Por consiguiente, sin ser necesariamentc «correcto", el modelo r(."sul
ta inmcnsamcmc instructivo. 

7.6 Het<.:cogcneidad, coionizacion 
y competencia de apcopiaci6n 

En cstc momenta cs nccesario cfectuar una Hamada de atenci()n. Hasta aquf, 
se h~l admitido en este capitulo que eI mcdio ambicnte es suficientemente 
constante para que el resultado de la competcncia sea determinado por la~ 
capacidades competitivas de las cspccies competidoras. Pcro, en rcalidad, es
tas condiciones no son universales. Los ambientes suelen ser un mosaico de 
habitats favorablcs y desfavorablcs; las parccias a men lido s610 son asequiblcs 
lemporalmcntc; y las parcel as suelcn apareccr en momcntos impredeciblcs y 
cn lugares imprcdcciblcs. lnciuso cuando ocurrc la c()mpetencia interespc
dfiea, no siemprc contint"ia hasta Sll desenlacc final. Los sistcmas no alcanzan 
ncccsariamcntc un cquiJihrio, y los competidores supcriorcs no sicmpre dis
ponen del ticmpo necesario para cxcluir a los competiliores inferiores. Por 
clio, cI conocimiento dc la competencia interespeclfica no basta sicmprc por 
sl solo. A mcnudo es necesario considcrar tambicn cI modo en que la compe· 
tcnela interespccifica se ve intluida por un meuio amhicnte inconstantc 0 im
predecihk, aSI ('omo b forma cn <jue la pril:nera intcracciona con cI segundo. 

"7.(J,l I.aguna:&, imprc:dc:dhle ... : 
d pt:or COIlJIH"titior ("~ mejor (."olonizJdor 

Las "bgunas» de cspacio desocupado ocurren de modo impredecihle ell IlU

mccosos ambientes. Los incendios, los corrimientos de ticcr;1 y los rayos puc
den (fcar lagunas en las zonas hoscosas, las tormentas pueden crear laguna .... 
en las zonas costeras, y los de pre dado res voraces pueden crear Jagunas casi 
en (Odas partes. Estas lagunas son invariahlcmente recolonizadas. Pcro la pri
mera especic en colonizarlas no cs necesariamente ;lqudla que esta m:is capa-
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cocxlstcncia 
de Ull lIlejill6n 
l'ompctJtivo y de un;l 
alg~l parda fugitiva 

el que llega primero 
queda mejor servldo 

cirada para exciuir a las otras especies de esa zona a largo plazo. Por consi
gukme, siempre que las lagunas scan creadas con Ia frecLlcncia apropiada, es 
po.sihle que coexistan una cspecie «fugitiv~l» y un~l c.specie :llt~lmentc compcti· 
tiva. La cspeck fugitiva tiende a ser Ia primera en colonizar las iagunas; se es
ubkn.: en elias y se reproduce. La OWl cspecie sueic ser mi<.; lenta en invaclir 
las bgLinas; pero una vez ha empezado a hacerio, compile y final mente excJu
ye a Ia especie fugitiva de 1:1 laguna cn cuesti6n. 

Un ejemplo de clio 10 proporciona Ia cocxistencia del algJ parcb H)sle/sia 
!Jtllmae/ormis y del mejill()n J,~}'lilliS calljorniclls en las costas cle Washing
ton, USA (Paine, 1<)7<»). Posle/sia es una planta anual que se debe rcstahkccr 
cada ;1I10 para poder persistir en un detcrminado lugar. Para dlo sc fija a I:t 
roca dcsnuda, gcncralmente en lagunas del Iccho de mejillones creadas pOI" 
la acci()n de las olas. Sin embargo, los mismos mejillones se fijan Icntam<.:nte 
en dichas lagunas, lIen{lIldolas gradualmeme c impidicndo la colonizaci6n pOt" 
parte de jJuslelsia. Paine encontr() que estas espcciLs coexistfan llilicamentt 
en los lugares en que se presentaba una tasa media relativamente clevada de 
formaci()n de lagunas (aproximadamente un 7 % de la sllperfick al ano), y en 
que dicha tasa era aproximadamente igual anD tras <lno. Allf donclc la tasa me
dia era inferior, 0 variaba considerablcmentc de un ano a otro, se producLi 
(de modo regular u ocasional) una ausencia de roc! des nuda para coloniz:lr. 
Esto conducfa a la cxclusi6n general de Poste/sia. Pero en los lugarcs dc c()c
xistencia, Postels;a se vefa excluida finalmente de todas las lagunas, pero cstas 
cran creadas con suficicnte frecuencia y regularidacl para que se pucliera ob
servar una coexistcncia en cI lugar. 

7.6.2 Lagunas impredecibles: apropiaci6n del espacio 

Cuando dos especies compiten en terminos de igualdad, cl resultada suek ser 
predecihlc. Pera en la colonizaci6n de un espacio no ocupado, la compctcn
cia rara vez es equitativa. Es probable que los individuos de L1na especie lIe
guen a el, 0 germinen a partir del banco de semiIlas, antes que los inciiviciuos 
de otra especie. Este hecho, por sf solo, puede bastar para inclinar la bal:mza 
de la compentencia en favor de la primera especie. Y si eI espacio es apropia
do por diferentes especies en cliferentes lagunas, <.:sto pucdc permitir la coc
xistencia, incluso si una especie cxcluiria sicmpre a la otra en (aso de que com
pitieran {(en terminos de igualdad». 

La figura 7.11, por ejemplo, muestra los resultados de un cxperimento de 
competencia entre las gramineas anualcs Bromus madritensis y Bromus rigi
dus, que se encuentran en las zonas de pastos de California (Harper, 1961). 
Si se las sembraba simultaneamente en una mezcia a proporciones iguales, 
B. rigidus contribuia en mucho mayor grado a la biomasa de la poblaci6n mix
tao Pero retrasando la introducci6n de B. rigidus en la poblacion se desplaza
ba decisivamente eI equilibrio en favor de B. madritensis. Par consiguiente, 
es err6neo suponer que el resultado de la competencia esta siempre determi
nado par las capacidades competitivas inherentes de las especies en cuesti6n. 
lncluso un competidor «inferior» puede excluir a su competidor superior si 
dispone de suficiente ventaja inicial. Y esto puede fomentar la caexistencia 
cuanda se produce una colonizaci6n repetida en un medio ambiente 0 im
predecible. 
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Figura 7.11 Ekcto dd tkmpo en I:l competencia. hromus rigidus realil..a una 
contribuci6n abrumadoramcntc elcyada al peso seco total por parcda cuando 
{'s semhrada al mismo tiempo de H madritensis Pero si sc retarda la imroducci60 
de H rigidlls, su contrihuci6n disminuyc. L:t aproducci6n (Owl por parcda no Sl' 

Yio afcctada por d rctardo cn la introducci6n de H rigidus . • tras 126 <.lias 
dc crecimicoto; 0 tras 166 dfas de crecimicnto. (Segun Harper, 1961.) 

7.6.3 Ambientcs fluctuantcs 

Dc hccho, cl equilihrio entre las especies compctidoras puedc ser dcsplazado 
rcpctidamentc, y con clio fomentaba la coexistencia, simpkmente como re
sultado de los cambios ambientales. Este fue el argumento empkado por 
Hutchinson (1961) para explicar «Ia paradoja del planctonl>; la paradoja con
siste en que numeros~ls especiesde algas planct6nicas coexisten a menudo en 
ambicOles simples con un margen aparentemcnte limitado para la difercncia
ci6n de nichos. Hutchinson sugiri6 que eI amhiente, :tunque simple, estah:1 
clmhiando cOI1tinu:lmentc, sohre to do con un:! paut:t est~lci()nal. As!, :Iunqul' 
en un mOlllento (ic.:tcrminado, el ambit-Ole tenderia a fOlllcntar la exclusi6n 
de ciert:ls especies, es pusiblc que cambiara y quizas incluso Ikgara a favorc
ccr a estas mismas especies antes de su exclusi6n. En otras pabhras, eI result;l
do de cquilibrio de una imcracci6n competitjv~1 punk no tcner una impor
tancia capit;i1 si el :ullbiente suck camhiar :lI1les lie que sc alcance dicho 
e4uilihrio. Y puesto que wdos los amhicntcs varian, los cquilihrios competitj
vos h:m de e~'itar skmprc camhiando, y la coexistencLi. h;l de est~lr habitual
mentc asociada ;1 unas difcrencias de los nichos que favoreccrlan la exclusi6n 
de un Illundo invariable. 
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7.6A Pan.:das cfimcras con lapsos de vida variahles 

Por naturaleza, muchos amhientes no son simplemente varia hies sino efime
ros. Entre los ejcmplos mas cviclentes de clio se cuentan los cllerpos en dcs
composici(m (carrona), cI csticrcol, los frutos y hongos en putrefacci6n, y las 
cl1arcas temporaics. Pero se debe teller ell cuenta que tamhicn Ulla hoja 0 ulla 
plant;\ :lIllIal pueden Ser consideradas como parcelas cfimeras, especialnH.:ntc 
si cs comestible para .'iU consumidor durante lin pcrioclo de ticmpo limitltlo. 
Con frecllencia, e.'itas parcclas efimeras tienen un Iapso de vida variable - lin 
[rLHo y los insectos que vivcn cn eI, por cjcmplo, pllcden ser comidos en cual
quicr momenta par un pajaro. En estos casos es facil imaginar 1a cocxistencia 
de dos especies: un competidor superior, y un compctidor inferior que a pc
sar de todo se reproduce pronto. 

Un ejemplo de dlo se cncucntra en eI trahajo efectuado por Brown (19B2) 
sobre dos especies cle caracoles pulmonados que viven en charcas de la zona 
nororiental de Indiana, USA. Alterando artificialmente la densidad de una u 
otra espccie en eI GlmpO, se demostr6 que la fecundidad de Pbysa gyrina 
quedaba significativamcnte reducida por Ia competencia interespedfica con 
Lymnaea clades, pero que cI efccto no era reciproco. I.. clades era eviclcnte
mente cI compctidor superior cuando la cornpe(cncia continuaba a 10 largo 
del verano. Pero P RYrina se rcproducfa mas temprano y con un menor tama
no que I.. elades, y en las numcrosas charcas que se secaban a principios dc 
julio, csta era a menu do la (mica especie que habra producido ya en aquel mo
menta unos huevos resistentes. Par clio, las especies coexistian cn eI conjunto 
de aqudla zona, a pesar de la aparente inferioridad de P gyrina. 

7.6. S Distrihucioncs agrcgadas 

Un modelo mas sutil, pero de aplicaci6n mas general, de la coexistencia entre 
un competidor superior y otro inferior sobre un rccurso effmero y en mosai
co ha sido investigado mediante simuiaciones con ordenador por Atkinson 
y Sharrocks (1981). EI punto capital de su modclo es que las dos cspecies tie
nen distribuciones independientes, agregadas (es dccir, agrupadas) sabre las 
parcelas disponibles. Esto significa que los poderes del competidor superior 
van dirigidos en su mayor parte contra los miembros de su propia especie (en 
los grupos de densidad elevada). Tambien significa que cl competidor supe
rior agregado se hallara ausente de muchas parcclas en las que eI competidor 
inferior, can su distribuci6n independiente, podra escapar a la competencia. 
Atkinson y Shorrocks encontraron que, a consecucncia de ella, un compe
tidor inferior podia coexistir con eI superior que Ie habria excluido capida
mente de un ambiente continuo, homogcneo. Tambien encontraron que la 
persistencia de la coexistencia aumentaha con eI grado de agregacion, hasta 
que a niveles elevados de agregaci6n la coexistencia era aparentemente per
manente (fig. 7.12). Puesto que muchas especies presentan en la Naturaleza 
una distribuci6n agregada, es posible que estos resultados sean ampliamentC 
aplicables. 

Hanski y Kuusela (1977) ofrecen un ejemplo de este fen6meno a partir de 
un estudio sobre las moscas de la carrana en Finlandia. Establecieron 50 pe
quenas parcelas de carrona en un area muy Iimitada (aproximadamente 5 m2) 

y dejaron que las moscas presentes naturalmente en la zona pusieran sus hue
vos en las parcelas (es decir, las coloni7.aran). En conjunto aparecieron nueve 
especies de moscas en las parcelas. Pero el numero medio de especies por 
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Figura 7.12 Cuando oos cspecin compitcn pur un rC:CUfSO dimcro y ell 
mosaico, tl numero de gem:r:lCioncs Lit: coc:xistcncia JutlH.:nt:.l con d grado lit.: 
agregaci6n de los compctidores, medido por el paramcrro k de 1a distribuci6n 
«binomial neg:l.tiva». Los valorcs sliperiores a 5 son distrihuciool's realmente 
alcatorias; los valores infcriores a 5 rcpresentan distrihucioncs cada vcz mas 
agregadas. Con un recurso <-li5tTihuido de modo continuo, una cspecie excluirf:t a la 
otra aproximJdamcntl' ell dicz genn:lCiones. (Segtlll Atkinson & Shorrocks, 198\.) 

parcela fue solo de 2,7. Esto era dchido a que todas las cspecies teoian una 
distribuci6n altamentc agregada (con muchos dcsccndicntcs en unas pocas par
celas, y pocos descendientes () ninguno en otras muchas parcelas). A cons(
cuencia de clio, detcrminadas parejas de especies s610 cntraban en eontacto 
rara vez, y esto habrla fomentado la coexistencia general, aunque se habria 
podido praducir 13 exclusion en los lugarcs en que las cspecies sf entraron 
en contacto. 

De nuevo pareee que la naturaleza heterogcnca del media ambiente ha fo
mentado la coexbtencia sin que se produzca una marcada diferenciaciun de 
los nichos. Por consiguiente, una visi6n realista de la competencia interespe
cifiea debe reconocer que con frecuencia se produce no de un modo aislado, 
sino bajo la intluencia, y con las Iimit~lCiones, de un mundo en mosaico, no 
permanente 0 imprcdcciblc. 

7.7 Compctcneia aparcntc: cspaeio sin cnemigos 

Otra razun P;U:J. la cautela en cI estuliio dc Ia competcl1cia cs la existencia de 
In que Holt (1t)77, I<JH4) ha dCl1omina(\o Ia «compeh_'[Kia aparcnte» y 10 que 
otros han lIamado Ia «compctcncia por un cspacio sin cnemigos» Oeffrics & 
LlwtOIl, 19H4, I<)H'5). 

Imagincmos una especie de deprnbuor 4ue ataca a dus cspecies de pre· 
sas. Ambas espccics presa se ven afcctadas advcrsamente por cl dcpredauor, 
y d depreJador se hall;1 bencficiosJmentc afcct~ldo por ambas especics de pre
sas. Adcmas, cl :lUi1lellto de la abundancia que cl deprcdad()r cOl1siguc ~il ~er 

capaz de consumir Ja especic pres:! I incrementa su decto ~Idverso suhre l:i 
c:specie presa 2. Por 10 tanto, de un modo inJirecto, b especie prc~a 1 afCCl;! 
Jdvcrs~unente ~ll:i c:specie prcsa 2, y vicevCfsa. Estas intcracciollcs cstan rcsu
midas en Ia figura 7.1), que dem.uestra que <..lesde cI PUllto de vi.5(;1 de las dos 
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Competencia 
de explotaci6n 

Consumidor 1 Consumidor 2 

Rccurso 

I 

Competencia 
aparente 

Oeprcdador 

Especie presa 1 espccic presa 2 

Figura 7.13 En tcrminos de: los signos de: sus intcraccion<.:s, dos cspecies presa 
que son ;l[;IC:tdas por lin depredador comull (~comp<.:[encia aparente») no pueden 
scr distinguid;ls de: dos cspccie:s que consume:n lin re:eurso comun (competcnci;l 
de cxploraci(Hl). Las line:as continuas r<.:prcscnwn interaccion<.:s directas, las 
[fne:as de [raWs indic:tn intt:racciones indircctas. (Segun Holt, 1984.) 

especies presa, los signus de las interacciones no pucden scr distinguidos de 
los que sc produciriJIl si .'ie tratara ell' dos cspecics que compitieran par lin 
(mieo reeurso. Naturalmcnte, en cI caso prcsente no cxistc un recursu Iimitan
te. Y de ah! eI terminu de «eompetencia aparente». 

Para scr mas especffico, Holt (1977) ha demostrado, para un modc1o sim
ple pem ilustrativo, que la condici6n para que la cspecie presa 1 eoexista con 
Ia espccic presa 2 es: 

clonde r] cs la tasa intrinsecl de incremento natural de la especic presa 1, y 
a l cs fa da!:ia dc ~ltaque» del deprcdador sobre la cspecie prcsa 1 (de las tasas 
(Ie ataque sc hablad en cl capitulo 9). EI punto crucial es aqui quc la coexis
tcncia sed favorecida par la reducci6n de a], cs decir, evitando los ataques 
del deprcdaelor, del que sabemas que ataea a la especic presa 2. Esta claro que 
la espccie prcsa 1 puede conseguir esto ocupando un habitat, 0 adoptando 
una forma 0 una pauta de comportamiemo, que sea suficientemente diferentc 
del de la especie prcsa 2. En resumen, «el ser difcrcnte» (es decir, la eliferencia· 
ci6n de los nichos) favoreecrala coexistencia - pero 10 had debido a que dis
minuye la compctencia aparente 0 competcncia par un espacio sin enemigos. 
Es facil de ver que este esquema (diferenciaci6n de los nichos) puede resultar 
de mas de un proceso. 

Para citar un cjcmplo en que la difcrcnciaci6n de los nichos parcce ser 
eI resultado de la competencia por un espacio sin enemigos, Gilbert (1984) 
ha sugerido quc las especies raras ele la mariposa Heliconius estin confinadas 
a una gama Iimitada de plantas hucsped de las larvas porque con clio escapan 
a1 ataque de los parasitoides que infectan a las especies mas comunes de Heli
conius, que viven sobre otras plantas huespedes. En general, los estudios rea
Iizados por Holt (1977, 1984) Y por Jeffries y Lawton (1984) indican que e1 aban
dono rclativo cn que se tuvo a la competencia aparente en el pasado no esta 
justificado. 
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7.8 Interpretacion de las diferellcias 
entre nichos en el campo 

A pesar de las importantes interacciones entre la competencia y la hcteroge
neidad ambiental, y de las camplicaciones del espacio sin cnemigas, una gran 
parte de la atenci6n sc ha centrada en la competencia misma. En esta secci6n 
y en las dos siguientes examinaremos algunas de los mooos mas imponanres 
en que se ha intentado obtener informaci6n sabre 1a compctencia intercspc
cffica. 

Empezaremos por apuntar que la asociaci6n habitual entre la coexistencia 
de competidores y la difcrenciaci6n de los nichos ha conducido a muchos 
espccialistas a huscar las pruebas de Ia competencia en la simple distinci6n 
de difcrcncias entre los nichos cle las cspecics en cl campo. Sin emhargo, 5e 
plantean profundas dificultades al interpretar die-has diferencias. 

EI problema pucck ser ilustrado examinando aigullo cle los trahajos de 
Lack (1971). Lack <..icscrihi() !J coexis{cncia de cinco cspcdes de paridos en 
los hosques de pianifolios cle Ingiarerra: cI hnrerillo comlill (Parlts caerulclL9, 
c1 carbonero comlln (P 1Ju~jor), d carboncro palustre (11 paluslris), el carbo
nero sibilino (P numtnrlu,\) y eI car\)oncro garrapinos (I) (Ister) (fig. 7.14). Cuarro 
de cstas especies pesan entre <),1 y 11,'1 g por t~rll1illO mnlio (d carbonero 
COll1lll1 pesa 20,0 g); todas elias tieileil d pico conn y hllscan su alimenro prin
cipalmerHe suhre las hojas y las ramitas, aunque a vcces tambi~n sobre d Sllc-
10; todas St' alimentan de inscctos durante todo d ;11)0, y lamhitn de scmilbs 
en invicrllo; y rodas anid:lIl en aglljCfos, 1l0rmalillentc de los :Irbuies. A pesa!" 
de clio, en Marley Wood, Oxford, las cinco espccies Se reproducen, yel he· 
lTerillo comlm, <:1 carhonero comlm y t'I carhonero paillslrc son COlTIuncs 

Las cinco especies aiimelltan a sus crLls con orugas COI1H.:d()ras de hojas, 

Carbonero cornun 

Carbonero palustrc 

Cart){)I1CrO (J<HrapIllOS 

Carbonero sibilino 
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y todas salvo cl carbo nero sibilino comen hayucos en los inviernos en que 
son abundantes; pero estos dos alimentos son temporalmente tan abundantes 
que cs poco probable que los piridos compitan par eHos. EI pequeno herreri-
110 comun sc alimenta principalmeme sobre los robles, concentrindose en las 
ramitas mas peqllenas y las hajas del follaje graCias a su agilidad. Tambien arran
ca a tiras la corteza para comer los insectos que se cncuentran debajo de ella, 
y hahitll~llmente coge insectos de men os de 2 mm de largo. Apenas come se
millas, salvo las del abcdul, que toma del arbol mismo. En cambio, c1 carbo
nero com un, se alimenta principalmente sobre c1 sueio, especialmente en in
vicrno. La mayoria de los insectos que captura superan los 6 mm de largo; 
come mas bcllotas y castanas y mas semillas de accdera menor que las otras 
especies; yes la unica cspecie que come avellanas. El carbonero palustre pre
scnta unas costumbrcs alimenticias intermedias entre las c10s otras especies 
mas comunes. Se alimenta en el estrata arbustivo, entre la hierba 0, en los 
arboles, sobre las ramas y ramitas a menos de 6 m de altura. Su tamafio esti 
tambicn entre cl de las otras dos especies, y eaptura insectos de 4 mm de 
largo. Come ademas los feutos y semillas de la bardana, eI ev6nimo, la madre
selva, la violeta y la acedera menor. EI earbonero garrapinos es otra especie 
pcquena que come sobre los robles pero tambien, mas avanzado e1 ana, sabre 
los fresnos; tambitn se Ie encuentra en las eonfferas con mayor freeuencia que 
las otras especies. Come insectos que son incluso mas pequenos, por termino 
medio, que los preferidos por el herrerillo comun, y a diferencia de este los 
busca sabre todo en las ramas y no en el foHaje. Finalmente, el carbonero sibi
Iino es bastante parecido al carbonero palustre; se alimenta sobre los abedu
les, en menor grado sobre los saueos, y entre la hierba. A diferencia del car
bonero palustre, sin embargo, cI carbonero sibilino evita los robles y come 
muy pocas semillas. 

Lack lleg6 a la conclusi6n de que las especies se hallan separadas durante 
la mayor parte del ana por sus costumbres alimenticias, el tamano dc los in
sectos prcsa y 1a dureza de las scmillas que comen; y csta separaci6n se halla 
asociada a diferencias en el tamano del cuerpo y en la forma y el tamano del 
pico. A pesar de su parecido, las especies explotan recursos Iigeramente dis
tintos de un modo ligeramente diferente. Pero existen tees formas posibles de 
«explicarD este hecho. 

La primcra intcrprctaci6n es la de la «competici6n normal~: los paridos 
son especies eompetidoras que coexisten en virtud de la diferenciaci6n de 
sus nichos, pero conservan la capacidad de extender sus nichos (es decir, 
de ocupar la totalidad de sus nichos fundamentales) en ausencia de sus com
petidores. 

La segunda interpretaci6n es la de la «evitaci6n evolutiva de la competen
cia. - 10 que Connell (1980) ha llamado .el fantasma del pasado competiti
va». Esto requiere alguna expJicaci6n. Cuando dos especies compiten, los 
individuos de una 0 ambas especies sufren una reducci6n de la fecundidad 
y/o la supervivencia. Dichos individuos pueden ser entonces menos eficaccs 
que orros individuos, es decir, que aquellos que escapan a la competencia 
porque poseen un nicho fundamental que no se superpone can el de la otra 
especie. La se1ecci6n natural actuari sobre estas diferencias de efieacia. Puede 
favorecer a los individuos que escapan a la competencia interespedfiea, y con 
el tiempo la poblaci6n puede llegar a estar formada por completo por eslOS 
individuos. Naturalmente, esto no sucede siempre: la competencia real es un 
fen6meno frecuente e importante. Pero puede suceder, en euyo caso la dife· 
renciaci6n de los nichos no serfa eI resultado de la competencia presente sino 
de la evitaci6n evolutiva de la competencia pasada. Explicar la diferenciaci6n 
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, lO, simpiemente, 
cvoluci6n? 

:-;c pucd<--n 1'>:lCII" Illlly 

pO~';h uHH:lu!'.iolJt·~ 

tk b lllc..°CI c..·vith"llcb 
de ohS("I"\,;lci6n 

de los nichos en estos terminos CS, por consiguicntc, invocar al fantasma del 
pasado competitivo. 

La tcreera interpretaci6n posible de los datos sabre los piridos dice que, 
en e1 curso de su evoluci6n, las especies han respondido a 1a sclccci6n natural 
de ffiaocras diferentes e independientcs. Sc trata de cspecies distintas, y tic
nen caracteristicas distintivas, Pero no compiten en Ia actualidad, oi han com
petido nunca; simplemente succdc que son difcrcntcs 

Resulta dificil distinguir entre cstas tres intcrpn.:tacioncs Una manipula
ci6n experimental (por ejemplo, la climinaci6n de una 0 mas cspecies) pod ria 
probar la veracidad de la primera interpretaci6n si condujera, digamos, a un 
aumento de la abundancia de las cspccics restantes. Pero unos resultados ne
gativos serfan igualmcnte compatibles con la scgunda y la tcrcera interpreta
ci6n. Dc hccho, no existcn metodns faciles 0 comprohados para distinguir 
entre «cvitaci6n cvnlutiva dc la compctcncia» y «evoluci(ll1» simple (capitll-
10 IH). Y ciertamente, sohrc la llnica hase de los dat()s ohtenidos por o\)scrv:l
ci6n, cs imposihle rechazar ninguna de cstas intcrpretxiones. Es indudahlc 
que l'xistcn casos en los que unas l'specics compuidoras cocxistcn COIllO rc
sultado de la difercnciaci6n de los nichos; y cs indudahk qtle cxisten G1SO." 

en los que la ceolngfa y la morfologia de las cspecies h;lI1 sido Illoldealias pOl' 
Ia competencia en d pas ado, Pcro las difcrcncias entre LIS cspecks flO son, 
por sf sol as, una indicaci6n de la difcrenciaci(1I1 de los nichos forjada por la 
competl'ncia; y la competl'neia inten:spccffica 110 punic scr cstudiJ.da con una 
mera enumeraci6n de las difcrencias illtcrcspedfic;Js. 

7.9 Evidencia experimental 
de la compctencia interespecifica 

Las amhiguedadcs de la interprct~lCi6n de Ia evidencia ohscrvada han sieh) evi
tadas en much os casos mediante cl enfoqut: experimenlal del ('studio <.Ie b 
compclCncia intcrespccifica, En estt: mismo capitulo ViIllOS, por cjelllplo, que 
sc ha obtcnido cvidencia mediante los cxpcril1lcntos Illanipllbdores de cam· 
po con salamandras (secci6n 7.2.1), con halanos (7.:'.2), con cspadanas (7.:') 
y con Glracoles pulmonados dc agua dulce (7.0.4), En cstos cxperilllclltos St" 
~llteraba (habitualmcnte se rcdlld~l) la dcnsidad (it' una () de <l1ll\XlS cspccie~ 

A continuaci6n !:Ie registrahan la fccundidad, la supervivencia, Ia ahundancia 
o Ia ulilizaci6n de recursos en las especics rcstantes. I.ucgo se cOlllparahan los 
resultados con la situ;lci(m :lnt('rior a I:t manipubch')f1 0, Illejor atlll, con L1 par 
ecla comparable de control cn 1a que no ~e habl~l introducido ninguna Ill:llli 
pulaci6n. Estos expcrimcnt<ls han suministrad() vali(),'>as inf()rmacione:-., pen) 
son tfpicamt:ntc mas Liciles de Ikvar a caho con <.Ictt:rminados lipos de orga 
nismos (por cjcmplo, organisOlos :-.t'siles) que con or ro~. Schoeller (1 t)H.~) Y 
Connell (19H3) han realiza(\o revisiolles a rondo til" C.o.,{o." lipos de cvi(\el1ci:1 
(Vt'ase cJ capitulo IH) 

EI segundo tipo de t"\'idencia cxpcrinlelllal 11:1 .,>ido ."lIl1lin .... lr:ld() pOl' I( l..., 

trahajos cfectuJ.dos en cOlldiciol1e,.., :Irtificiaies, cOJllroLtda." (a Illclludo ell el 
lahor~lIori()). Entre los ejelllplos dl' cSlc tipo <.\c cslll<.iio:-. se ult"nl:m eltr;lh:ljo 
de Tansley con los gali(ls (sccci{)f1 7.2.2), cl de (;;lU~C C(l/l jJara1l/c(ium (7.2 .'f l, 
eI de Tilman c( a/. con las dialOrlleaS (7,2.~), el de (;ro\,es y \,\-'illi;Ul1S con cl 
tn:bol r la condrila (7,5) y d de Park COil 10:-' e:-'cILlinjo.'·, de b il:lrina (/ .. 1.5) 
larnbicn aqui, cI clcmellto crucial ha consistido en lIna COIllI);l[;lCi(m en! rc 
las respucstas de las espccics que viven en aisiamicllto y :-.us respucst;JS en url;l 
poblaci()n mixta. "I:dcs cxpcrimcnt<ls ticnen la \,enraj:1 <.i{' scr ('{Hllp;lr:lti\';Jfllcntc 
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b~ ~t:ric~ dt: sll~titlld6n 
dt: dt: Wit 

Lici1cs de dectuar y cle controlar, pero prcsentan dos importantcs inconve
nicnlcs. EI primcro de cllos cstriha en que las espccies son examinadas en unos 
amhicntcs dikrentcs a aquellos cn los que viven naturalmente. EI segundo sc 
basa cn la simpJicidad del medio ~lInbientc: plleclc impedir la diferenciaci()n 
de los nichos porqllc carcn: tic ullas dimcnsiones quc sedan import~lt1tcs. Dc 
[OdDS m()<.ios, CS{()S experimentos pueden proporcionar indicios imp()rt:llltes 
sohre los pro babies efcctos de la competel1cia en 1a Naturaleza. 

En los expcrimelHos a corto plazo con vegctales, por cjclnplo, se han utili
ZJdo dos dispositiv()s h;bicos: «sustitutivo», en cl quc Ia (lensiclad toules man
tenida constante, pero con variaci()11 (IL las proporciones de ambas ("species, 
y «ac.litivo», en cI que una especie es semhrada con densidad constantc junto 
a distintas densidades de una seguncla especic. 

7.9.1 Expcrimcntos de sustituci6n 

En cste cnfoque, iniciaclo por de Wit y sus colegas en Holanda (de Wit, 1960), 
se explora el efect{) de la variaci6n de Ia proporci()Il ele las dos especics man
teniendo constantc Ia densidad total. As!, con una densidad total dc, por ejem
plo, 200 plantas, se estab1ccerian una scrie de mezclas: 100 de la espccic A 
con 100 de la cspecic B, ISOA Y SOB, cero A y 200 B, etc. EstiS series de susti
tllci6n pueden ser luego estahlccicias para diversas densidades totalcs, habi
tualmentc cscogic.ias para asegurar que sf se procluzea la competencia. Pero 
en la practica muchos invcstigadores han utilizado una sola dcnsidad total. 

Un bucn cjcmplo de experimento de sustituci6n es cl del trabajo cfcetuJ
do por Marshall y Jain (1969). Utilizando dos cspecies de avcna silvestre (Ave
rUl fatuCl y A. barbata) que ereccn naturalmcnte juntas en los prados anualcs 
de California, y las eultivaron juntas con cuatro densidades: 32, 64, 128 y 256 
plantas por pareela. Para cada una de estas densidades, las dos especies fueron 
scmbradas con la misma gam a de proporciones, 0, 12,5, 50,87,5 Y 100 % de 
la sicmbra total. Tras 29 semanas de crecimiemo en un invernadero, sc deter
min6 13 produeei6n de cada especie en terminos del numero de espiguillas 
par parcela. 
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Para poder apreciar totalmente los efectos de la competencia intcrespecifi-
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___ Avena fatua Figura 7.15 La com
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afecta a la fecundidad de 
dos especies de avena 
silvestre, Avena Jatua 
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Figul47.16 Diagramas 
dt.' susrituci(m para Al'OW 

jal/Ill y A. barhata 
cuhivadas junt:I.'> con 
(uatro dc.:nsidadcs tolak·s 
1.:1.., lincis <.It: traz()s 
fII11t'str~Hl las pro<.illccio
Hes l'sp<.:rauas a partir 
dc los rnonocultivus 
(fig. 7.1'5); cJ punto A, 
pur cj<.:mplo, aparcu: ell 

(:1), (b) y (d). l..;(.s Iinc;ls 
continuas nllH:S(ran b 
producci6n en cI <.:uhivo 
mixto. (Segun Marstull 
& J;lin, 19()9.) 

ca cs nccesario conocer primero los efectos de la compctcncia intraespecifi
ca, Por clio, Marshall y Jain cultivaron am bas especies por separado con 1a mis
rna gama de densidades que luego utilizarfan en las series de sustituci6n. Los 
resultados que obtuvieron se hallan prepresentados en la figura 7.15. Qucdan 
claramente dcmostrados los e[ectos de la competencia intraespecffica. 

La figura 7.16 muestra los resultados de las cuatro series de sustituci6n (una 
para cada una de las cuatro densidades) en forma de diagramas de sustitu
cion. En cada caso, las Ifneas continuas representan las produccioncs de las 
sl"ries de sustituci6n, mientras que las lfneas de trazos representan las produc
ciones que cab ria esperar si las especies hubicran crecido aisladamcnte. El PU!ltO 
A (que aparece en las figura 7.I6a, b y d), pm ejemplo, es la producci6n ob'e~ 
nida de A. Jatua cuando esta espccie era cultivada sola con una densidad de 

(a) Densidad de 32 plantas por parcela (b) Densidad de 54 plantas por parceia 
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32 plantas por parcc!a. En ausencia completJ cie competencia interespecffi. 
ca, esta prociucci{)n hahria sido obtenida no s610 en la Figura 7.16a, sino tam· 
bien en Ia Figura 7.16h (donde estJS 32 plantas cie A. jattla eran cultivadas con 
32 de A. barbata) y en la figllra 7.16d (dondc las 32 plantas de A. Jatlla eran 
cultivadas con 244 de A. harhata). Pero en los dos lHtimos casas, 1a produc
ckm fue inferior J la csperada. Es esta disminuci()n de la producci{m (Ia linea 
continua par cicbajo cle Ja hnea de trazos) 10 que indica la acci6n de 1a compe
(encia intcrcspcdfica. 

La compctencia interespccffica sc ponL de manifiesto en tocios los casos 
salvo Ln aql.lc1 en que A. jatua LS cultivado en Ja serk de sustituci6n de me
nor densidad (fig. 7.16a). De hccho, para ambas espccies, ]a difercncia entre 
la prodllcci6n en cultivo mix(o y Ia producci6n en monocultivo Jument6 a 
medida que sc incremcntaba ]a ciensidad total. Tal como podfa esperarse, clio 
indica quc la intensidad de la competencia depencle cle la densidad a la que 
liene lugar la intcracci6n. TamhiCn merccc ser suhrayado que A. jafua se vda 
menos afectacla por la compctcncia interespedfica que A harbafa (Ia compe
tenci'l era asimctrica). 

7.9.2 Experimento~ de. .. adici611 

En los experimcntos aciitivos, una especie (tfpicamcnte una planta cultivada) 
es scmbrada con una clensidad constante, junto can divcrsas densidades de 
una segunda especie (tipicamcnte una mala hierba). La justificaci6n de cste 
esquema estriba en que imita la situaci6n natural de un cultivo infestado por 
una mala hicrba, yen que pur 10 tanto proporciona informaci6n sobre cI pro
bable efecto de diversos niveles de infestaci6n sobre cI cultivo. La Figura 7.17 
muestra un ejemplo de estc tipo de expcrimento; describe los efectos de dos 
malas hicrbas, Cassia obtusifolia y Amarantbus retroJ/exll~~ sobre la produc
ci6n del algod6n en Alabama, USA (Buchanan et al., 1980). A medida que 
aumentaba la clcnsidad de las malas hicrbas disminuia la producci6n de alga
don, y este efecta de la competcncia interespecffica era siempre mas pronun
dado can Cassia que con Amarantbus. 
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;,:Jmoddo (it- \Vatkin~oJl 

p:1Lt tratar ~itnul
t~t1J(-;lIn(:tlt(· Ia uensitl:td 
y L\ proporl'i()1l 

Un problema de los expenmentos de estc tlpo reside en que la densidad 
total y la proporci6n de las distintas especies varian simultaneamente. Par ello 
ha rcsultado dificil separar cI efecto de la mala hierha sabre la producci6n del 
cultivo, del simple efecto del aumento de la densidad total (cultivo mas mala 
hierba). Los experimentos de sustituci6n evitaban este problema mantenien
do constante Ia densidad total y varian do unicamente la proporci6n. Resultan 
mas faciles de analizar, pero son artificia1cs par cuanto 13 mayorfa de las po
blaciones veget..1.les que cambian de proporcion con cl tiempo cambian tam
bien de densidad. Por 10 tanto estan !imitados a predecir el resultado de la 
competencia interespecffica cuando la densidad sc mantiene constante. Wat
kinson (1981) ha sugerido que en vez de cvitar los problemas de la densidad 
es preferible desarrollar modelos que tomen en consideraci6n las variaciones 
de densidad y de proporci6n. Utiliz6 una modificacion del modelo de Lotka
Volterra para analizar un expcrimcnto en cl que Se mantuvo constante la den
sidad del trigo, micntras se altero la de la mala hierha anual Agrostemma 
githaRo. ARros{emnw fue cultivada lamhi('n en un cliitivo puro, La figllra 7tH 
muestra b rdaci()n entre d nlJlllcro de scmillas prodllcidas por planta ele ARms
lemma y la densidad dc bs plantas con semi Has. Se obsLfva una clara n:iaci6n 
negativa, dqxndiente de Ia densidad, tanto en la poblaci6n pura como t:n la 
mixta. Sin t:mbargo, la producci6n de scmillas sc vio considerablemente re
ducida, particularmente con dcnsidadcs hajas, por la presencia de trigo. Los 
detalJes del modcln de Watkinson no nos prcocupan ahora. Basta con senalar 
que obtiene un ajustc muy salisbctorio de los dato~, 'EllnbiCn nos proporcio-
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la lkn",iu;ld dc las pl;uHas supcrvivie.:nfes de.: trigo, (Sq.;lll1 Warkimon, 19H1,) 
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los pro:-- }' 10 .... contras 
de.: los e.:xpe.:l'imc.:ntos 
naturale:--

palomas tcrrestrcs 
en Nueva {,.uinca 

nan un valor para cl coeficiente de competcncia que describe el efecto d~1 ., 
trigo sabre Agrostemma (aAw = 1,5) Y que indica que una sola especie de tri-
go (W) cs equivalcnte a una y media plantas de Agrostemma (A). 

7.10 Expcrimcntos naturales 

Bemos visto que Ia competcncia interespedfica sue Ie ser estudiada por un 
experimentador mediante la comparaci6n de las especies aisladas y en COI11-

hinaci6n. 1;unhiCn la Naturaleza proporciona a menudo informacion de estc 
tipo: la distrihuci6n de cicrtas cspecies potcncialmcnte compctidoras es tal 
que a veces se presentan juntas (simpatria) y a veces sol as (a/ujJatria). Estos 
«experimentos naturales» pueden suministrar informacion adicional sohre la 
competencia interespedfica. Su ventaja estriba en que son naturales: se refie
ren a organismos que viven en sus habitats naturales y no implican influen
cias extern as ejercidas por d investigador. Su inconveniente proccde de la di
ferencia entre las poblaciones «experimentales» y las «de control». ldcalmentc 
dcberia existir una sola difcrencia: la presencia 0 ausencia de una cspecie com
petidora. Pero en los experimentos naturales, las poblaciones pueden difercn
ciarsc en orros aspectos, simplcmente porquc existcn bajo difcrcntes condi
ciones en difcrcntes localidades. Par clIo, los cxperimcntos naturales deherian 
ser sicmpre interpretados can cautela. 

7.10.1 Uberaci611 cotnpctitiva 

La cvidencia de la competcncia proccde a mcnudo de la contracci6n de un 
nicho fundamental en presencia de un competidor, 0 de 13 expansi6n del ni
cha en ausencia del competidor (conocida como liheraci6n competitiva). A 
veces puedc pareccr que esta cvidcncia sc produce naturalmente, y no como 
resultado de un cxperimento de manipulaci6n. Diamond (1975) ha cncontra
do un ejemplo particularmente buena de Iiberaci6n competitiva natural en 
unas palomas terrestres de Nueva Guinea. EI archipiclago de Nueva Guinea 
comprende una isla grande, vadas islas de superficie mediana y numerosas 
islas pequenas. La disrribuci6n de las especies en las islas ha sido cstudiada 
a fonda (vease el capitulO 19). Pero en este contexto sc debe subrayar tan s6lo 
que en la zona de Nueva Guinea, como en todas partes, las islas pequenas tien
den a careeer de especies que 'se hallan presentes en las islas mayores y en 
c1 continente. Tal como muestra la Figura 7.19, existen tres especies similares 
de palomas terrcstres en la propia isla de Nueva Guinea, que se encuentran 
en secuencia a medida que se avanza desde la costa hacia el interior: Chal
copbaps indica en la zona costera de matorral, Cbalcopbaps stephani en los 
bosques poco densos, y Gallicolumha ruJigu/a en la pluviselva. Sin embar
go, en la isla de Bagabag, donde falta C. ruJigula, C. stephani extiende su 
distribuei6n hacia el interior, hasta la pluviselv<l; mientras que en Karkar, 
Tolokiwa, Nueva Bretana y otras muchas pequei'ias islas en las que falta tam
bien c. indica, C. stephani se extiende hacia la costa para ocupar todo el gra
dientc de habitats. Par otra parte, la (mica especie presente en Espfritu Santo 
es C. indica, que oeupa alii los tres habitats. Es esta expansion de los nichos 
en ausencia de un presunto competidor potencialla que recibe e1 nombre de 
Iiberacion eompetiriva. 

En cste caso no ha sido establecida positivamente una competcncia inte
respccifica directa. Pero C. stephani y C. indica s610 ocupan la pluviselva en 
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Figura 7.19 Liberaci6n 
competitiva: habitats ocupados 
por treS especies de palomas 
terrestres en diversas islas 
de la n:gi6n de Nueva Guinea: 
Chalcophaps indica (rayas 
vcrticales), Chalcophaps stephani 
(somhrcado rojo), Gallicollumba 
rufigula (rayas diagonalcs) 
(Segl'm Diamond, IS)7').) 

ausencia de G. n~/igula; c. stephani s()lo ocupa eI m3lorral costero en ausen
cia de C. indica; y C. indica s610 ocupa el bos4ue poco denso en Juscncia 
de C. stephani. Por consiguicntc, parcce mas 0 menos inevitable la conclu
si6n L.It: que existe una cxclusi6n compelilivJ. y una difcrcnciaci6n de los 
nichos en Nueva Guinea, y diversos grados de libcracion competiliva en las 
otras islas. 

Pero esta conclusion pucde ser mitigada al examinar un segundo ejcmplo 
de libcraci6n competitiva natural, proporcionado por el trabajo de Abramsky 
y Sellah (IYH2) sohre <.los roedorcs gerbflidos que viven en las dunas de arena 
COSleras de Israel. En cl norte de Israel, el Monte Carmclo divide la estrecha 
franja costcra en dos areas aisladas, una septentrional y otra meridional; pero 
en amhas, las dunas se cntrcmczdan con Gtros tipos de suelo. En terminos 
de hiogeografia, todas cstas dunas son de origen recicnte (con una edad com
prcndida entre unos pocos cicntos y varios miles de aflos). Meriones tristra
mi es un gerbo 0 rata del desierto que ha colonizado Israel procedente del 
Norte. Actualmente sc cncucntra, as()ciado ;1 las dunas, a 10 largo de toda la 
cosla, tanto ~I1 Norte como al Sur del Monte Carmelo. Gerhil/us al/enbyi es 
Olro gerho que tamhiCn eSl~1 asociado a las dunas y que se alimcnta de semi
lias parecidas ~l las que corne M. trt"strami; pero esta especie ha colonjzado 
Israel procedentc del Sur y no ha cruzado 1a harrera del Monte Carmeio. Al 
norte de dicha harrera M. trislrami vive ,')010, se Ie encuentra suhre la an.:na, 
pero tamhit:n sobre otros tipos de suelo. Sin embargo, al sur del Monte Car" 
melo ocupa varios tipos de suclo, pero flO las dun~ls de arena costeras. En est~1 
ZO[U, Lv., dun:l~ cst;in ocupada.'l (miC:lml'llle por (;. al/cnhyi. 

Estl' p:lrCt"l" Sl"f (ltm Cl~() dt' L"xciusi('m cOIllIX'titiv;l y de liheraci<')11 com
petitiv;I: L"xclusi('lIl dc M. tristrami dc los suelos arcnosos :II sur del MOlllc 
C;lfIlicio. liilL'Llci(')n Lit" M. tristrami :II Nortc. Pe("() Ailralllsky y Scllah com· 
jlroharoll c .... t;t c()llCIll .... ~{·)[l n:pcrilllt·ntalmcntL'. Estahlccicron una seric dc 
Jnrccbs ai sur del r..l0Iltl· Carmeio, L'iiminall<.\o de elias a (;. a[(er/hyi, y (Olll" 

pararon la dCllsidad de M. tristrllm'-L'1l esl:ts parcclas conla de diversas paree
las silllibro de control. Ex:ullinaron las parcel as durantt: un a110; pcro b 
ahund:IIlcia de ,,/. tristrami permaneci() csenciallllente inalterabk. Invocan· 
do a1 fantasm:l del pasado cOillpetitivo, parcec quc al sur del Monte Carmelo, 
M. tristr"llmi ha evolucionado para sclcccionar aquellos habitats en los quc 
C\'jta la cOlllpctcnci:l de G. a[((,lIbyi. )" que jncluso cn ;llIsencia de (;. allenhyi 
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flechas (segun Davidson, 
1978). 
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0,0 0,2 0,4 0,6 0,8 1.0 1,2 1,4 1,6 nidacl (segllll Davidson, 
Densidad de hormigas granivoras 1978). 

COl1s<':J"va su prcfcrencia fijada gencticam<.:IHe. En d caso de los datos obteni
dos por Lack en las cspeeics de paridos (r:ig. 27.1), una interpretacion de cste 
tipo habri~l sido lIna mera cspeculacion. Pcro aqui, la interpretacion cs mas 
i('>gica y m:is fundaua ya que un experimcnto natural parece hahcr demostra
do la presencia de la Iibcraci{)n compelitiv:l. Dc lOdos modos, debemos re
cordar que no sc (rata de tin hecho demostrado. 

7.10_2 I>cspiaz;tmicnto de carach.'rcs 

En cicrtos ejemplos, no es s{)lo eI nicho cfectivo de una cspecic el que parcee 
eamhiar dc la simpatria;l b alopatria, sino tambicn su morfologfa. Estos casos 
reciben cl nombre de desplazamiento de caracteres. Sin embargo, aunque 
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la idea del desplazamiento de caractcres resulta atractiva y plausible, existc 
un numero muy reducido de ejemplos satisfactorios de ella (Connell, ]980; 
Arthur, 1982), 

Un posible caso se halla ilustrado en las figuras 7.20 y 7.21. Estos datos pro
ceden del trabajo realizado por Davidson (1978) sobre 1a hormiga granivora 
Veromessor pergandei, estudiada t'n diversos lugares desicrlOs del suroc.'lte 
de los Estados Unidos. EI alimcmo (es dt'cir, las semillas) pucde ser un impor
tame recurso limitante para estas hormigas (Brown & Davidson, 1977), y la~ 

diferentes especies de hormigas se especializan en scmillas dt' distintos tama
nos, en funci6n de su propio tamano (Davidson, 1977). En cI caso de V per
gandei, Davidson estudi6 Ja longitud de la mandfbula y la variabilidad dt' las 
hormigas obreras; y tal como Illuestra la figura 7.20, 13 variahilidad disminula 
significativameme a medida que aurnemaha 1a diversidad de los competido
res pocenciait's (it' Ia zona. En otras palahras, ~~ pergClnlief t'st;l mas espcciali
zada en el tamailo dc la ("urnida t'11 aqucllos lugarcs CIl que c:'"> I1la~ probahle 
Ia competencia interespecffic;!, l~n:1 idea sClllcj:lIl!C sc dcri\';j de 1;1 figur:1 7.21 
que, adcmas, sugicre que t:l propio tJm:ulo de las obreras varia de un luga]' 
a mro de un modo que haec que V /Jergtlnriei teng:! un tamai10 diferente al 
de las especies con las que coexistt'o Es est:l difcreneiaci(m l11orfol()giea t'n 
presencia de compctidort's potenciales la que recihe cl nomhre (It' despl:lza
miento de caracteres. Oc clio se infil're qut' las ohrt'ras (k V /)erf..{tlnciei han 
sido seicccionadas de modo qut' sean significativamentc difcrcntes de lailLI' 
no con respecto a las t'species coexistelHt'~, permitil'ndo asi ulla divisi(m de 
los reClirsos (las horrnigas dl' dift'fcntcs tamaii.os comen semillas de distillto 
tamano) y ]a coexistencia de competidorcs potenciales. 

Otro ejemplo plausihle de desplazamicnto de caractt'fcs St' eI1eUl'ntra en 
cl trabajo rcalizJcio por Fcnchcl en los caracoles del harro lIydrohili /{/lI(/(, 

e Hydrohia ventrosa que viven en Limfjord, Dinamarca (Ft'nchcl, 197'5; Fen
chcl & Kofoed, 1976). Fenchcl encontr() (fig. 7.22) que cuando las <..los CSIK

des viven st'paradas (10 que hacen en divcrsos tipos de h:"ihit:lts), Sli um:1I1() 
cs mas 0 menos idcntico; pero cllando cocxisten, sc ohscrva sicmprc una no· 
table difcrencia de tamano l'IHre elias. TamhiCn t'fKOt1tr() quc clI:ln<.io Lis cs-

4 
IIII II I! "q , 

3 
" 1111:11 i I ii I , 

2 f 
E 
E 
~ 0 

" '0. 
c 5 S I I , 

4 , 
~ I 

, 
~ I 

, , I 
I i , . I I 

3 i I I i ! i , 
? 

0 
Distintas localidadcs 

2H3 COMPETFNCIA INTERESI'EciFlCA 



Coexistencia 
60 

40 

20 

• 
Q; 0 _" 
-6 60 
~ H. u/v[Je 
w 
~ 40 

" C 
w 20 
u 

Ji 

o 
Diametro de las particulas 

alimentarias ()Am) 
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pedes de tamano similar vivian separadas, consumlan partkuJas alimcnticias 
de tamano simibr, pero que cU~lndo coexistbll, II. llluae, que mostr~lh<l un 
tamafio mayor, (enlila a consllmir partkulas alirnenticias etc mayor tamailo que 
I/, llentrosa (fig. 7.23). Por 10 tanto, estos clatOs sugicrcn en gran mcdi<..la b 
existencia de un desplazamiento ete caractcres que permitirfa la ciivisi()n tid 
rceurso y Ia coexistencia. Fenehcl y Kofoed (1976) encontraron tam bien que 
cuando individuos de tamana similar de las <..los espccics credan juntos con 
recipicmes expcrimentales, la competencia intercspcdfica era tan intcnsJ como 
la intraespecifica; pero este efecto reductor quedaba significativamente dismi· 
nuieto cuando los individuos <..Ie las <..los especies tenlan tamail.os difcrentes. 
Si las cspccies de caraeol del mismo tamano coexistieran en una localidad, 
explotarfan e1 mismo recurso alimcnticio y eompetirfan por d. La extinci()n 
local de la especie menos competitiva parecerfa entonces inevitabk. Por otro 
lado, e1 desplazamicnto de caraeteres ascgurarfa que las distintas especies [en· 
dicran a cxplotar recursos diferentes. Cun ello disminuirfa la intcnsidacl de la 
competencia intcrespecffica, y las especies coexistirfan. Pero incluso en estc 
cjempio, y dcbida a la ausencia de datos sobre la dina mica de pablaci6n de 
la competencia en cI campo, eI desplazamicnto de earactcres s610 puedc ser 
sugerido mas que demostrado. 

EI desplazamiento de caracteres, allf don de puede ser demostrada su exis· 
tencia, constituye otro ejemplo en cl que por 10 menos una evitaci6n parcial 
de la competencia imerespcdfica ha evolucionado y ha que dado gcnetica
mente fijada. 

7.11 La naturaleza de la diferenciaci6n de los nichos 

A pesar de todas las dificultades que sc plantean al querer estahleeer una co· 
nexi6n directa entre la competcncia intercspcdfica y Ia diferenciaci6n de los 
nichos, es indudable que csta ultima es a menudo la hase de la coexistencia 
de los competidores. Par ella surge 1a pregunta Jeerea de la natura1eza cxacta 
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de 13 difcrenciaci6n de los nichos, Aqul cshozarcmos cstc lema que sera trata
do con mayor profundidad en el capitulo IH. A continuaci6n (sl'cci6n 7.11.1) 
hahlarcmos de los prohlemas cspeciales de 13 difcrcnciaci6n de los nichos en 
los vcgetalcs. 

Los nichos pucciLn scr difcrcnciados de ciivcrsos modos. EI primcf() de 
cllos consistl' en Ia divisi()n de los ft:cursos 0, de modo mas general, en la uti 
lizachjn diferencia{ de los recursos. Est<> punk sef ohsLrvado Cllanuo tHUS 

l'Spccies que vivcn en cl misll10 hahitat, exactamcntc, utilizan [ccursos difc
rentes. Puesto quc b mayorfa de los reeursos para los anill1alcs son los inclivi
duos de otras espccies, () pane de cstos inclividuos (Lk las cuaics existcn Iitc
ralmcntc millones de tipos), en principio no resulta diffcil imaginar la f()f[lu 
cn que los anill1:tlcs cOll1petidores pucdcn rcpanirsc los reCllrsos, En cam
hio, las plantas ticncn todas elias un;ls neccsidadt's muy simiiares de un()s mi.,,· 
mos f('cursus p()tcncialmentc limitados (capitulo .~), y existe aparcntcme!ltt· 
llHlClw menos margell para Ia divisi(ll1 dl' In,,, rCCUL"()," (PlT() \'cOase m:l," abaj()}, 
Pt'J"() cI nitn')gcl1() c()l1sti1l1yc U1U cXCCPCi("Hl que IlHTCCC Ia pella melle-i()nar. 
'J(JLbs las plantas tnrcstrcs utiliz:lI1 cl nitf(')gello del suelo, pno un dnto Ill"l 

ll1t'ro cle especies, sohrc todo lcgllmillosas, SOil cqnces Lllllhil-ll de utili!.;lr 
el nitf()gcno lihrc del aire gracias a su as()ciaci("m lll11tualisLi con haClnias fija 
doras del nitn')gel1o (capitulo L~). Ademi.." tlilaS P()CIS plantas insectlvoras puc 
den ()hrener nitr(lgell() dicectan1l'ntc de sus I)ce.":ls. Est() sugicre illillClli:u:llllelltt' 
que las cspecies vcgcuies c()fllpetidocas pucden c()exi.'>tir gr:tcias a b utili!.:!· 
ci(\n difcrcncial del recurso de «nitn')geno total», y 1:1 confirmaci(m dl' que 
rcalmentc punicll hatTrio lu .... ido sUl1linistr:ttb por los resultados de un ex· 
pnimcnto de slistitllCi(')[l Ilt-vado a caho pOl' de Wit Y SliS cobhoradores (de 
Wit e/ ai., 1')6(». 

En muchos ("asos, los rl'cursos utili!.ados pOl' especies ecol(lgicarneiltl' si
milares csran scparadas en eI cspacio, La lltiliz:lcir'm dikrencial de los reCllrs()s 
se pondd cntonn.'s de m:tnifiesto Cil UIl:! difcrl'nciacir'lIl de microhahitats ell 
tre las I.:spccit:s, 0 incluso t:Jl ulla diferellcia en b distrihuci()Il gt:ogdfici. Pew 
1:1 disponihilidad de los dikrentes fCCurSOS punic estar separada en eI tiemp(J, 
es dt:cir, que los difcrt..'ntes f(.'cursos punkn estar disponihlcs en dikrc!Hc." 
Illornentos del dl:! 0 en dikrentes estaciones del arlo. 1.:1 utili!.aci(m difcren
ci:d de los rCCUfSOS Sl.: pllcde m:lT1ifest:lr entollee .... COJllO una separ:H..·i(lIl tem· 
poral entre las l'spccies. Existen Illllchos cjelllpl()s en el reillo :lI1imal y en el 
rcino vegetal de la segregackm de los rccurs()s en d espacio 0 el ticmpo. PeJ'() 
la separaci(Hl cspacial y temporal tcndr;l llli significldo particular entre l()s 
\'CgeuJcs y orl"os organisJllos st-siles, a clusa til' Sll limitado margen lULl Lt 
lItili!.;tci(m dikrencial de 10." rtTUfS() .... ell b Illi."ill:t localidad y en cI llli,"IlJ() 
nHlmcnt(). 

EI otro modo princip:t1 en qllt' puctiell dift'ITllci:lr .... e In .... nidlOs SI.." h,IS:1 ell 

las u)ndici()!1es. I)os especies pucden utilinr pre(·i..,:IIlKlltc I<)S 1l1iSIl1()S ret'lll 
.... os; pero si Sll cap:lt'idad paLl han-rlo sc halL! 1I1fluid:1 pOI' Lt." COIlLllt'IOIlC .... 

;UllhicTllait's (tal ("( )1l1() .... ul'lc .... u("cdn) y si rcsp( HILkn de forma difncntc ;1 C,"!;l:"> 
condiciones, cIltonlT." Clt];l un:l lk elLIS punk ,"<.'1' uJlll]lctiti\-allll'lltt' .,>upc· 

. rior ell distilH()s :ullhil'ntes. -Etmhicn c."to punic Ill:lnitesursc en una dit'crcll 
ci:lci("lIl de microh;ihiut .... () ell IIIl:l dilcrellt'i:1 de Lt di:-.trihuci(")[l geogr:i!it'a, () 
l'n una scpaf:Jci(-lll tl'lll]loul, SCgLlll .... i b .... UJlldici()[lC .... apropiada,,, \-:lri:11l en UIl;1 
cscaia t.'spaciai I"cducida, ell un:1 L",..,cab cspa('i:I1 :lmpli:I, () con cl til'Tllp(). N;ltu· 
rallllenlL', ell lllLI .... efil' dl' CISO.'> (opl'ci:tiTlH.'[l!L' 1..'11 io .... veget:llcs) IlO result:1 fj. 
cil dislinguir entrc condiciones y recurs()s (capitul() ."'I), Los nit.'hos pucdl'1l sn 
entollees difefenciado .... sohrl' 1;1 \):L"e de tin bctor (COIllO por cjcmpl() ei agu;l) 
que :-.t.':J l:IIHO lIJI rl'CUCSO como una COTldici(H1. 
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7.11.1 El moddo de Tilmall tit.." Ia utiliz;t(:i(Hl difcn'ncial 
de rC(:ursos 

\'ol\'iendo:iI probkm:! de Ia utilizaci()[l diferenci:!1 de recursos en las plantas, 
dig:UllOS qut: Tilman (19H2; \'case tamhicn 1:1 secci()[1 5.(1) h:! cfCClu;!<.Io un 
cswdio particularlllcntc agudo para determinar si clio puedc explicar ]a co· 
existetlcia de cSIK'Cit:s vegetalLs <Juc cOlllpitell pOl' rC("llI"sos lilllit:!ntcs (:!lIll
que cI Illctodo pucdc ~cr apliclc!O :1 otr()S grupos de ()rg~H1iSIll()S), EI PUllto 
nucial del ll1oddo dl' Tilm:H1 estriha en que considera cxplicitalllclltl' 1:1 
din:imic:t de los recursos aSI como ]a din:imic:I clc las cspccic..:s qUL' c()lllpilLn 
por c1lns. No cstucliarel1los aqulios tkt:i1ks de los mcrodos de Tilman, sin() 
que cxaminarL'lllos los rasgos gCllnalcs de su moddo y sus conclusiones prill
cipaks. 

Tilman empicza definienlio Ia isoC/illa de crc:cimiento n('to (ern (ICNC) de 
Ull:i sola especie utilizando dos recul"sos escncialcs (sccci()n :) ,6). Este es cI 
ifmite entre las comhinaciotlcs de recursos que pcrllliten a b cspecic sol1r('vi
\'ir y reprodudrse, y las comhinaciones tiL reCursos que 110 se 10 perllliten 
(fig, 7.24), Por consiguiente, b lCNC represent;! d limite del nieho de ]a espc
cie en estlS dos dilllensiolles. 

Para comprcntier]a cOlllpetcnda intcrespcdfiea en los tcrminos dc Tilman 
es Ilecesario eomprenlier primero I:i competencia imraespecltka. La com pc
tencia intracspecifica debcrfa (en cI caso ideal) llevar a b poblaci(J[) a un equi
lihrio cstabk; pero en el prescnte caso, este equilibrio tiene tios compollell
tes: tanto cI tamano de ]a pohlaci(m COIllO los nivdcs dc rccursos dehLrian 
permanecer COl1stantes. EI {amai10 de Ia pohl:lci(m cs constllUc (pOl' dcfini
ci()n) en wclos los puntos de Ia ICNC. Por cOl1siguiente, es nl'cesario establc
cer t\()nde son constantcs los nivclcs de recursos. 

'Ibdo cambio new de los nivcles cle recursos es I:i resultante de dos fuer .. 
zas opucstas. Una cspccic que consume y agota los recursos cmpuja sus nivc
ks hacia ]a parte inferior izquiercla de los liiagramas clel tipo de Ia figura 7.2"), 

i 
X 

La especie 
sobrevive 
y se reproduce 

La especie no sobre'live 
ni se reproduce 

ICNC 

y--

Figura 7.24 La isoclina de crecimientQ neto cerO (ICNC) de una especie 
pmencialmente limitada por dos recursos (X e Y) separa las combinaciones de 
recursos con que la especie puede sobrevivir y reproducirsc de aquellas 
combinaciones que no se 10 permiten_ En este casO, la ICNC es rectangular porque 
X e Y son recursos escncialcs. 
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Vectores 
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Figura 7.25 EI cquilibrio entre d conSUrllO de n.'cursos y la rcnovaci(m 
de recursos. El puoto K cs d (mien punto de ]a ICNC (sin Cft'cimiento neto de la 
pohlaci6n) en el que no cxistc tampo('o cllnhio nero de las COOcclltfaciones dt: los 
rccursos (e1 consumo y la rcnovaci6n son iguaks y opucstos). Para mis dClallcs, 
veast' eI {cxto. 

Peeo los fccursos son feoovados consttntcmcntc, cs <.Ieeie, aumcntan hacia la 
parte superior dCfccha de los diagramas. Dc hecho, los recursos tcndcran a 
aumcntar hacia Ia comhinaci6n particular de nivclcs que alcanzarfan en auscncia 
de consumo (d punta de ojertaj. Asi, en la figura 7.2'), existen vectores de 
consumo y vectores de renovacion (<<veetores» ya que ticnen una direccion 
y una fuerza). Los vec[Ores de consumo retlejan las tasas de consumo de la 
especie con respccto a los dos recursos; los vectores de renovaci()n sdlalan 
hacia cI punto de oferta. Cuando dos vcctores se cneuentran en oposici6n di
recta, no sc produce ningun cambio ncto del nivel del rccurso; en easo coo
trario, los niveles de recursos varfan. 

L1. figura 7.25 muestra que existe un solo punto de Ia ICNC (tamano cons
tante de fa poblacion) en la que tamhien son coostantes los nivclcs de recur-
50S. En cI punto J, por cjemplo, la tasa de eonSUffiO del recurso Y es superior 
a su tasa de renovaci6n, y su nivel descicnde (hacia el punto K). (Jnicamentc 
en el punto K son igualcs las tasas de consumo y n:novaci(m; por consiguien
te, K es el punto en que tanto cI tamano de b pohlaci(m como los nivcles de 
recursos son constantes. 

Para pasar ttl' Ia compctcncia intraespccffk:a a l;t intcrcspecffica es ne("(.'· 
sa rio superponcr las ICNC de las dos especks ell cl mismo diagram~1 (figu
ras 7.26 y 7.27). Las dos especies tClltirall ullas tasas til' consumo distinta .... y 
poscerall SLiS propios veclores tic COIlSUIllO, pero a pl'sar de clio cOlltilluar;"l 
existiendo un solo PUllto de ofcrta hacia el qLle Sl' diri,gidn todos los Vl'ctores 
de rcnovacion. Se pucden unir los vectorl'S de consumo y de rCllovat'i(m par:l 
detcrminar c1 fcsulr~ldo de la compctencia intcrcspecftka, y tal como vercmos 
a cominuacion, el fesultado dcpendc de I .. poski6n del PUllto dt.: ofcn;!. 

En la figur;l 7.2(}, b ICNC de b cspecie A estll1l:is pr{)xima a los dos cjes 
que la ICNC de Ia espccie B. EI PUllto de oferta puede hallarsc ell una de trt.:~ 
regiones. Si se halla ell la regi6n 1, POf dehajo de las ICNC de ;Imhas espl'cies, 
nunca hahra suficientes n:cursos )' ninguna de las dos espt.:cics SOhfC\'ivir;!. 
Si se cncuentra en la region 2, por debajo de Ia ICNC de la cspccie B, pcro 
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Figura 7.26 Exclusion compctitiva: b ICNC de la especie A se encuentra mas 
proxima a los cjes de 105 recursos que l:t IeNe de la especie B. Si d punto de 
ukrta dc los rccursos se encuentra en la regi6n I, ningun:1 de las especies puede 
existir. Pero si eI Pllnto dc oferta de los recursus sc encuentra en la region 2 
o en la regi6n 1, entonees la cspecie A reduce fa eonccntraci6n cle los recursos 
hasta un puntn de su propia leNe (en eI que la especie B no puede sobrevivir 
oi reproducirse): la cspecie A cxcJuyc a fa especie B. 

por cncima de la de la especie A, la especie B no podra sobrevivir y el sistema 
se e411ilibrara sabre la ICNC de la especie A. Y si el punto de oferta se cncuen
tra en la regi6n 3, tambiCn este sistema sc equilihrara sobre la ICNC de la espe
cie A. La especic A excJlIiri competitivamente a la especie B gracias a su capa
cidad para cxplotar ambos recursos hasta unos niveles en los que nO pucde 
sobrevivir la cspecie B (es decir, sc trata de un caso tipieo de competencia 
de explotaci6n). Naturalmente, e1 resultado seria inverso si se invirticran las 
posiciones de las ICNC. 

En la figura 7.27, las ICNC de las dos especies se supcrponcn, y se obscr
van seis regiones en las que pod dan hallarse el punto de oferta. Los puntos 
de la regi6n 1 estan por debajo de ambas ICNC y no permitirian la supervi
vencia de ninguna de las dos especics; los de la regi6n 2 se encucntran par 
debajo de la ICNC de la especie B y s610 permitirian la existencia de la espe
cie A; y los de la regi6n 6 se hallan par debajo de la ICNC de la cspecie A 
y s610 permitirian la existencia de la especic B. Las rcgiones 3, 4 Y 5 se 
encuentran dentro de los nichos fundamentales de ambas especies. Sin em
bargo, cI rcsultado de la competencia depende de la regi6n en que se halla 
situado el punta de oferta. 

La regi6n mas crucial de la figura 7.27 es la rcgi6n 4. Para los puntas de 
oferta situados en ella, los nivcles de recursos son tales que la especie A se 
halla mas limitada por el recurso X que por el recurso Y, mientras que la espe
cie B S~ ve mas limitada par Y que por X. Sin embargo, los vectores de consu
rna son tales que la especic A consume mas X que Y, micntras que fa especie 
B consume mas Y que X. Y puesto que cada especie consume mas e/ recurso 
que limUa mas su propio crecimiento, .el sistema se equilibra en la intersec
ci6n de las dos ICNC, y este equilibria es estable: las especies coexisten. 

Sc trata de una diferenciaci6n de los niehos, pero de un tipo muy sutil. 
En vez de prcsentarse dos especies que explotan diversos recursos, la cspecie 
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I-'igura 7.27 Cot:xistcnci;l pmL'llcial tk L10s cumpclidorcs iimitados pm dos 
I"ccursos csc:nciaies. I.:lS lCNC dc !:Is cspccit's A Y B Sl' supcrpollcn, prnclucicndo 
scb rcgioill's illtcfcsantcs Si los pUlltos de ufertl Sl' C!1Cllclltran en 1a n:gi6n I, 
ninguna de !;IS dos c .... pecics pllcde stlhrc\'ivir; ,..,i dich{)s pUlltOS st' cnCllcntran <:11 LIs 
fegionL' .... 2 )' ~, b l'specie A exduyc :l 1;1 ('specic II; Y ",j los PUlltOS SL' halbn en 
!as fegiollL' .... ') y (), la cspecie B cxcluyc a Lt L'specic /I.. La rq~i(lI1 'I conric!1c 
puntos de of en;! SItU:lt\OS (.'l1tfC los limit!.'s ddinill()s por las dos lineas de tr:\zo ..... 
CuanJo los PUlllOS dc ofenJ. SL' CnCllC[lIran en la n.'gi(m ·i, las do:-o especies 
cot'xistt.'n. Para m;is (ktallt's, v~asL' cl tcxto. 

A sc Iimit~1 a sf misma desproporcionadameme a caus~1 de su cxplotaci(Jn del 
recurso X, miemras que la especie B se lim ita desproporcionadameme a sf mis
rna a causa de su cxplotaci6n del recurso Y. EI resultado cs la c0existcncia de 
las especies competidoras. En cambio, para los puntas de oferta situados en 
la regi6n 3, ambas especics se Yen mas limitadas par Y que par X. Peru 1a cs
pecie A puede reducir cI nivel de Y hasta un pumo de su prapia ICNC, pur 
debajo de la ICNC de 13 cspecie B, en cI que la especie B no puedc exi.stir. 
Par el contrario, para los puntos de oferta situados en la regi6.n S, am has ('spe
cies se hallan mas !imitadas por X que par Y, peru la cspecie B reduce cI nivei 
del X hasta un punto situado por dehajo de la lCNC de la cspecie A, Por con
siguicntc, en las regiones :1 y 5, la oferta de rccursos favorece a una c:.;peci<: 
o a la otra, y se produce una exclusi6n competitiva. 

Parcee par 10 tanto que dos especies pueden cumpetir por dos reeurso.'> 
y coexistir siempre que sc cumplan dos condiciones. En primer lugar, d h;ihi
tat (cs dccir, cI punto de oferta) dehe scr tal que una de las cspecies sc haH(' 
mas Iimitada por un rccurso y Ja otr;l por eI otro, Ell segundo ILlg~lr, clua espe
cit.' dcbe consumir una mayor cantidad del rccursu que Iimita 111;\S su propio 
crecimienlo. ASI cs p{)~ibk, en principio, comprcnder la existenci;1 tit.' plantas 
comp('titlora."i suhrt.' Ia ba."ic dt.' una uriJizaci()Jl difen.:ncia! dt.' los rccursos. La 
davt.' p:m:ct.' hallarsc ('n una considcr:lci6n t'xplfcita de b dinamica de I(),~ rc
cursos, adt'mas de b tiin:ltnica (.It' las t'species compctidoras. AI igua! que <:n 
OWlS casos de COcxislcncia pur difert.'nciJci6n tic los nichos, Ia t.'st'ncia t'stri
h:1 t:n qut: la compctenci;1 intracspccifica sea, par~1 amhas cspccics, una fucrz;1 
nt:ls intcnsa que 1a competcncia intcrespecificl. 

La mejor evidcncia de Ia validez del mocklo proccde cit'! trahajo experi
mental·tId propio Tilman :-Iohrc la competenciJ entre las dialomeas Asteria-
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Figura 7.28 Las ICNC obsc.:rvadas y los vcctor<.:s dc coosumo de dos cspccics 
de diatom cas, Asterioneila formosa y CycloteiJa mcneghiniana, fueron utilizados 
para predccir d n:su[taJo de Ia compc(cncia entre elias por los silicatos y los 
fosfatos. Los sfmbolos que rcprescl1tan los tn:s resultados de la imcracci6n sc hallal1 
cxplicados en b figura. La mayoria de los exp<.:rimentos confirn13ron las 
pn:diccioncs, con la cxccpci(m de dos casos situacios ececa dd ifmire entre hs 
fegiol1es. (Scgun Tilm:m, 1977, 1982.) 

netlajnrmosa y eye/olel/a meneghiniana (Tilman, 1977). Tilman observ6 di
rcetamcnte, para ambas especies, las tasas de con1'iumo y las ICNC del fosfato 
y de los silicatos. Utilizo luego estos datos para predecir el resultado de 13 com
peteneia en el easo de distintos puntos de oferta de los recursos (fig. 7.28). 
Finalmentc cfectu6 una serie de experimentos de eompetencia can distintos 
puntos de oferta, cuyos resultados se hallan ilustrados tambitn en la figura 7.28. 
En la mayorfa de los casos, los resultados confirmaron las predicciones. En 
los casos que no se ajustaron a las predicciones, los puntas de oferta se halla
ban muy pr6ximos a los limites entre las rcgiones. Asf pues, los resultados fue
ron alcntadores, pero es necesaria consolidarlos par medio del rrabajo. can 
orros tipos de plantas yean animales. De todos modos, el enfoque de Tilman 
es uno de los varios remas que seran tratados de nuevo en eI capitulo 18, cuando 
pasemos a estudiar el papel que desempefia la compctencia interespecffica en 
Ia eonfiguraci6n de la estructura de las comunidades ecol6gicas. 
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8.1 introdnccion: tipos (It: dcprcdadores 

Es inuudahk que, en tc:rminos gCl1tTaks, los consllilliuo[cs afcctaI1 a la distri
buci6n y ahundancia de las cos as que consumcn, y viccvcrsa. Es iguaimcntc 
indudahlL que cstos dectos tit-ncn una importancia central en la ccologia. Sin 
embargo, nunca rcsulta sencillo dcterminJf cu~Hcs son dichos dectos, c6mo 
varian y pOl' que varian. Estos son Ius tenus que tratarcmos en cstc capllUlo 
y en los siguicntcs. Empczarcll10s aqui plantcindol1os la siguicmc pregunta: 
icual cs Ia naturaleza de fa dcprcciaci()Il? En otras palabras, c.:studiarcmos l()~ 
dectos de..: la dcprcdaci6n sobre los propios depredadores y sobn.: sus presas, 
Lucgo, en d Glpftulo siguiente, cxaIllinaremos el c()mport~lmit.:mo de los de
predadores y cI modo en que cscc afeeta sobre 10 que consumen y sobre las 
camidades consumidas, En d capItulo 10 nos dcdicarcmos a las consccuen
cias de Ia lleprellacj()I1 en terminos de Ia dinamica de la poblacKm del dcpre
uador y de la presa, 

Dkho simplcmente, la depredaci{)I1 cs cI consumo de un organismo (Ia 
presa) por p:uce de otro organismo (cI depredador), estando 13 presa viva cuan
do cI depredador Ia ataea por primcra vez. Ello excluye d detritivorismo, eI 
conSllIllO de nu,teria organica Illllerta, que se estudiara en cI capitulo 11 Pero 
de todos modos es una definki6n que abarca una gran varicdad de imcrac
ciones y una amplia gama de «depredadorcs". 

Existen dos modos principales de cbsificar a los depredadores. Ninguno 
de los dos es perfecto, pero ambos plieden ser lhiles en dcterminados contex
tos, Dehcl1los suhrayar antes que nada que estas clasificacioncs no se utiliza
ran con d fin de construir un cat:ilogo claro y cone iso, ni para ~entar las hases 
de una ~emjntica. Sin embargo, al distinguir entce vari()~ tipos de depreda
doces y :II estahlccer los r:lsgos que tienen en com un y las caracteristic;l:-' 
qut' les difcrcnci:l11, POdC<:IllOS desarrollar una compn.:nsi{)I1 pkna de Ia tutu
cakza exacta de b <.kprnlaci(m. La ciasificaci(lIl m:b ohvia t's, (juiz:ls, Ia «t;IX()
n()mica»: los carnlvocos conSlllllt'11 animales, los hnhivocos COIlSlllllt'1l plan· 
LiS, y los Ollllll\'(HOS l'OnSlilIll'll aninulcs y planLl:-., Pt'["() t'xi:-'It' umhil-n b 
altl'rn;lli\';llic LIlla clasificaci(')[l "fullcional» (Thoillpson, 1<)H2), dl'llipo l':-.ho 
zalio ya 1'1l cI capitulo ,~. EnC()IltLlIllO:-' entoill.'C:-' cuatro tipos fUlldal1lt'ntaic:-. 
dl' <.ieprl'da(\()cl's: <.iepcedali()]"cs \'t'rLia<.icf()s, raIlHmcH!()rc .... , parasit()iLics Y P;I' 
r;tsito .... (pudicll<.iose Liiviliir t'sta l"litima c1ase en llliCfopar;'isitos y maccopadsl' 
tos, tal como se explica en d capitulo 12). 

Lo~ LicprnLtdon: .... vt'r<.ia<.icros malan a .... us pccsas dt' modo mas () menos 
inmediato desput·s de atacacbs, )' en t'I transcurso dc Sll vida matan vacios 0 
Illllchos inLiividuos pct'S;! difcccntt's. Con fC<"TUt'IlCi~1 conSUl1letl las prt's;I,<'; en 
.... 1.1 totalidaLi, pt'fO aigullos ucprcdauorcs vt'rLia<.ieco:-. con:-'UIllt'1l s()lo un:1 parte 
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par;i .... itos 

panlsitoidcs 

de sus presas. La mayorfa dt: los carnivoros m:}s conocicios, como los tigres, 
las aguilas, los escarabajos coccinclidos y las plantas carnlvoras son clcpreda" 
dorcs vadJderos, pero tambiCn 10 son los rocdores granfvoros, las hormigas 
granfvoras, las hallenas que se alimenwn clc plancton, etc. 

Los ramoncadon:s tamhiCn atacan a un gran I1LllllCro de presas J 10 largo 
dc sus vidas, pcro roman s610 una parte de cada individuo presa. Pur cOllsi· 
guicnrc, su dec[o sobrc un individuo pn:sa es variahle, pew tfpicamcntc es 
nocivo. Dc [odos modos, sus ;uaques r;lra vez son lct:ilcs a corto plazo, y nun· 
Cl son predecihlcmcnte kralcs (en ellyn C<lSO dehcrfan SCi" incluidos eIHrc los 
dcprcd:luorl's veruadcros). El1lrr: los cjcmplos m:b ohvlns de r:IJlloncadorcs 
sc cucntan los grandes vertchrados Ilcrhfvoros como las ()vcjas y las vac:!s, 
per<> sCgLII1 csta dcfinici6n tamhi{-n SOil ramoneadorcs las 1ll0SCIS quc picln 
:t los venebrados y las sangllijudas que chupan Ia sangre. 

Los par;isitos, :il igual que los rallloneatiores, ConSlImeil una parte de sus 
pres:!s (SliS «huCspecies))) cn lugar de to do cl ClIcrpo de las mismas. Y t:llnhiCn 
como en cl caso de los ramoneadorcs, sus ataqllcs son tipicamcntc nocivos 
pe[() r.lra vcz 1etalcs a cono plazo. Pt:rO a difcrcncia dc 10 que sucedc cn los 
r<lmoncadon:s, sus ataqucs cst:in concentrados en uno () muy pocos indivi· 
duos a 10 largo de I:t vida. Existc por 10 tanto urn intima :Isocbci(m entre los 
par:isitos y sus hucspcdes, cosa quc no se ohserva entre los deprcdadorcs 
vcrdadcros y los ramoncaclores. Las tcni~ls, las duelas del higado, d virus del 
sarampi6n y la hacteria de la tuberculosis son ejcmplos hien conocidos de 
parasitos. Sin embargo, existe un nlllncro considerable de plJntas, hongos y 
microorganismos que Ilevan una vida par{lsita sohre las pl:lntas; asi sucedc pOI" 

cjcmplo con cl virus del mosaico del (abaco, y con las rayas, asi como con 
cl mllcrdagoj y tambicn existen muchos herbivoros que son indu(bh1emcntc 
parasitos. Los pulgones 0 Midos, por ejemplo, cxtraen la savia de lIna 0 unas 
pocas plantas con las que entran en contac{o intimo, C incluso las orugas b;l
san ~I menudo su desarrollo en una sola planta (aunque en cstc casola asocia
ci6n no cs tan estrccha). Los pat()gel1os dc las plantas 0 fitopat6gcnos, y los 
animales que parasitan animalcs, seran tratados juntos en el capitulo 12. Los 
herbfvoros parasitos, como los afidos y las orugas, se cst lid ian en cl prescnte 
capftulo y en los dos siguientes. En cstos (res capitulos se Ics agrupa con los 
depredadores vcrdaderos, los ramoncadores y los parasitoides bajn cI tt:rmi
no colcctivo de «depredadores». 

Los parasitoides (fig. 8.1) son un grllpo de insectos que son clasificados 
como tales sobre la base del componamiento de la hembra adulta en la pucsta 
de los huevos y de la pauta subsiguicnte de desarrollo de la larva. Pencnecen 
principalmente al orden de los himen6pteros, pero tambien comprenden nu
merosos dfp(eros. Los adultos son de vida libre, pero ponen los huevos en, 
sabre a cerca de otras insectos (0, con menor frecuencia, en aranas 0 cochini
lias). Las larvas se desarrollan Illego en el interior (0, a veces, en la superficie) 
del individllo hucsped, que a su vcz suele hallarse aun en una fase previa a 
la madurez. Inicialmente, la larva causa poco dana aparente al huesped, pero 
con eI tiempo 10 consume casi par completo y 10 mata antes de lIegar a la 
fase de pupa 0 durante este periodo. Por ello, 10 que sale de la pupa hucsped 
no es un huesped adulto, sino un parasitoide adulto. Con frccuencia, cada hues
ped conticne un solo parasitoide, pero en algunos casas el huesped es com· 
partido por varios individuos. En resumen, los parasitoides estan intimamen
te asociados a un solo individuo huesped (al igual que los parasitos) y no 
provocan la muerte inmediata del huesped (como los parasitos y los ramonea
dares), pero el desenlace letal es inevitable con e1 tiempo (como en cl casO 
de los depredadores). Puede parecer que los parasitoides constituyen un grll-
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po cxtr:1I10 con c:-.c;ts;t illlportanci:! gener;!!. Peru ..... l: lu cakuLtdo que c()m 
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miluda ell grail parte por la tasa de Ja puC,,,t:l dt' hll('\"O:', Pll[" partc lit: LL" helll 

bras adultas. Cada hul'v() pueslO por Lt hemhra es un «;Italjlll'» a !:t pres;! () :11 
hUl:spnl, aunqut' sea Lt larva que saldr;i del hucv() L\ qut' rctilllclltt' rcali/,;l \;1 

depn.:daci(m, Ell la Iluy()ria de los cas()s, Lt US',I dl' dt'prn!:tci<'lIl dCjlclllk 
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compOrlamil'JlIo n illlport:lI1tl' porquc, ell prilller lug;\!', I()s hnhf\,()f():-' pUC

Lien aC(uar como Licprl.'d:lLi()rcs verdadcro.", como r;Ull(}IH';ld( )rl'. ... () COJllO con 
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sumidores p3r:1silOs, y porquc en segundo lugar la materia consumida pue
den ser individuos vegetalcs entcros, mbdulos vegetales enteros 0 partes de 
dichos mbdulos. Por consiguicnte, c indepenclicnrcmente de su importanCia 
intrfnscca, cI hcrbivorismo cs un vehfculo uti! para la discusi6n de las sutile
Z',IS y vari'lci()[1es dc los efcctos que pueden ejercer los dcpredadores sobrc 
sus pres:!s. 

8.2 Los efectos del herbivorismo 
sobre las plantas individuales 

Los efectos del hcrhivorismo sobrl' una plama depende de las partes de Ia rnis
rna que se ven afectadas y del rnomcnto del ataquc can respecto al desarrollo 
de 1a planta. Las hojas mordisqueadas, hi savia succionada, la pruduccion de 
galerias en hojas y ranus, los danos a las fIores y los frutus, y las lesiones en 
las rafet:s, cjerceran dectos diferentes sobre la planta. Y las consecuencias de 
la defuliacit')l1 de una plantula tierna na seran las mismas que las de la dcfolia
ci6n de una planta que esta producienda ya sus semillas. Adcmas, la planta 
suck pcrmanecer con vida a corto plazu, y por ello los efectos del herbivo
rismo depender:1n en gran medida de la propia respuesta de la planta. l.os 
miner:.l1cs 0 nutricntcs pucden scr desviadus de un<t partc a otra de la plama, 
puede eamhiar Ia tasa g'-cneral de met<lbolismo, la tasa rclativa de crecimiento 
de la raiz y de 1a parte aerea, asi como la tasa de reproducci6n; y es posible 
que la planta produzca compuestos quimicos especialcs 0 tejidos de pratcc
ci(m. Dc m3nera general, cl efecto e1e un herbivoro puede ser mas dr:istico 
de 10 que parece, 0 menus urastico. lbra vez sera cI que parcee ser. 

M.2.l Compensaci(}n de la planta 

L~ls pbnt~ls individualcs pllcden compensar de distintas maneras los efectos 
del hcrbivorismo. En primer lugar, la eliminaci6n de hojas de una planta pue
de reducir cI sombreado de otras hojas y aumentar aSI su tasa de fotosintesis. 
Si las que son climinadas son las hojas que se hallaban a la somhra (y que te
nlan una tasa de respiracion normal, peru una tasa futusintctica baja; veasc 
cI capflLllo 3), cilo puede mejorar eI equilibrio entre fotosfntesis y respiraei6n 
del conjunto de 13 planta. Asf, c1 gorgojo PhyllobiliS argentattls se alimenta 
principalmente de las hojas bajas, sombreadas, del centro de un haya, y tiere 
poco impacto sabre la productividad general del arbol (Nielsen & Ejlerson, 
1977). 

En segundo lugar, inmediatamente despucs del ataque de un herbivoro, 
muchas plamas efectllan una compensaci6n lItilizando los hidratos de carbo
no almacenados en diversos tejidos y 6rganos. Por ejemplo, despues de defo
liar dos variedades de ray-grass italiano (Latium multiflorum), se observ6 
que la varicdad lILiscate», que poseia un nivel mas alto de hidratos de carbona 
en sus ralces, mostraba unas tasas iniciales mas altas de producci6n de nuevas 
hojas que la variedad .5.22, (fig. 8.2; Kigel, 1980). Sin embargo, al poco tiem· 
po del ataqlle, el pape! de abastecer a los nuevos tejidos suele COffer a cargo 
de la fotosfntesis y no de las reservas acumuladas. 

EI herbivorismo altera tambiCn, a menu do, la distribuci6n de los produc
tos de la fotosfntesis en eI interior de la planta, manteniendose por 10 general 
una proporci6n entre rakes y brotes eqllilibrada. Cuando los brotes son de
foliados, una mayor fracci6n de la producci6n neta es canalizada hacia los 
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Figura 8.2 IksPllCS de I;t ddoliackm, b hro(;lCi(')[1 dc la nrinbd "I.isc;ttc" 
de LoliuTIl multi/forum (0) es mejor que 1:1 de b v:tricdad ,<S.22" (0) cn 
tt:rminos de (3) dongaci(lIl lic las hoj:!s y (h) expansi(lIl superficial de las hojas, 
pef{) no (c) en la producci()n lic hijueios La fracci()n de hidr:Hos tit: carbuno 
hilirosoIubks en IJs rain.:s, cn d mOl1lento dc b ddoli:lci(m, era un 27 'X, 
m;is c1evada en Lisette que en S.22. (Segt"1I1 Kigel, 19HO.) 

brotcs; y cuando son lkscruitias las ralces, los productos sc dcsvian hacia 
elias (Crawley, 198.1). Dc hccho, la dcfoliaci{'m de las gramfneas decicnc a me
nudo cI crccimiento de las r~liees, e incluso puede condueir J una reducci6n 
del peso de las mismas cuando las rakes que mueren naturalmeme no son 
susliruidas (Rylc, 1970). As!, las plantas que han sllfrido la \csi{)O de sus rakes 
) que por 10 tanto prescntan una ahsorci6n insuficienre de agua, nutrientes 
y mincrales, restauran su proporej()O de raices, mitntras que aquellas que han 
sido danadas en sus partes ;Icrcas y que por CaOlO muescran unas tas~IS insufi
cicmes de fotosimesis, restauran su proporci6n de hroces y hojas. Con clio 
se compensa cbramemc e1 decto del herhivorismo. Ademas, la rediscribu
ci6n de los productos de Ia fotosintesis punk compensar los dectos de un 
ataquc en ll1osaico dentro de una planta. Algurus veces, cuando los hrmes 
son ddoliacios en disc into grado, la planta responde dirigiendo los hiciracos 
(k carbono a los hrotes cianauos (por cjemplo, ray-grass icaliano - Marshall 
& Sagar, 1968); pero existen algunas especies cie gramineas que detienen SlIS 

pcrdidas dirigiendo los hidracos dc carhono lucia los brutes men()s \csiona
dos (Ong et ai., 197H), 

La redistribuci{JIl de los prodllccos de Ia fotos!lHesis puede deSempellar 
tambitn un pard de compcnsaci(JIl durante Ia fase reprodllcciva de una plan
tl. La pcrdid;1 de Lis vainas enla soja ((,"/ycine max), por cjcmplo, es c()mpell
sada por un ;tUll1ento dt:! peso de las .'>emillas prodllcidas por las vain:ls rcsl;n1 
ccs (Smith & Bass, 1(J72) 

O(ro mctodo con que las plane;!s ("oml)('n:-';1I1 I()s ;ltaque:-. de 10.'> herhfn)
ros estriha en un ;IUITIento de Ia lasa de fo{()simcsis por unidad de supcrfi<,:it: 
de las hojas sllpcrvivientes (b «tasa por unidad foliar" 0 TllF). Para comprell
dn t"sce aspecto, dchemos recordar que las pLinc;t ..... eSC;11l compllcstas por par
tes que son "futlHes" (exportadoras nelas de produc(()s de ]a focosintcsis, 
generalmcntc las h()j~ts) y por partes que son «vcr{ecieros" (ucilizadores ne{()s 
de productos de la fotosintesis, como por ejemplo los tuberculos, las yemas 
faliart's en desarrollo, las r~lices, ttc.); y que Ia prodllcci{ltl en las fuentcs sude 
ajustarse a las neccsidadcs de los vertt'dnos, pero no las supera. Sin embargo, 

29') LA NATlJRALEZA DE LA DEPREDACl()N 



d lu:rhivorj<.mo pllcdc 
nllIducir a una 
rcdu(,(:j(>11 de: Ia ta ..... a 
de." lIlol·tali(l:ld de las 
P;lrtcs de lIlI;1 plan!:1 

cuando algunas fuentes son e1iminadas, la TUF de las fuentes supervivientcs 
Jurnenta a menudo, manteniendose asi Ia pari dad entre 13 producci6n y las 
necesidades. Por ejemplo, cLlando se c1efoli6 experimentJlrnente Agropyron 
smithii, se observ6 un aumento del 10 % de Ia tasa por unidad foliar a 10 
largo de los 10 tilJS siguientes, en un momento en que las plantas de control 
mOSlraron una disminuci{m del 10 (X, de dieh:! tasa (Painter & Detling, 19HI). 
La TUF punIc mostrar tambkn un incremento compensa(\or cuanclo se cn:an 
nucvos «vcrtcderos», como sucedc por ejemplo cuando los insectos chupJ.
dorcs de savia, por cjernplo los plligones, consumen una gran cantidad elL hi· 
dr..ttos de clrhono. Sin embargo, cuancio los vertcdcros son ciesrrllicios pm 
los hcrbivoros, es posihle que 1/1 TUF disminuya (aunque en estos casos es 
mas habitual que 1<1 fucrza del vcrteciero sea rnJntenicia gracias a la produc· 
ci6n de nuevo rejido). 

Con frecuencia .'iC produce un nuevo crecimiento compensador en las 
plantas cicfoliadas: las ycmas que en otro caso habrfan permanecido latcntes 
son esrimulaoas y se desarrollan. 'I~unbien suck observ~lrsc una tasa de mor
talidad ulterior menos clevada en las partes de la plantJ que han sohrcvivido. 
Esto es espedalmente derto en las pl<l.ntJs que muestran una tasa natural cle· 
vada de ~Ib()rto de las flares antes de la producci6n de frutos () semillas. La 
chirivia (PastinaCtl sa/ioa), por cjemplo, produce un nlll11cro moderado ek 
semillas en sus umbelas primarias y un gran nllmefO de ellas en sus umbe1as 
sccundarias, pero ran 5610 un numero muy reducido de semillas en sus umbe.> 
las tcrdarias a causa dcl aborto de las flares antes de la fructificaci6n (fig. 8.3). 
Sin embargo, cuando se ve atacada par las larvas de la polilla de la chiriviJ 
(Depressaria pas/inacella), casi tadas las flares y los frutos de las umbelas pri· 
marias qucdan destruidos, pero en cambio se ohserva un rcducido efecta SQ· 

bre las umhclas secundarias y una rasa mucho menor de aborto en las umbe· 
las tcrciariJs. Par 10 tanto, la cantidad total de semilbs producidas no queda 
mlly afectada (Hendrix, 1979). 

Prilllarias Secundarias Terciarias 

Categorfa de las umbelas 

Figura 8.3 Compensaci6n por reducci6n de la tasa de mortalidad de las flores. 
Aunque la mayorfa de las flores y los frutos de las umbelas prim arias de Pastinaca 
sativa han sido destruidas por la polilla de la chirivfa, las plantas lesionadas (D) 
producen un numero similar de frutos en sus umbelas secundarias y muchos 
mas fruros en sus umbclas terciarias que las plantas de control (C) (medias ± error 
est:indar) (De Crawley, 1983, segun Hendrix, 1979.) 
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Asi pues, las plantas individuates disponen de distintos modos para corn
pensar los efectos del hcrbivorismo. Pero 1a compensaci6n perfecta cs caca. 
Las plantas suelen quedar danadas por los herbfvoros, a pesar de que las rcae
danes de compcnsaci6n tiendcn a disminuir estos efectos nocivQS. Ademas, 
como vcremos a continuaci6n, existen muchos casos cn los que los efectos 
del herbivorismo 50n p<..:ores de 10 quc podrfa parecer a primera vista. 

H.2.2 Efcctos desproporcionados sohre las planta!--

Uno de los casos mas extremos en los que la climinaci6n de lIna pequena 
parte de un vegetal cjercc un decto desproporcionadamente profundo cs cl 
descortezado anular de los {jrhoks por P:lrtc ell' las eahras, las ardillas, los co
nejos, los ratones campestres y las ovejas. Los tcjidos dd cambium y de! 
Hoema son desgarraclos y s<..:parados eld xiknu lcrloso, rompienciosc as! la co
Ilt:xit'in de ahasteeimicnto de hidratos de clfhono entre I3s hOjls y las rJfn~.'l. 

Dc estc modo, cst:!s plagas de las pianraciones forestalcs matan a rnenuclo a 
los arboles j(wencs a pesar de que s()lo consumen una pequena cantidad de 
sus tejicios. L~t'i hahosas tamhicn pucdcn prov()car nl;is ciano en las pohlacio
nes de gramineas r<..:cicn cstahlccidas que 10 que cahrfa esperar por la canticlad 
de materia qu<..: consumen (Harper, IlJ77). Las hahosas rocn los brotes tiernos 
a nivd del sudo. Las hoj:ls, no son consumidas, pero silo son los tejidos me
ristematicos de la base de los brotes, a partir de los cualt's sc producirfa d 
crecimicnto de nuevas hojas. Con clio, las hahosas destruyen real mente Ia 
planta. 

Los herhivoros puedcn ejercer tamhien decto~ graves sobre los vegetalcs 
cuando actllan como vectores de fitopat(lgenos: 10 que (oman de Ia planta 
cs mucho menos importante que 10 que Ie cbn. Los cscarabajos escolltidos 
que sc alimcntan de los bn)(es tiernos de los olmos, por cjcmplo, actllJ.o 
como vc...:tores del hongo que provoca la enfermedad de los olmos. Estl en
fcrmedad ha matacio a un gran nllmero de olmos de Ia zona nororiental de 
los Estados Unidos en lo.'i anos 60 de nuestro siglo, y virtualmcntc erradic() 
a los olmos del sur de lnglaterra en los anos 70 y principios de los 80 (Strobel 
& l.anier, 1981). An:i\ogamente, bs orugas de Cacloblastis que controbn ~I los 
cactos del gcnero Opuntia de Australia (P:lgs. ')<)5 y 71:~) ejcrcen una gran par
te de Sli cfecta pcrjudicial al ahrir hcridas en los cactos que son Illego invadi
das por unas hacterias que dcstruyen los tejidos del vegetal (Dodd, 1910). 

Prohabkmente, l:t raz(m Ill:ts frecuentc dc que cl hcrhivorisrno ejerza lin 
decto mas drastico que el considcracio :1 primer;! vista estriba en la interac
ch'm entre el herhivorismo y la competellci:l entre los vegetalcs (Whinakcr, 
1979). lInos nivelcs lustante rllodcrados de ramOlleo se pllcden comhinar 
con lInos niveles de compctencia que en ()(ro C:\~() n() tt'ntirl;ln rcpl"fcu:-,i()
nes, producicndo lin decto gravc, a fllenudo Ictal :-,( line Ia pLHH;I ;Ikctad;\ 
La rigura HA, por ejcrnplo, lll11l'~lr;\ los rt'~II1tad() ..... de till cxpcrimcllio ell el 
que sc cuitivaroll juntas plantas de avella y cebalb en du~ scrie:-, de SU:-,tilll
ci(m (Sibnu et aI., l~)()4). En una de las scrk~, ci sncio cstaln infcstado COil 

ncmatodos que se alilll<..:nta dt: LtiU __ ':"> (1Il'l('n)(/ero (lI'CfWej. a Ius que eLl sensi
ble la avena, pero re:">istentc Lt ceh;tda; en b ~egunda snic, cl such) no cstah;! 
infestJLio. En allserlcia de b cchada, la avcna no sc VCl:l afcctada por los n~llIa
todos; )' en ausencia tiL los nellutodos, Ia a\'elL! cOllipetia illtelhalllentc COil 

Ia cehada. Pero la combinaci(m del herhin>rismo de los nell1atoLios), 1:1 COIll

petencia de la ceh:l(h ejerci() un profllndo declO sobrl' la avena (fig. HA). 
En un contexto similar, se ha o\)servaoo que cuando los conejos eomen los 
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brotcs de aulagas (Ulex europaeus) j6vcncs no situadas a Ia sombra, las ycmas 
inferiorcs sc dcsarrollan y las plantas adquicrcn simplemente un porte m;"is 
ramificado. Pero si la aulaga esta rodcada por gramfncas dcnsas, altas, com pc
tidoras, SliS ycmas inferiorcs situadas a la sombra no sc desarrollan y la planta 
suele morir (Chater, 1931). 

Finalmente, es posibIe que los efectos del herbivorismo scan subestima
dos porque los hcrbivoros toman savia 0 xilema sin altcrar 1a cstructura fi
sica visible de la planta. Esto sucede, por ejemplo, en cI caso de los efectos 
del pulg6n del tilo (Eucalliplerus tiliae) sobre eI crecimiento de los tilos (Ti
lia vulgaris) j6vcnes, estudiado par Dixon (1971). Los pulgones, que vivcn so
bre las hojas y extraen la savia del fIoema con sus agudos estHetes, pueden 
provocar infestaciones masivas: un tHo de 14 m con 58 000 hojas puede con
tener mas de un mi1l6n de pulgones. Sin embargo, cuando Dixon campara 
los arboles j6venes no infestados con los que habfan sido infestados desde 
el momento en que sus hojas estaban medio desarrolladas, no encontr6 difc
rencias en el dh'imetro de los arboles, en el aumento de altura, en el numero 
de hojas 0 en eI umano de las mismas. Sin embargo, la presencia de los pulgo
nes conducia a una detenci6n virtual del crecimiento de las raices; y esto, a 
su vez, conducia a que el incremento de peso de los arbolitos infestados fuera 
s610 de un 8 % con rcspecto a dicho incremento en los arbolitos no afecta
dos. Asi pues, los efectos visibles de los pulgones eran enganosos; los arboles 
infestados crecieron normalmente en volumen por encima del sudo, pero casi 
no desarrollaron nuevas raices y aumentaron muy poco de peso. Es induda
bIe que esto tendrfa repercllsiones mas adelante. 

8.2.3 Respuestas de defensa de los vegetales 

Las plantas tam bien pueden responder al ataque de los herbivoros iniciando 
o incrementando su producci6n de estructuras 0 compuestos quimicos de de
fensa. Esta producci6n tiene que ser costosa, hasta ciecto punto, para la plan-
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ta, pero esta obtiene los beneficios de una disminuci6n posterior de los ata
ques de los herbfvoros, A;Sl, por ejemplo, los pinos atacados por las avispas 
sirfcidas y las moscas portasierra muestran una alteraci6n del metabolismo del 
fenol y la aparici6n de nuevos compuestos quimicos de defensa (Thiegles, 
1968); las tomateras y patateras lesionadas artificialmcnte aumentan la produc
ci6n de inhibidorcs protcasicos (Green & Ryan, 1972); y las cspinas de las zar
zamoras de las plantas comidas por el ganado son mas largas y agudas q uc 
las de las plantas vecinas no atacadas par cl ganado (Abrahamson, 197'5), Adc
mas, parece que estas respllestas gcneralmente rcdllcen cl efena de los ata
ques subsiguiemcs. Por cjemplo, cuando los alerces son defoliados por la po
hila Zeiraphera diniana, la supervivencia y Ia fecundidad de las polillas adultls 
quedan reducidas a 10 largo de los 4 0 5 ai10S siguicmcs, como resultado de 
La combinaci6n de la menor producci6n de hojas, de Ia mayor consistencia 
de cstas, de lIna mayor concentraei()n de fihra y resina y de unos nivcles m:ls 
hajos de nitr()gcno (Baltenswcilcr ('/ aI., 1977). An:i!ogamcntc, las lichres 1.('

pus americanus mllestran tolios los signos advLTstls asociados l10rmaimcnte 
a una densidad demografica clevada (rig. '5H'5) cuando son alimclltadas COil 

hojas de ahcdlll regcnccadas dcspu6 dc lInJ intcnsa dcfoli:lci(m (Bryant & Ku
ropat, 1980). 

S.2A IIcrhivorismo y .supcrviVl·ncia <1(' Ia .... plant:. .... 

Por 10 general, cs mas freeuentc quc los herbfvoros incrcllIcntcn 1;1 su.'>ccp
tihilidad de un:! planta a 13 monalidad quc no que b matcn dircctamcntt: 
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puc.:dc maur 
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d hcrbivorisnw pucdc 
conducir a una 
tloraciOIl rctr'.lsada ... 

Sin embargo, Lt dcfoJiackm repetida puedc rCIKT Lin dec(() dr:istico. Asi, Ia 
dcfoliackH1 lillica elL los rohles por parte de ]a politI:! lagana (Iymantria 
disj)(uj cOIlduce a Lilla tasa de mortaikbd de s6[o Lin ') 'x, (similar ~I b rasa 
narural en una zuna hoscos:t no atae-ada pero ;trihorrada); peru tres dcfoliacin· 
Iles intells:ts sucesiv:ls conduccn a lIna tasa dc mortalidad dc hasta <:1 HO 'X) 
(Stephens, 1<J71) 

Sin cmh:lrgo, un solo ataque hasta a IlICllll([O para Ilut:lr a ull:1 pl:lntula -
ya que (·sta :Ipenas est:\ estahle-cida y (iclll" lInos pock-res de cOIllJwllsaci(')!l 
tllellOS elesarrolbdos. Ch:lrics Darwin (fig. H. S) cscrihi:\ y:1 en IH')<J: " ... en un 
terrello de tres pies de br~o y dos de ~1l1c11O, ~lh(}n~ld() y limpio, y sohrc cI 
que ilO e-jerdan intlucnci:l otras plant;!S, marquc welas !;Is pUnlulas cle- nues· 
t("as malas hicrhas a medida que ihan saliendo, y de las 5'>7 pl{lI1tulas fueroll 
destruidas 29'S, principalmcnte- pOI" parte: de las hahosas y los insectos». Evi
dente-Illcntc, 1;1 deprcdaci6n suhrc las semillas ejercc un decto perjudicial ;Ill!1 
Ill:'!s prcde-cihlc sohre las planus inelividllalcs. 

8.2. 5 IIcrhivorismo y crcdmicnto de las plantas 

1':1 herbivorismo puedc dctener eI crecimiento de las plantas; pllcde cjerccr 
un cfccto mcnosprcciJ.hlc sobrc b l:lS~1 ele crccimicl1to; y pucdc tener un cfee· 
to intermedio cualquicrJ. cntf<..' estos dos extrcmos. Cuando las hojas son pro· 
ducidas ele modo sincr<'>nico, los efcuos de Ia dcfoliaci(m dependen en gran 
medida del momento en que se produce: Ia eliminacion del 7'5 (Y" del follaje 
de un rohlc maduro a principios de Ia estaci6n conduce a una clisminuci6n 
del 50 %J ele la producci{)I1 de madera, pern una defoliaei6n similar en unJ 
cpoca mas tardia no ejcrce ningun efecto notable.: sobre eI crecimicnto (Frank· 
lin, 1970; Rafes, 1970). En cambio, en las plantas cuya producci6n de hoj~\s 
cs continua, la perdida de las hojas ticrnas pueele ser compensada por la pro· 
ducci6n de nuevas hojas. 

Las plantas mas tolcrantes al ramonco son cJ.si con certcza las gramineas. 
En la mayorfa de las especies, el meristema se encuentra casi a nivcl del 
suelo entre las vainas foliarcs basales, y por ello este punto principal de crcci
micnto (y de hrmaci(m) se haUa generalmente protegido contra cI ramoneo. 
DCspuCs de fa defoliaci6n se producen nuevas hojas a partir de los hidratos 
de carbono almacenados 0 a partir dc los productos de fotosintesis de las ho
jas supervivientes, y con frecllencia se producen tambkn nuevos hijuclos. 

8.2.6 Herbivorismo y fecundidad de las plantas 

Los efectos del herbivorismo sobre la fecundidad de las plamas son, en gran 
parte, un reflejo de los efectos sobre el crecimiento vegetal: las plantas mas 
pequenas producen menos semillas. Pera los herbivoros influyen tam bien de 
olros varios modos sobre la fccundidad de las plantas. Una de las respliestaS 
mas comunes al ataque de un herbfvoro es un retraso de la floracion. Dentro 
de una estacion, clio puede ser particularmeme perjudicial si conduce a una 
menor tasa de encuentro con los agentes polinizadores, 0 a una mayor pro
babilidad de sufrir eI decto de las heladas. Par ejemplo, los vastagos rcbrata
dos de la hierba de Santiago (Senecio jacobaea) que producen sus flares en 
noviembre son muy sensibles a las lesiones par heIadas (Crawley, 1983). Ade
mas, en las especies semeiparas de vida mas larga, el herbivorismo retrasa 
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a menudo la floraci6n durante un ano 0 mas; y dlo incrementa tfpicamente 
la longevidad dc estas plantas, puesto que en ellas 13 reproducci6n va seguida 
casi invariablementc par la muerte (capitulo 4). Los jardineras pueden canse
guir que las plantas de Faa annua del cesped que rodea a un huyu de golf 
sean casi inmortales, scgandolas una vcz por semana (Crawley, 1983), mien
tras que en e1 habitat natural en que pueden llegar a floreccr, estas plantas son 
anualcs, tal como indica su nombre. 

Par 10 general, c1 momenta de 13 dcfoliaci<m ticnt~ una impof(ancia crucial 
en cuanta a sus dec{()s sobre la fecundidad. Si las hajas son diminadas antes 
de que se hayan farmada las infloresccncias, cI grado en que: que:dara reduci
da la fccundidad ctepende evidentemcI1te del grado en que la planta sea capaz 
de compensar d ciano. La defoliaci6n tcmprana de una pbnta con procluc
ci6n sccucncial de las hojas pucde ejerccr un decto dcsprcciablL sohrc la ft'
cundidad; pcro si la dcfoliaci6n sc produce mas tarde, 0 si la producci(m de 
las hojas es sincr(mica, l:t floraci(m puedc vcrse reducida 0 incluso totalmentc 
inhibida. Si las hojas son climinada ... despu(s de b formaci()n de las inflores
ccndas, cl cfecto Stlcle consistir CII un aumento del ahorto dc las sCillillas () 
en una reducci6n del tamano de las mislllJs 

Evidcmemente, la destrucci(m ell' las flores, los frutos () las semi lias dc una 
plantJ puede ejcrccr un decto mjs dirccto suhre 1:1 fecunclidau que Ia mcra 
defoliaci6n. Asi, en un pasto dc North Wales intensamentc ramoneaclo por cl 
ganado vaCUI1O, tan s6lo un I') 'X) cle los railllllCul()s (Uanunculus spp.) quc 
tlaredan IIcgah:l.I1 a proclucir semillas, rnicntras que un 4H % prouud:m se
Illillas en los prados poco ramoneaclos (Sarukh;in, 1~74). Y un gorgojo (Rhi
Jlocyllus C()JliCllS) que se alimcnt:! de las inflorescencias del carclo almizckro 
(Carduus nutans). ha skin utilizado con exito para controlar C.'ita mala hic.:rha 
en Virginia, USA, consigui('ndose climinar I;t dcnsiclad del cardo en un l)') % 
(Kok & Surles, 1<)7')). 

Sin embargo, es importante sellalar que Illtlchos cas os (\(: "hcrhivorisIl1O» 
de los tcjidos reproductiv()s son en realidad Illutualistas, es dccir, hcndicio
.'lOS tanto para eI hcrhivoro como para la planta (capirulo 1.1). Los anilllales <-tuc 
«conSUl11el1n pokn y nectar .'lucien transportlr inadvertidamcntc d polen de 
una plant:.! a otra mientras se alilllentan; y existen wmhicn nUlllerosos anima
les que .'Ie alimentan cle frutos que proporcionan asimismo un bcneficio neto 
tanto a la planta madre como a la sCl11illa contenicia en eI fruto. En particular, 
la mayorfa de los vcrtchracios frugivoros St" eomen eI fru({), pero no la semilla, 
o hien comell eI frllto entcro y luego expulsan 1;1 scmilla con las heccs. E.<;to 

dispersa Ia scmilla, rara vel. Ie resultl pcrjudicbl y con freclIellcia allmentl su 
cap~lCidad de germinaci(')JJ. !lor Cllllsiguiente, b plalHa pucdc confiar en que 
un animal sc cOllla sus frut()s, y pur 10 Illcnos en un caso dlo parcee hahcr 
tcnido profundas cOllsecllcllcias. ·kmpk (ItJ/;') SUPOIlC que d ~hbol Call'arill 
major dc Ia isla j\'1auricio no ILl l"xpcrimentado llinglHl redutalllicnto duralH(,· 
I()s l"lltimos .1()() at10S porquc sus semilLts nccesitahan ser proccsacias por eI 
dodo, avc :Ic!U:llmcnte cxtingllida (fig. H'<)). ·Ii.·lllpk dio a cOJJler 17 scmilla ... 
de Call'aria a lInos p;I\'()~ dOlllc'stic(}s; y ;nlnqU(: siete de CStl.'" scmilla . .., queLl:!
fOil tritur~\(Ja ... en la Illollej;l de e . ..,tas ave."', tre" de Lt~ semilLls restantes gerrni 
n;I["(Hllucg() al SCI" !)!antlda . ..,. Ilf(ll);thlelllciltc c· .... us fUCf(ll1 las primer;!s scmill;l" 
de Call'aria que gefminaroJ1 ell 5()() ;HlO~ 

Por olro lado, C~ IIIUY poco probable que I().'" insect!)s quc atacan 10.'" 
ffUto ... ejerl.an un efedo beneficioso para b plant;!. No hacen Il:lda para fo 
lllelltar Ja dispefsi(m, e illClll~() pueden cOllvl'rtir;1 los frut()s en menos apcli· 
losus 0 ell incollleslibies para los \"L'rtebr;ld(}~. SiIlcmhargo, :ilgunos animaics 
grancies quc Ilorillalme[}le matanl:ts . ..,emil!;!. ... pueden de."'l"[llpCllar tunhitn un 
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Figura 8.6 Un dodo, 
pintldo por John Savery 
hacia 1650, y mostrado 
con rcstos de ulla cabl'i~:1 
y un pic cn cl Musco 
de 1:1 Univcrsidad d<.: 
Oxford. (Con aLltoriz:I
cion del Committee for 
Scientific Collections, 
University Muscum, 
Oxford.) 

indll~O ~llgUll()S 

~ranf\"()r()s 
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para las pl;ltlt:t.'i 
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~Oll pcrjllukbll·.'i 

papcl en la dispersion y por clio es posiblc que ejcrzan un efecto por 10 
menus parcialmente bencfieioso. Existen por ejemplo cspecies como algunas 
ardillas que aeumulan nueees enterrandolas en divcrsos sitios; Y existen otras, 
como algunos ratones, que agrupan las nueees en unos pocas cscondrijus. 
En ambos casos, si bien muehas semillas son eonsumidas, las semillas son dis
persadas, quedan al abrigo de otros depredadores y muehas de elias no son 
nunea localizadas de nueva por el animal que las escandia (Crawley, 1983). 

Asf pues, cI consumo de los frutos se halla claramente en uno de los extrc
mas del espeetra de los efeetos que los herbfvaros ejercen sabre las plantas. 
Hcmos vista que con una preponderancia de ramoneadores y parasitos, esteS 
efeetos son variados y a menudo sutilcs - cspccialmcntc dehido a fa gama de 
respuestas que muestran las plantas. Pero por regia general se puccte ciecir que 
los herbivoros danan a las plantas. 

8.3 El efecto de la depredacion 
sobre la poblacion de una presa 

Dado que los efcetos de la depredaci6n sabre las prcsas individuales son ge
neralmente daninos (ya sean las prcsas animales 0 plantas), puedc pareeer que 
e1 decto inmediato de la depredaci6n sabre una poblaci6n de presas 0 de plan
tas sera tam bien predeciblemente perjudicial. Sin embargo, estQS efeetos no 
son siempre tan predecibles, por una 0 ambas de estas importantes razones: 

I. Los individuos que son matados (0 lesionados) no eonstituyen sicmpre 
una muestra aleatoria de la poblaci6n en conjunto; y 

II. Los individuos que eseapan a la depredaci6n exhiben a menudo unas 
reaecianes que eampensan la perdida de las individuas eliminactos. 

Errington (\946) realiz6 un pro\ongado y profundo estudio de las pobla
ciones de rata almizclada (Ondatra zibethicus) de la zona central septentrio
nal de los Estados Unidos. Tom6 censos, registr6 mortalidades y desplaza-
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mientos, sigui6 el destino de algunas camadas, y dcdic6 una Jtcncic)n especial 
ala depredaci6n de la rata almizclada por parte del vis6n americano (Mus tela 
vison). Encontro que las ratas almizcladas adultas que cstaban bien cstablcci
das en un territorio de crfa sc vdan en gran parte libres (k la deprcciaCiCm 
de los visones; pero las que se desplazaban y no poscian un territorio, 0 las 
que 5ufrlan de una scqUIa, () sc hallaban ksionadas a causa dL luchas intraes
pecificas, ccan presa freclientl' de los visones. As!, los individuos que Cfan ca
zados cran los que ten fan menos probabiliclacles de sobrl'vivir y reproclucirsc 
Se han obtcnido resultados similares en estudios sohre b c1eprt~(lJci6n de otro.'1 
vertebrados. Los inclividuos que tienen mis probabiliclacles de sucurnhir a la 
depredaci6n son los j()Venes, los que carLcen de tcrritorio, los enfcrmos y los 
dccrepitos, Por consiguicntc, los dectos de la dcpn.:daci()n sobrl' b pohlach')I1 
de la presa serin Illuy inferiorcs :I los que cabria esperar. 

Tamhkn St' pueckn encontrar esquemas pareci<.io:-. Cil Lis pohLICi()l1cS ve 
getales. La mOfulidad cit: 10,'1 :lrhoks FIl(({IY/i/lls maciuro:-. de AlI:-.tf:llia, ;\ c()n 
scclIcncia dc la cld()liaci('m o(,;lsiollada por l:t mosca p()rt:l . ..,inra Felpo (Ulin;'., 
aI/inis, quedaha IimitKia c:lsi por cOll1plcto a los irholc,-.; dehilitad()s qlle crdan 
en lugares poco apropiado:-., 0 a los :irholes que hahLlll sufrido c\ailos ell b:-. 
rafees a consecllencia de los trabajos de cuitiv() de los campos (ClrIle, iI)61

)). 

EI impacto de la ciLprcclaci6n pucclc ser limitado t:lmhk'll pOl' las rcaccio
nes de compensaci()tl que se producen entre los supcrvivientcs que suckn 
sec cl resultado de la dislllil1uci{)11 de la compctellcia intr:\cspccific:l. As!, ell 
un experimento en que se ahatiecon nUllleros;ts palonu,'1 t()rc;tct.'s (Coillm/J{I 
paiumlm,\), ia cacerb no increment() cl nivcl total de l1Iortaliciad invcrnal, y 
al cesar la caceda no se ObSCfV(') un JUlllento de la ahundancia de palomas 
(Murton e/ al., 1(74). Es{O fue tlchido a que cl nllllKfO de palolll:ls (Orcaces 
supervivicntcs cstaba determinado en tlitimo t0rmino pOl' l'i alimcnto disj)o
nible y no por Ia GiZa, y asi, cu~tnclu la clza rcdujo la densidad se prodlljenJn 
reLCcioncs compcnsJtorias en ]a comrctencia intracspecifiea y erI la Illortali
dad natural, aSI como b inmigracion, depencliente dc la dellsicLtd, de aves 
que sc dcsplazaron hacia aqucl tcrrirorio para aprovccharsL: del alil1lclHO no 
explotado. 

Dc hccho, sicmprc que Ia del1sidad es suficientel1leme devada para qut' 
sc produzea la c()mpctenci~1 imraespecifica, los dectos de la deprcdaci(lIl 
sobre la poblacion se vedn aliviau()s pOl' 1:1 cOl1siguielllc rcducci(')[1 dt' la COIll
pctenda intraespccffk~1. Esto qllnia hien patcntt: considcrando dL' nuevo las 
curVJS en «n» del reclutamicnto ncto () de la proc\uctividad neta en fllnci()[1 
de la dcnsidad que se cstllciiaron en la sccci(lIl ().C). EI rccilltamiellto netl) t's 
bajo cuan(\o existel1 pocos indivi(\lIos reprodllctofes, del llli:-'1ll0 modo que 
hi producci()n neta de los vcgctalcs cs baja cuando exi:-.tL'n poctS hojas (lndice 
ell' supcrficic foliar hajo). Pem cl rt'c\ut:llnieillO neto c.'" tlmlJil'Il Juju CLL:lIld() 
existcn muchos inciividuos muy jUlltoS, atiborracios, Y [;1 productividad vcg<:
tal cs haja cllando clfndice cie supertkk fo!iM ('s elev:ldo y b:-. hO!;I:-.:-.e han'lI 
somhr:1 ullas a otras (fig. H.7)_ A:-.i, :-.i Utl ticprcd:ld()[" 01111 ht'rill\'()n) at:ll';\ ;1 

una poblaci(')Il que se CIlCllentra en Ia lune de la cicrecli:1 dt' l:i cun';!, b dCllsi 
dad disminuye, pero d rcciut:lllllellt() net<> () Ll prodllctivitbd Ilt·U :lll[}lelll:lll 
(fig, H.7). Esto acekra la Usa con que se recupera l:l pohLtci'-)11 

EI decto cs probahlclllente 111:1:-. importante cn aqllcll:t:-. pohbci(jlles de 
plant~ls (y espccialmcnte de gr:lI11inc;ts) ell quc b compcnsa('[oll :-'l' delle :1 [;1.'1 
partes supcrvivicntcs de !:is planus y no sc'llo a los indi\'idllOS ,'111IK'r\'ivielltes 
Por clio, inc1l1so cuando]a ddoliaci()n ejcrn' un dtTto dl'sa:-.troso :-.o\)rl' lin 
hrote individual 0 sohrc todo un gel1ete individual, es posihk qUl' :-.u erecto 
no SCI Illuy gGlve sohrc l:i producci(m dLl C()lljullIo del pr:ldo I)c hccho, si 
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Figura. 8.7 La productividad netJ. es una funci6n en en- del indice de supcrficie 
foliar (IS F) en eJ trebol subterraneo. EI ISF 6ptimo aument! con la intensidad 
lurninosa (joules cm·-2 d··· I ), ya que la luz penetra a mayor profundidad en eI foJlaje 
y que una mayor proporci6n de las hojas permanecen pur cncima del punto 
de compensaci6n. (De Crawley, 1983, segun Black, 1964.) 

la defoliaci6n aumenta la productividad neta de la poblaci6n, ello puede in
crementar la cantidad de produc(Qs fotosinteticos disponibles para la produc· 
ci6n de semillas. Se ha observado que eI ramoneo otonal del trigo, eI centeno 
y la avena puede mejorar la producci6n ulterior de semillas (Sprague, 1954). 

Sin embargo, la compensaci6n no es siempre perfecta, ni mucho menos. 
Si se eliminaba un 75 % de los adultos que emergfan cada dia en unas pobla
ciones experimentales de moscas doradas (Luci/ia cuprina), se observaba una 
cierta compensaci6n, pero de todos modos se producia una reducci6n del 40 % 
del tamano de la poblaci6n (Nicholson, 1954b). Y cuando una poblaci6n de 
trebol subterraneo se defoliaba hasta por debajo de un in dice de superficie 
foliar de 4,5 (en la parte de la izquierda de la curva de la fig. 8.7), se obser
vaba una reducci6n drastica de la tasa de producci6n foliar. As! pues, la deprc
daci6n conduce tfpicamente a una disminuci6n compensatoria de la compe
tencia intraespecifica. Pero tambien es igualmente tipico que dichas fuerzas 
de compensaci6n sean limitadas (especial mente en poblaciones de presas 
o de plantas can densidad baja). Estos temas seran tratados mas a fondo en 
la secci6n 10.8, en el contexto de las cosechas. Pero aqui merece la pena 
subrayar que el hombre aprovecha las fuerzas compensatorias de las pobla
ciones para poder obtener cosec has rcperidas; pero las limitaciones de estas 
fuerzas compensatorias pueden llevar hasta la extinci6n a las poblaciones 
explotadas en exceso. 

La compensaci6n dentro de una poblaci6n no es siempre el resultado de 
la reducci6n de la competencia intraespecifica. La reducci6n de un tipO 
de depredaci6n puede conducir a un incremento compensatorio, dependien
te de la densidad, de otro tipo de depredaci6n. La tabla 8.1, por ejemplo, 
muestra los resultados de un experimento en el que se estudiaron unas semi
lias de douglasia verde (Pseudotsuga menziesii) en unas parcelas abiertas y 
en otras parcelas supuestamente protegidas contra los herbivoros vertebrados 
(Lawrence & Rediske, 1962). Las protecciones fueron en gran parte eficaces 
por cuanto redujeron la depredaci6n por parte de las aves y los roedores. Sin 
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1libla 8.1 EI destino, 
indicado en porcentajes, 
de las semillas de 
douglasia verde 
sembradas en parcelas 
abiertaS Y parcelas 
pCQ[egidas. La reducci6n 
de la depredaci6n por 
pane de las aves y los 
(oedares en las parcelas 
protegidas es compen
sad3 por cI aumento 
de los ataques por parte 
de insectos y hongos. 
(De Lawrence & Rediskc, 
19152.) 

PERfoDO PREGERMINATIVQ 

Perdidas debidas a: 
hongos 
inseCIOS 
medores 
aves 
desconocido 

Perdida total antes de 1:-1 gcrminaci6n 
Semillas rcstantes 

PERlono GERMINATIVO 

Falta de gcrminaci6n a causa de: 
ataque por hongos 
letargo de las semillas 

lotal de semillas no germinadas 
Plantulas 

PERfoDO POSGERMINATIVO (I ANO DESPU!':S DE LA GERMI:-lACIONj 

Mortalidad debida a: 
hongos 
otras causas 

Mortalidad total 
Plantulas supcrvivieort:s 

Parcelas 

Abiertas 

19,0 
9,5 

14,0 
4,1 
6,8 

53,4 
46,6 

10,1 
12,7 
25,8 
20,8 

5.4 
7,3 

12,7 
8,2 

Protegidas 

20,1 
12,8 

1,8 
0,9 
1,8 

37,4 
62,6 

17,3 
10,5 
27,8 
34,8 

12,8 
4,6 

17,4 
17,4 

embargo, se produjeron aumemos compensatorios de los ataques de los in
sectos y espcciaimemc de los hongos a las semillas y las plantulas, y lJ tasa 
general de supervivencia qued6 relativamentc poco aherada. Tambien aqu! 
ocurri6 una compcnsaci6n que aminor6, mas que anul6, los efectos de fa de
predaci6n. 

8.4 Los efectos del consumo 
sobre los consumidores 

Los efectos beneficiosos que ejerce la com ida sabre los dcpredadorcs indi
viduales no resuhan diffciles de imaginar. En terminos generales, un inere
memo del alimento consumido conduce a un aumcmo de las tas~IS de cre.:
cimiemo, de desarrollo y de natalidacl, y a una disminudon de las t~lS~IS dc 
mortaliciati. Despucs de todo, ("sto se halla implfciw en cualquit.'C cstudio so
bre la competencia intracspccifica cntre consumidorcs (capItulo (): las densi
dades ekvatias, que implican una reducida cantidad de alimcnto por indivi
duo, conducen a t~lsas <.It: cn.:cimicmo bajas y a tasas de monalidad elcvada~ 
Analogamente, muchos de los cfcctos de la migraci6n Jmes mencionacios (ca
pItulo 5) rdkjan las respucstas de los consumidores individualt:s freme a b 
distribuci6n del alimento disponiblc. Sin embargo, las rdaciol1cs entre la tas~1 
de consumo y los beneficios para el consumidor puedcn verse compliea
das de diversos modos. 

En primer lugar, todos los animaies requicren una dena cantidad de ali
mento simpiemente para mantencrsc (fig. 8.8); Y a mcnos que se supere cste 
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Figura 8.8 llrnbrdl de 
las presas para los depre
dadorcs. (:.I) Crecimicnto 
de la ar:Hl:l I.inyphill 
triangularis (lurnbull, 
1962). (b) Rcproducci6n 
de !:I pulga de agua 
Daphnia pulex var. puli
(aria (Richman, 195H). 
(Scgun Hassell, 1978.) 
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umbral, eI animal no conseguid. creccr ni reproducirse, y por consiguicnte 
no comribuid. a las generaciones futuras. En arras palabras, una rasa de can
sumo rcducida, en lugar de conducir a un beneficio rcducido para cl consu
midor, altera simple mente la tasa con que los consumidorcs pa<;an hambrc hasta 
mork 

En cI otro extremo, no cabe esperJ.r que las tasas de nacimiemo, crecimicnto 
y supervivencia de los consumidores aumenten indefinidamentc a medida que 
aumcnta el alimento disponible. Los consumidores quedan saciados. La rasa 
de consumo acaba alcanzando una plataforma en la que es independientc de 
la cantidad de alimento disponible (fig, 8,9), Y por 10 tanto eI beneficio para 
el consumidor alcanza tam bien una plataforma. Asi pues, existe un limite para 
la cantidad que puede comer una determinada poblaci6n de consumidores, 
un limite para la cantidad de perjuicio que puede provocar a su pobJaci6n 
presa, y un limite para e1 grado en que la poblaci6n de consumidores pucde 
aumentar de tamano. 

Un caso importante en el que una .poblaci6n entera de consumidores se 
ve saciada es el de muchas especies de arboles que experimentan aizos de 
bellotera - anos en los que se observa la producci6n sincr6nica de un gran 
volumen de semillas par parte de la mayo ria de los arboles coespecificos de 

0,3 

0,2 

0,1 

" .1' 

• 
• . ---------.----.----//"'-----

~ 
'. 

I 
0~--~--~7"--~--~7"--~ o 0,2 0.4 0,6 O,B 1,0 

Cantidad de alimento suministrado (mg de peso seeo) 

Figura 8.9 A medida que aumenta la cantidad de alirnento (hojas de Senecio 
jacobea) suministrado a unas orugas de Tyria jacobaeae de primer lnstar, la cantidad 
consumida alcanza finalmente una plataforma (de Crawley, 1983, segun Zahirul, 
Islam 1981). 
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Figura S.lO Bellotera: 
variaci6n ano a ano de la 
producci6n de hayucos 
(Fagus sylvatica) 
en Rohrbrunn 
(de Rohmeder, 1967) 
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b misma area gcografica; entre los anos de bcllotcra L'xistcn :Ul()S con eseasei'. 
de scmillas proctucidas (fig. H.W). Estc kn{)!l1l'f1o sc ohsnva COil especial frc
elll'neia en las cspccics de arholes que sufren lIn:t intcnsidad gcnnalmcntc 
alta de deprcdaci6n dc sus scmillas (SilvLftt)wl1, l')HO), y por coosiguiente l'S 

cspecialmcntc significativo que las prohahilidadcs de l'scapar a 1:1 deprcuaci{m 
de las semillas son tipicamcntc mas clcvadas en los ar10s de hdlotcra que en 
los otros anos. Los deprcdadores individualcs de scmillas qucdan saci~ldos 
en los anos de bellotera, y las pohlaciones de dcpredadon:s no pucden aumell
tar en abundancia con r~ll)idez sufieientc para cxplotar la producci6n cxcesiva 
de scmillas. Para cuando hayan aumentado de n(lI11ero (gencralmente al aon 
siguientc), fa ahundancia habra dado paso a Ia eseasei'.. 

Por otro lado, Ja produccion de una gran cantidad cIe semi lias exige un 
gran esfucrzo de los rccursos internos de la planta. En un ai10 de heliotera, 
d crccimiento medio anual del ;Irbol es un 5H % inferior al de los otros anos, 
y el incremento del anillo aoual de los arboles del bosque puedc qucelar tan 
reducido durante un ano de bellotera como a causa de un ;Haque intenso de 
orugas dcfoliadoras. Por consiguknte, los aflos elc escasez de semi lias son escn
cialmente an os dc recuperaci6n p~lra los vegctales. Finalmcntc, cI sincronis
rna de la bcllotera entre los individuos es evidcntementc imp0f(ante para la 
saciedad de los depredadores, y es significativo quc los aons de helloteras han 
sido a menudo rc:lacionados con variables c1imaticas. 

Adcmas de ilustrar la imponancia potencial de la sacicdad del deprcdador, 
cl ejemplo de la bellotera subray~l orro punto rdaciOludo con las escalas de 
ticmpo. Los dcpredadores de semillas son inca paces cit extraer cI hcndicio 
maximo de la gr~lIl producci()n de semill:is (0 de producirits un dai10 111:'1-
ximo) porque sus tiempos de gcneraci(m son denusiado prolongados. lIn 
dcpredador de semill;ls hipotctico que prcsent:ILI varias generaciones durall
te una cstaci()n podr!a auml'ntar de Illll11t'ro de modo expol1encial y explo
sivo como respuesta :II ano de hellottTa, y dcstruir b gran producci(lIl de 
semillas. En terminos generales, los consll[llid()re~ qUl' ticllen un tieillpO 
gcneracion;lI rclativamente ('orto tienden a scguir ('I ritlllo (.it'Ll,.., Iluctuacio
ncs de la Glntidad () ahundancia de !'ill alimento 0 de ~us prc~as, 1llit'IHra~ que 
los consumidorl's con un ticmpo generacional rciati\'alllelltl' largo lardan Ill;!S 

en responder ~I un incremento de la ~Ibllndancia de las prcsas, y t:unhii:Il tar
dan mas en recupl.'rarsc cuando Sl' ven reLiucidos :t dcnsidade .... hajas. 

En cI Glpftu!o :"l subray;Hnmos que la ahundancb 0 canticlad de las presas 
() del alimento consumiclo podIa ser menos importante que .'iU caliclad. Dc he
eho, la cali dad del alimento, que ticncn aspectos po .... itivo .... (como la conccn
traci6n de los nutricntes) y aspectos negativos (como Ia cOllcentraci6n dc to-
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la calidad del alimento, 
mas que su cantidad, 
puede ser decisiva 
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Figura B.ll (a) Calidad del alimento, medida como porccntaje de protdna 
bruu, disponible (0) y consumido (.) pm cl flu azul en Serengueti durante 1971 
Durante la estaci6n .scca, qued6 por debajo del nivcl de mantenimicnto del 
equilibria de nitr6geno (5·6 % de proteina hnna), a pesar de la sclccci6n 
(b) Contcnido en grasa de la medula 6,Sea de la pohlaci6n de machos vivos (0), 
y de los machos encon[rados muertos por causas na[lJraies (8). Las lineds 
vcrticales muestran los IImites del 95 % de fjabilidad. (Seglln Sinclair, 197'5.) 

xinas), s610 puede ser definida razonablemcnte en terminos de los efectos del 
alimento sabre el animal que 10 consume; y esto cs partieularmente valida 
en el easa de los herbivoros. Se ha mencionado en la pagina 299, por ejem
plo, que la superyiyencia y I. fecundidad de las polillas del alerce y de las Iie
bres dependen en mayor medida de la cali dad de su alimento que de la canti
dad del mismo que consumen. En un contexto Similar, Sinclair (1975) examin6 
los efectos de la calidad de la hierba (contenido proteico) sabre la supervivcn
cia del flu azul en Serengueti, Tanzania. A pesar de seleccionar plantas y par
tes de plantas ricas en proteinas (fig. 8.11 a), cl flu azul consumfa durante la 
cstaci6n seea una com ida que contenfa un nivel de protefna bastante inferior 
incIuso al necesario para el mantenimiento (5-6 % de protefna bruta); y a jUZ

gar por las reseryas de grasa agotadas de los machos muertos (fig, 8,11 b), esta 
era una causa importante de mortalidad. Ademas es muy importante que las 
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necesidades proteicas de las hembras durante los Dltimos tkmpos de la ges
taci6n y durante la lactancia (de diciembre a mayo en el flU azul) son de tres 
a cuatro veces superiores a las necesidades normales (Agricultural Research 
Council, 1965). Queda claro por 10 tanto que la escasez de alimento de alta 
calidad (y no meramente la escasez de alimento en sf) pucdc cjercer un efecto 
ddstico sobre el crecimicnto, la supervivencia y fa fecundidad de un COIl

sumidor. 
Especiaimentc en cl caso de los hcrbivoros, es posible que un animal estc 

aparentementc rodcado por su alimcnto y que al mismo ticmpo expcrimente 
una escasez de com ida. Comprenderemos mejor cl prohlema si nos imagina
mos que se nos suministra una dicta perfectamente cquilihrada, pero diluida 
en una piscina enorme. La piscina contiene todo 10 que necesitamos, y pode-
1ll0S verb frente a 110S0troS, pem es illlposihie que acahemos muricndo de 
hambre antes de pouer heher b clIltiuau ul' agua que nos p<:rlllita extral'r los 
nutril'I1les nl'ccsarios para mantC!ll'rIlOS COil vida. Analogaml'lltl', los hcrbfvo 
ros puedcn cncontrarsc a mClludo con ulla «riscina» dl' protein:!s tan diluida 
que les resulre diffeil procl'sar una clIltidau suficiente ue materia para extracr 
de ella touo 10 que necesitan. Las invasionl's de insectos hnbivoros pourian 
estar rclacionadas con una clcv;{ci()n poco frecuentc de ]a concl'ntracion pro
tcica en las plantas que Ics sirven de alimento, c1evaci6n asociacla quizas a lIIlaS 

condiciones inhahitualmentc sccas 0, :11 rev(:s, inhahitualmentc hllmcdas, tal 
como 10 sugirk) White (llJ7H, Il)HIi). Asi pucs, queda claro en primcr lugar que 
los efcctos del consumo sohrc un consumidor no son simpk c indiscrimina
damentl' heneficiosos; en segundo lugar que los efcctos sobre la poblaci()n 
consumida no son simpk c indiscriminadaml'nte perjudicialcs; yen tercer lu
gar, que eI consumo no es nunCll hcndicioso para d individuo consllmido, 
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1."1 comportami(:Hto 
dcprcd;ldor 
como c(.'ologia 
del comport;ullknto 

cOlnportamil·nto 
dcpr<:d;ldor y din:'lInicl 
de p()hlacionc~ 

amplitud y c1asificaci6n 
de las diems 

9.1 Introducci6n 

En este capitulo estudiaremos el comportamiento de los dcpredadores. Exa
minaremos c6mo y d6nde sc alimentan, c6mo se yen afectados por otras de
prcdadores y c6mo les afecta la densidad de su pre sa. Estos temas son intere
santes ya de por si, pero tambiCn son rclevantes en oteos dos contextos mas 
amplios. En primer lugar, la blisqueda del alimento es uno de los aspectos del 
comportamicnto animal que cada vez interesa mas a los especialistas de la bio
logia evolutiva dentro del campo general que se suele denominar o:ecologfa 
del comportamicnto~. Expresada simplemente, la finalidad estriba en compren
der eI modo en que la selecci6n natural ha favorecido unas pautas de com
portamiento determinadas en unas circunstancias particulares (el modo en que, 
desde cl punto de vista del comportamiento, los organism os se ajustan a su 
ambiente). En este capitulo nos ocupamos directamente de este problema en 
las secciones sobre el «aprovisionamicnto 6ptimo~ (9.3 y 9.11), pero eI enfo
que evolutivo general influid tambien sobre todo eI capitulo. 

En segundo lugar, los diversos aspectos del comportamiento depredador 
pueden ser considerados como componentes que se combinan para influir 
sobre la dinamica de poblaciones del propio depredador y de su presa. La 
ecologia de poblaciones de la depredaci6n sera tratada mas a fonda en el 
pr6ximo capitulo. De lOdos modos, en diversos puntos del presente capitulo 
resultad litil indicar, en U':rminos generales, el modo en que el comporta
miento individual tendera. a afectar a la dinamica de poblaciones. Tal como 
qued6 claro en el capitulo 6, si la depredaci6n es tal que una u otra de las 
poblaciones se halla sujeta a incrementos de la mortalidad (0 disminuciones 
de la tasa de natalidad) dependientes de la densidad, ella tended a regular el 
tamano de la poblaci6n dentro de ciertos limites, es decir tendera a estabilizar 
la dinamica de la poblaci6n. A su vez, esto tended a estabilizar la dinamica 
de la poblaci6n en el conjunto de la interacci6n (la poblaci6n sera persistente 
y mostrad poca variaci6n en su abundancia). Por el contrario, si existe una 
«dcpendcncia inversa con respecto a la densidad», de modo que la mortalidad 
disminuye (0 la tasa de natalidad aumenta) al aumentar la densidad, clio teO
ded a dcscstabilizar la dinarpica de la interacci6n. EI comportamiento depre
dador puecte tener una importancia bien patente mas alia de sus efectos sobre 
los individuos afectados. 

9.2 Amplitud y composici6n de las dietas 

Los consumidores pueden ser clasificados en mon6fagos (con un solo tipO 
de presas), olig6fagos (unos pocos tipos de presas) 0 polffagos (numerosoS 
tipos de prcsas). Con frccuencia se utiliza una distinci6n igualmente litH entre 
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Tabla 9.1 Pn.'lc:rencia 
de alim<.:ntll: porccl1tJj<: 
de divcrsos arboles 
rarnonc:aoos por los 
ciervos (sl.:gun Hort()n, 
1961) 

especialistas (en sentido amplio, mon6fagos y olig6fagos) y gcneralistas (polf~ 
[agos). Los herbivoros, los parasitoides y los verdaderos deprcdadorcs pue
den suministrar ejemplos de especies mon6fagas, olig6fagas Y pOlifagas. Pero 
la distribuci6n de la amplitud de la dicta varia en los distintos tipos de consu
midares. Existen depredadorcs verdaderos con dietas especiaJizadas; por cjcm
plo, el milano de los Everglades de Florida (Rostrahamus sociabilis) sc ali
menta casi cxclusivamente de caracoles del genero Pomacea. Pero 1a mayoela 
de los depredadores verdaderos ticnen una dicta. relativamente amplia. Por 
otro lado, los parasitoides estin tipicamente especializados y son con frecuen
cia mon6fagos, mientras que los herhivorus estan bien representa.dos en to
das las categorfas. Sin emhargo, mientras que los herbivoros ram one adores 
y «depredadores» tiencn tipicamentc dietas amplias, los herbivoros «parasitosJ) 
estin a menudo alt~lmente especializados. Janzen (1980), por ejemplu, exami
n6 110 especies de escarabJjos que en la fase !arvaria st: alimentan en cI int('
rior cle las semi lias de plantas dicotilt'd()ncJs en C()~ta Rica, y cncontf(') 4 lie 
H?l de elias atacahan s{)lo a una espccic vegetal, iii atacahan s()lo ados espt'· 
cies, 9 atacahan a tres especies, 2 atacahan a cu:Hro ('species, una Jtacaha a 
seis espccics y otra mas Jtacaha a ocho especies. Y esto a pesar de que t:xis
tian 97') especies vegetllcs en aquclla zona 

9.2.1 Preferencias alimenticb.s 

No clt'bemos imaginar que las t:speeics po\ffagas y olig()fagas cogcn indiscri
minadamente cualquier alimcnto dentro de . ..,u gama aceptahlc de comkbs. Pur 
cl contrario, casi siempre se pone de manifiesto un ckrto grado cle prcfcn.:n
cias. Tccnicamente, se dice que un animal presentJ una prcfcn:ncia por lin 
tipo particular cle alimento Cl.unclo 1a proporci6n dt: clicho alimento en la dic
ta clel animal es mas c1evaua que su pf(~porci6n en d ambiemc en que vivc 
el animal. Por consiguiente, para mt:dir la preferencia .ilimenticb en el cam
po, no 5610 es necesario examinar i;} dicta dd animal (hahitualmeme mediantt: 
el analisis del contenido intestinal), sino tamhicn detcrminar la «clisponihili
dad» de los cliferentes tipos de alimcnto. Y 10 ideal serfa efectuar ('sta determi
naci6n a traves de los ojos del propio anim:il, y no a {raves de los ojos del 
investigador (cs decir, no a rraves del simple muestreo del ambieme). Por ello, 
la cuantificaci6n exacta de las prcfercncias t:sta plagada de dificultades·
pero por 10 gennal es mucho mas LieU establccer por 10 menos que sf existe 
una preft'rencia. Por ejemplo, los rt:sultados dl' un l'xperirnento de campo ac
Cidental, en cI que lInos cil'fvOS penl'tr~ICOIl l'n una plantaci()n forestal, nos 
slIlllinistran un bucn ejemplo de clio. La piantaci(m contenia el mismo I1lll11C
co dl' individuos de cuatco espl'cil's, plantados al azar: pi no esrroho, pino roj(), 
pinn banksbno y pice;} hlanca del LUl:I<.i;1. 'Ell como Illllestra Ia tahla <).!, I()~ 

cierv()s, que gnzahan de lihrl' acccso a las ("lIatro l'SIK'cics, moslrarol1 una pr<:
fnencia hastante consunte por 1..'1 pill() \1;lIlksiano, segui<.io por el pinn cstro 
ho; cl pion rojo apcrl:ls rue ranlO!lcaLi(), y b pice:! hLlllCI del Canad;i rue ign()· 
r~lda (Horton, ISl(4). 

I'll"l";! hl.LllCL 

PI!l() cq[(Jh\) PitH) [Ol() PIli\) hank..,L;LIHI dcl C;uud;i 
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9.2.2 Prcfcrencias cualitativas y cquilibradas 

L1 preferencia por un alimcnto puedc ser exprcsada en dos contextos bastan
te distintos. Puede existir una preferencia por los alimentos que son los mas 
ualiosos entre los disponiblcs, 0 por alimcntos que proporcionan una parte 
integral de una dicta mixta y equilibrada. Estas prcfcrcncias recibcn respect i
va mente c1 nombre de prcferencias cualitativas y prcfercncias equilibradas. 
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Figura 9.1 Dcprcdadores que toman c 20 • Moscas 0 presas .provcchosas", es decir, dcpredadores u seleccionadas 
~ 30 que muestran en sus dictas una prcpon-
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derancia de aqucllas presas que lcs 
40 proporcionaran mas energfa. (a) Cangrejos 

que comen mejilloncs (Elncr & Hughes, 
50 1978). (b) Lavanderas blancas que comen 

moscas (Davies, 1977). (Segun Krebs, 197R.) 
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Las preferencias cualilativas suclcn ser mas patcntcs entre los carnfvoros. 
La figura 9.1, por ejemplo, muestra dos ejemplos en los que unos carnfvoros 
seleccionan activamente unas pres as que son las mas beneficiosas en termi
nos de ingesti6n energetica por unidad de tiempo gastado mancjanclo la pre
sa. Los resultados de este tipo reflejan cl hecho de que cl alimento de un car
nfvoro a menuelo varfa poco ele composici6n, pero pueele variar en cuanto 
al tamano ° a la accesihilidad. Esto permite utilizar lIna unica meclida (como 
«energia obtenida por unidad de tiempo de captura») para caracterizar a I()~ 

alimentos, y permite por 10 tanto una jerarquizaci6n de los alimentos. En olras 
paiabras, la figura 9.1 rnuestra a unos consumidores que presentan una prde
rencia por el alimento de alto valor. 

Sin embargo, para muchos consumidorcs, yen especial p~lra los hcrbfvo· 
ros y los omnivoros, no cs adecuada una jerarquizaci6n simple, ya que nino 
guno de los alimcntos disponihles satisface las necl'sidadcs nutritivas del con
sumidor. Por consiguicnte, estas necl'sidadl's s()[{) pucden ser satisfcchas 
comienuo grandes camidadcs de alimento, y eliminando gran P;\rtc del mi.s
mo con el fin de obtener una cantidad suficicntc del nutrientc l1l:ls cscaso, 
o bien ingiricndn una comhinaci()n de alimcntos que satisfaga las ncccsida
des de consumi<.ior. De hl'cho, mLichos animales mUl'stran una eomhin:lci()11 
de ambos tipos de respuesta, Sek'ccionan una com ida con una calidad ge
neral clevada (con In que Ia proporci<'m eliminacla l'S minima), pew tamhicn 
sclcccionan alillll'nt(ls para satisfaccr nccl'sidadcs cspecfficas. La,'! oVl'jas y c1 
ganado vacuno, por l'jl'mplo, muestran prefcrencia por el aiimeIlt() de alta l':1-
lidad, 'lbman las hojas con prefcrenl"ia sohrc los tallos, y materia verde c()n 
prcferencia sohre la materia sec:1 0 vicja; y comparado con cl COI1jUnlO del 
forraje, cI material sclcccionado sueie presentar una mayor proporckm de 
nitrogeno, f6sforo, azllc.\res y energia, y una proporci(m IlH:JlOr de fihra~ 
(Arnold, 1964). De hecho, los l'studios sugicren que tocios los herhivoros gc
neralistas mlieStr~1I1 una jerarqufa en cuanto a la tasa COil que toman dikrcntes 
plantJS en las pruchas cxperimcntJlcs en las que ticnen lihre cJn:cion (CU\ .... -

Icy, 19H:\). 
Por otro lado, tamhiciles frecul'ntc la prl'fcrellcia cquilihrada. La lapa ACIl

maea scutum, pOl' e:je:mplo, seil'CciOIla un;} dicta de: dos espl'cics de micro:!l
gas incrustantes, con un ()U % de una oe las l'-',pceil's Y lin (to 'x, de b Olr;l, 
casi independientemclltl' de la proporci()I1 con que l'ncuentra :t :llllhas alg:ls 
(Kitting, I')HO); ei carihll, que sohn_'vivc de Ifquencs :I 10 largo del in\'ieft1(), 
dcs:lrrolla L1na dcfici!..'llci;! ell mincralcs que supcra hehil'noo agu:I dl' 1ll:1r, co
micndo nicve cont:lminaLia C()n orina y roycndo la:-. aSIaS {ksprendid:\:-. (Sta;l 
land et ai., iYHO). Por 10 dl'm:'is, s(-)io tClll'Il10S que llliraft1()s:I Il()s()tro,s mh
mos para Vl'f lin cjl'lllplo en cl que el «rcnLiimieiltO" e,'!llluch() Illejo[" lOll LilLi 

dicta mixta que con una dicta pULl inclllS() de l:i "Illej(j[-" cOlllid:l 
Exi .... t!..'il tamhicn dos importantes razoncs Illi.., de LI prdnl'llci:l I)()[' 1I1l;l 

dil'ta mixt:!_ En primer lugar, l()s Ctm:-,ulllidore,,,, punkn :tCcptlr I(),> :t1illlCIl((),S 
dc haj;l calidad silllpiemcntl" p()rquc, ya que IllS ]1;111 ('I1ClllltLldo, k.., rc,,>\!lu 
1ll;!S iJencficios() cOlllerlos (pOl' p()hre,'" qut" .Sl":lll) qut" igllo[";lrl()s ~'Cl HHHllUI" 

huscanLlu cOlllida. Dc dlo h:lhlarclllus <'Oll Illayor dct:tlk ell b ,"'n t'I(')1l IJ.,.l, 

En segundo lugar, ulla diet:lll1lxt:i plle<.h: ,..,er hClidicios;1 p:ILII().., ("()[)..,\llllido 
res ya que ("ada tipo dc aliIllcnto contiene un prodllCtO qUlllli("(l [l)xit'() dite 
rentc. lln;1 diet! miXLI Illantcndria b" C()IKl'IltLl("lOIlCS dc to do'> t"."'W'" ("lllll 
Plil'stoS de:ntro de Ifmites acept:thlc,.." 1.:1'" t(}xill:ls put-dell dc:-,ellllH'lbl 1I1l P:lIwl 
import:lnrc CIl Ia prcfncllcia pOI' los alimcl1los, Ell 1I1l c..,tudill, por cjclllpl0, 
sc eX:llnin() la alilllcllt:lci(-)fl im'ernal de di\"cr~()s aninLllc~ :irti<.'D:<': Ire.., esp{> 
cics de pl'rdices de las nicw· . .." trl· . .., Ltg<>PI)(\O"', ur{)~.plh), (\()S tipl),.., <.k Ilc\)re.'!, 
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y cI aict: (Bryant & Kliropat, 1980). Las conclusiones flleron las mismas en to
dos los C:ISos: los anima1cs no c1asificaban Sli alimcnto ni por cI conteniclo 
encrgctico ni par la conct:fl(rach'm de nutricntes. En lugar de clio, las prefe
rt:ncias mostfaban una corrclaci6n intcnsa y negativa con las concentraciones 
c1c cieftas toxinas. 

9.2..1 Pc:rlllutaci(Hl 

Las pretCrt:I1cias cit: muchos consumidores son fijas, es dccir, se mantiencn in
dcpcndicntcmcnte de la c1isponibilidad rclativa de los tipos alternativos de 
alimemns. Pero muchos otros permutan sus prcfert:ncias, dt: modo que los 
alimentos son ingeridos con una frecuencia desproporcionacia cuando son 
abundantes, y son ignorados can un~l frecllcncia desproporcionada cU'Jndo 
son raros. Los dos tipos de preferencia estan ilustrados en la Figura 9.2. La fi
gura 9.2a muestra I~l preferencia fija prcscntada por unos caracoles costeros 
deprcdadores a los que se of redan dos mejilloncs como prcsas en distintas 
proporciones (Murdoch, 1969). La linea de la Figura 9.2a ha sido trazacla supo
nicndo que los caracoles mostrarfan Ia misma preferencia en todas las propor
ciones. Esta suposicion esta cIaramente justificada: indcpendientemente de la 
disponibilidad, los caracoles depredadores mostraron la misma prcfercncia bien 
marcada por la especie My/jlus edulis, de concha mas fina, menos protcgida, 
que podian explotar con mayor cficacia. En cambia, 1a Figura 9.2b muestra 
10 que sucedi6 euando unos guppys (una cspecie de peces) pudic ron elegir 
entre unas moscas del vinagre y unos gusanos tubiffcidos como presas (Mur
doch, Avery & Smith, en Murdoch & Oaten, 1975). Los guppys most rat ron una 
marcada permutacion de sus preferencias, y consumieron una cantidad des
proporcionadamente elevada del tipo de presa maS abundante. 

La permutaci6n se puedc producir en diversas situaciones. La mas camun 
estriba probablemente en los casas en que existen cliferentes tipos de presas 
en distintos microhabitats, y los consumidores se concentran en cl microha
bitat mas proveehoso. Esto es 10 que sucedfa can los guppys de la Figura 9.2b: 
las moscas flotaban en la superficie del agll<l, mientras que los tubiffcidos se 
enconrrahan en cl fonda. 

La permutacion puede oCLIrrir tam bien cuando cl consumidor es mas efi
ciente 0 tiene mas exito al atrapar el tipa de alimento maS abundante. Par ejem
plo, la permutaci6n se presenta en la chinche de agua carnivora N%nec/a glau
ca (fig. 9.2c) debido a gue sus atagues contra los is6podos de agua dulce tienen 
cada vez mas exito a medida que aumenta su expericncia sobre elias (es decir, 
cuanto mas abundantes son en comparaci6n can Ia presa alternativa, las eff
mcras) (Lawton el a/., 1974). Analogamente, los anades rcales experimentan 
cam bios en su filosofia digestiva, de tal como que su efieiencia en la utiliza
ci6n de los vegetales aumenta cuanta mas abundances son las plantas (Miller, 
1975). 

La permutaci6n puede ser asimismo el resultado del desarrollo de «image
nes de busqueda especffiea» del alimento abundante por parte de los consu
midorcs (Tinbergen, 1960). Se cree gue estas imagenes de busgued" son el 
resultado de que los consumidores (particularmente vertebrados) se concen
tran en Sll presa «imagen», can exclusi6n relativa de las presas «no imagen»; 
y puesto que estas imagenes de busqueda se desarrollan como resultado de 
la expericncia previa, es mas probable que se desarrollen para un tipo comun 
de alimento que para un tipo poco freeuente. 

Es interesame que, en una poblaci6n, la permutacion pareee ser a menu-
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ngura 9.2 Pc:rmut:lci()n. (a) Ausc..:ncia dt: pcrmut;,H.:i(lIl' los caracoles mucstrJn un;! prckrl'Ill'i:t 
Ctmstantc emn.: los mejillon<.:s A/ytiJus edulis y /II caJrforllialJlIs, inucpc.:ndicntcnH."I1I<.: dt' Ia ahunLialKi:1 
rd:uiv;\ de.: 6tos (medias ± error c:sTind:u) (scgun Murdoch & Oaten, IlJ75). (b) Permut:lck)[1 en ~tlPpy~ 
:Ilimentados con tuhificidos y moscas del vinagre: toman una cantidad mis qUI: prororci()[ul dd 
tipo d<.: pn:sa que es nds disponihle (medias y amplitudes wtales) (scgun MurLloch & O<lt<.:[1, 197';) 
(c) P<.:rmuL'1ci6n en Notonecta aliment.H.ios con larvas de efirneras y Asel/lis (parte sup<.:rior) y umhit:n 
Ia base d<.: esta permuuci6n (pane inferior): los NolOnecla ticncn mas exito en sus ataques contra 
A.~(,/llJS cuanta mas expcricncia [icnen sobre cSla presa (medias y amplitudes rotales) (s<.:gun Lawton 
('I aI., 1974). (d) Prefer<.:ncias mostradas pm los guppys individuales de (b) al recihir Clntidadcs iguaJc~ 
de las Llos presas: los indivitluos sc cspeciali7.J.ban en gran part<.: de uno u ow) lipo de.: pn:sas. 
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pcrmut;lci<'H} 
(" lndividuo 

Figura 9.3 La polilla 
Ph/ogophora metfeu/osa 
camuflada contra un 
rondo de hojas muertas 
de rable. (Fotograffa: 
Heather Angel.) 

do una consccuencia del camhio de la proporci6n dc cspecialistls, y no de 
que los consumidores individualcs camhien gradualmelHe de prcferenci;1. Esto 
queda i1uscrado en un cstudio de r.1 pcrmutaCi6n en unas palomas lOrcaccs 
(Columba /wlltmhus) que se alimelltahan de guisalHes y habas (Murton, 1(71). 
C:uando amhos productos cran igualmentc abundantes, se ohscrv:lha una lige· 
ra prcfcrcncia por lo~ guisantes, peru cuando la of crt a de hahas era del 112 IX" 
las aves pasah:!n a teller una dicta COil un <)1 % dc luhas por terminn tllcdi() 
Pero este tt:rmino Illedio inclula a los p~l.jaros que se espccializahan en los 
guisantes, men()s fn:cucnH:s, tomando s()lo un ') IX, Y un () 'X, dc luhas. La 
Figura 9.2d I1lllcstra un csqllema comparahlc para los guppys alimentau()s 
con moscas y tuhificidos: cliando los dos tipos dc presas <.:ran igu~t1mcntc 

abunoantes, los guppys no <.:ran gellcralisr:!s; se ohservl> que Ia mitad aproxi· 
madamclHe de cllos se especializaha en las moscas, y la otra mitad en los 
tuhiffcidos. 

9.2.4 Amplitud de la (tieta y ("voluci6n 

lin primer paso para comprender las variacione!-i de 1:1 amplitud de Ia dietl 
consistl' en considerar la cvoluci6n de los deprl'da<..iorl's y de sus presas. L1 
influencia que los cll'prcdadores y las presas cjcrcen sohre Ia evoluci6n uno 
del otm plIcdc ohservarse en atributos de las presas como las hojas desagra· 
danks 0 venenOS~IS de muchas plantas, las cpinas de los crizos y la coloraci(Hl 
de camuflajc de muchns insectos (fig. 9.3); y punk Sl'r observada en los atri· 
butns de los dcpredadores, tales como los rohustos ovopositorcs de las avis· 
pas de la madera, eI est6mago con varias Gl.maras del ganado vacuno, y la sigi· 
losiciad de los bllhos. Peco estls cspeciaJizacioncs cviclcncian que posihlemcntc 
no cxiste ningun deprcdadoc capaz de consumir todos los tipos de prcsas. Unas 
simples Iimitaciones estructuralcs impidcn que las comadrejas coman a los 
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buhos (aunque las comadrejas son carnfvoras) e impiden que los colibrfes 
coman semillas. Por consiguiente, la evoluci6n conduce a mcnulio a lIna res
tricci6n de la dicta, 

Esta rcstricci6n va tfpicamcntc mas lejos en el caso de que ci COI1SlImi_ 
dor viva en asociacion cstrccha con su presa 0 su hllespcd, y cuando lin con
sumidor individual eSl:J unido a una presa individuaL Los parasitoidcs y los 
herbfvoros parasitos se espccializan a mcnulio en lIna () unas pocas espeeies 
de hues pedes, puesto que vivcn en una asociaci6n muy cstrecha con su hucs
red (y esto es 3llt1 mas cicrto para los parasitos, vcasc ci capItulo 12). Todo 
su estilo de vida y su cicio vital est{m finamcnte ~ldaptados a los del hucsped, 
y ello impidc que cstos organismos est2n finamente adaptados a otras cspc
cies de hucspcdcs, Dc hecho, siempre que la espccie presa () b especic vegc 
tal contint:ic sicn(\o abundante, acccsihie y predecihlc, b selccci()I1 tavoreccr:i 
una espccializackHl l'ada vez m:ls fina lucia la Illonofagia. Ello aumel1la Ia efl 
caeia de l:i eSlx~l'ie especLtlisu, y ia lihera (pOl' 10 nll'nos rebtiv;Ulll'lllC) de Lt 
('( 1 III pcten cia ill te respe( '{fit ':1 

POI' otro !ado, la polifagLi tiene tamhien SllS vcntajas, {In consumidor PUl-
de ingerir ulla dicta equilihrada seit'ccionando vario,., aiimentos difeITnte . ." y 
puede.:n n13ntencr ,<.,U equilihrio variando sus prcferencias de aCllerdo COil Lt:-, 
circunstancias, 'Ellnhkn pllcde evitar ci COnSLll110 de grandes cantidades dt' 
una toxina producitb pOl' uno de sus tipos de ali mento, Adem:ls, paLl un con 
sUlllidor polffag(), l:t cOJllida es Lieil de cllcontrar y los costes de l:t hllsqlleL\:1 
son t1picJml'nte hajos; es poco probable que un inuividu() pasc hamhrl':t C:IU."';! 
de las tluctuJciones de Ia ahundancia de un tipo de alimel1to, 

Asf pues, Ia. cvolucit')I1 pucde ampliar () restringir las dietls, Cu:tndo las presas 
ejercen una pn.:si{)Il l'voiuriva qUl' requicre ullas rcspllcstas ll1orful6gicas y fi 
siologicas cspeciaJizadas pOl' parte del C0l1s11llli(\or, la restricci()Il :tlcanza a Vl'

ccs nivdcs l'xtrl'I1l(lS. Pen) cuand() it)S c()I1stlmid()res t()l1lan alimCIlH)S que S{lIl 
individuJilllellte inaccesihles 0 imprcdccihlcs, 0 que carcccil de cicrto,<., IlU
tdentes, Ia dicta continlla sicildo amrlia con frccuencia. 

lIna idea Illuy intcres:tntc y muy discutida es b de que.: las parcjas de 
c5pccies de dcprcdadoJ' y pn.:sa no s()lo han evolucionado, sino que han 
coeuo/uciofUU/<). En ()[ras palahras, hahrfa existido una «c~lrrera armaIlK'1l1ISli
(';1» evoilltiva, ell b que cada progreso de ia capacitbd deprnbdora hahrfa ido 
segllido pur un proCCS{) de Ia cJpaeidad de b pres;! par:1 cvitar {) resistir :tl 
depredador, 10 que luhrla id() segllido por un nuev() progreso dl' la clpacidad 
deprcdadora, etc Si eSlo oCLlrri() real mente, hahri:t sido ciertltlH:nte lIlla futT
za adkioal en Liv{)r de b restricci(ll1 dc b dicta. POI' ci1l10lllenro, sin emhargo_ 
las pruchas c()llCluYClltcs s()hrc I:t cocv()luci<')1l deprcliad()r-prcsa () 1)I:llltl 
hcrhfvo[{) son pLlcticalllCllte inexislclltes (Futuynu &. Slatkin, l')H:\). 

9.3 El aprovisionamknto ('ptimo 
y la amplitud de la dicta 

Ik"jando de Lido las restricci()IleS cstrlielUr;t!e . ." Ll l1layol'l:l de ios :1ll111l;lks jl() 

seen el p()tellCial de C()I1SI1111ir lllU gallu de :tlilllenl{)~ que la llti[il.:lli:l ret! 
mellte, En ()Iras palahLls, l:t en)llKi{'lIl suck dar lug:lr;l e .... tLltegia~ de ()[)tell
cic'm til' aitmeilto en LL., que IllS :lnilluks COllSUllleJl IIll:! gama Ill;!.'; lilllilad;l 
tic tip()s de aiilllent().'" que LI (ltle S()!I capaccs IlH)rf()I(')gicallleJlle lk l'()IISUlllir. 
En un illtell(O de c()l1lprender 10 que de{tTlilina Ja dicta real de Ull c()IlS11llli
dol', Ins eC(')logo;., han culIrat!o m:is Y Ill:i .... ,.,ll atcncit'lll en la tC()rla dd apro\'i
si(}f1amieIl«) (')IJtilll() 
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La finalidad cle b teoda del aprovisionamiento 6ptimo cstriba en prcde
dr la estrategia de hllsqueda de alimemo que cabe csperar en condiciones 
especfficas, y por 10 general establece estas prediceiones sabre la base de las 
siguientcs suposieiones: 

I. La pauta del comportamicmo de aprovisionamiento que mostrJran 
los animalcs actualcs sed aquella que ha sido favorecida por la selceci6n 
natur:iI ~ y csta sera la que incrementc en mayor grado la eficacia del animal 

II. Una eficacia e1evada se cnnsigue mediante una tlsa neta alta de inges
ti6n de cncrgb (es decir, ingesti6n hruta energia hruta Illenos cl coste energc
tico de la obtenci6n de dicha energia). 

III. Los animalcs que se estuclian son ohscrvados en un medio ~lmbiente 
al que esta ajustado su comportamicmo de Jprovisionamiento, es decir, que 
se trata de un amhicntc natural muy similar a ague! en eI que evolucionaron, 
() de un cscenario cxpcriment~11 simibr al amhiente natural en los aspectos m:i.s 
importantes, 

EstiS suposiciones no seran siempre aceptablcs. En primer lugar, es posi
bIe que otros aspectos del comportamiento de un animal influyal1 mas en su 
eficacia que eI aprovisionamiento 6ptimo. Por ejemplo, el bencficio de evitar 
a los depn.:dadores puede ser tan alto que los animalcs b'uscan alimento en 
una localidad yen un momeruo en los que la probabilidad de la depredaci6n 
es m:is baja, y a consecucncia de ello obtienen su alimento con una eficacia 
mis reducida que I;t te6ricamente posible. En segundo lugar, e igu:-tlmente im
portante, para muchos consumidores (particularmente hcrbivoros y omnivo
ros) la ohtenci6n eficiente dc energia pucdc ser menos critica que 1;1 de otro 
elemcnto de la dicta (par cjemplo cI nitrogeno), 0 bien es posih1e que sea de 
gran importancia para e1 individuo el consumir una dicta mixta yequilibrada. 
En taics casos, cI valor de la tcoda del aprovisianamiento optima es limitado. 
Sin embargo, en aquellas circunstancias en que cabe esperar que se aplique 
Ia premisa de la maximizaci6n energetica, la teoda del aprovisionamiento 6p
timo ofrece una buena comprensi6n del significado de las ({dccisiones» del 
aprovisionamiento optimo ofrece una buena comprensi6n del significado de 
b.s Kdccisioncs» de obtenci6n dc alimento quc toman los depredadores (vease 
Krebs, 1978; Townsend & Hughes, 1981; Krebs et at., 1983). 

Tipicamentc, Ia tcoria del aprovisionamicnto 6ptimo cfcctua prediccio
nes sohre c1 comportamiento de busqueda de alimento basadas en modelos 
matcmaticos construidos par teoricos de la ccologia que son omniscientes (<<10 
saben tado») en 10 que respecta a su ecosistcma modelo. La preguntJ que se 
plantea ahora es la siguiente: ies necesario que un animal real que busca ali
menta sea tambien omnisciente y matematico para que pueda adoptar la es
trategia apropiada, 6ptima? La respuesta es: no. La (coda dice simplemcnte que 
si existe un animal en busea de alimento que de alguna mancra (de cualquier 
mancra) consigue hacer 10 coreecto en las circunstancias apropiadas, enton
ees estc animal sera favorecido por la seleccion natural. Explotara el alimento 
y obtcndra energia de modo econ6mico, y par consiguiente dispondra del 
tiempo y la encrgia suficientes para una rcproduecion can exito. En ultimo 
termina, podra dejar mas desecndicntes que los otros animales que tambkn 
buscan alimcnto; y si sus capacidadcs son hereditarias, sc extenderan, en c1 
tiempo evolutivo, por toda la poblaci6n. 

La teo ria del aprovisionamiento optimo no especifica el modo exacto en 
que el animal debe tomar las decisiones correctas, y no exige que el animal 
en busca de alimento lIeve a caho los mismos calculos que el especialista que 
ha construido el modelo. Existe otro grupo de modelos «mecanicistas» dise
nados para tener en cuenta cI comportamicnto del animal en terminos de 
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pauras de acci6n fijas y de respucstJS innatas a las seflales ambicntales. POf 
consiguicnte, los modelos mccanicislas iottotan mostraf cl modo en que un 
animal en busea de alimento, dado que no es omnisciemc, conseguid de lo

dos modos responder mediante «regias cmpiricas» a la limitada informacion 
ambicntal y a mostrar asi una estratcgia que se yea favorccida pOf la sclecci6n 
natural. Pern cs 1a tcoria dd aprovisionamicnto ()ptimo la que prcuicc la natu
rakza tiL !J cstratcgia que debe ria ser L!Vorccida. 

9.3.1 El modclo de la amplitud de la dit-ta; 
«busqucda y manipulaci6n)) 

En su primcr rrahajo sobrL' la (coria del aprovisionamicJ1to (')rH i III 0, MacAn 
hur y Pianka (l<)(){)) in!ent:lron c()mprendcr la detcrminaei(')[1 de la amplitud 
de b diela denrro de un h:lhit;!t M:ls tarde, Sll m()dclo In sido desarrolLtd() 
hasta Ulla forllla algellfaica m:ts rigurusa, sulne (uli() por Charnm' (l<):(u) 

MacArthur y Pianka :lrgull1cnuh:1I1 qut', para ohtcnLT alimento, todo depreda
dor dchfa gas tar ticmpo y encrgia, primcro ell buscor Sll presa y iueg() p:lLI 
mani/JUlar[o (cs decir, pcrscguiria, somctcria Y cOllsumirla). La ht]SqllC(l\ lu 
de scr dirigkti, hasta cierto punto, haci:lunos tipo:"> parricuiart's de prt'sas, pn() 
micntras husca, cs probahle que t'l dcpredador St' enCllentrc con una grail V:I
rinlad (k posibks alimcntos. Por clio, MacAnhur y Pianka cOl1sideraron quc 
ia amplitud dc I:i dicta ucpclldia de la dc las respuestas dc los dcprcdadort:s 
dcspuCs dc hahn encontrado una presa. Los gcncr~ilistas persiguen (y luego 
somcten y consutllcn) 1111:l gran proporci(m de las presas con las quc st: CII 

cucntran; los cspcci:tlisras contilllian hllscando salvo ell eI (":ISO de que c[l
cuentren una presa del tipo cspedfico que prcfieren. 

EI «problema» que sc Ie plantel a cualquier animal que husca alimcnto es 
eI siguientc: si sc traTa de un especialist:i, s()io perst.:guid pres:!s prm'ccilos:ls, 
pcro pllnlc necesitH mucho ticl1lpo Y Illucha cilergia para huscarias; mien 
tras que si Sl' {rata de un gcncralista, ucdieara Ull ticmpo rclativamente brevc 
a la blisqucda, pero perscguirJ presas pr{)Vcchosas y pres~ls improductivas 
Un animal que husquc ()ptimamcntc su com ida dehcrf:t equiparar los pros 
y los contras con cI fill de Ill;!ximizar Sll lasa total de ingcsti()I1 l'llcrgctica. 
MacArthur y Piank:! l'xprl'saroll cl prohlcma del siguicntc Illodo. Dado que 
Ull dcpreda(\or incluye 1':1 un cieno ntllllero de cielllcnt()s producrivos cn su 
dieta, ;dehcrfa :lmpliar Sll dicta (y COil ello reducir Sll tielllpo de l>Li"qunb) 
Illcdiante b inclusi(')1l de dCflll'ntos algo menos produl'liv()Sf 

Podclllos !lamar a esre clclllcnto "algo mcn()s producrh'()) de la diet:! d 
cicmelllo i, l:"/h I secI entonces b pr()ductividad dd clellle\Ho, siendo F, ..... u 
I...'ontcilido cncrgt·tit'o, y h, Sll tiernpo de 1ll:lIlipllbcil'Ul Adl'lll:b, FIb cs [;1 
pro<illctivid:ld media dl' Lt diCTa «:ll'Iual" (e.o.; del...'ir, de l:i dieLI (jUL' inclusl) ;1 
Todos los tipos dt' pres:1 1ll:IS pr()\'cchoso <[tHO i, per\) qllc no ilH'lllYl':11 tip() 
dc presa f), Y s ("s ("I lielllpo IIlcdio de hllsqun\;{ \"ILI Lt dieLI ;Idll,il. Si Illl 
dcpredador pcrsigtl(" till:! pres:1 dcl tipo i, ."1I usa t:spcrad:1 lk ingcsli(')[l l'lWl 
gctici cs F,Ib l Pn() si ignora :1 cstl presa y persiguc :1 1:1..., qtll· S()1l Ill:lS pro\"e
cbosas, cahc csperar que conTinllc husclildo durallte otro s. pasad() el l'ual 
st! tas:1 cspera<ia lIc illgcsti('JIl cllergl'tici cs Fib. FI til-mpo tot:t! gast:llio ('11 

eSTe lllrilllO CISO cs s t b y asi b tlS:1 tot;il l'spcr;lda de illgcsti(-)!l ('Ilcrgt'·tlcl 
es U(s , b). La estratt'gLI Ill:'!S pro\'l'cilosa, ()ptima, para Ull dcprnbd()r sed 
seguir a b presa i si, Y s('ll() si, 

F,Ih, ~ U(S t b) (~.l) 

)I() U. Ul.\\I'()!{"]'\.\\lI':\T() Ill-" I.()" !)rI'Hrl).\J)()f~F" 
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En orras paiabras, un deprcdador clcherfa continuar anadkndo presas mc:nos 
provcchosas a su dicta micnrras sc cum pia la condici6n ').1 (cs decir, mien
tras con clio incrcmcnre su tasa total de ingesti6n cncrgctica). Ello Ie scrvira 
para maximizar su rasa to[al de ingesti6n encrgetica, j;'Iu; + B). 

Este modclo jdetl ele la dicta conduce a diversas prc<iiccioncs 
1. Los dc:predadores cuyos ticmpos de manipulaci()11 SOil tlpicamelHl' hrt.'

ves en comparaci6n con los ticmpos de hClsqueda clehcrfan scc gCIlcralistas, 
puesto que en cI poco ticmpo que necesitan para manipular una presa que 
ya han cllcomrado apenas puedcn empcz:lr a huscar olra pn . .'sa. [En otras P:I
labras, b i cs reducido y F,.Ib j cs por consiguicntc grande para una amplia gam a 
de tipos de prcsas, mientras que s es largo y RI(s + b) es por consiguicntc 
rcducicla incluso para diet:ts amplias.] Esta prcdicci6n parece cstar confirma
d~1 por las (Hetas amplias de muchas aves inscctivoras que ccespigan" cI folJaje. 
La busqueda exigc sicmpre un tiempo moderado: pero la manipulaci6n de 
los inseetos diminutos, estacionarios, requiere un tiempo c1espreciahlc y es 
casi siempre fructifera. Por consiguicnte, un ave «espigaclora» tiene algo que 
ganar, pero virtualmentc nada que perder si consume las presas en euanto las 
encuentra, y la productividad total queda maximizada con una dicta amplia. 

2. En cambio, los depredadores cuyos liempos de manipulaci6n son lar
gos en relaci6n can sus ticmpos de bClsqlleda deberfan ser espccialistas. Esto 
queda patente tcnicndo en cuenta que si s es sicmprc rcducido, entonccs 
£/(5 + b) no cs mucho menor que }jib. Asi, maximizar EIU; + b) es 10 mismo 
que maximizar E'/b, cosa que evidentemente se consigue incluyendo s610 las 
presas mas provcchosas en la dieta. Los leones, pur ejemplo, viven de modo 
mas a menus constante a fa vista de sus presas, par 10 que eI ticmpo de bus
queda es despreciablc; par otro lado, cI tiempo de manipulaci6n, y particu
larmcnte eI tiempo de persecuci6n, puede ser largo (y ocasionar un e1evado 
consumo de energia). Par consiguiente, los leones se especializan en aqueilas 
presas que pucden perscguir de modo mas provechoso: las prcsas inmaduras, 
las presas lesionadas y las presas viejas. 

3. Si los dcmas factores no varfan, un deprcdador deberfa tener una dieLl 
mas amplia en un ambiente no productivo (donde las prcsas son relativamen
te raras y s es relativamente elevado) que en un ambiente productivo (dondc 
s es menor). Esta predicci6n esta confirmada a grandes rasgos por los dos 
ejemplos mostrados en la figura 9.4: en campos expcrimentales, tanto cI pez 
Lepomis macrochirus como eI carbonero comlin (Parus major) mostraban 
unas dictas mas especializadas cuando la densidad de las presas era mas 
elevada, 

4. La predicci6n mas interesante que surge del modelo es quiza la que 
se deduce considerando de nuevo la condici6n (9.1) para introducir la presa 
i en la dieta. Depende de la productividad de la presa i (£,1hil Y de las pro
ductividades de las presas que constituyen actualmcnte la dicta (l/b). De
pende asimismo de los tiempos de busqueda de las presas de la dicta actual 
(5) y, par consiguiente, de su abundancia. Pero no dcpcnde del tiempo de 
busqueda para la presa i, St, Y par consiguiente tampoco de su abundancia 
ode la tasa can que la encuentra el depredador. En otras palabras, los depre
dadore~ deberian especializarse cuando los tipos provechosos de alimento son 
comunes ylo cuando las diferencias de productividad son imporrantes; y de
berian mostrar un comportamiento indiscriminado cuando los tipos prove
chosos son raros ylo cuando las diferencias de productividad son reducidas. 
Pero deberian ignorar a los tipos de alimento insuficientemente provechosos 
independientemente de su abundancia. 

Examinando de nuevo los ejemplos de la figura 9.4, podemos observar 
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(a) Lepomis macrochirus 

Proporci6n 
encontrada 

Predicci6n 
de la teoda 
de Is dieta 
6ptima 

Proporci6n 
observada 
en la dieta 

Densidad baja 

° 0,4 0,8 

!~~~~ ~- .. -~, 
L_~~ 

I ~J 

(b) Carbonero comun 

Proporci6n 
encontrada 

Proporci6n 
predicha 
en la dieta 

Proporci6n 
observada 
en la dieta 

Densidad baja 

° 0,4 0,8 
j 

que ambos se refieren a circunstancias en las que el modelo de la dieta 6ptima 
predice que las presas menos provechosas deberfan de hecho ser ignoradas 
par completo. EI comportamiento de aprovisionamiento fue muy similar a esta 
predicci6n, pero en ambos casas los ani males tomaron de modo constame 
una cantidad ligeramente superior a la csperada de los tipos de alimento 
menos provechosos. De hecho, este tipo de discrepancia ha sido encon
trada una y otra vcz, y existen divers as razones para que ello OCUf[a (Krebs 
& McCleery, 1984). Podemos resumir estas razoncs diciendo que los anima
les no son omniscicntes. De todos modos, es importante subrayar que el mo
delo de la dieta 6ptima no predicc necesariamente una corrcspondencia per-

Densidad mediana 

° 0,4 0,8 

I !-----

t 

Densidad alta I 

° 0,4 0,8 .------. 

° 
Densidad alta 

0,4 0,8 

Densidad alta II 

° 0,4 0,8 
r j 

Presa grande 
Presa mediana 
Presa pequena 

G 
M 
P 

G 
M 
P 

Densidad alta 111 ° 0.4 0,8 

Presa grande 
Pres a pequei'la 

G 
P 

Figura 9.4 Dos estudlos sohre la decckm de I:t (lieta 6ptima, con UIU corrc:spondencia 
clara, pero limitada con I~IS predicciones dd moddo de 1a dicta 6ptima de Charnov 
(1976a). I.as dietts son mas especiali/;ldas cuanuu la densidad de I:ts presas cos devada, 
pero Sc induyen en elias mas presas poco provechosas de las predichas por la teoda 
(a) E1 pCi'. IRpomts nwcroc}J/·rllS, que cartura IndividlJos cit' Daphnia de distintos 
tamari.os: los histograrnas mucstran las proporciones de tasas de encuentro con cada 
tlmari.o de presa en tres densidades distintas, junto con las proporciones predichas 
y observadas en !d. dicta. (b) EI carhonero camun, que captura individuos pequeoos y 
grandes del gusano de !J harina (Krebs el ai., 1(77). En este caso, los histogramas 
se refiercn a las proporciones de los dos tipas de presas. (Segun Krebs, 1978.) 
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FLcta entre 10 observado y 10 esperado. Predice d tipo de estrategia <jue· sed 
favon:cida por Ia sdeeckm natural, y afirm<l que los animalcs que mas se aeer
can a esta t:strategia sedn los mas favort:cidos. Dcsdc CMe punto de vista mas 
rcali:,ta, la corrcspondcncia entre los datos y Ia reoria clc la figura 9.4 pareee 
mucho m~is satisbuoria. 

').:L2 Pcrmutaci6n y dictas ()ptif}la~ 

A primera vista put'dt' part'ccr <jut' existt' una eontradied6n cntrt' las pre
diecioncs dclmodclo cle la dieta 6ptim:l y la pcrmutaci(Hl. En csta (,Itima, un 
cOllslImidor cambia tit: un tiro de prcsa a otfO ellanclo camhian las densida
des rclativas de estls. Pero cI modclo cle Ia dicta ()ptima slIgicre que siempre 
se dcherfa consumir cI tipo mas proveehoso de presa, inclcpenclientcmente 
de SlI dellsidacl 0 de I~t clensidad de cualqllier presa alternativa. Pero la contra
dicci<Jn tksaparece si se tkne en cuenta que la permutacion ocurre presumi
hlcmente en circunstancias en las que no se aplica cI modclo de la dicta 6pti
rna. Especificamcnte, la permutacion oeurrc ;t menudo cu:mdo los difcrentes 
tipos cle prt'sas oetlpan microhahitats clistintos, micntras que el moclelo cle Ia 
clit'ta {)ptima prt'dict' d comportamiento clelJlro cit' un microhabitat. Por O(ro 

bdo, la mayor1a de los casos tit' permutaci6n impliean un cambio en la pro
ductivkbd cle las presas a causa de la variaci6n clc su dcnsidad, que cs cons
tante t'n t'I modclo de Ia dicta optima. Nawralmcntc, los cam bios asociados 
a la permutaci6n significan tfpicamentt' que cl tipo mas abundante cle presa 
cs d mas provt'choso, y en tal caso d moclclo de la dicta 6ptima predice Ia 
especializaci6n en dicho tipo dt: prt'sa (es tiecir, la permutaci6n). Es evidente 
qut' estos argumentos proporcianan una conciliacion plausible, aunque no sa
bemos de ningun caso t'n eI que las ideas hayan sido examinadas y verificadas 
experimental mente. Tales expcrimentos nos ayudarian a comprendcr la per
mutaci6n y los modclos de aprovisionamiento optima, y constituirfan una base 
importante para Ia comprensi6n de las variaciones cle la amplitud de la dieta 
y del comportamiento depredador en general. 

9.4 El aprovisiooamieoto 
en un contexto mas amplio 

Es importante seflalar que las estratcgias de aprovisionamiento no seran siem
pre estrategias para maximizar simplemente la eficiencia de la alimentaci6n. 
Por cI contrario, la se1ccci6n nawral favorecera a los animalcs que en su bus
qucda de alimento maximizan sus beneficios netas, y por consiguicnte las es
trategias seran a menudo modificadas por otras ncccsidades, conflictivas, del 
indivicluo en cues[i6n. En particular, la necesidad de evitar a los depredado
res afectad con frecuencia al comportamicnto de aprovisionamiento de un 
animaL 

Un ejemplo de ello se encuentra en el trabajo realizado por Sih (1982) acerca 
del comportamiento de aprovisionamiento de las ninfas de un insecto acuati
co dcpredador, el «nadador de espaldas» Notanecta hoffmanni. Estos ani
males atravicsan cinco instars ninfales (siendo «I» el mas joven y de menor 
tamano, y «V» el mayor), y Sih dcmostr6 en ellabora(orio que los tres prime
ros ins tars son a veces depredados por los adultos de la misma especie. De 
hecho, el riesgo relativo de depredaci6n por parte de los adultos era: 

1>II>lII>IV ~ V ~ sin riesgo. 
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Parece que estos riesgos modifican cl componamiento de las ninfas por Cuao
to intentan evitar (tanto en ellaboratorio como en el campo) las areas CCntra
les de las acurnulaciones de agua, donde es mayor la conccntraci6n de adul
tos. De hecho, Sih eneooteo que e1 grada rcaltivo de evitaci6n era: 

I> II > III > IV ~ V ~ sin evitaci6n. 

Pero dichas areas ccntrales contienen tamhicn la mayor conccntraci6n de prcsas 
para las ninfas. Asi, a consccuencia de su comportamiento de cvitaci6n de los 
dcpredadores, las ninfas de los instaes I y II mostraron una reducci6n de las 
tasas de alimemaci6n en presencia de los adultos (aunque esta reducci6n no 
la presentaron las ninfas del instar Ill). En otras pabbras, estas ninfas j6venL's 
exhibieron una tasa de alimentaci6n inferior a la maxima, pero una mayor 
supervivencia como rcsultado de su evitaci()n de la dcpredaci6n. 

.. ;11 igu;d quI.: IUn-1l 
dcrto .. pcces. 

La influcncia modificadora de los deprccladorcs sobrc cl comporumicnto 
de arrovisionamiL'nto ha sido estudiac.io tam hit,!) por Werner y sus colegas, 
qtlc trahaj:uoI1 con c\ pez I.e/JOn/is macr()chirlls. C:tlcuiaron c\ rt.'nc.iimiento 
en energb !leta lit.'! aprovisionamiento en tres h;ibitats (.It.' bhoLitorio c.ii.'itin{os 
~L'n agua ahit.'rtl, t.'ntrL' plantas acu:lticas y sohre t.'! scliimL'IHO dcsnudo -
y examinaron cl modo cn qO(.: la cknsidad de las rrcsas variaba en hjhitats 
naturales comparahles de un lago en el tranSClIrso de las cstaeiont.'.'l (\X1er
ncr et ar, 198:)a). Fueron capaces cntonces de prcuccir d rnomcnto en el 
quc cI pL'Z dehefl:! pasar de un habitat ut.'! lago a otrn con t.'! fin de nuximi-
7.ar cI rendimicnto neto total e!lL'fgCtico. En ausL'neiJ dL' deprcdauores, los pc
ees de tres tamafios distintos se eompOnJroIl de ;I(:ucrcio con las prniicciorlL's 
(fig. 9.')). Pero en otro expcrimcrHo ck campo, rcalizado cs{a vcz con rfescIl
Cia de depresadon:s (pcrcas amcficanas de hoea gr~LI1de), los peees pcqucil()s 
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Figura 9.5 Esquema.,> eSI:lt"iOllalc", en (a) la", produul\·idadc", pn.:dicha", dcl h;ihit:ll 
(las;! l1eU de oh(e!1l"i()[} de ener~ia) y (Il) t:l pOfcellUje re,tl de Lt diel.l tlern·,ttl() de e,llI,1 
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pisdvoros. (EI h:ibitat con oVt"get:tl·j()n- ha ",ido ()mitido el1 (h) para uru 1l1:I)"Of 
cbrid:ld -- (:111 s()lo un H·!:" OX, lic b dicta procellia de c",lc h:ihil:tt CI1 b", ItT" CL\"'D de 
umano de pcces.) Exislc una hw:na corrt'spontlcnci:1 entre !o~ csqUCrTU", de (:1) y de (b) 
(SCgllrl Werner e( 0/, It)H5a.) 
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Porcentaje del habitat con vegetaci6n de donde 
tom a sus pres as Lepornis rnacrochirus 

Figura 9.6 A dikrencia 
de [0 que slicede en la 
figura 9.5, cuando 51..' 

halla presente la perca 
americana de boca grande 
(que captura Le/Jomis 
macrocfJirlis de pequefio 
tamano), muchos 
/.cjJomis macrochirus sc 
alimentlll en eI habitat 
con vegetaci6n, donue 
sc encuentran rclativ:l
mente a salvo de la 
depreciaci(m. (Segun 
Werner et c~t., 19H3b.) 

limitaron su aprovisionamknto ~i1 h,lbitat con plantas aeLdtieas (fig. Sl.6; Wer
ner et aI., 19H~b). Allf se hallahan rclativamente a salvo de Ia deprcdaci(m, 
aunque s()lo podfan aicanzar una tasa mareadamcntc suh6ptima cle ingcsti()n 
ennge(ica. En camhio, los peecs mayo res cst:tn m,b 0 menos a salvo de 1<1 
dcpredaciCJJ1 por parte de I:ls percas, y continua han aprovision:"indosc dc 
aeucrdo con I·as prcvisioncs de ~Iprovisionamicnto ()ptirno. An:ilogarnentc, V;I

rias especies de peel's qtle sc alimentan de zooplanClon limitan en gran Olceli
da:-ill aprovisionamiento a las horas <.k oscuridad, momento en que sus tasas 
de alimenrJci()n resLllt;!r:tn probablcmente basrante bajas, pew en que cl ries
go de ser capturados por pl'ees y aves piscivoros cs mucho m:b reducido 
(Townsend & \X'infic1d, 19H5). Yen los ehorlitos estLidiaeios en los pasws, la 
cficacia de la alimentaci6n qllcda rcducida cuando a las bandadas sc Linen 
gaviotas cleptopar{lsitas (es decir, gaviotas que roban el alimento cle los chorli· 
£os). Parece que el riesgo del cleptoparasitismo limit;} la canridad de ticmpo 
que los chorlitos pueden dccliear a busear y manipular las presas provechosas 
(Thompson, 198.0; Thompson & Barnarci, 19H4), 

En eonjunro, los trabajos sobre Notonecta, sohrc los peecs y bs aves ilus
tran algunos puntos de importancia general. Una cstrategia ele aprovisionamien· 
to es una parte inregral de la pauta gencf'JI de comport~lmienro de un animal. 
Se halla fuertemenre influida por las presianes de selecci6n que maxirnizan 
la eficiencia alimentaria, pero puede verse influida tam bien par otras necesi
clades, posiblemente opucstas. 

Finalmenre, mercce la pena subrayar otro punto mas. Los lugares en que 
viven los animalcs, en que mucstran una abundancia maxima y en que se ali
mcntan son componentcs clave cle sus «nichos efcctivos". Vimos en el capitu
lo 7 que los nichos cfectivos puedcn hallarse limitados en gran medida por 
los compctidores. Aquf vemos que tambien puedcn ser restringidos por los 
depredadores. 
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9.5 Respuestas funcionales: 
tasa de consumo y densidad del alimento 

Naturalmcme, una de las cos as mas importantes para un consumidor cs la 
densidad de su alimento ya que, por regia general, cuanto mayor es la den
sidacl del alimcnto, tanto m:ls come el consumidor. La rcbci6n eotrt.: la tasa 
de consumo de lin individuo y la dcnsidacl del alimento rccihc cl nomhrc de 
respuestaluncional del cOl1sumicior (Solomon, 1949). Eviclcntemcntc, la na
turaleza exacta de la rcspuesta es variable. I-Ia skin clasificada en tres "tipos» 
par Holing (1959). 

9_S.1 I.a rc.spuc:sta fUllcional de tipo .2 

La rcspue~ta fU!lci()llal OhSlT\':llLI c()n may()r frccucnei:l l'S la de «tipo 2", en 
la que Lt tasa de eOlhUllll) ;nlllluHa l'on b dellsidad de b pres:!. PCf() dislllillll
yendo la vLiocidad de ,1l1llK'!1to h:lsta alcanzar una platlforma en b que la ta ... a 
de consulllO permal1l'cc COI1St:lllte, il1dcpendiel1telllelHe de Ia dellsidad de l:l 
presa. La figura 9.7 lIlucstra Ull ejemplo de clio para un carnivoro y para un 
hLfbfvoro. La explicacit'm de Iloiling (ll),">9) para la re~pucsta de tipo 2 pUC de 
ser rcsllmida del siguientc modo. lin consullliLior In de dedicar un cierto tiem
po de m<lnipuiaci("11 a clda pn:sa que consullle (l'S dccir, pL'rst.:guir, dominar 
y consumir la presa, y lucgo preparafsc para la siguiciltc hlisqucda). A medida 
que aumenta l:i Liellsidad de b ... prt.:sas, cada vcz result:1 m:b Lieil cllcontrar 
ulla. Sin embargo, b manipuiaci(\n de una presa cOlltiIlll:ll'xigiendo cl mismo 
ticmpo, y por In tanto la manipulaci()n total ocupa un:! proporei()n crecicntc 
del ticmpo de consumidor ---- has!;1 Ik:gar a una densidad tal de las presas que 
cl consumidor pasa real mente lOdo su ticmpo Illanipul:"indoias. P()r cOllsiguien
te, b tasa de conSlIlllO sc aproxima y alclI1za lucgo un m:lximo (piatafonna) 
detcrmiludo por el nlUl1cro m:iximo de ticmpos de llIallipuiaci(m que cabell 
ell cl ticmpo tOlal disponihle. 

Esta explicaci(m de la rcspucsta fllncional de tipo 2 punic SCI" cxaminada 
considt.:rando un cstudi() realizado C()Il cl icncum()llici() parasi[()ide IJieo/()
phus basizor/us que.: ataca 1m, capullos de la falsa ofuga del pillO, Neocii/Jrior/ 
serti/er(Griffiths, ll)()l)). C;riffiths rcgistr{) cl numero de puestas pOl' parasitoi
de en divcrsas densid:tdcs dd iIul:spnl, separando a los parasitoides por eda
des. l;tmbicn ealcu\() Ia tasa real Ill:lxinu de ovoposickHl pn::-.elltando a otros 
parasitoilics de Ia mism:ll'dad una cantidad supcrahulldantc de clpullos hues
red. La figura <J.B mucstu que las curvas de tipo 2 se apruxill1:tron realmentc 
.1 Sus m:lximos apropiados. Sill embargo, aunquc c:-.tos mjxilllos (de aproxi
l11aoamcntl' ,),r; ovoposiciolles por db) sugierl'll lin ticmpo de lIl:miptilaci<"lI1 
de unas 7 horas, otus olJ."t.:rv;lciones direct;!s p;lrlTiLT()!l indicl!" qlle b ()\"()
posicit'm rl'quil'rc s()lo 0,.)(' bora .... por tt'rmillo Jlledio. Ik Iweil(), oIl' lipo dv 
uiscrep;!ncia C~ extrenud:tlll<'ll[e frecliclltl'. I'()!" ('jcm])I(). ('l!and() I()~ ()Slref()S 
(1Iaema(ojJlfs o.\(rd/ef.{Us) sc alimellt;!n de her! )Cn:clH)~ ell N( )J·t h \X':ilcs, cI t iem 
po obscr\'ado dc llullipubei('J!l de lIll hcrhLTcch() \·;trial>a elltre It) y 2') ... c 
gundos; pero cI v;llor l'stimado :1 p:lrtir de LI cUl"va de rl· . ..,pllcst:t fl!!lcion:d eLl 
de 7'"> scgunoos (Sutherland. Il)H2) 

En c1 GISO Lid trahajo dc (;rilTiths, Ia di~crcpallcia c.'" atrihuilb a b cxis
tenci:t de un «pcrioLio rdracurio" que sigue a la m'oposici(')Il y durante cl 
eual no existen huc\'()s displlest()s p;lra scr dcpositallos. Por consigllil'ntc, 
d «ticmpo dt:' m~H1iplllaci()n" inclu)'c no s()lo d ticmp() neec ... ario realmcnte 
para la ovoposicit'm, sino I;lInbic·n cI ticlllpo destin:ldo a l:t preparaci(')11 dc b 
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Figura 9.7 Ikspul'stas 
funcionalcs de tipo 2. 
(:t) Ninfas tic agridos en 
d dccirno instar, alirnl'n
tindosc de DalJlmia 
con tamafios aproxima
damentc constantes 
(segun Thompson, 197'5). 
(b) Bahosas que Se 

alimcntan cle 1a gr:unfncJ. 
Loliurn peremze (scgun 
Hatto & Harper, 1969). 

siguientc puesta. Analogameme, los tiempos de manipulacion verdadcros de 
los ostreros de SLHherland, y de los animales de la figura 9.7, incluyen el 
tiempo dedicado a activiclades alimentarias distintas a la manipulacion direcrJ 
del alimento. Las larvas de agridos de la figura 9.7a, por ejemplo, se ven afcc
tadas por un factor conocido como «limitacion intestinal", por cl cual su tasa 
maxima de consumo esta dererminada por la capacidad de su intestino y por 
la velocidad con la que puede hacer sitio para mas alimento. Sin embargo, 
esta puede ser considerada como la velocidad can que su intestino puede 
«manipular" cl alimento, y par 10 tanto es cl intestino el que dctermina el 
tiempo de manipulaci6n. EI «tiempo de manipulacion» induye tados estos 
fenomenos. 

Otro punto a senalar de la figura 9.8 estriba en que, si bien eI nivcl de pla
taforma (y por 10 tanto el tiempo de manipulacion) era aproximadamente igual 
para los paras ito ides de las distintas edades, la tasa de aproximaci6n a dicho 
nivel era mucho mas gradual en los parasitoides mas j6venes. Esto indica que 
los parasitoides mas j6venes tienen una menor «eficiencia de busqueda» 0, 

10 que es 10 mismo, una «tasa de ataqueJl mas baja. Cuando la densidad de 
los huespedes es baja, reali7.an la ovoposici6n con menor frecuencia que los 
parasitoides mas viejos, pero si la densidad de los hucspedes es elcvada, la 
abundancia de hucspedes es tal que se encuentran limitados unicamente par 
su tiempo de manipulaci6n. Por consiguiente, la forma que adopta la curva 
de una respuesta funcional de tipo 2 puede ser caracterizada simplemente en 
terminos de un ticmpo de manipulaci6n (que derermina el nivcl de la plata-
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la I.'cu:!ci6n 
de I()~ di!'.co'i <it- lIollin~ 

I 

l 

forma) y por una tasa de ~Haque (que determina la tasa de aproximaci6n a di
cha plataforma). 

Mas especfficamcnte, podemos derivar una relaci6n entre PI' (el numero 
de presas tamadas por un deprcdador durante un perfocto de tiempo de bus
qucda, T,) y N, 13 dcnsidad de las presas (Holling, 1959). De hecho, Pc aumen· 
ta con cl ticmpo disponihle para 13 husqucda, allmenta con 13 dcnsidad de 
la presa, y aumcnta con la dkacia de hC\squcua 0 la tasa de ataquc de ckpcc
dador, a'. As!: 

(9.2) 

Sin emhargo, cI tiempo disponihk para Ia b(lsquecia sed inferior al tiem
po total 7; dehido al ticmpo (\cdicauo a 13 manipuiaci(m (k la prcsa, Por <.:011-

siguientc, si T" cs d tiempo de manipulaci6n de cilia prcsa, l'ntonc<.:s 7;, P,. 
l'S cl (iempo ()[al ga:-,[ai..lo manipubndo b::. prcsas, y 

f',. = (I' (r --- Flo If,,) /\', 

0, n.:solvicntio: 

/' = 
" I 

{/' ,\. T 

+- (I' 1i,/' .... ' . 

Est:! ecu:H,:i(m dcscribe una fespucsta funcional de tipo 2, Y cs conocida 
<':Ol1lO «ccu:lei<\n de los discos» de Holling, ya que para gCl1cfar experimental
mente feSpllestls de tipo 2, I lolling LHiliz():I un ayud:mtt', con 1m, oj os venda, 
dos, qlle (iLhf:l c()ger (<<:lpfesaf») discos de papd de lija, OhStTVCS<.: que l:l eella
ci('m describe [a clntidad ingcrida durante un pt'r1odn de ticmpo detcfminado 
T; Y quc . ..,e sliponc qlle b dellsidad de las pn.:sas, N, pcrmanccc constantc 
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uurame lOdo esc perfodo. En los experimcntos, csta llitima condicion puede 
ser a veces garantizada reponienclo las prcsas que van siendo comidas; pero 
sc neccsitan moclclos m~is sofisticados para los casos en los que la densidad 
de las prcsas va siendo rcducicla par cI dcpredador. Estos modclos son c1es
critos pOl' Hassell (197H), qUicn eSlUdia tambien unos mctodos para calcular 
las tasas de :Haquc y los ticmpos de manipulacion a panir de un conjumo 
de datos. 

Sin cmtnrgo, scria err(meo imaginar que la cxistcncia de un ticmpo ele 
manipulaci6n cs la llllica explicacion, 0 la explicaci6n completa, de toelas las 
respuesus de tipo 2. Pur ejcmplo, si las prcsJs tienen una productividad varia
ble, es posihlc que a densidades clevadas la dicta ticnda hacia lin numcro mis 
rcducido de presas que sin embargo prcsentan una clevada productiviuacl 
(Krebs el al., 198:'). () tambicn cs posiblc que, cuando la densidad de las pre
sas es devada, cl deprcdador qucde confundido y resulte menos eficicnte. 

9.5.2 La rcspllcsla funcional de tipo 1 

Un ejemplo de rcspliesta funcional «de tipo 1» sc halla ilustrado en la FIgu
ra 9.9, que muestra la t:lsa con que Daphnia magna consumia cClulas de leva
dura cuando la c1ensiuad de dichas celulas era variable (Rigler, 1961). La tasa 
de conSUiTIO aumentaba linearmente hasta un maximo a medida que se incre
mentaba la c1cnsidad, y Iuego per mane cia en dicho maximo sin responder a 
los :tumentos ulteriores de la dcnsidad. Esto se debfa a que las cCiulas de leva
dura eran cxtrafdas por Daphnia de un volumen constantc de agua que p~lsa
ba a traves de su aparato de filtro, con 10 que 1a cantidad filtrada aumentaba 
lincarmcnte con la concentraci6n de com ida. Pero por encima de las 105 cc
lulas por ml, Daphnia no era capaz de deglutir (es dccir, de manipular) to do 
cI alimento que filtraba, y por consiguiente ingerfa la com ida con una tasa ma
xima (plataforma) independiente de la conccntraci6n del alimento. En otras 
palahras, en una rcspuesta funcional de tipo 1, por debajo de b plataforma, 
cI tiempo de manipulaci6n cs cero y Ts = T. Es corrccta por tanto la ecuacion 
9.2, y la pcndiente de 130 rcspuesta es a' (la tasa de ataquc 0 la eficiencia de 
ht"isqueda), es dccir la proporci6n de presas comidas par unidad de tiempo. 

Las respuestas de tipo 1 complctas, can un aumcnto linear y una platafor
ma como en la figura 9.9, son mas bicn raras. Pero existen numerosos cjem
plos, espccialmcnte entre los hcrbfvoros, en los que la tasa de consumo aument.l 
Hnearmentc con una ampHa gama de densidades del aHmento (fig. 9.10). En 
otras palabras, no existe evidencia en estQS casos de la desacelcraci6n que ca
racteriza a la respuesta de tipo 2. 

L !~" c • .. ------~.~----------~.~--~'~ 

r/ 
~ 0 ~- -_"----- I 

2 3 

Ce!u!as a!imento x 105 ml- 1 
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Figura 9.9 Respuesta 
funcionai de tipo 1 de 
Daphnia magna ante di
ferentes concentraciones 
de la levadura Saccha
romyces cerevisiae. 
(Scgun Rigler, 1961.) 
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Figura 9.10 Respucst:.lS funcic)lulcs line:.lres de dos herhivorm; (:.I) Reoo!-; 
aliment{lOdose de liqueo (BJ.tzli et al., 19tH) (h) Lemmings alimcntandose en 
comunid:ldes de c:irides (White et ai., 19HI). (Segun Crawley, 19H3.) 

~.5.:1 La respuesta funcional de tipo :\ 

LI figur~l <J.lla ilustr~1 una respuesta funcional de tiro 3. Cuando!J dcnsidad 
de la eomida es eicvada, esta rcspuesw cs similar a la tk tipo 2, y ticne la mis· 
ma cxpliead6n que esta (ihima. Sin cmhargo, euando la densidad d<: Ia comi· 
lia es baja, la respuesta de tipo :) ticnc una fase de JC<..'icraci(m durantc la ellaJ 
lin incremento de kt densidad conduce a un aumento mas que linear de Ia 
t:lS:! de COnSlIIl1O. Por 10 t~UH(), en conjunto, una respllesta de tipo j es «sig
moidal» 0 "en S». 

(In modo importante cn quc punic ser )l,enerada una respucsta de tipo j 

cstriba en la permurad()[1 por parte del conslIll1idor (sccci()n 1).2 .. 1). De he· 
cho, las silllilittl(..Io entre las figufas 9.11 a y t,>.2 ~l)n hien patcntc,'i. La difcrefl' 
cia cntre elias estriha en quc \():-O estlldios .... ohrc ]a IX'rIlnHaci()[l se ct'ntran ell 

Ia <.knsidad de un tipo de presa en reiaci<J1l con Ja .... densidades dc prc .... ;ls alter 
nativas, llIientr~ls que las resput:sras fUlleionaks se h;lsan s(>i() en la densidad 
a/J,w/uta del unico tipo de presJ en cucstiun. Sin embargo, es muy probable 
quc ~n Lt pr:Kticl L.ts densidades absoilitas y relalivas eskn estrechamcntc 
correlacionadas, y por 10 tanto es probable que Ja pcrllllltaci()Il conduzca a 
melludo a lIna n:spucsta funcional de tipo .1. 

Dc un modo m{ls general, una respucsta funcional de (ipo .1 surgir:1 sicm
pre que un aUlllento de 13 densidad del alimcnto c{)nduzca ;l un increm~nto 
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Figura 9.11 (a) ResplH . .'sta funcional de tipo 3 (sigmoidal) dd icneumCmido 
Venturia caneSC(!llS parasit:moo larvas de Cadra de segundo (e), {<.:reer (0) y 
cuarto (&) instars (Takahashi, 19(8). (b) La base de estd respucsta: la rdaci6n entn: 
d ticmpo dediGl<.lo por Venturitt CClrlescens a la hl]squeda (como porccnt~lic del 
tiempo total de observadon) y la densidac1 de las larvas hucsped, Plodia 
interpunctella (medias y Hmites de confianza lid 95 <X). (Segun Hassell et aI., 1977.) 

de la eficiencia de bllsqueda del consumidor 0 a una disminuci6n cle Sll tiem
po de manipuJaci6n. Estos dos factores juntos determinan la tasa de consu
rna, y par e110 un aumento de a' 0 una disminuci6n de TI} haran que la tasa 
de consumo aumeme mas dpidamentc de 10 que cabria esperar del solo au men
to de la densidad del alimento. Como ejemplo, la figura 9_11 b muestra que 
cl parasitoidc Venturia canescens dedica una proporci6n crcciente de su tiempo 
a fa busqueda de huespedes a medida que aumenta 13 densidad de estos. Por 
ello resulta mas eficiente y eficaz a medida que aumenta la densidad del hues
ped, y su tasa de consumo no s610 aumenta sino que se acelera inicialmente. 
EI resultado de ella es una respuesta funcional de tipo 3. 

Las respuesras funcionales de tipo 2 recibfan ames eI nombre de respues
tas funcionales de los invertebrados, y las de tipo 3 eI de respuestas funciona
les de los vertebrados, ya que las alteraciones del comportamiento asociadas 
a las respuestas de tipo 3 estaban limitadas en gran parte a los vertebrados. 
Sin embargo hoy en dia, y tal como tiende a confirmarlo eI estudio de la per
mUlaci6n, parece probable que las respuestas funcionales de tipo 3 se encuen
tran tanto en los vertebrados como en los invertebrados. 
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9.5.4 Consecuencias de las respuestas funcionales 
para la dinamica de las pOblaciones 

LDs distintos tipos de rcspuesta funcional ejercen diferentes dectos sohre la 
dinamica de poblaciones de los consumidores y de las presas en cuesti6n. Si 
el aumento de la tasa de consumo sc desacelera a medida que se incrementa 
la densidad del alimento (respucstas de tipo 2, rcspuestas de tipo 1 una vez 
alcanzada 1a plataforma, y respucstas de tipo 3 a densidades e!evadas), las pre
sas de las poblaciones con a!£a densidad tendd.n menos prohabilidades de verse 
afectadas que las prcsas de poblaciones con densidades mas hajas. Se trata de 
una dependcncia inversa con respccto a 1a densidad, y tended a ejerccr un 
decto desestabilizador sobre Ia dinamica de las pohlaciones. Por otro ]ado. 
si el aumento de la (asa de conSUffiO sc acelera a medida que aumenta 1a den
sidad del ali memo (respucstas de tipo :, a densidades bajas), los individuos 
con una mayor densidad tit-nen mas prohahilid:tdes de vcrse aft.-ctados quc 
los inciivicluos con densidades baj:ls, y cste erCCIO, p()r .,>cr depcndicnte de I:t 
dcnsidad, tendcra a estahiUzar l:i dinamica (it: la pohl:tci()I1. 

Sin embargo, es importantc senalar que las rl'spucstas funcionaks son 
s610 un e1emento dd conjunto de factor<..:s que afee-tan a la dinamica <.k <..:stas 
poblaciones con intcracci()Il. Muestran lendencius estabilil.adoras 0 dcsesta
bilizadoras, pero estas tendencias pucden scc anuladas (0 apoyadas) por las 
fuerzas procedentes ell' otros componcntl's de la interacci<.'JJ1. En particular, 
la fuerza que poseen las respuestas funcionalcs para afcctar a la dinJmica <..IL
Ias poblaciones depende del grado en que Ia tasa de cOl1sumo sc acclcra 0 

dcsacelcra en la gama de d<..:nsida(ks exhihida normalment<.: por la poblaci()I1 
de «presas». 

9.6 Efectos de Ia dcnsidad del cons1l11lidor, 
interferencia mlltll" 

Ningun con.sumidor vive aislado: lodos se lullan afcctados por otros consu· 
midorcs. Los efectos m:ls ohvios son de tipo compctitivo; mllchos consumi
dores experimentan una cOrllpetcilcia d<..: explotaci(m por las cantidadcs limi· 
tadas de alimenlo cuando Sli densidad es elevada 0 cuando la cantidad dt" 
alimento es reuucida, y clio da lugar a una rcduccklll de la tasa de consul1lo 
por individuo a medida que aumenta Ia densidad del cotlsulllidor. Pero inclu· 
so cllando cl alimento no esti Iimitlt..io, la lasa dc COnSlllll() por individuo puedc 
verse reducida pur los aUlllcntos de I:i densidad del consllmidor a causa dc 
divcrsos procesos cOllocidos c()lectiv;lI11entc como illter/<'r(,llcia mutua. Por 
cjemplo, mllchos c()llsllmidorcs intcraccioll;11l en el COlllport:ulliellto con otros 
micmhros de Sll pohbci("lIl, qunLin<.io elltolln·s IllCIl()S tiClllPO p:lra l;t alillllTI 
t1cit'm y rnluciendo ;ISI la tI.'>;t general dl' ;iliIllCIHaci("lI1 1..0.0.., n llibric ... , por ejl"lll 
plo, ddicIl<.\cn dt" modo at"liv() y agrl"Sivo Lis I"IICII(C.O'" ;ilHllhbntt"s de llt.\.·ur, 
los tcjones patrull:tn p()r Sll tcrritorio y vi.'iiun las "lctrilLlsH sitllad:ls cn lo." lJ· 
mites con los territorio.'l vl'citlos; y las hcmhras dc Nh.\"sstl /wrs/wSUrId (Ull 

icnt.:"umt'mi(\o parasitoidc de Lis brv:ls dc las ;I\·isp;\." dv LI 1ll:ldcra) ;tmCn;I/.;tn 
)', en caso necl"sario, alcjan activ;\llle!ltC ala." hCllll>ras intrus;ts quc lUll Pl"llt"· 
trado en Sli zona del tronco dc un ~'trh()1 (Spr:ldhny, ] ()"",O) 

La intcrfnl"ncia mutua plink .... urgir tambit:'n cu;tndo un incrcmento de la 

<..il"'nsidad del consumidor conduce a una mayor (asa de cllligraci<.'m (figur:1 ~.12), 
o cuanuo Ins consumidores se roban la comida llllOS a (Jlms (COIllO h:lCl"1l lllLl

chas Raviot~ls), 0 cuanuo b pres:! responde a la prC:',cllcLI de los COllslllllil\orcs 
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Densidad del par<Jsitoide 

Figura 9.12 Int<.:rfcrcJ1(.'ia IllLLtua: en una jaula cxperilllcnt:ti s<: oh .... uv;j un 
:lUlllent() de 1:1 cmigraci()[] d<.: Lis hcmhr',ls dd iCIlCLLIll()Jlido p;lr~lsiH)idc I Jim/Trim liS 

jntlcbel/lIs:1 /ll<.:dida qut: :lLltllentt b densiliad lit: los p;lr:ISi(oid<:s (d<.: Il:tssdl, 
lY7H; SCglll1 Noyes, 197t i). 

y rcsulta fllenos f,kil de captur:tr. Sin emhargo, en toLlos estos casos d decto 
csencial es cl mismo; la tasa de COI1SUfllO dd consumilior medio se vc rccluci· 
da por IJ prcscnda d<.: otros consumidorcs, y d impacto de clio aumenta con 
b densidacl del consumidor. 

I bsscll y Varlery (1')6<); VC~ISC ILtsscll, ItJ7B) han dcmostrado c{)Ilw v;\
rios GISOS de interfcrencia Illutua plledcn Ser rcuuciuos a una forma eOIlllll1 
Gl1culando b cficienci~1 de h(lsqlleda del conslimidor y compar:'tndola con I:t 
dcn!iLciad del mismo en escalas logaritmicas (fig. tJ.15). (La eficicncia de DlIS
que(.iJ del consumidor, a', es la mism~1 que 1<1. de la eCllaci6n de los discos 
de Iiolling.) Tal como sc esperah:l, Ia pendicntc de las grificas es negativa: 
Ia cficicncia ue hllSqllccLi, y con clio I~l tasa dc conSlImo por indiviulIo, dis
minuyl' can la densidad. En cada caso, sc uice que la penclienre ticnc el 
valor -m, y m recihe cl nomhre de coejiciente de inter/erencia. En las densi
cI:ldcs mas h:ljas (por cjemplo, fig. )J.13a), el cfec(() de la interferencia es dcs
prcciahle. Pero en las densidades moderad~ls y alt~ls, m tiendc a permane
cer constante (fig. 9.13a y b); yen realidad, m es a menlldo constante en toda 
Ia gama de densidades examinadas (por ejemplo, pendienre constanre en la 
fig.9.13b). 

Naturalmenrc, es importantl' recordar que Ia tasa de consumo por inclivi
cluo no sicmpre disminuYl: al aumentar la clen.sidacl del consumidor. A veccs, 
especialmente a densidades bajas, se pucde proclucir un incremento de I'a tas~1 
de conSUJ110 debido a Ja facilitaci6n social entre los consumidores. En mu
chas manadas y bandadas de vcftebrados, por ejcmplo, un aumcnto dc Ia den-

la) Ib) 

'u~ 

.~ ~ 
U 0-

ro 2[ 

H3~0[~ 
2 8 16 1 4 16 

Densidad del depredador 0 el parasitoide 

Figura 9.13 Interfcrencia mutua: rclaci6n entre la eficiencia de busqucda 
y Ja densidad de los parasitoides 0 depredadores que buscan comida (escalas 
logarftmicas). (a) Encarsia formosa parasitando la mosca blanca Trialeurodes 
vaporariorum (Burnett, 1958). (h) Phytoseiulus persimitis alimentandose de ninfas 
de la poliUa Tetranchyus urlicae (Fernando, 1977). (Segun Hassell, 1978.) 
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sidad puede conclude a una reducci6n del ticmpo que cada individuo gasta. 
en detectar la presencia de sus peopios deprcdadorcs, y esto deja mas ticmpo 
Iibre para 1a alimemaci6n (veasc Barnard & Thompson, 1985, con ejcmpJos 
de ello entre las aves). 

De todos modos, eI esquema mas general consiste en que la tasa indivi
dual de consumo disminuya 31 aumentar la densidad de los consllmidores. 
Esta reducci6n ejcrced probab1emente un cfecto adverso sobre la fecundi
dad, e1 crccimiento y 1a mortalidad de los consumidorcs individua!es, yel decto 
adverso aumentad. con la densidad del consumidor. As! pues, la poblaci(m 
de consumidores esta sujeta 3 un control dcpcndiemc de 13 densidad, y pOf 
consiguientc 13 intcrferencia mutua ticndc a estahilizar Ia dinamica de las 
poblaciones Lit: depredaliores, y a cstabilizar la dinamica general de deprc· 
dador-presa. 

9.7 Consumiliorcs y pan:c1as de comida 

Aunque no se ha mencionalio explicitamentc hasta cI monll~nto, es indisclIti
hie que para welos los consullliliorcs eI mundo es heterogcneo - su alimcnto 
se halla distrihuido ell mosaico. Las piezas liel mosaico 0 parcelas pueden SCI" 
objc(os fisicos natur:llc:.; y liiscretos: un matorral cargado <.iL luyas es lIna par· 
cela para un ave frugivora, mientras que Ulla hoja cubierta de pulgones es una 
parccla para lIna mariquit:1 depre<.bdora. Una «parccla» pueelc existir tamhien 
como una zona dcfinida arhitrariamente en un ambicnte aparentemcnte uni
forme; para una ave zancllda que se alimeme en L1na playa arenosa, pode
mos imaginar distintas ;ircas de 10 Ill~ que constituyen parct'las con distintas 
densid~l(ks dt' gusanos. En cualquier caso, lIna parcela debe st.:r definida pen
sando en un determinado consumidor. Ilna hoja es una parct'la ~Ipropiada par~1 
L1IU mariquitJ, pt.:ro para un pajaro insectivoro m{ls activo y dt.: mayor ramafio, 
Lin metro cuadrado de follajc () i!lcluso LIn {lrhol entero Sec:l una parcela mas 
apf()pia<.i;'l. 

Los COIlSuillidofes selcccionall aqllt:llos hahitats que contit.:llcn Sll alimen
to. Pero incillso demfo de estos hjbitats ;1I11plios, t:l alimcnto l'st;i distrihuido 
irrcgularmentc, y los c0I1s11midorl's sut.:len mostrar una prden:ncia por dett.:r
minadas parcelas. l.a base Ul' esta preferencia punic Sl'r Ia caUdad del alimen
to; las liehres dt.: m()ntafl.~l, por ejemplo, raillOIlt.:an pn.:fercntementt' t:n parce
las de brezo que son rielS en nitr()geno (Moss et a/.. 19HI). Pero las parcela~ 
JJlIedcn M'r escogidas tllllbkn con t:l fill de evitar a I()~ dcpredadores, 0 a los 
par;'isitos, () a lInas condiciones ciim:nicas extrelll:lS (Cr;l.\\:ley, ISlH5). 

l).:_l K<"sIHlesl;ls de a~rq.~a(.'i6n y refll~ios pardaIt-s 

1 k (I HII l .... IlHH.II)S, b ha~c Illcj()r dl l,'-lImL'nu<'!;1 de Lt prclerel1cia de parcel:! ... 
c; ;lquell:i CI1 quc las parcel:! ... v;lrian de (/L'Jlsidad CIl cuanto al alimellto () ~\ 

las presas que colHicnt'Il l.a figur:! ().I·u-<.i ilustr,\ diverso ... t'jt'lllplo:'"> t'll los qut" 
10:'"> consumi<.iores individuaics pasan m;ls ticmpo ell las parcel;! .... que conlit'
m·n LIS Illayort.: .... densida(ics <.il' presas. Se hahla en(Ollees lie tina respites/a dL' 
a)!,!"L')!,dciun por parte de los cOJlstlmidorL's, pue .... to que lIna de SliS consecucll· 
cias estrih;;t en que los consumidorcs ticnden ;1 agregarse ell las parcel as con 
eicvada deIlshJad de prcsas. La figura 9.14e-f In mUl'stra expHcitamt.:ntc para 
d()~ ciempl()~ m;is 

:1.1.~ 1-:1. U)~ll'()KTA~llENT() 1)1-" I.()S DEI'J{r!l:\])()J{I·:S 



una rcspucsta 
de agregacion conduce 
tipicamentc a una 
distribud6n paralcla 
de los efectos 
perjudidalcs ... 

ro 

/ 
0 

0 (al 0<; (bl 
0.0 80 0., 
E c E 0 
00 o 0. .;:; "6. 

60 
.;:; co 

75 

J ~ ·u -~ 

~~ 
00 
~o 

o , 40 - o cr 50 -0 .-~ 

~o. ro .0 
c_ coO 
o ro 

20 Ow 25 u ~ 
~~ , 0 

o ~ .0' cE~ .- _.IIl _____ • a. """""'t> ---- . 

0 50 100 
§ 0 5 10 15 

Larvas de Ephestia par recipiente Gusanos de la harina 
par unidad de area 

ro 
ro 40 (el 0 8 (dl 
~ ~ro ------.--0 00 

5-~ 
0.' 

/,:Y' 30 E~ 6 
·~E 00 .- ~ /. .oro 

20 . =~ j. 0·- o ro 4 
~l' ~~ 

o , Q) ·c 
0.0 10 ·2~ 2 E 0. 

C 0 • 0 
;:: o 0. " U 

0 10 20 30 ,E 0 50 100 

Pulgones por hoja Pupas de Acrolepia por unidad 
de area 

(el 20 (11 10 N 
~ ro 0- • .0- ~ 
0' 0 15 .oro • 0 ~~ ._L 
L- ro ro 
u ~ 

0 ~ E , w 5 . ~ 0 10 ro c c_ 
w 0 o· w ro 
~E 00. 

0 o· -" 5 . ;:u ... 
0 w . :...:. .. 0 ~ ,. , 

0 2000 4000 0 1000 2000 3000 4000 

N." de Corophium (m 'I Hojas de trebol (m 'I 

Figura 9.14 Rcspuestas ell' agrcgaci6n (cn gran parte, segCIn Hassell & May, 1974). 
(a) EI parasitoidc Venturia canescens pasa mas ticmpo en los recipicntes que 
conticncn una c1evada densidad de su huespcd Epheslia cautella (seglln Hassell, 
1971). (b) Los carboncros comunes (Parus major) pasan m:is ticmpo de hllsqueda 
cuando la densidad del gusano dc la harina (7enebrio mollitor) es c1cvada (SCgllll 
Smith & Dawkins, 1971). (c) Las larvas del cocincUdo Coccine/Ja septempunctata 
pasan mas tiempo en las hojas que presentan una e1evada densidad de su presa 
(e1 pulg6n Brevicoryne brassicae) (segLin Hassell & May, 1974). (d) EI parasitoide 
Diadromus pulchel/us pasa mas tiempo en las parcelas con clcvada densiclad 
de las pupas de Acrolepia asseclel/a (segun Noyes, 1974). (e) El archibcbe comlm 
(Tringa totanus) se agrega en parceias con una eicvada densidad de su prcsa, el 
anflpodo Corophium volutalOr (scgun Goss-Gustard, 1970). (f) Las palomas 
torcaces (Columba palumbus) se agregan cn areas con una mayor densidad de 
hojas de [rebol (segun Murton et ai., 1966). 

Las respuestas de agregaci6n representan una prcferencia de los consumi
dares por las parcelas en las que la densidad .del alimento es elevada y por 
consiguiente es elevada la tasa de ingesti6n de alimcnto. Pero, adcmas, las par
celas en las que el consumidor pasa mas tiempo suden ser parceias en las que 
un individuo «presa» tiene mayor probabilidad de ser atacado. ESla pucde sec 
observado, por ejemplo, en los parasitoides de la figura 9.15. Los parasitoides 
se quedan mas tiempo en las parcelas con una clcvada densidad de hucspedes 
(es decir, se produce una respuesta de agregaci6n); par consiguicnte, buscan 
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Figura 9.15 (3) l{cspucsta de agreg:.aci6n 
de Vl.'!Ituria amescens, que pasa mas ticrnpo 
cn los rccipicntes con dcvada dcnsid:.lo 
de st! huespcd l:j)bf!sUa cautella 
(b) Distribuci(m rcsultantc de los dcC{os 
nncivos: los huespcdcs de los recipicmcs 
con baja deo.<iidad 51.: cnClientran en un 
refugio parcial - tic.:ncn mcnos 
prohabilidades dc SCf parasitados 4 8 16 32 

(SCglll1 Hassell, II)H2.) 

... peru no ... klllpn· 

Parasitoides totales 

mas concicnzudafficntc en die has parct'ias, y cncucntran y parasitan un ckva
do porccntajc de hues pedes. POf consi~lIicntc, los hUl:spcdcs dc bs parcel;!."i 
con hajj (knsidao ticncn una probahilidad muy rcducida de scr ataca(\os, y 
pOf din cstas parcdas cunstitllyt:n Ull refugio parcial para \a pohlaci()n dt: 
los hucspedes. En otras palJbras, UIl:! parte de Ja pobJacitll1 de prcsas t:s me
nus susceptihle de ser capturaua de 10 que s~rfa si los dt:pn.:dadorL's sc dislri 
buycfal1 aleatoriamcntt: por las pafcelas. 

Por otro lado, csl~ pafalelisl110 cntre una fC .... pUC,..,u de :lgrcgal'i(m y b dis
triiJuci(m lit: los cfcctos pnjudici:ilcs IlO se produce siclllpw Ll figura (),l(). 

por t:jt:mplo, lll11cstra b fCSpUCSl:! de agrcg;lei('lJl lic ()tra cspl't.'i(' par;l."iitoilie. 
pno ell t:slc casu las COIlSt'Cllt'lIcias SOil qut: los hw.: .. ..,lx·de .... de las parceLl .... COil 

huja <..knsidad (en \:is que los parasiloidt:s paSJII meJ/()s liclllpO) licl1ell may()
fCS pfobabilidadcs dt: sef alacados, Esto punic p:lreccr sorprclldcntl'. pcro 
CxiSlCII divefs:ls razont.'s para que (leurra (~'I()rrisoll 0.: Strong. I()HI, I LI . ..,sl'll, 

I<JH2). POf cjemplo, es posihlc (juc los par:lsitoidcs Illucstrcn un Iit-mpo de 
manipulaci()!1 tan proio!1gado quc s{)\o pUl'dcn alaear lin:! propofei(m muy 
rcducida de los hucspcdes de las parceLlS con ekvJcb del1siliad de los mis
mus; 0 pucdcll darsc (asas dc c:ncucntro mas clevalias con huc,..,pcdc: .... ya para· 
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irregular de los efectos 
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sita.dos en dichas parcelas, 10 que proYocaria que los parasitoides salicran de 
elias mas pronto. Pero incluso en estos casos, la poblaci6n de prcsas ticnc un 
refugio parcial. La diferencia estriba en que el refugio se halla en las parcelas 
con densidad elevada y no en las de densidad baja. As!, los refugios parciales 
ocurren (y se produce una protecci6n parcial) siempre que los cfectos perju· 
diciales de los depredadores estin distribuidos de un modo constantementc 
agregado entre las parcelas de las presas. Las presas relativamcntc protegidas 
son mas a menu do (pero no siempre) las de las parcelas can baja densidad. 

9.7.2 Consecuencias de las distribuciones agcegadas 
para la dlnamica de las poblaclones 

Los refugios parciales tienden a estabilizar la dinamica de poblaciones de 
una interacci6n depredador-presa. Un cierto numero de presas no sufren 
ataques incluso cuando la densidad de los depredadores es eicvada, y esto 
protege a la poblaci6n de presas contra los efectos mas drasticos de los de
predadores. A su vez, esto tiende a asegurar que los depredadores dispongan 
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siempre de una poblaci6n de prcsas de 13 que alimcntarsc. Sc debe tener en 
cuenta, sin embargo, que este efecto cstabilizador cs un cfecto sccundario de 
la preferencia de los consumidorcs poc las parcclas de productividad clevada; 
los depredadorcs no sc comportan de cstc modo «con cl fin» de cstabilizar 
1a interacci6n deprcdador-presa, 

El cfccto estabilizador puc de sec cxplicado tamhicn considcrando el cfee
to de la distrihuci(m agregada sobre las tasas de consumo. Cuando b densi
dad de los consumidorcs cs baja, estos se concentran en las parcLias con elc
vada densidad de presas, y por clio prescntan una tasa de consumo mucho 
mas elevada que la que tendrian en caso de que sc distribuyeran 31 azar. 
Pero cuando la densidad de los eonsumidores es Lievada, las parec1as con 
elcvada densidad de presas son agotadas r;ipidamentt'. Los consumidorcs son 
cntonecs incapaces dc conseguir las Lievadas tasas de consumo que alcanzan 
cuando su densidad cs haja. Dc hccho, la tasa de conSllillO disminuyc a mcdi
da que aumenta b deIlSi(bd del cOllsumidor; y cste cfecto dependien[e de l:t 
dcnsidad cstabilizad Ia dinimica de la intcracci()[l 1-:1 efcC(o rc("illl" cl nomhrc 
de pseuduinter/erencia (hec ('( of., 1')7":"'). Este IloIllhre sc debe;1 que proce 
de de un esquema (tasa de CO!1SlIlll() que dislllinuye a medida que aUlllcnta 
b dcnsidad del consumici()r) que fue atribuido cotlvenciotlalmcntc a l:t intCf
ferencia mutua entre cotlsllmidorcs (secci6n 9.()). 

I), 7,~ Agrcgaciones de ht.'rhivol'os 

Las simples respuestas de agregaci(JIl son muc\1o rllt'tlOS COrllUIlt'S entrt' los 
herbfvoros que entre los carnlvoros y los parasitoicks (pero Vl:Jst.' la fig. 9.140. 
ASI, por cjcmplo, difcrcntes cSIX:cics de insectos herbivoros akanzan Sll m;'l

ximo de ahundancia con elistimas (knsidades lic plantas dd gl:nero Hrassic(f 
las larvas de la mJriposa Pien"s rafJae spn mas abund~lI1tcs Ctl las parcdas COil 

densidad haja de las plam:is; cI csclrailajo I'hyllotrc!a striofala cs m:'is Jhull 
dante en parcdas con dCIlsidad intnmedia; mientras que l'hyUotreta [Tuc~/('" 
rae cs mas abundante en las jlohlaciollcs mas densas dt..' Ilrassica (Cromartie, 
1975). La probahle explicaci()n de clio cstriha en que muchos herilivoros tra
~111 a cada planta como una parcela, y seleccionan las plantas que son m;is pro
vechosas. Es posihle que las plantas a baja dCllsidad scan cscogkbs pOfqlle 
son de mayor tamailo 0 de ctlidad superior (ya que ~llfrt..'11 IlK'no.'o competetl
cia), 0 porque en cstas plantas los herbivoros sufrt'll Ull:! mellor prcsi<\1l por 
pane elc los dcprcdaliores. 

Por otro lado, nUlllcrosus hcrhlvoros Illllc~trall lIna Illarcada tcndcnci;1 :I 

agrcgarsc, sin quc clio cOllstitllya una rcsjluesta dc agrcgaci{·m (cs dccir, sin 
quc st.: tr;Hc de una respllt..'sta a la "densidad de Lt presa,,). EI pulgtHl Lit.' b col 
(Hrer'icorYlll! IJrassicaej form:1 ;Igrcgado:-, t.'1l do .... nivcle . .., di . ..,tintos (\X';IY (\: LlIll 

mell, 11)70). LIS ninLts forman LipiLialllcntc granLic .... grllpos cualldo son ;lio.;b· 
Lias soiJn.' l;t sLlpcrlkie de LIIU soLi hoja, y Lt .... pohbciollcs de U!Ll mi."'IlLI pl:lll· 
(a sLlclen lilllitarse ;1 dctCrtllill;ldas liuj;I."'. :\ !livel de {(It!;l 1.1 pl.U1LI .... e punlt"ll 
ohscrvar agrcgaciollcs cuanLio Ll polilla ("a("to!)/as!is C(1c/()rUIIl ;11;/(·;1 ;110,'" C;IC 
tos Opunlia inermis y (JjJUJ/tia slric/a (Monro, 1()():). Las helllhLls de b pnli 
11:1 dcpositan <.:artLichos Lic huc\"os sobrc LI.~ pLtntas, cld;1 UIIO (Oil :()-()() iluc· 
vOS; y tal C{)Il1() tlllleSlra Lt t~li)la 1).2, b di . ..,lril)Lll·i(·/ll de C,..,t(l~ t.I![II(·1l\1 . .., dc huc\·(),> 
en Ia plant;1 cs alt:ll1lcnte agregada. 

Las ;tgrcgacioIlcs de lo.'! herhivofUs crean «rdugios parcl;iles)) P;ILl LIs plallt~l.'i, 
csencialmcnrc Liclllli~mo modo en qLlt..' 10 il:lCcn Lis respucst;\S Lie agrcgaci{')[), 
cs dccir, provl>candu Lilla distrihuci(')Jl agrq!,atLi de los l·fcct()s n()civo ..... CU,ln" 
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Tabla 9.2 Ll distribu· 
u6n obst:rvada dt: los 
clrturi1{)s de Cactob/astis 
s()bre pl:tnus dd gCllero 
()!J/wtia es agrcgada ell 
{'{){Ilj1araCi{")11 C()/1 una 

(listrihuch')1l :lle:l[()ri:I, 
tic Poissoll (t.'11 1:1 que b 
Jllelii:1 y la varian;,;! soil 
iglJak~) (scg(J[\ [l.1()l1fo, 
) ()()7). 

Lugar 

2 

5 
"1 
'i 
(, 

7 
H 

[knsidad media 
(e;lrtuehos 
tit.' Iwc\'os 

por .'>cgIllCf1(o) 

O,.WH 
O,2()'l 

O,OH·j 

O,()5 I 

0, [ [ 2 

0,157 
0, I 7:" 
0, I 12 

c'lrtuchos de 
huc:v()s pur plan(:1 

Mcdi:1 V;lrianza 

2.'12 6,10 
2,()9 22:10 
1,2:1 ') ,0<) 
0,167 0,247 
0, "i:) 1 ,·17 
1.<)7 IH,76 
O,()2 "I, SS 
O,3/j 0,90 

C:omp:lr:Ici<'m 
con b pru<.:ln X2 de bs 
distribucio[1cS con otr:l.,> 

distrihuciollcs lit: Poisson 
con la misl1la mcdia 

tP < 0,001 

tP < 0,001 

t P < 0,00 I 
OP>O,O"i 

t p < 0,01 
t p < O,(H)I 

t P < 0,001 

tP < 0,05 

t CIr111chns de huc\'()s m:is agrupados quc 10 cspcra(\o lk una ovoposici{m al :tzar 
() Clrtllchos dc hucv()s no di.'>tribuitios (It! modo distinto al :i!c::uurio. 

do los pulgoncs dc Ia col atacan s610 una hOj~1 de un:t plant:! con cuatro hojas 
(tal COIllO hacen natural mente), las otras hojas sobreviven, pem si cI mismo 
Illll11ef() de pulgoncs sc distrihuycn regularmente por las cuatro hojas, todas 
estas quedan ucstruicias (Way & Cammell, 1970). Y ("uancio Cac/oblastis ataca 
a una poblaci6n de Opufltiu, un numero «inesperadamence)) devado de plan
tas escapan totalmente al ~ltaque (Manto, 1967; t~lbla 9.2). EI comportamienw 
de agregaci()n de los herbfvoros proporciona protccci6n a un cierto nllmcro 
de hojas de col y a lin cierto nllmero dc ClctOS. 'Elks refugios parcia!cs tien· 
den tamhicn a proporcionar estabilidad a Ia dinamica de poblaciones de la 
intcraeci6n. 

9.8 La distribuci6n libre ideal: 
agregaci6n e interferencia 

Por 10 tanto, parcee que los consumidores tienuen a agregarse en parec1as 
provechosas (a menudo con c1evada ciensidad de presas) en las que su tasa 
esperada de consumo de alimento es mas e1evada. 'lamhiCn hemos visto (en 
la sccci6n 9.6) que los consumidores ticnden a compctir e interfcrir lInos can 
otros, reduciendo asi su tasa de consumo per capita. Dc ello se deduce que 
las parcc1as que inicialmente son mas provechosas pasan a ser inmediatamen· 
te menos provechosas porque atraen a mas consumidores. De hceho, estas par
cclas con e1evada densidad de presas pueden suministrar una menor produe
tividad que las parcc1as can densiuad de presas haja que atracn inicialmente 
a un mcnor nllmero de eonsumidores. Por e110 eahe csperar que los consumi
dores se redistribuyan. 

Se ha sugerido que si un eonsumidor sc aprovisiona optimamente, el pro
eeso de redistribuci6n eontinuara hasta que la produetividad de todas las par
celas sea igual (Fretwell & Lucas, 1970; P-orker, 1970)" Esto se debera a que, mien· 
tras cxisten productividades desigua1cs, los consumidorcs deberfan abandonar 
las parcelas menos provechosas y dirigirsc a las mas provechosas. Fretwell y 
Lucas dieron el nombre de distribuci6n libre ideal a la distribuci6n consi
guiente: los eonsumidores son «ideales)) en su valoraci6n de la productividad. 
y <llibres» para desplazarse de una parcc1a a otra. Observese que en la distribu
cion Iibre ideal, y puesto que todas las parcel as tienen la misma praductivi-
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Figura 9.17 Los espinosiUos (unos peecs pequenos) eOineicten con la distribuci()n 
tibre ideal. Sc utilizaron scis pcccs en cada casu, y fueron alimentldos en 10::' 
extremos «mcnos provechoso .. y «mas provcchoso» de una pecera. Los puntos 
y las rayas son las media:, y las dcsviaciones est;indar de 8 intemos en (a) y de 11 
intentos en (b). (3) Nlimero de peces que se a!imentan en c1 extrl'mo menos 
provechoso, can una Usa de productividad de '5:1. La alimenlaci6n se iniciaba 
en eI pUfllO sefialado con una tlecha, y la linea de trazos corresponde :l 10 esperado 
,<,eglm la distribuci6n !ibn: ideal. (h) Similar a (a), pew con una tasa inieial de 
productividad de 2:1, scguhh por una invcrsi6n de las productividades 
(Segun Milinski, 1979.) 

Lbd, lodos los consumidores prcsentan Ia misma lasa de consumo. Pero ten· 
gasc en cuenta t.amhit:'n <Jut' la discribuci6n de los individu()s variara de un 
caso a otro, ya que dependc de las difcrencias exactas de productividad entre 
una parcel;\ y otra, y de la nattlr:licza y la fuerza de Ia CotTlpctcncia y Ia interfl'
rencia entre los consumidores. 

Exis(cn algunos casos simples en los que los consumidore,<, p:uecen auap
tarse a tln;1 distribuci(m lihrl' ideal (fig. 9.17). Existen tamhkn nUI1lt'ros()<; 
C:lSOS en los que Ia corresp0rlLkncia es extremadamenteul-bil, prohablcmcntc 
dchido a que los consumidorcs no son :II mistllo ticmpo «idcales» y «litHes" 
Pew eI punto importantc, mi'i general, cSlriha <':tl que las distrihuciones Lk 
los consumidores el1[re las parcelas dt' alimetlto Liehc:n sn considc:radas como 
la rL"suit;mte de fucrz~ls de atracci(lIl y de rcpulsi6n. L~IS respueslas de agrcga
ci(·lIl y las distrihucioncs agrL'gadas de la secci(m 9.7 son por lanto el resuit;l
do comiJinado dc, por un lauo, una tcndencia de los consumidort's a agregar· 
se alii donue es mas elevada la densidad de las presas, y por O(ro una lendcncia 
dc los consumklorcs a c"itar \:is parcclas ('on nivclcs supcriorcs de compctcn· 
cia e intcrft'rencia. 
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distribucioncs 
«lInifonnes>l 

las polillas 
y las nar-.ln;as 
de Huffaker 

(a) (b) 

60 

Huevos par planta Aguijones par fruto 

Figura 9.18 AtaqLlcs rcgulares () con distri})ud6n homogcnca cn los insL'ctos. 
(:1) Ilucvos dc l:t maripo.'i:1 aurora sobrc plantas de C(lrdamiJ/(! pro/ensis (Wiklund 
l\;: AhrtK'rg, 197H). (b) "AguijtllKS" {)vopositof(.'s de Dacus tryrmi sohre nispcfOs 
(Monro, 19(7). (Distribu(i()n ObSC[v:lda--; distrihuci6n tit' Poisson 
cspcrada---.) Estns esquemas surgen :1 causa tit: la l'vitaci()Jl dc las part<.:s ya 
atacadas de las plantas. (Scglm Crawley, 19H:'l.) 

Pcro cstc cquilibrio entre una agrcgaci6n subyaccntc y Ia cvitaci6n (IL Ia 
compctcncia y 1<1 intcrfcrcncia no siemprc.: se pone de manifiesto en tlIl~1 dis
trihuci6n agrcgada. Para algunos consumiciorcs, las prcsiones en f~lvor de cvi
t:lr 1a competencia y Ia intcrfercncia son supcriorcs a las atracciones de bs «m<.'
jorcs» parceias; y los individllos, en lligar de agregarse, se distribllycn c.k tal 
forma que qucdan dispersados mas uniformemente de 10 que cabria csp<.'
rar de una ocupaci6n aleatoria cle las parcelas. En los dos cjcmplos de 13 fi
gura 9.18, se observa un elcvaclo numero de parcel as ocupaclas por un solo 
consumidor. Naturalmente, csto significa simplemcnte que las fllerzas de atrac
ci6n y rcpuisi6n se hallan cqllilibradas de un modo clifercntc al equilihrio mJs 
habitual de una distrihllci(ln agrega(b. 

9.9 Parcelas y tiempo: el juego del escondite 

Las respuestas de los consumidores a sus parcelas de alimento tienen a menu
do un componente temporal ademas de uno espacial. En este caso, puede pa
recer que los protagonistas {{juegan al escondite». EI ejcmplo mas conocido 
es el del trabajo experimental de Huffaker (Huffaker, 1958 y Huffaker et ai, 
1963), gUien cstudi6 un sistema en el gue la polilla depredadora 7J;phlodro
mus occidentalis sc alimcntaba de Ia polilla herbfvora Eotetranychus sexma
cutatus, que se alimentaba sobre unas naranjas dispuestas entre pclotas de goma 
sabre una bandeja. En auscncia de su depredador, Eotetranychus man tenia 
una poblaci6n fluctuante peru persistente (fig. 9.19a); pef() si se .nadia 7J;phlo
dromus durante las primeras fases del crecimiemo de la poblaci6n de Sli pre
sa, aumcntaba rapidamcme el tamano de Sll poblaci6n, consllmia a todas sus 
presas y luego se extinguia (fig. 9.19b). 

Sin embargo, la intcracci6n qucdaba alterada cuando Huffaker convirti6 
en mas «irregular» a su microcosmos. Coloc61as naranjas mas separadas, yais-
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Figura 9.19 E1 juq~o del I.:sconditc IntnacciOIH':s dcprcdadoqm:sa entre b. 
polilla /:'otelrtlnychus s('xmacu/atus (.) Y till dcpn.:dador, la polillJ 7).'/)JJ/odromus 
occidentalis (0). (a) Fluctu;lcioncs de la pohlaci6n de /:,otetrmlydms sin su 
dcprcdador. (h) Una LUlica oscilaci6n dd clcprcdador y dc la presa en un sistt:nu 
simple (c) Oscil:icioocs sostcnidas en un sistema m:is complejo 
(Sc,gun HufLl.kcr, 19'5H.) 

i(J parci;i1mt:ntc a cada lIna dc: elias dbponicndo una ('ompkja seck dc harre
fas de vasclina en b handcja, h~lrrLras que las polillas no pod Ian :Hravcsar. Peru 
faciii() la dispcrsi6n de HotelronyclJus colocando una serk de p:llitos vertica
it's, dcsde los cualcs las polillas pod fan lanzarsc agarradas a hilos dt' seda mo
vidos por corricntes de aire. por consiguicnte, la dispcrsi6n entre las parcd:!s 
era mucho mas fadl para las presas que p~lr;1 los deprcdadorcs, En lilla parccLI 
ocupada por }:'()(e(rallychus y 1),/)h/()c/r()mlls, los deprcdadorcs COI1Sllll1ian :1 
(odas Lis pre,..,a,..,)':l continu:lci(')11 St' extingulan 0 hien st: dispLTsahan (COil 11lU 
(asa de t-xito redueid:t) ilaeia una nueva parceLl. Pew en las pared;!s ()cup;l(.b,.., 
t'lIliC:lI11cnte por las prcsas, se ohservaha lin r;'lpido crct'imiellto, :IColllp:1I1ado 
l)()r una di ..... pcrsi('m COil t-xit() hacia Ilt!t.'\':I.'., parn'l:i,.." En lIll:! P;lfCl'!:1 (H.llp;llLI 
LlI1icamcntc por los dcprcd;l<..io1'c,'" sc producLIll gcner:ilmentc I:t Illlicrte de l',,, 
tos :l1ltcs dc Ia lIegada dc .'ill alimcnto, Por cOllsiguicntc, cad:1 p:lfceb esuh:1 
condcnaua en uitilllo tt-rmino :1 b extinci6n tanto de los deprcdadorc:-. colllO 
de b:-:. prc:-.a .... ; pcw ell cualquier IlHHllcllto cxistia till IlIo ..... aic() dc parlTb .... no 
octlpadas, de parcdas con pres;!s y tkprcdadores Cll vbs dc extillci()n, Y 
de parcdas con poblaciones en ~ltlll1ento de la pre, .... a, r t:stl' ll1osaico ('ra 
clpaz de mantellCf pohlaciuncs pcrsislcnICS de los depred:ldores y l:is prcsas 
(fig. ').l()c), Por cOllsiguicntc, 1;1 hcterogencida<.l 0 <.Ii\·i .... i(·)11 ell parcel:t .... p:Hcce 
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agrt.'g;u:iI·~n, 

jucgo d~'l t; ... (.:oJl(Ii(c 
y (:stabilidad 

localizaci6n 
de las parcelas 

o 10 m 
L' ____ ~, 

Baja densidad del alimento 
en los rectangulos grandes y pequenos 

Alta densidad del alimento 
5610 en los rectangulos pequenos 

Figura 9.20 Los scndcros de husqueda del zorzal comun (TIJ.rdus philomelo.\) 
y del mirlo comun (T merula). Los pajaros ticndcn a pcrmaneccr dentro de 
las areas con c1cvada dcnsidad de las prcsas (a la derccha) ya que en elias se giran 
con mayor fn.:cllcncia y rapidez, en comparaci6n con las areas de haja denSidacl 
(3 la izquierda). (Segun Smith, 1974.) 

conferir estabilidad a Ia interacci6n al suministrar a las presas una sucesi6n 
de «refugios en d tiempo» transitorios, 

Un cjemplo similar, refcrido a una poblacion natural, se encuentra en un 
trabajo realizado en las costas del Sur de California sobre la depredaci6n de 
las estrellas de mar sobre colonias de mcjillones (Landenberger, 1973, en Mur· 
doch & Oaten, 1975). Los grupos de mejillones que sufren una depredaci6n 
intensa son propensos a quedar arrancados por las olas fuertes, de modo que 
los mejillones mueren. Las estrellas de mar empujan continuamente a la ex
tincion a las parcelas de sus presas. Pero los mejillones tienen larvas planct6-
nicas que continuamente colonizan nuevos sitios e inician nuevas colonias. 
Las cstrellas de mar sc dispersan can menos facilidad. Se agregan sobre las 
colonias grandes (mucstran una rcspuesta de agregaci6n) y se observa un re
traso en cl ticmpo antes de que abandonen un lugar del que ha desaparecido 
su alimento. Asi, las parcelas de mejilloncs sc extinguen continuamcnte, pero 
otras colonias se van formando antes de la llegada de las estrellas de mar. EI 
comportamicnto de agrcgaci6n de las estrellas de mar permite que las colo
nias inicialmente rcducidas de mejillones crezcan y se vuelvan productivas. 
El «juego del escondite» y las respuestas de agregacion son por tanto esencial
mente indistinguibles. Con certeza com parten una tendcncia a estabilizar las 
interacciones depredador-presa. 

9.10 Comportamiento que conduce 
a distribuciones agregadas 

Existen varios tipos de componamientos que son la base de las respuestas de 
agregaci6n de los consumidores (y de sus respuestas a la heterogencidad en 
general), pero pucdcn clasificarse en dos categorias principales: los relaciona
dos con la localizacion de las parcelas provcchosas, y aquellos que reprcsen
tan la respuesta de un consumidor situado ya en una parcela. La primera catC
goria induye todos los ejemplos en los que los consumidores perciben, a 
derta dis tan cia, la cxistencia de una heterogeneidad en la distribuci6n de sus 
presas. Por ejemplo, el parasitoide Cal/aspidia de!onscolombei es atraido ha-

342 CAPiTULO 9 



" 

;, 

, 
f: 

, , 

cia las concentraciones del sirfido (larva de mosca) huesped por los olores 
que desprenden las presas de los propios sfrfidos, que son diversas especies 
de pulgones (Rotheray, 1979). 

Dentro de la segunda categorfa -respuestas de los consumidores demro 
de las parcel as- se observan dos aspectos principales de componamicmo. 
EI primero cstriba en un cambio de la paub de busqucda del consumidor como 
rcspuesta a los cncucntros con su alimento En particular, St' suck pr<':st'ntar 
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Hgura 9.21 (a) AI llL-gar;1 lin;1 p;lrcela, LI", larva.., de quillto in",t:lr de l'h'(lrrnlH'nJUI 

(()fls/)('rsll que ellcucntra y C()[1S11Il\Cn ;\ Ull quir()I1('Hllido. dcjan r;ipidallll"lItl' de 
de"'plal':'IL..,l' )' elllpicl.Jn ;1 t·o!lstruir .'Oil rt-d LIS brv:ls que IlO CO!lSigllt:11 n1l'()lltrar \lila 
pre"',l llllIC.'.tr:l1l llll()", rno\·irnicn{(I .... rnucho Ill:is ampiio,.., durante In.., prilllno, ... 5() [llinut() . .., 
del CXiKflIHCnt(l, y pre"'t'l1tan una pf()habilidad ",ignific:lti\'aml'ntl' Ill:\'<' clev:ld:1 dl' 
ah:lIldonar 1.1 parn:I;1 
(b) IksplIe,qas de agrq-\acl('m de larn.'" (.it' quint() I!]",tar 1..'11 ",it'le oC;I",i(jlil'.'" dlstill!;I", 
a 10 largo del a11O, exprcsaJa", COITlO !1lll11ero medlo de dl'pred:ldores en funclI')!l de 
]a bioflUS;1 combinada de qUironflllidos y moscas de !:is pic<.iras, como presas, 
pm O,O((~'S rn~ de !echo dd rio (1/ = ,Wl. en varias c:ltcgorias de biollu",a de las prt'",a", 
(SCglln ']()wnse[1(J &. iliklrew, ]l)HO, y lIildrew &. 'i()\vnsend, 19HO.) 
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en cnlcntecimiento de los movimicntos y una mayor tasa del comportamicn
to de girarse inmediatamcnte despucs de 13 ingcsti6n del ;ilimento; amhos 
conducen a que d consumidor pcrmanezca en las proximidades de la ultima 
comitb ingerida ((hClsqueda restringida al fuca»). Por consiguiente, los con
sumidores ticnclcn a pLfmanecLf en las parcclas con una dcvada densidad de 
alimento (do!1tk Ia tasa alta de encucntros conduce a un enlentecimiento y 
a una elcvada rasa de rotaci6n) y a ;Ihandonar las parcdas con dcnsidacl baja 
(donde sc mlJ(:ven con nuyor rapidcz y.'ie giran menos). La figura 9.20 ilustra 
cste tipo de comportamicIHo para lInos pajaros que comen sohre un cesped. 
'ElIllhiCn es posihlc que los consumidof(':s abanuonen simplcmcnte las par
cclas poco provechosas con mas rapidez que las provcchosas. Esto es 10 que 
sucedc cuando b Iarv~t Glrnfvor~1 y tcjedorJ. de la friganea PlectroclIemia 
COJls/Jcrsti sc alimcnta de las larvas de quiron6micos cn un «rio» de lahora
to rio. Las frig;"ineas, colocadas en sus redes, recihicron una presa al empezar 
d experimento y lucgo recihicron raciones diarias de ceeo, una 0 tres prcsas. 
El promedio dc ticmpo que es necesario para que pued~l ahanclonarse la red 
fue mayor con las tasas de alimcntaci6n mas clevadas (Hilclrew & 11:)wnscnd 
& fli1c1rcw, 19HO). 

EI comportamicnto de Plectrocnemia en relacion con las parcdas de las 
prcsas presenta tambi2n un demenlO de hClsqued.t restringida <11 area; b pro
babilidad de que (eja una red en cI primer lugar que cncucntra depende de 
si halla alimento allf (que puede consumir incluso sin una red). La figura 9.21 a 
mucstra que las larvas que se han alimentado empiezan inmediatamel1te la cons
trucciun de su red, mientras que las larvas no alimentadas continuan dcspb
zandosc y es m;"is prohable que abandonen Ia p~lfccla. Por consiguienre, de 
modo general, es mas probable que una presa sea encontrada en una parcela 
rica (10 que conduce a Ia construcci6n de una red), y una parcela rica propor
cionara (asas de alimentacion altas (10 que reduce la prohahilidad de abando
nar una red). Estos dos comportamientos explican la respucsta de agregaciun 
obscrvada durante gran parte del ano en eI media ambiente natural de un rio 
(fig. 9.21 b). 

La diferencia de las tasas de ahandono de las parcclas con productividad 
alta y baja puede ser debida a diversos factures, pero das de elIas resultan cs
pccialmente faciles de comprcnder. Un consumidor puede abandonar una par
ccla cuando Sll tasa de alimentaci6n descicnde mas alia de un nivcl umbral, 
o bien es posible que un consumidar posea un tiempo de renuncia - puede 
ahandonar su parccla siempre que pase un determinado intervalo dt: tiempo 
sin obtencr exita en la captura de alimento. Sea cual fuere el mecanismo utili
zacio, 0 simp1cmente si el consumidor apUea la busqueda restringida 411 area, 
las consecucncias scran las mismas: los consumidores individualcs pasaran mas 
tiempo en las parcelas mas provechosas, y por consiguiente estas parcelas man
tendd.n a maS consumidores. 

9.11 El aprovisionamiento optimo 
y la utilizaci6n de las parce1as 

Las ventajas que obticne un consumidor del hecho de pasar mas tiempo en 
las parceIas altamente provechosas son faciles ·de comprender. Sin embargo, 
la dedicaci6n detallada del ticmpo a las diferentes parcclas es un problema 
su(il, ya que depende de las diferenciales de productividad, de la productivi
dad media del amhiente en eonjunto, de la distancia entre las parcel as, etc. 
EI problema ha sido un foco impartante de arenci6n para la tcoda del aprovi-
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sionamiento 6ptimo. En particular, sc ha prestado mucho intcrcs a la situa
ci6n muy frecucntc en fa que los propios ani males que buscan alimento ago
tan los rccursos de una parecla, provocando con ello que su productividad 
disminuya con cI ticmpo. Entre los numcrosos cjcmplos de dlo st: ClICntan 

los inscctos insectivoros que capturan sus prcsas sobfe una hoja, y las ahcjas 
que consumen eI nectar de una flor. 

9.11.1 EI teorema del valor marginal 

Charnov (1976b) Y Parker y Stuart (197G) constcuycron unos moddos simila
res para prcdccir d componamicIHo en tales situacioncs <-it' un animal con 
un comportamicnto de aprovisionamicnto ('ptimo. Encontraron que t'l tit'm
po ()ptimo de permanencia en l!In parceLl <-khf:l SLT definido en tt:rrnillos de 
la tasa de l'xtracci(')J1 de t'IH:rgi:1 experimcntld;1 por 1...'1 :Inillul en 1...'1 1ll0lllerlto 
ell que ahandona b parcda (d «valor 1II:lrginal" de la parccb), Charr}()\' tii() 
a los resultados ohtenidos d nornhre dt' «[coref11a de valor JlIarginal». Los mo
delos fut-,ron formulados IllJtelll:ltic:llllt-'nte, pen) sus r:I:",g()S m:is s()hre,-':llicll 
tes sc hallan i1ustrados de modo gr:lfico en b figllra t),22. 

La suposickHl prima ria del modeln dice qlle un apro\'isiol1ador ()plilllO !lU

ximizara su ingt'sti()[) total de ellergia durante un tlirtlO de aprovisiollamicoto 
Al hact-'r!o maxillli/,ad Ia tasa media de inges[il'}]l encrgt:-tic:l para [()au <.:1 tllr
no. fk hecho, la <:n<:rgia sed t'xtrakb de modo discontinu() porqu<: cl alimel1-
to csta distrihuido irregutarm<:IH<:, y por dlo el animal se lllover:'! a \'eces entre 
las parcdas, en euyn Illolll<:nto SlI ing<:stil'Hl d<: l'llngf:! scd igual a ("<:ro. Peru 
una v<:z localizado C11 un:! parcela, cI aprovisionador cxtran:i <:n<:rgf:! delmod() 
dLScrito por las curvas dc]a figura 9.22:1. Su t:lsa inieial de t'xtraeci(Hl :-.er:i de
vada, pcco a medida que pase el ticmpo y St' agotell los rLcursos, b tasa de 
<:xtracei6n disminllir:i gradualment<:, Naturalmellte, b I:\S:1 depended dd COI1-
tenido inidal de b pareda (es decir, dt' lin produetividad), y de Lt eficiell("i;l 
Y Illotivaci()n del animal qUt: busca alilllellto (fig. 0.22:1). 

EI prohlcma que se <.'studia es cste: (en qUl' Illomento ddx-, ahandon;!r una 
pared:! el animal que hUSCl alimcnto~ Si abandonara LIS parcdas inmediatl' 
mente desput:s dc lIegar a elias, se pas:lrI:l1a 1ll:lyor parte del {iempo \'iaj:llldo 
entre las parcebs, y Stl tasa (otal <.1<: ingcsti()[1 seda Illll)' h:lj:l. Si perm:ulCeil'r:l 
<.'n (otias las parceLls durante un tielllpo considerahle, pasaria poco tiempo 
viajando, pero gastarfa mucho ell parcl'ias agotadas, Y Sll tlS;1 {ott! dc ingc:-.
ti<'lIl serb tamhil'll haj:l. Por l'ol1siguiellte, cl ticlllPO til' pl'fll1ancl1cia (')ptilllo 
sera Ull perlod() intLTmedio. Pero, adem;ls, cl tiempo til' [Jcrlll:1I1t'IiCia ()pti 
1110 ha de SCI" evitielltemellte SUIK'rior p:lr:l b:-. p:tn .. "t'bs provechos:ls qllt' paLl 
L1:-. no provechosas, y dehe dependcr de 1.1 protillcti\'id:ld tid C()lljUllto del 
ambiente 

(:()nsidcn:IlI(},"', ell particllLir, :11 ;lllilll;t! (jUl' hU-'Cl :ilinll'Ilto dt' Lt figl! 
1';1 <),2211. Se ot;i ;Ipr()\·i.-.iollando l'll un ;1I11hi("lltc d()fllk el ;t1inlt'lu() . ..,{' lulLI 
di.-.trihuid() en 1lI():-';lil'() y dOlllic :dgun;"" p:m·t"!;l:-' :-'011 lll:is IH()Vcdl():-';IS qut' 
otLIS. FI ticlllpO IIlctiio tic viaje entre Lt:-. p:lrn:Lls e,-. [I' Por COlhigllil'lItC, (· ..... tc 
es l:1I11hi('1I el til'IllP() qllt' el animal punk t'.-'IWLlf g:l.-.t;lr, pOl' Il'flllill() 1Iledi(). 
antes til' encolltlar una nueva parceLl (LIS hahn :\I);Illtillll:ltlO Lt parceLl C!l 

quc ~e CI1Cllcntra. U :ll1il1l:l1 de L1 figULII),22h Ii;l Ileg;ldo:l un;1 parccLl {)ro

nteC/io dc Sll alllhielltc, y por ello siguc lllL! Cur\':l lllnii:l de t'XILlCci(')f\, COl! 
cI fin dl' o])tcl1er :tlilllento dl' modo ()ptimo, de he m;lxilllizar:-.u las;! tic ingl':-" 
ti{m cnergetici llO :-.(')10 para cI perfodo que pa.-':l ell I:t parceLl, :-,ino tllllhit:11 
para lOdo el pcriod() trallscllrrido desde quc alnlldol1(') Li lHul\l;1 parcel:1 (es 
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Figura 9.22 EI tcorcma dd valor marginal. (a) Cuando un animal en busea de com ida encucntra una parcela, 
su tasa de cxtracci6n de energi<l. es inidalmemc alla (especialmeme en una parcela allameme productiva 0 en una 
en la que eI animal muestra una elevada eficiencia de aprovisionamiento), pero esla lasa disminuye con cI 
ticmpo, a medida que se agota la parcela. La ingesti6n energctica acumulativa se aproxima a una asfntoL:~. 
(b) Las opciones que tiene un animal cn busca de alimento. La curva de trazo grueso es la energia acumulativa 
extrafda de una parcela media, y II CS cI tiempo medio de desplazamiento entre las parcelas. La lasa de 
cxtracci6n de energfa (que debe ser maximizada) es la enng!a cxtraida, dividida por eI tiempo tOlal, cs decir, 
Ia pendiente de una Ifnea recta rrazada desde el origen hasra Ja curva. Las permanencias cortas en 1a parcela 
(pendiente = El"Ort)(t1 + s<"<>Iu') Y las permanencias largas [pendiente "" EI~rR~ (t/ + SI~rRo)J tienen lasas mas reducidas 
de cxtracci6n de energfa (pendkntcs mcnos inclinadas) que una permanencia (sup~) que conduce a una linea 
rangencial a Ia curva. Pm consiguiente, s()r~ es el tiempo de permanencia 6ptimo, el que proporciona una rasa 
total maxima de cxtracci6n de energla. 7bdas las parcelas deberfan ser abandonadas al aican7.ar la misma rasa 
de extracci()n de encrgfa (Ia pcndicntc de la linea OP). (c) Las parcelas con baja productividad deberian ser 
abandonadas dcspub; de permanencias mas breves que las parcelas de alta productividad. (d) Las parcelas 
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decir para el periodo tt + s, en donde 5 es eI ticmpo de permanencia en la 
parcela). 

5i abandona la parcela rapidamente, este periodo sera corto (It + Scono en 
la fig. 9 .. 22h). Pero, al mismo tiempo, extracra paca energia (Ec()rt~). La tasa 
de extracci6n (para todo eI periodo tl + s) vendri dada par la pendiente de 
la linea OS {es decir, J:"con)(tl + SUlfW)J. Por otro lado, si e1 animal permancce 
en la parcela durante un pcriodo largo (SI:.Lr~()), extracra mucha mas cnergia 
(EI:.Lrg~); pero la tasa total de extracci6n (la pendiente de OL) camhiad. poco. 
Para maximizar la tasa de extraccion a 10 largo del periodo t( + 5, cs nccesa
rio maximizar 1a pendicnte de la linea que va desde 0 hasta la (urva de extrac
cion. Esto se consigue simplemente haciendo que 1a !fnea sea una tangent(' 
ala curva (OP en la fig. 9.22h). Ninguna !fnea desde 0 hasta la curva puedc 
scr m;ts inclinada, y por consiguicntt: et ticmpo de permancncia asociado a 
ella es ()ptilllo (s"pr)' 

As! pllCS, !a solucit'm ()ptima para el animal de b figura 9.22h cOllsiste ell 
ahan<.ionar cheha parceia euamlo Sll tasa <.ie l'xtracci(')J1 c ... igllal (rangenci:il) a 
la pcndil'ntc de OP, t:s <.iccir, <.jut: dchcr:i. ahan(\onaria en el punto P De hccho, 
Charnov, y Parker y Swart, cncorHrarol1 que Ia soluci<in ()ptin13 para cl animal 
c!)triha t:n ahandonar lodas las parcelas, indcpen<.iicntemente de su prodliCti
vidad, aillegar ala misma ta!)J de cxtracci()n (es dl'cir, cl mismo ffv.l1or margi
nab,). Esta tasa de cxtracci6n vicne dada por b pendientl.' ele Ia tangentt: a Ia 
curva cil.' extracci(m media (por ejemplo en b fig. tJ.22h), Y por consigllicntc 
e!) Ia lasa total mc<.ii;1 m;lxima para el conjunto dcJ meuio ambicntc 

Por consiguicntt:, cl l11odelo confirma que cl tiempo ()ptifllo de penna
nencia <.kbcrla sn mayor en las parcdas m;ls productivas qlle t:n las fllcnos 
productivas (fig. 9.22c). Adem;is, para las parcdas mcn()~ productivas (ell las 
que Ia (asa de cxtracci()11 no Ilega nunca a OP), cl tiempo de permaneIlcia dc
berb Sl'r CCfO. EI modclo predice tamhkn que todas las parcelas dL'berfan scr 
agoradas hast:! cI punto en que la lasa final de extracci(m sea la misma en cad a 
una de elias (es decir, hasta que cI «valor marginal» de todas elias sea cl mi.'!
mo), y rrt:di<..T que los ticmpos de permant:ncia dehcrian ser r1l:i.s prolonga
dos cn los ambicntt:s cn que cI tiempo de viajc entre las parccJas cs m;is largo 
(fig. 9.22<..1) y quc los ticmpos de pcrnunencia deht:rian ser lTIayorcs CU~IIHjO 
d amhit:ntc, en conjullto, es menos provechoso (fig. 9.221...'). 

9.11.2 PrUd);lS (:xpt.."ril1lentak~ dd tt.."Ort.'ma del valor margiu:tl 

Hcsulta aicntador que his prut:has ohtcnidas ell varios C;lSOS apoyen el tcore
rna del valor marginal. Cowie (1977), por ejcmpio, ha <'"x:llnillado CU:!lllitau\"a
mente b prcdicci(m ilustrada en 1a figura 9.22<.i: b de que Ull :mirnal que hus
CI alimento deherla permanenT m:b tiClllP() en cada parcel:1 cll:llldo eitielllpo 
de viaje () <..It' <.icspLizalllicllt() es lllj~ largo. t:tiliz() car\loneros ("()nllllH"~ cluti 
\'()~ ellllJla gun p:ljarcra ('crrada. y ;!("().'itulllhn') :Il()"" 1):ij:I["(I. .... ;1 :lpr()visi()ILlfSe 
de pequdl():-' troZ()S <.ie gus:llw <.it' la harilla l' .... condi<.io .... ell copas de pLbtlco 
Ikn;l~ de scrrin - las copas cr:lll las up:lrccLi ..... ". 1:11 to<.ias la:-. ()C:I. .. i()lh"~, b:-. P:If

celas l'ollteniall sierllpn .. ' cil1lismo IlLllncro de prc.'ias; pero cl ticlllPO dt" des
pl:inmiento n:l manipul:ido cuhricn(\o las copas COil unas tapas de canulin;! 
que :-.e ajustahan m;i:-. () IlH:nos a Lts copas y que por In t;\nto exigi~1l1 nds 0 

rnen()~ til'lllpO para qUitarJas. Lo ... pjjaros hu ... cahan :-.tl aliment() ~()I(l.". y Co· 
wie utiliz(') seis p:ij:lfOs en toul, soml.'tit:"ndolos :1 <.ios h:ihit:tts. Cno <.ie es{oS 
il:ibi(;tts tenia siernpre lin tiemj10 de <.ic'iplazamiento (tlpas m:b ajllslada:-.) quc 
cI (ltro 
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Para cada p;.ijaro l'n clda ILihitat (12 ell tor:tI), Cowie miLii(') cl tkmpo me
din de dcspl:lz:tmicnto y Ia curva de ingesti()I1 acullltilati\'"a en cada parcel:!. 
Lucgo tUiliz(') el tcorcm:l del \"alor marginal para prnkCir el tiempo de penna
ilcncia ()pti!llo en los habi[~tts con distintos ticmpos de liesplazamicnto, y (Olll-

par() cstlS preliicciolll's con los tiempos de pcrm:tIll'llci:1 que ohscrv() en el 
experimenw, 'Ell como IllUcstra Ia figura S'.25, la C()f[cspondellcia rue b:L<;[an· 
te huena. Allll ftK Illejor cuando Cowk (m'"o en ClIenta l'l hecilO de que se 't 

prolillcb una perdida netl de cncrgi:1 clianLio In.'> p:'ij;lfOs Sc dcsplazahan en· 
In: las pan.:elas 

(a) (b) Ie) 
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Tlempo de desplazamiento (scg) Tiempo de desplazamiento (seg) 

f<'igura 9,23 (a) «Arbol» experimental p:tr:t orhoneros comunes, con tres p~lrcebs, t. 

(b) Ticmpo ()ptimo prnlicho en una parcela, en funCi6n del tiempo de dcsplazamknto 
(linea dc trazos), jumo con los puntos medios ohservados (± error estandar), para 
sds pajaros, cada uno en dos ambkntes. (c) l.os mismos puntos, y d tiempo prcdicho 
teniendo en cuent:1 cI costt: t:nergetico de via jar entre: las parcdas. (De Krehs, 197H. 
seglln Cowie, 1977.) 

los cxperimcntos 
de Hubbard y Cook 
con Vt,.'lltllri£l 

Las predicciones del teorema del valor marginal han sido tambien cxami" 
nadas utilizando cI icneum6nido parasitoidc Venturia canescens, que ataca 
a la polilla de 13 harina EpheSlia Cal/lella (Hubbard & Cook, 1978). Las Ven
turia buscaban en un campo que contenfa parcclas de presas escondidas en 
platos de plastico cubicrtos can salvado de trigo, y las parcclas contenian un 
numero variable de presas. Hubbard y Cook efectuaron unas observacioncs 
que coincidian a grandes rasgos con cl teorema del valor marginal; entre elias 
se hallaha la ilustrada en la Figura 9.24. Indica que Ia tasa de encuentro con 
hucspedes no parasitados aI final del experimento (el valor marginal) era muy 
similar en parcel as can distinta densidad inicial. En cambia, y tal como cahla 
csperar, !J tasa inicial de encuentro fue superior en las parcelas mas prove" 
chosas. Venturia agotaba las parcc1as hasta que todas las productividades eran 
similares. 
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9.11 .. ~ Explicacioncs I1lccanicistas 
del «colllporta11lic.·nto con valor marginal» 

El IeclOr PlKdl' l'nco[ltrar lIll estudio mas detallado de las prucba~ del tco["c
ma del valor marginal en 'I{Jwnsl'nd y Hughes (19tH), y Krl'hs y McCleery (19H4). 
'l{)das elias indican que I:t corre,<;ponuencia es alcntauora pero no perfect~1. La 
principal razon (k Ia imperfeccj(JO estriha en que los animalcs, a diferencia 
de los constructores dt:! modelo, no son omniscientes. Necesitan un tiempo 
para aprcndl'r y para conocer el amhiente, y tamhicn l'S posihk que necesiten 
tie.:mpo para lucer orra cosa ademas de alimenlarse (por ejemplo, vigilar a los 
dcpredadores), Dc todos modos, a menudo .'Ie acercan not;lhlcmcnte a la es
trategia prcdicha. Ollason (19HO) ha dcsarrollado un Illodelo mecanicista para 
explicar el caso del carhonero comtll1 e.studiado por Cowie, miemras que Waage.: 
(1979) ha de.:sJrrollado un modelo mCGlIlicista para eI cOlllportamicmo tiL :lpro
visionamiento de Venturia. 

EI de Ollason es un modelo con memoria. Supone que lin animal posec 
un "recue.:rdo del alimento pasado», que Ollason compara con una banera 
de agll:l sin tap()n. Cada vez que el animal come, cntra en la hanera un nuevo 
recuerdo. Pero los rcclIcrdos se escllrren tam bien continllamentc por cl agu
jero. 1.;1 tasa de input dept:l1de de Ia eficiencia de aiimenlJci6n del anim;li y 
de b productividad del :trca cn quc sc alimenta. La tasa de salida dependc de 
Ia capacidad del animal para memorizar y de Ia canlidad dc rccuerdos. Los 
rcclIcrdos desaparecen r:tpidamentc cuando, por ejemplo, b cantidad es grandc 
(alto nivel del agua) () b capacitbd de memorizackHl es redllcida (hancra :tltl 
y estrecll:l). EI modclo de Ollason propone simp!cmclHc qtH: cl animal dchc
rLl pcrmanccc:r en un:! parcel:i hasta quc el fecuerdo deja de :lUlllcllt:!r; es de
("if que <.:1 aninul dcbcrf:t ahanliol1ar un:! parcel:! cuando .'ill tL'ia de input dl' 
1;1 alimentaci()[l es m:is !cilia que SU US:l tit: dbminuci(')[l dc los recucrdos 

Un animal que busLJue alimcilto de aClierdo con eI moddo de Ollason sc 
cotllporta de un modo muy similar:ll predicho por eI tcofcm:\ dd valor mar
ginal. Esto qucda ilu~trado para el caso del carholll'fo COl11tlll de Cowie en 
la figura ().i,) (y Oll:lson .~up()ne que Ia discrep:lI1cb puede ser explicada ('11 

tL-rmino~ dcl proceditlliento e.:xpcrime.:lltal de Cowie). 'Ell como ser);!la el pro
pio Ollasoll, esto dCrllucstra que para buscar alimento en un amhicntc cn mo
~:lico, con un:! tas:\ quI.' se aproximc a b ()ptinl:l, un ;mimal no necesita scr 
omniscientc, ni necesita [Ornar muestras, ni necesita dectuar anjlisis nUlncri-
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Figura 9.25 Los datos de 
Cowie (1977) sobn . .' <.:I earbonc:ro 
(Omllil (vt':asc: l:i SL'cch')fl 9.2»), 
(omparados con l:is prc:dicciollCS 
d<.:l Illodc:lo mt.:canicista ck 
Ollasoll de: Ia lllt.:mori:1 (19HO). 

cos para encontrar los m;iximos de Ullas fUllciolles COil tllllchas variabks. 'J(Klo 
10 que Ileccsita hacer es rccorlia.r, y ahandonar la parcda si en ella no cncuen
tra alimcnto con la misma rapidez que recuerda hahn cOI1seguido en otr:! 
parcela. 

EI moddo de Waage (1979) para Venturia se basa en gran parte en sus oh
servaciones, y en las de otros auwn:s, sobrc d eomportamiento dd parasitoi
de. Las larvas huesped produceI1 un compuesto qufmico de contacto que pro
voca un rapido giro en U en Venturia clIando sc picrdc cI contacto (es decir, 
cllancio se llega al borde de la parcela). Estc cfecto es inercmentado por los 
aumentos de la concentraci6n del compuesto qllimico (es decir, por los aumell
tos de la densidad del hucspecl). Sin embargo, Venturia sc ~Icostumbra gra
dualmente a este compuesto qufmico y acaba por abandonar la parccla (sin 
giro en U) J. pesar de Ia pcrdida ell' contacto. Por otro lado, el cxito de la ovo
posicion en una parccla invierte temporalmente los efectos de ia habitaci6n. 
Por consiguiente, la ovoposici6n frccucntc proiongara cl tiempo de perma
nencia en una parccla. Adcmas, parcel' que una tasa de ovoposici()n baja a 10 
largo de varios dfas pucde incrementar la capacidad de respuesta a los estfmll
los de la parecla, aumentando asf cI tiempo medio de permanencia en los ha
bitats poco productivos. Waage considera que estas pautas de comportamien
to, en conjllnto, pueden explicar la pauta observada de aprovisionamiento de 
los parasitoides. 

Asf pues, tanto para el carbo nero comun como para Venturia, los mo
dclos de aprovisionamiento 6ptimo y los model os mccanicistas parecen SCI' 

compatibles y complementarios en el momenta de explicar la forma en que 
un depredador ha alcanzado su pauta de aprovisionamiento observada, y la 
razon de que dicha pauta haya sido favorecida par la se1ecci6n natural. Cons
tituyen una razan para esperar que se cOllseguira comprender a fondo la 
utilizaci6n de las parcelas por parte de los animates en busca de alimcnto. 
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La dimimica de poblaciones 
de la depredaci6n 

10.1 Introducci(,ll: P'lUl:t,; ell' abund:tncia 
y la ncccsidad de" lIil;! c"plicaci6n 

Ilahlarctnos :thor:! (k los ('rectos dc la dcpft'daci()[1 sohrl' 1a ciin:imica de po
hl:icioncs del (k:prcclaclo[ y (it: Sll pres;!, ya que una primera ojeJ(b a los datos 
fevt'ia una varicdad til' ('-"quemas que (iesc:lrf:lJl1os L'IHL'ndcr. Es cvitkntc que 
en ciertos CIS()S Ia <..k:prcdacit'm cjcrcc un ('kcto profundamcmc nocivo sohre 
la pres:!. Por ejcmplo, 1a mariquita «(cltalinit:l australian:!» (Nodolia cardinalis) 
cs [amosa por habcr crr:ldicado virtualmcntc a ]a cochinilla australiana (Icer
ya jmrchaslj, una plaga que :lmcnazaba 10,', CUllivos de citricos de california 
a finales dc los tHHO (DcBach, 1964). Por otro lauo, existen Illuchos casos en 
que los cicpn:datioft:s y los hcrbivoros no ejcrcel1 ningun declO aparentc so
hrc la dinamicJ () la abundancia de sus prcsas. EI gorgojo A/Jion ulici$, pcn 
ejcmplo, fut' introducido cn Nucv~t Zcbnda en un intcnto de controlar la ahul1" 
dancia cll' los wjos ([llex ellr()l)aeu,~)! y se tu conveniclo en uno cle los inscc
tos m;'ts ahund:tntcs <it NUCV,1 Zet!nu',l. Pero:l pesar de que come hasta un 95 IX, 
de las scmillas de (oiO cH.h ;1r10, no ha tcniLio un impacto apreciahk sobrt 
cl nlJ01l'fO de csta.'i pl;mt;ls (Milk-r, 1()70) 

Existen tamhiCn I1UIllCrosos cicmplos en los que un dcprcdador conscrva 
una densid~ld hastantt: constante a pcsar de las fluctu:tciones de la at)unciancia 
de Sli presa (cira\)o cOlllun y pL'qucnos rnamffLros, fiv,. 10.1 a); y (ambien hay 
('asos en los qut' la pohlaci()n de un dL'prcdador () un herhfvoro sigue;1 la ahun" 
danei:! dt' su prcsa, a pes;lr de que 6ta vada dL' dC[lsidad a eonSl:clIenci;1 tit' 
algt'm otro factor (larvas dt c;liimorfa cin;lbri() y plantas dL' hicrha dt S;lI1tiago, 
fig. 10.1 b). Algunos t'studios parcecn indic;lr quc las pohlaciof1cS dt Licprcda
t\OfCS y presa.s prcst'ntan oscilaciot1es acopl:ldas dc Sll ahund;lncia (fig. 10.1 c) 
Y finalmciltc cxistt.'i1 tamhict1 I1lUdlOS cjclllplos en Ins que I:ls pohlacio[)CS dl' 
dcpreLi;lLi()J"L's Y IXl'.";I.'i l)rcscIlLl!) UIUS flU(·ttl;]('i()llCS de Sll ahundancia ;Ip;t["t.'n· 
telllente indepcndicntl's 

FVi(\cntc[lIe[llc, lllU <.k 1:ls princip:lics tlre;!:-, dt.: I()s c("()i()~()s C()llsis(e ell 
ik~:\1· ;1 c()l1lprclldc[" io'> CSqUCrll:IS de I:t ahUlld:IIlCi:1 (\cpreda(\()r-prcsa y ell 
cxplicar Lt:"> dift-renc!;I:"> que ....,{. ohscrvan cntrl' un cjcl1lJllo y off(). Pcro t1l1l
hiCllC.,> cvidclltc que 1:1 a\)un<.iaJ1cia dcprnLt(\or-prcs:1 s(')io putdc scr C()Illprcn· 
did:! 11;1.">la clcrtn pUllt\) si :">c «()l1sidcr;1Jl I()s dcprnbdorcs y b."> prc:',;I."I :'i."LI· 
d()s. Sicmprc f()rm:lfl lunc dc un siStt'IlU e()!) Illl11{ipk'." t."ptcits, y (()lias csl:!."> 
npccks .'il.' Yen afcct:ld:ls por 1',ls ullldicinl1cs :lIlll)ienuk's. Estos prohicllLIS 
Ill:'!...., complejos son e.\tudiado." en l'i c,lpitui() 1,). Sin l'l11iJ:ng(), y como sucedc 
con flluchos pro("csos compk'jos de Lt (ienci:l, t:S v:ilido, intercsante e instrllc
ti\'() ()hscr\'~1f que cs io qut' SL" punic aprcnder ignor;lntio las complcjidadcs, 
y ccnuan<io Lt :lll'llci()[l Cil bs intl'fan·ionc." txistclltcs t'n(rc cOlllponcn(cs 
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Figura 10.1 Los distintos esquemas de la abundancia depredador-prcsa, (a) Los drabos comunes (Strix 
a/uco) que viven cerea de Oxford mantienen una abundancia consunte a pesar de las fluctuaciones del numcro 
de los pequenos mamfferos que constituyen sus presas (Southern, 1970). (b) El numero de larvas de calimorfa 
cinabrio (Jyria jacobaeae) cn un ano en una localidad de East Anglia vicne determinado en gran parte par 
el numero de hierbas de Santiago (Senecio jacobaea) en fior durame el ano anterior - pero los cambios en 
la abundancia de estas plantas son debidos principal mente a las variacione.s de las condiciones de germinacion. 
EI insecto se halla Iimitado par su alimento, pero la planta no esra Iimitada por eI herbivoro (de Crawley, 1983, 
segun Dempster & Lakhani, 1979). (c) Oscilaciones aparentemente acopladas de la abundancia de la liebre 
americana (Lepus american us) y del Iince canadicnse (Lynx canadensis), segun las determinaciones basadas 
en eI numero de pieles obtenidas por la Hudson Bay Co. (MacKulick, 1937.) 



conceptualmentc aislados - en cstc caso, poblaciones de depredadores y po
blaciones de presas, Asi pues, estc capitulo cst:l dedicado a las consccucncias 
de las intcracciones depredador-presa para la ciinamica de las pohlacinncs en 
cuesti6n. 

La cucsti6n sc enfocara utilizando modclos simples para deducir los dec
tos producidos por los distintos componentes de las interacciones. Lucgo, en 
cada caso, sc cxaminaran los datos cie campo para ver si las dcducciones son 
confirmadas 0 refutadas por ellos. Dc hecho, los modclos simples alcanzan 
su maxima utilidad cuando sus preciicciones no son confirmadas por los da
tos rcales - siemprc que la raz6n de la discrepancia pueda ser luego des
cubierta. La confirmaci6n de las predicciones de un modelo constituye la 
consolidaci6n de cstc; Ia rl'futaci6n con su explicacic)!l ulterior constituyc 
e1 progreso. 

En la tiltima sccci(lI1 dcl capitulo (lO.H) pasart'rnos de la dinamica depre
ciador-presa en general a los problemas partieulares que roLil'an a las activida
de~ en Lis que el homhre mis[l1o aettia c()mo clepredador de una pohlaci(m 
que dcsea explotar. Estudiaremos los prohlem:",> de la eXpl()laci()n de las po· 
blaciones naturales. 

10.2 La dinamica basica de los sistemas 
depredador·presa y planta-herbivoro: 
la tendencia a los ciclos 

Se han desarrollado dos tipo.<; principalcs de modclos para intcntar compren
der la dinamica deprcclador-presa. Uno <..Ie ellos, haS~ld() originariamente en 
e1 trabajo de Nicholson y Bailey (195'), lItiliza eCliaciones tie difcrencia para 
rcpresemar las interacciones de hucsped-parasitoi<..le con gener;lCiones discre
tas. Estos modclos han sido sometidos a un tratllnicnlO matem~"itieo rclativa
mente riguroso, y son revisados por Hassell (197B), y Begun y Mortimer (lWH). 
El segundo tipo, que t'xamin~lremos aqui, sc hasa en l'cuacioncs diferenciaks 
Y lItiliz:I sohre todo modclos gdficos simples (de acuerdo con RosenZWeig 
I'< MacArthur, 1%5). 

]O.L] EI modc1o de: I . .otka-Voltl·rra 

EI modclo con eClIach'm diferencial m:ts simple recibe (como cI modclo Lie 
la competeneia inttTl'speclfica) cl l10mbre de sus creadorcs: Lotka-Voltcrra 
(Lotka, 1')2'); VoilelT:I, 1')2(). 1':s extrem:ldameIHe ingenuo, pno constituyc lin 

punto de partida Illuy tltil. EI modcl() tiel1c dos componcntc.'i: C", e1 ntuner() 
de individuos exislcntes en lIIl:l poblaci('m de e()lls11miLiores ( depredadorl's), 
y tv'. el ntllllcro lie inliividu()s () la I>iolll;lsa exiSlelltl'~ ell Ull:l pohlaci('J[l dc 
prcs;!s () en una pohlaci(')[l veget:tl 

Inieialmellle se punic admitir <-juc, en auscncLi de Ct)IlS111l1iti()rc.,>, la P() 

hlaci()J1 dc Lis l)fCS:lS alllllentaf:! CXP()rlcl1ciall1lcl1le 

tit\' -c. rl\' 
dt 

Pero los intiiviuu()s pn.:s;! son ciiminatios por I()~ depreliadores, )' CS{O se 
product' con lina t~lsa que depende Lie Ia frectlenci:l dc los cnellt'ntros dc
prcdatior-prcsa. Los enclIcntros :Iurllcntar;in a Illctii<.ia que :tU1l1cnta cl mlmc-
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la (:OJ:lcil')1l 

<-i(: Lolk;l·\'o!tt'rr:l 
p;lr;l Ia pn'..,a 

la cClIaci6n 
<-i(.' LotkkYoltcrr:t 
para d dcprc{bdor 

l:t~ pn)picdalit: ... 
dd moddo ~(' pOllen 
de manitk.'ito 
'-Oil b ... hodill:l .... l'Cro 

ro de depredadon.:s (C) y a medicla que au mente cI I1timc.:ro de presa:) (N). Sin 
emhargo, cI Ill.hllefO exac{() de presas encontraclas y realmcnte consumidas 
dcpcndcr;i dl' Ia cficicncia de htisqucda y de ataqLle del depredador, cs dccir 
cit: a', Ia «eficiellcia de htisqlleda» 0 ,(rasa cle ~ttaqllc» (capftulo 9). La frecucn
cia de los t'nCLll'ntros dcprc(bdor-presa «frucrffcros», y por consiguicnte 1a t:IS:! 

dc consul1lo de prcsas, sl'r;i {l' CN, Y de I1lodo general: 

dN 
= rN--~{l'CN. 

dl 
(1IJ.! ) 

COIllO vimos en d capitulo H, en :lusencia de ;liilllento los dt'pre<.ia<..iores 
individualcs picrden peso y pasan hamhre hasta l1lorir. As!, en cI modclo, sc 
suponc que el I1lll11ero dt' depn:dadort's dismiI1uye exroncncialmentc, hasta 
]a Illllerte por hamhrl', en aUSt'I1Cia de presas: 

dr: , 
~ -qC, 

dt 

en dondl' q l'S SLl tasa dc Illortalidad. E110 se ve contrarrt'stado por el naci-
miento de dl'prcdadores, cuya t;lsa se supone que dependl' s610 de dos cosas; " 
oj La Usa con qUl' es conslIIlIido cI alimeIHo, a' CN, y lJj l:t cficicncia del dc- .;. 
predacior, I, para convertir Sll alimento en desccndieIHCS. Por COI1SiglliciHl", 
la lasa de natalidad del depred,ldor es fa' C N, Y por 10 tanto: 

de _, _'!\' 
~J(/ C -'Ie: 

dl 

Las ecuaciones to.I y 10.2 constituyen el modelo dl' l.otka-Volterra. 

(10,2) 

Las propiedaclt's de este modelo pueden ser investigadas cncontrando las 
isoclinas cero (t'I1 las que una poblaci6n se manticne, sin aumentar ni dismi
nuir) y utilizanclolas para dcterminar el comportamicnto de las poblaciones 
conjllI1tas de depredador y presa. En cl C<ISO de la rresa (ecllacion to.1): 

dN cuanclo -- - =; 0, rN;= a ' eN 
lit 

o bien C _ r 

" 
Por consiguiciHc, y ya que r y a' son constantcs, 13 isoclina cero de 13 presa 
cs una lfnea para 1<1 cual tambiCn C es constante (fig. 1O.2a). 

Analogamente, para los consllmidores (ecuaci6n 10.2): 

de , 
cliando .. _ .. ~ 0,1" eN ~ 'Ie 

cit 

o bien N =; -- q--
fa' . 

Par 10 tanto, la isoclina cera del deprcdador es una Ifnea en la que N cs 
canst.ntc (fig. 1O,2b). 

Al juntar las dos isoclinas (fig. W.2c) sc observa cl comportamicnto de las 
poblacioncs conjllntas: estan somctidas a oscilaciones indcfinidas, acopladas, 
de su abundancia. IDS depredadorcs aumcntan de numero cuando existe un 
gran numero de presas. Pcro esto conduce a una mayor presi6n de deprcda
ci6n sobre las presas y par 10 tanto a una disminuci6n de la abundancia de 
las mismas. Esto conduce adem as a una escasez de alimento para los depreda
do res y a una reducci6n de la abundancia de los mismos, 10 que conduce a 
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Figura 10.2 El Illoddo de I..otk:i-Voltt:rra par3 depredador-pres:l. (3) Isodina cern 
de ]a presa, con la ahundancia de 1:1 prt:sa (N) que aUIllt'IHa cuando 1:1 dt:nsidad 
del deprt:dauor eoS haja (C rcducida), y que disminuye cuamlo b densidad dt:! 
dqm~dador es elevatl:l.. (h) Isoclina cnu dd deprt:tbdor, con la abundancia 
tit: dq"lrt:dadore:-. t.:n aUnlento cuando las densidade:-. de las presas ~tUmerllan, y en 
dismintH.:i(m euando la pres:1 nlllestra una tlt:nsidad baja. (c) Cuantlo .'ie comhinan 
las isoclinas eew, d resultauo son unus dclos acopbdos inddinidos de la 
ahundanci:l <.kprl'llador-prcsa, tal como los ilustrados en (d). Sin embargo, tal 
como 5e rllllcstra Cll (e), estos dclos mucstran lllU e:-'I:thilidad IH:utra: COminlJ:tll 
indefillid;ulK·nle .'>. [HI .,>(Ill perturhad(l.'>, pero cada perturh;lCi{)n que C(HU..1UCt" 
a una Illll"\,:1 :lhull(\;tIlCi:1 inicia ulla Iluc\·a .'>erie de dell 1\ IH.:utr:tlnK'Il(e estahles 

un:t di"'llJinllCi(·)]l <..Ic Lt presi{lIl de deprcdaci('m y a un alllllt.'nto de !:I ahundall
eLI de !:Is pro;! ... , III que conduce a un JUlllent() (It.' Ia ahundancia dd depn:da
d()r, y ;1. .. ; slicesivallH.'ntt.' (fig. IO.2d). 

Sin cllliJargo, cl comport:lI11icnto del Illodclo no debe ser tolllado dc
masiad() en serio Present'l una «estahilidad neutra .. " to que significa que las 
(JOhJaci()I1t.' ... siglll:n precisamente los mismos cici<).'i, (it.' m()do indefinido, has
ta que alguna int1uenci~1 externa las ocsplaza h~lcia nuevo.'; valores, tras 10 ellal 
sigllcn inddinidamcnte unos nuevos ciclos (fig. 1O.2c). Natur~llmcntc, en b 
pdClica, los amhientcs cambian de mancra continu;l, y !:is poblaciones serfan 

5'i'i 1.:\ l)[NA~IlC:\ DE POliLACIONES DE L:\ DEPREDACI6N 



Tabla 10.1 Simili(ud cscndal cIHrc los c .... qucm3s til' :Ibundanda gcncrados 
pm t"1 ll1oddo dc Lotka·\'oltcrr;1 (y por 10 .... moudos dcprcdador-presa en gt"ncr:ll) 
p()r lin lado, y <.:1 mnddo logistico dt" n:traso cn d tkmpo por otn>. En ;1I11h(}s casos 
st: OhSefV:i un cicio con cllatro bses, con 10 .... m:iximos (y mfnimos) de I:t abundanci:t 
del lkprnlador siwados con un rctraso de L1na fase con respccto :1 los m:iximos 
(y minim()s) de 1:\ :lhund:mci:1 de l:ts presas. 

1.olk:I.\'!lllcrr:1 y {kprnl:td()r·prcs:I 

en genCl"al JJ.)giSlicl dd reICI",() en cl (krnp() 

Ticmp() 

Nt·lllK!"!1 

de deprc· 
d:ld()rt:.~ 

Nlllllc[() 

dc 
pres:l .... ·j·icm[1() 

Nlllllcro 
de dt:pre 
d:ld()rcs 

·Elsa de 
lncr<.:lllent() 
per c:iplI:l 
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... que revcia una 
tcndcncia subyaccnte 
de las poblaciones 
dcprcdador-prcsa 
a cxpcrimentar 
oscilacioncs acopJadas 

la Iogistica del rctraso 
cn cl tiempo pucdc 
scr aplicada 
a las lnteracdoncs 
dcprcdador-prcsa ... 

C(Hltinuamente "de~p!Jzadas hacia nUl"VOS valorl"s». PtH consiguicntl", una P()· 

hlaci6n que siguicra eI Illoddo de I..otka-Volterra fluctuaria til' modo erratico. 
'Em pronto como iniciara un cicio serb desviada hacia otru nucvo cicio. Para 
quc una pohlaci6n presentc ciclos r("conocibics y rcgulare~, dichos ciclos 
dd1Cn ser asimismo ("stahles: cuando ulla intluenda cxtcrna camhia <:1 nivcl 
de !J pohlaci6n, ha de existir una tendcllcia a {lolucr al dc/v original. Estos 
dclos, a diferencia de las fluctuaciones I1cutralmente estabics de Lotka-Vol
terra, reciben cI nombrc de cic/os de [frni/us us/ahles, 

Dc todos mooos, cI modclo de Latka-Volterra rcsulta uti! por cuanto sl"naia 
Ja tl"nciencia subyacente en las intcraccioncs dcpreoador-presa a gencrar fluc· 
tUJcioncs de Ia pobbci6n de presas scguidas por fluctuaciones de la pobla
ci6n de dcprcdaoores (es dccir, oscilaciones acoplaclas); y cI ml"canismo basi
co reside en el retraso en eI ticmpo inhcrcl1te cn la sccLlcncia que va oestil" 
muchas presas a muchos dl"prcdadores, a pocas prcsas, a pocos depredado· 
res, a much;ls presas, etc. (tabla 10.1). 

10.2.2 La logistica del retraso en el tiempo 

Este reconocimicnto de un rctraso en eI tiempo constituye una clave hacia 
un modo alternativo de construir un modelo para un sistema deprcdador-prcsa 
sencillo. Esta alternativa se basa en 1a ecuaci6n logistica (secci6n 6.9); 

de ~ re (K-~) 
dt K 

Aqui, fa tasa de crecimicnto de 1a poblaci6n de deprcdadorcs depende 
del numero de individuos presentes (C) y de la tasa de incremento per capita, 
r (K - e)1 K, eS la capacidad portadora de la poblaci6n de depredadores. Esta, 
a su vez, depende del grado en que cl ambiente se haUa insaturado (K ~ C), 
que en el caso de una poblaci6n de depredadores puede ser considerado como 
cI grado en que la disponibilidad de las prcsas supera las nccesidadcs de los 
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de dclos con Iimitcs 
l'slahks 

dcprcdadorcs. Sin embargo, la disponibilidad de las presas, y con ello 13 tasa 
per capita de incremento del depredador, reneja a mcnudo la densidad de los 
depredadorcs en algun momento anterior (secci6n 6.8.4). En otras palahras, 
puede cxistir un rctraso en el tiempo en la respuesta del deprcdador a su pro
pia dcnsidad: 

de: G' --- "" r ;lho[.l 

dt 

Si el rctraso en cl ticmpo es reciuciuo, 0 si el depredador se reproduce lcnta
mente (es decir, si r tiene un valor bajo), 13 dinamica de esta pohlacion no 
es muy difcrcntc de la logistica simple (vease May, 19H1 a). Peru para retraso 
en cl tiempo Y lina tasa de reproduccion moderados () e!evacios, ]a pobla
cit'lIl sigue ciclos de !fmites estabks_ Ademas, cstos cicios cle Ifmitcs estahks, 
una vez surgido,') en ecu:lciol1es como la logistic:! del retraso en el tiempo, 
tiellen una duraci(m (0 "1X'rio(\o") que (.'s aproxinJ:l(\amcntc igu:ll :1 cu:ttro 
\'l'ces t'l [etr;lS() en eI tieillpo UvLty, Il)HI :t). 1.:\ siJllilitltd csci1eial entre csu lo
gistic:! del retras(} en <:1 ticl1lpo y eI modclo dt' LotKa-\'o!tnra para Ia reiaci()1l 
dcpredador-presa st' hall;! illistrada en la tahla 10_1 

~ • c 
0 
'u 
ro 
:c 
0 a. 

~ 

• '0 

50 

40 

30 

20 

10 

0 

1,0 

" ~O,5 

(3) 

N 

p 

10 30 40 50 

Generaciones 

(e) 

• 

/;" ~ , ".-<\ 
/
/ / .. :; .', \ !" I" 

"/1 ,"/ 
o (\~: ".';;-/" • 

o ~;c-''''''~';='~-~"~' '~'~-~"~/_'--:~' ;c----;~c--
0,5 0 0.5 1,0 1,5 2,0 

loyaritmo de la derlsidad del hucsped 

(b) 

1,0 

•• • 000 

o 0 00

1 
~ 00 0 0 

o ~C'~"~:--:";o-~' --L __ 
0,5 0 0,5 1,0 1.5 2,0 

c 
'0 
u 
~ 0.5 
~ 
~ • '0 

logantmo de la densidad del huesped 

(") 

1952 

1962 

'" • '0 

0'---"----__ --:-__ _ 
2 

"'" larvilS de mariposa de la escarcha rTl 

I:igura 10.3 lkPl'lldcl1ua ["C!LI.'>:ltLIl·()!l I"l':--'IW( to.1 l.1 del1:--'ld,\(1 (:1) ,\lodcl() de 
llarasit()idc·llIW'>I)(·d ,"'q_-tlllll() llllf.lll(e S() gt'IIt'LIl"i()lll':--' (ll:I..,..,dl, I'm') :1 !w,>,lJ (k 1.1'> 
()..,ciLI(i()flc.'>, l'1 P:II':I..,ltoidc !)()''''l'l' llil eled,) ["C,.-,il\;Hl()1' ..,()Ine 1:1 P()hLtCl(-1l1 del 
hucsJlnl. (Il) 1';1f:1 d 1lI1..,ll\O 1Il()lkl(), el \';t1111 J... dl' 1:t 1ll()rt:llld:ld dt' l:l gt'Ilt'Ltci'-Il] 
t'n fUIKI(')[l dt"! log:lril1llo de l:t de!l"'ld:ld del hlll· . ..,lll·d: 110 ..,t' (lhsen-;! 1111:l rd:ll'i('111 
cbu dt' dcpendl'lll'l:t ('Oil fe,"'pl'ct() :1 1.1 dl'Il'ld:H,1 (,') In'> !1I11l10.., dt' (Il) urllt!,L'" 
'>ni:llIllCI1IC de gCIH-'f:tt"i('lIl en gel1er:lcj('lll fOflll;1Il un:! e,'>plral ell dlll'll'iL'HI 0lllle..,t:1 
:1 I:ts aguj:I.'" dt'l rdoj (1I;t..,st'll. JI)I"IS) (d) Dalo.'> dl' ClIllPO, \';t\or dt' k P:Ir.1 Lt 
dcpn:<.i:lcil'm (prillcip;lImclllC: pllr 1);I[(t: dt: c:-,c:lrah.ljo:-.) dt: Ll'> pupa,> dl' 1.1 m:Ifl!lI),>:1 

de 1;[ I:SClfCil:1 (O/I('r()phrh('ro /Jrumaltl). en funci(')11 del IO),:.lfitlllo dt' \;t densidad 
Se (f;II:1 inequivoC;Ulll'llte de un bC{or dl"pcndiclHe dc 1;1 dl'nsid:ld, ;t pt's:lr dt' 
un cieri!) gradn dl' dcpcndcnci:1 ft'tr:lsali:1 COli rt'spl:C{l) :1 \;t dl'n..,idad (I:spiral 
I:n SL'ntilio rct[{'>grat!o) (Varley l'l al. 1975) 
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1o,,, d'{'{ to" rq~LlLtdorc ... 
lit: 10." (kprcdadort' ... 
n,.,ulun ;J IlH'lludo 
difidks {k d{'llloslr:lr 

10.2.5 Dcp(~ndenda rctrasada ('on rcspccto a la dcnsidad 

Varky (1947) LHiliz() c1 tcrmino de «dependencia retrasada con rl'SpCClO a la 
dcnsi(hd» para describir el efecto rcgulador, rctrasado en cl tiempo, que un 
depredador cjerce sohrc una poblaci6n de presas cuando sus ahundancias 
estill cS{rcchamcnte rclacionaclas. Pcro en comparaci6n con ()[ros dectos re
gul;tdores, los de la dcpcndencia retrasa<..ia con respl'cto a la dcnsidad resultan 
rclativamentc diffciles de demostrar. 

Las oscilacioncs acopJadas producidas por un dcterminado modclo dl' 
clcpredador-presa (parasitoide-hucspL:d) se hallan ilustradas L:n Ia figura 10 .. 1 a 
(Hassell, 19H5). La poblackm del modclo es mis citable que las de las sl"ccio· 
nes antL:riores, por cuanto sus oscilacioncs cstan amortiguadas, pero los dct'J
lies del modclo no nos intt"fesan en cste momento. Lo importante es que 1a 
pablacion de presas, sujeta a la dcpcndencia rctrasada con respecto a la densi
dad, ticnc un tamaflO n:gulado par c1 deprcdador. Sin embargo, cuanelo estu
diamos los valon:s e1e k de la mortalidad inducida por cI dcpredador a 10 
largo de una gencraci()n, en funci6n dcllogaritmo de la densidad de b prl"sa 
(fig. 1O.3h), no encontramos ninguna rclaci6n clara, a pcsar del hecho de que 
es.tc l'S cl modo convencional de demostrar 1a presencia de la dependencia 
con n:sptTto a b dcnsidad (capitulo 6). Por otro lado, cuando se unen en 
serie los mismos puntos de generaci6n en generaci6n (fig. 1O.3c), se obscrva 
que sigucn una espiral en scntido contrario al de las agujas del rcloj. Es estc 
recorrido en espirallo que caracteriza a la dependencia retrasada con respec
to a la dcnsidad; y en este caso, los puntos siguen un recorrido hacia el inte
rior de la espiral, dchido a que las oscilaciones estin amortiguadas. 

La pohlaci6n del model a de la Figura 10.3 no csti sometida a las fluctua
ciones de un ambiente natural; no esta sometida a los ataques, dependientcs 
de la densidad, de ningun otro depredador; y no esta sometida a las inexacti
tudes de los errores de muestreo. Pero inciuso aquf es necesario establecer 
rclaciones seriales para revclar la existencia de los efectos reguladores de la 
depcndcncia retrasada con respecto a la densidad. Por 10 tanto, no resulta sor
prendente que se hayan planteado dificultades en el momenta de determinar 
cl pape! que desempciian los depredadores en la regulaci6n de las poblacio
nes naturales (Dempster, 1983; Hassell, 1985) - dificultades que aun han sido 
mayores en aquellos casos en los que no ha sido posible seguir la misma po
blaci6n durante un largo periodo de tiempo (10 que hubiera permitido el esta
blecimiento de relacianes seriales). En algunos casas, las oscilaciones se amor
tiguan can suficiente rapidez para que resulte aparente una relaci6n positiva 
de dependencia con respecto a la densidad, a pesar de Ia tendencia al recorri
do en espiral (par ejemplo, fig. 1O.3d). Peco es seguro que deberemos cuidar 
de no subestimar los efectos regulares de los depredadores simplcmente por
que los retrasos intrfnsecos en eI tiempo y la variabilidad natural se combinan 
en enmascarar las relaciones dependientes de la densidad. 

10.2.4 Ciclos deprcdador-presa: i.S! 0 no? 

La tendencia inherente de las interacciones deprcdador-presa a generar osci
laciones acopladas de la abundancia produjo, en el pasado, una «expectativa» 
de dichas oscilaciones en las poblaciones reales. Sin embargo, esta expectati
va debe scr atemperada inmediatamente par dos obscrvaciones. En primer lu
gar, existen numerosos aspectos importantes de la ecologla de los depredado
res y las presas que no han sido considerados en los modelos obtenidos hasta 
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Figura loA Oscila
cionc.:s acopladas 
depredador-presa c.:n eI 
laboratorio: gorgojo del 
guisante (Callosobruchus 
chinensis) y su 
parasitoide hrau)nitio 
Heterospilus !)yosopidis 
(SCglln lltida, 19'17) 
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cJ momcnto; y tal como \'crelTIos en !:Is siguientes secciones, dichos aspectos 
pueden modificar en gran mcdida cllalquicr tipo de eXlxctativa. En segundo 
lugar, cuando una poblaci(m cxhihc unas oscilacioncs rcglliarcs, clio JlO cons
tiruye necesariamente llna prucha para el modclo de Lotka-V()I((:rr~\) para la 10-
gistica del retraso cn el tiempo 0 para cualquier otro modclo simpk. Si lIna 
pohlaci6n de herhiyoros mw:stra lIna abundancia tluCtliante, clio puedL rl'
flejar su imeracci6n con cl alimento () con SliS depredadores. Y si una pobia
ci6n de prcsas prcscntJ ciclos inherentes, la ahundancia cie sus deprcdadorLs 
pucdc seguir tambien dichos cielos, aunque la proria interacci(H1 cieprLciador
presa no los haya generado. As!, las interaccioncs depredador-presa fJueden 

generar ciclos regubres de b abundancia de las dos poblaciones en cuesti6n, 
y plledcn rcforzar dichos ciclos si estos Lxisten por alguna Olra raz6n; peco, 
por 10 general, atribuir una causa a Ul10S cicio.') generales (It: Ia Naturaleza 
resulra una tarea difkii (yease la secci(J[) 15.4). 

En algunos casos ha sido posihJe generar Lil ellaboratorio 1I1las oscibci()· 
nes depreclador-presa acopladas. 1.a figura 10.4, por ejemplo, In ilustr;1 para 
un sistema parasitoide-huCsped - d gorgojo dd g<lrtnnzo, Caflos(Jhrllchus chi
lwnsis y un brac<'lnido par~lsitoide, lIeterospi/us /JrCJsofJidis (Utida, 19'>7). Peru 
en la secci()n9.<) (fig. <J.I l ) se ha Lstlldiado un ejemplo mas tipico: bs pOlilbs 
depredadoras de Huffaker y sus prcsas s()\o pouian mantener lllUS oscilacio
nes acoplad;ls en lin ambicnte hetcrogeneo. En LI tipo hOll1ogenco de medio 
amhiente que contemplan los modelo:-. simples, amhas pohlaciol1es dc poli
lias fluctllaban dpidamente hacia la exrinci(m. POI' cOllsiguicllle, incius() en 
bs condiciones conrroladas (IL lahoratorio, es necesario tener en Cllent;\ \()S 
numerosos aspectos de I:t ecologb del depredador y de Ia pres:\ p:ILI potier 
Lntender los cic\os dc :Ii>undancia. 

Entre las p{)hlacionc:-. naturales exis{ell divcrsos ejempl():-, ell 1o,,,, quc :-'l' 

pllcdcn discernir ciclos n:gularcs de la ahuIH.l:tncia de dl'prcdad(jrl'~ y prc~;t:-, 

De clio SL hahlaL! ell la SLI..·ci{Hl IS,·i. peru aqui ci{aremos un() dc es{oS ejelll
plos (yeasc Keith, 19H.-\). Los cid()~ dc Ia .... publaciolll':-' de liLbrcs han siuu c .... 
tudiados por los en')]og():-, dc,..,de los :1110,'" veinte, )" hahLIIl skin recollocidos 
por los trampef()s m~b de j()(j all(),'" antes, La ll1i~ famosa tiL tod;!s es Ia liehrc 
american:!, /.elms dmericflJlllS, quc en los hosquc .... horcalcs de NortLaml'ric:1 
sigue un ~cicJo de 10 ~1I1()S» (aunque ell realidad t:stos cicios (iCIlCil un:\ dur:l
ci{>n que varia entre los H y II arlos -- fig. 10.1 c). 1.:1 liLhre americllu es cI 
herbivoro dominante tiL b regh'Hl; .... L alimenta de las ramit:\s terminalLs de nu
Illerosos ;Irbustos y pcqllerlos ;irholcs, Su cicio c. ... seguido por din:rsos dcpre-



___ (Iue ticn(kn a apo}':lr 
las pl-('dk('iones de 
la logi.<;tica del rc.·tr:t~o 
en ('1 tkmpo ... 

_._ como parte 
de un cuadro m;b 
complejo 

Figura 10.5 Fluctuacio· 
nes de la biomasa rcla
tiva de los componcntes 
principales del «cicIo 
de 10 anos de la fauna 
silvestre» de Alberta, 
Canada. Las flechas 
indican las influencias 
causales principales. 
(Modificado a partir 
de Keith, 1983.) 

daciorcs, cntre dlos d Iince canadicnsc. Sc obscrvan tambiCn ciclos dt" 10 anns 
en otros hcrbfvoros, notJbklllt"nte en cI gallo lira y cl lag()podo cscoc(:s. l.os 
ciclos d<.: las Ikbres compo nan a mcnuclo un cambio de 10·50 veces <.:n I" ahun
dancia, y <.:n los h:ihitats favorables.'ic puedcn protillcir cam bios de hasta 100 
v<.:cc:s. Son tanto m:is espcctaclIlares por cuanto suckn ser vi[{ualmcntc sin· 
cr6nicos en toda una amplia ZUlU que va desde Al:iska hastl Terranova. 

Las rcduccioncs de la ahundanci~l de licbre ~Imericana van :!Compai1adas 
por tasas de n:HJlidad reducidas, supervivencia juvenil haja, devadas pcrdidas 
de peso y t;lSas de crecimiento hajas, todo 10 eual puede scr inducido expcri· 
mcntalmente mediante privaci(m de alimcnto, Por otra parte, las mcdicioncs 
dircctas sligicrcn rcalrne.:ntc quc cxistc lIna h~li~1 disponihilidacl cle aliml'llto du· 
rarHc los perfoclos de abundancia maxima de liehres. Sin emhargo, c:s qUiz;ls 
m:ls imporwntc cI hecho de que.: las plantas responden al ramoneo intensivo 
de las lichres producienuo bH)[CS can un elcvJdo nivcl cle toxinas, que resul
tan desagradablcs para las lic:hres. Y es partieularmentc significativo el hecho 
de que las plantas permanecen protegidas por <.:stos compucstos quimicos duo 
rante.: los 2-3 ai10s que siguen al ramoneo intenso, 10 que conduce a un fetraso 
en d tiempo de aproximadamentc 2,5 anos entre la fcducci6n cle la ahunclan
cia de liebres y fa recuperacion de Ia oterta de alimento para las mismas Ik
bres, Naturalme!He, se trata de lin retraso en eJ tiempo quc signifiea una cuarta 
parte de la duraci6n del cicio - precisamentc In que predcdan los modeJos 
simples. Por consiguientc, y de modo general, pareee que es la interacci6n 
liebre-planta la que genera Ia clisminuci6n de las lichres, y cl retrasO en cJ tiempo 
eI que genera los delos. 

Por otro lado, los c1cpredadores siguen los cielos de las Iichres en lugar 
de gcnerarlos. Sin embargo, los ciclos son probablemente acentuauos por Ia 
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elevada proporci6n de depredadorcs en relaci6n can las liebres a medida que 
la poblaci6n de estas ultimas disminuyc, y tambien par la baja proporci6n tras 
un «minima» dc las liehres, ya que estas se recuperan antes que sus depreda
dares (fig. 10.5). Par orro lado, los depredadores consumen un gran numero 
de gallas lira y lag6podos escoceses cuanda el cociente depredador/liebre es 
clevado, pera s610 un numero reducido de dlos cuando el cociente es alto. 
Esta parece ser la causa de los ciclos de estos herbivoros subsidiarios (fig. 10.5). 
As., la intcracci6n liebrcs-plantas genera cielos, los dcprcdadorcs siguen a las 
licbres, y los ciclos de los lag6podos son generados por las variaciones de la 
presi6n de depredaci6n. Los modelos simples son claramente utiles para eOI11-
prendcr los cic10s naturales de abundaneia, pero no puedcn proporeionar una 
explicaci6n completa de los mismo.s, ni mucho menos. 

10.3 Los efectos de la autolimitadon 

Para comprendcr mejor los ciclos 0 cualquicr otro esquema de la abundan
cia en los sistemas depredador-presa 0 planta-herhivoro, es nccesario mirar 
m:ls aWi de los moddos simples. Se dehl"I1 consiclerar otros componcntes de: 
Ia interaeci6n, investigando sus cft.:ctos. Para e:mpezar, la mayo ria de interac
ciones deprcdador-presa sc eneuentr~m influidas por Ia au/o-limitaci6n de una 
() ambas pohlaciones, e:s decir, por 1:1 compe:tcncia illtraespccffiea 0 por la in
tcrfcrcncia mutua. Los declOs de estos proecsos pueden scr invcstigados in
eorporandolos a las isoclinas ecro dc Lotka-Yoitcrra pt-ra eI de:prcdador y para 
Ia pres~1. Hahlarcmos primcro de los deprcciadorcs. 

10.3.1 La autolimitaci6n en d moddo 

La isoc1ina eero vertical del de:pn:dador en eI modelo de: Lotka-Volterra expre
sa la idea de que un nlUTlCrO constante: de presas (qlj a') e:s suficicntc para 
mantcner a cualquier numcro (it.: depn:dadorcs (fig. 10.6, curva A). Esto 
pucdc ser mcjorado suponiendo que Ulla pohlaci()I1 mayor de dcprcdadores 
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dcmcnto distinttl ;11 alUllento 
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Recuadro 10.1 
[.::\ lfnc:a c()[1{inU:I lie [;I Figura superior dt:scrihL' Ia v:lriach'm (Ie.: la t~lsa <-Il' n:clllt~lmknt() 
dc: las pn.:s:!s 0 tit: 1:1 productividad dt: las plantas en fun<:i<'ln de Ia liL'llsi(\ad (veast: l'! 
capitulo 0). I.:ts linc:ls (It: trazos de Ja figllfa superior descril)t~n la <.:iirllinaci(m () el COIl
sumo lit: pr<.:sas por partc de los dcprnia(\o[c .... En c:stc CISO simple no st' haec dhtin
ci()n t:ntfc [as n.:pucstas funcionaks dc tipo 1, de tipo 2 y de tipo 5 (sccci()n H.'i): "c 
SllPOrlC que b t~IS;1 dt: cOllsumo de un dcprcdaJor indiddu:1l :lumcnt:1 linc.tlmC:IHt' :1 
to l:irgo de la gOlll:l fek:v:IIHl' dc cknsiliadt's. Sc obscrva un conjullto de Hne:l:". de tra
zos porqu<.: la t:1S;l tolaJ dt: COI1SU!l10 dqx:nlie (Ie.: Ia dcnsidad del dcprcdado[: I:IS lincas 
de trazo-" t:ada vc:z m:i ... vt:rticalcs rdkjan c:stc aumcnto de Ia densidad. 

En los puntos <.:n los que una curva til' conSUIll() corta a la Cllrva de reclllt:lIllknto, 
Ia tasa ucla de incremento de las presas es igual a cern (consul1lo igual :1 reclllt:llnicn· 
to). Cltb uno de: e:stos puntos l'st{l Clract<.:rizado por una densidad tl<.: I:! pfesa y una 
tknsidad del dcpr<.:dadof, y I.:st:IS parejas dl.: tknsidades represent;lll pUf 10 tanto las 
poblaeiolles mixtas situati:ls en la isoclina cern de la pfl.:Sa. Esto lu sicln emplcado p:lra 
constfuir b isoclin;1 cem de Ia presa de 1a figura infefiof (y de Ia Figura 10.7): Ia forll1:l 
cs caractcrlstica de un:t poblaci6n autolimitada dl' prcsas, y de lIna rcspllesta fUllcional 
:lproximadame:lltc linear. Las flcclus de: la figura inferior indican la direcci(m del cam· 
bio de b :thund:uKi:1 de: las pres:ls. 
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necesita una poblaci6n mayor de prcsas para mamenerse (fig. 10.6, cueva B). 
Ademas, es probable que en una detcrminada dcnsidad, 1a interfcrencia mu
tua reducid las tasas de consumo individuales (vease cl capftulo 9). A su vez, 
eSto aumentara el numcro de presas necesarias para mantener a un uctcrmina
do numero de depredactorcs. As!, a medida que aumenta la densidad del dc
prcdadof, tambitn aumenta la imcrfcrcncia mutua y la ncccsidad de un mayor 
numero de prcsas (fig. 10.6, curva C). Finalmente, pareee probable <-ttl(.: cuan
do la densidad es elevada, e incluso en presencia de un exeeso de alimento, 
la mayorfa de las poblacioncs de dcpredadores se veran IimitadJs por la dis
ponibilidad de <llgun utro recurso: quizas el lugar de anidamcnte, () un lugar 
protegido. Esto establcccra un limite superior para Ia pohlaci6n de depreda· 
do res, independientementt.' del numcro de presas (fig. 10.6, eurva U). 

Por consiguicnte, parece razonab1c suponcr que los consulllidon:s prcsen
tan general mente una isociina ecru pan.:cida a \a curva f) de I:t figura 10/). ~c 
dehe recordar que csta isociina cs una linea en la que los dcpn..:cl:id()rcs no 
;tumentan ni disminuycn de ahundancia. En las comhinacio!lc· . .., dcpredador
pres:! situadas por encinu y a Ia izqukrda de la isoclina, ]a pohlaci{'H1 de dc
prcdadores disminuid, mientras que en las comhinaciones sitludas por dl'\);l
jo y a Ia derccha de db, Ia poblaci6n :lUlllentar:i. La situaci6n de b is()clina 
con rcspecto a los tjes, asf COIllO las dellsidades a las que se manifiestall 10 . .., 
disrintos cfcctos, v:triadn considerahlcmente de un depredador a otro. 

EI Illctodo detallado para incorporar \a competellcia intr~le,..,pecifica a las 
isoclinas cero de las prcsas se describc en cl recualinl I().I. Sill eillbarg(l, cl 
rcsultado final, nlostrado en 1a figur:! 10.7, puedl' scr comprcndido sill necni
dad de entrar en es()s detalles. Cuando I:t dellsidad de las presas l'S haja, IlO 
existc competencia intracspccffica, Y la isociina dc Ia pres:! cs \a misma que 
la del modclo de Lotka-Volterra. Pero J ml'dida quc ;tumelltan Ia densidad y 
1a compctencia intraespecifica, Ia isodina disminuye gradualmentc, hasta que 
en la capacidad portadora (KN) alcanza ci eje de la prc'sa; en otras palahras, 
en una densiuad de K N , l:t pohlaci6n de prcsas tan s()lo puedc nutHenerse 
a sf misma, inciuso en Jusencia de los depredadon:s. 

Los efcCtos probahles de la autoliIllit:lci{'m en cualquiera de las dos pohla
ciones puedcn ser deducidos ahora incorporando \:IS isociinas de Ja figura IOJ) 
a iJ figura 10.7. Las osciiaciones continllan en gran pane visihks, Pl'fO ya IlO 

son n<.:utraimciltc cstahles. En vez dl' clio, SOil Lidos COil ltlllites estah1cs () 
hien eSljn :Imortiguadas, de modo que eonvergen hacia ullcquilihrio cstah1c. 
Las interaeciones dcprcdador-presa en las que una () :ltnhas pohbciollcs es
tin nurcJcLtmentc alitolilllitalias, nHlstrar;'11l prohahlcillclltc unos esquemas 
de abundancia rcialiv:lI11entc c'stahJcs, es decir, en los que LIs fluctuaciOJlcs lic 
Ja :Ihllndancia S()I1 relativamente rcliucicbs 

M:b p:trticubflllcnte, cllando el deprcdalior es rei:ttiv:llllc'ntc' illdlcil'ntl". 
es decir, clIanci<) Se IlCl"Csit;lll Illu('has !Jrl'."';I..., (Jar;! m;llltl'tll"r 1I1l:\ ()()hlaci()ll re 
ducida [curv;! (ii) dc 1:1 fig. IO.il, l:L'" {)sciLh.·i()l1c.'" ~(111 :UlIortlgllad:l..., C()ll LlJli 
do., peru b ahullcbllcia de c:quilibri() de b:-. pres:\-.., (S-) IlO e,'" flllly illlni()l 
;\1 eqllilihrio en allsencia de los depredaliofc,.., (1,:.\.) Ell t":ullhi(}. nl:l1ld() los 
deprcd:ldores . ..,Oll Ill:is dicicntc:s [curva (i)l, i\'· c,.., Ill;!." luj:1 y b lkll . ..,ilbd de 
equilihrio de los cil"prl'lladurcs, C·, D nJ:is :tlt:l pn() b intl'f:tlTi(')[1 l"S Ill{' 

nos estahlc (las ()scil:tciolles SOil m:'t:-. pcrsistC:lltcs). Acklll:l:-', si I()~ d('prnLtdo 
res prescntall Ull:I ;!utolimitaci()[l Illuy intclls:1. dehid:1 qlliz:is:l LI intn!l'I"Clln;1 
mutua, ent{)nce~ Ia c:stahilidali es rl'i;Jtiv;llllente c\cv,llia y c'''' P( L..,ihk que LI 
ahunuancia no oseile ell :Iilsoluto [CllfV;\ (iii)!; pero (:" tClldcr:i;t ~n j):lj:l, fJllell
([:IS que N· tended a no ser muy inferior a I\,\". Por dl(), ell bs intl'l"xci()lles 
con :lutolimiuci(')[1 parece exbtir Ull c()ntra~te entre l()~ esqllcllu . .., c~u\)lc:-. de 
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Figura 10.7 Una isoc[in:l cern lit' Ia pres:! con autolimirach'Hl, combinalia con las 
isodirl:ls u:ro del ul'pn:cbclor con nivdcs creckntes cit' autolimitaci6n: (i), (ii) Y (iii). 
C' t's b ahuntl;tncia de cquilibrio de los dcprcciaclorcs, y N· la abuodancia de 
cquilihrio de ]a pres:!. La combinaci6n (i) cs rncnos t'stlbk: (oscilacioncs mas persisrcnt<:s) 
y prcst'or.1 mas dcprcJadorcs y mcnos pn.:sas: los dcprcdadorcs son rdativamentc 
dicientcs. Los depreliaclo[cs menos cficicntes (ii) dan lugar a una menor abuodancia 
cit: dcprcdadores, una rn.ayor abundancia de prcsas y unas osciiacioncs m<.:llos 
pusistcntcs. Una intcns"J autolimitaci6n del ckprcdador (iii) plIcclc diminar por complcto 
las oscilaciones, pero C· ticne un valor hajo y N· un valor proximo a KN 

las ardillas tcrrcstrcs 
proporcionan 
una confirmaci6n 
de los estabilizadores 
de la autolimilaci6n ... 

abunciallcia en que Ia densidad del c1epredador es baja y ia abundancia de la 
presa sc vc poco afectacla, y los esquemas menos cSldhles cn que la densidad 
del dcprcdador es mas c!cvacla y Ia ahundancia de Ia presa cs rcducida de modo 
mas drastico. 

10.3.2 I.a autolimitaci6n en la practica 

Exisccn evidentemente ejemplos que parecen confirmar los efectos estabiliza
dorcs ele la autolimitaci6n en las intcracciones depredador-presa. Par ejcm
pia, existen dos grupos de roedores primariamente herbfvoros que son fre
cuentcs en cl Artico: los roedores microtinos (lemmings y topillos) y las ardi
lias terrestrcs. Los microtinos son famosos par sus espectaculares y cfclicas 
f1uccuaciones de abundancia (vease Ia secci6n 15.4.2), pero las ardillas terees
tres prescntan unas poblaciones que permanecen notablemente constantes de 
ana en ana. Es significativo que las ardillas terrestres estan intensamente auto
limitadas por la dcfensa agresiva territorial de las madrigueras que utilizan para 
la cria y Ia hibernaci6n, y a este comportamiento se ha atribuido de modo 
convincente Ia estabilidad de sus poblaciones (Batzil, 1983). 

Un ejemplo que apoya de forma mas especifica la figura 10.7 ha sido pro
porcionado por eI trabajo sobre un ave herbivora, clJag6podo escoces (Lago-

364 cAPfTULO to 



I 
I 
i 

i 

I 
I 

I 

... como 10 hace tambicn 
la interacci6n 
lag6podo-hrezo 

lo~ ("efu!-!io~ pan:bk .. 
condU(.'cn ~l ullas 
i. ... ()din~ls ,'(.'rtkalc:s 
(k las presas (:u:lndo 
b dc:u ... idad t.lc..' t:s(;\S 

l'" haja ... 

pus lagopus scoticus), que se alimcnta del brezo comun (G'alluna lJulgaris) 
en los paramos de Escocia (Watson & Moss, 1972; vc:ase tamhicn Caughley & 
Lawton, 1981). EI hrezo constituyc por 10 menos c1 90 % de la dicta del\ag6-
pocto cscoccs duranrc la mayor pane del ano, yes b planta superior dominaJ1-
te (y a vcces virtual mente 13 (mica) de los p~lram()s en que vive cl lag()rodo. 
Los Jag0podos son inrcnsamcmc tcrritoria!cs; cI tanl<lrlO de la pohlaci(m que 
sc reproduce en primavera C.'ita dcterminacla por cl numc[o de territorios cs
tahlecidos poc los machos en cI otono anterior. Las aves «cxcedentes» son 
expulsadas del paramo, y cxplican la m3yor parte de la mortalidad invcrnal. 
Algunas de las poblacioncs de lag6podos tknen un tamano aproximadamcn, 
IC constantc, aunquc otras tluctllan de una dcnsidad a otra quizas hasta [res 
vcct:s superior Ocnkins et aI., 1<J()7); pero de acut'fdo con !J figura 10.7 [cur
vas (ii) y (iii)], los paraffiOS prescntan una gran cantidad de brczo y un nlllncro 
rdativamenre reducido de lag(jpodos cscoccses. lk hccho, los gal6polios con 
slImcn s()lo ;Iproximadamcnte un 2 'x, de Lt produu:it'J!1 :lnllal total Lit.: hro.o 
f\i;Jwralmentt.:, est;! cifr~1 puniE- rcprcscntar un porccntajc m:is devado del hfC
Z() flutrilil'o, pero tic rotlos modos los ekctos preclichos de l:t intnferencia 
mlnua sobrl· Ull:I intcracci()n 110 SOil, por 10 menos, fefuuc.ios pm estas pohl:t
ciones. 

10.4 I1cterogeneidad, agrcgaclOll 
y rcfugios parda\cs 

Probablemeiltc, !J limitaci()n Jll:lS imponantc de los moddos estudiados lusta 
d momento cstriha en Sll suposicic'm de la hOlIlogeneic.iac.i - homogeneilbd 
en d amhiente, y homogcneidad cntn: los propios organisll1os. Pase010s aho
ra a examinar bs consecucncias de rcducir esta suposici(m 

Podcll1os hacerlo en d COiHex{() de las isoclinas de LotkaVolterra ohser
v~lIldo que los divcrsos tipos de hctt.'fogeneidad conducen sicmpf(: a un:1 
rasa de depreclaci6n liesproporcionaliallll'nte baja cllando la densidad ue la .... 
presas cs fcducilia. Esto cs vl'rdad l'spccialmentc cuanlio las prl'sas muestran 
lIna liistrihuci(m en mosail"o, cliando los depredaliores rnUl'stran una respucsta 
de agrcgackJl1 y cuando, por consiguicntc, un cit.'fro nllITlero cit' pfes:ls disfru
tan de un urdugio parcial» (secci(m 0.<J). l;lInhicn l'S cierto cLianlio las prcsas 
posl:cn un refugiO real, dCrltro dd clial un cierto nllmero de dLls esclpall 
totalmente a la depredaci()n. En tail's CISOS, ]a tasa eil' depre<..iaci(m es haja 
cLianlio la dl'llsiuao lie I:t~ presas l'S haja, ya que un cierto Illl1llt.'fO de pres~l:"> 
SOil rdativa () totalmente inlllLlllcs a Ia depretl:ll"i(·II1. Por C()IlSigllil'llte, ]a "he
terogl'neitlatl» sc hasa ell una variaci(m de I:i su:-.ceptihilid:td lil' l:t prl's:\ a b 
dl'pn:daci(·m. 

i':I recualiro IO.l de:">crihc Lt obtellci(')Jl de una boclina cero de la pres:1 
cn estas cirnlllst:ltlcias E! n."~uttad(j fin;ti :">e lulia ilustr:ldo ell b figliLI I().H; 
1;\ i.'l()clina aUllll"llt:\ H"fticallllcntc, () c;l~i \·LTticlilllellll', clLand() la dCIlSilLld 
dc ]a pro;! 0 haja, 10 que indict quc UI;Ultl() b dcnsid:ld es haj:t 1;1 prD:1 

plledc aUlllcnt:lr ~u :liHllld:lIlcl;l II1lkpl:lldicllICIllClltC de la densilbd dcl dc
prnl:i(\()r. y;t qllc gran p:lrtl' de !:t:"> prcs:ls n() sc \"Cll ak'ctadas por los dt.:prc· 
lLtlh )re." 

1:1 rcsuludo prcdiciH) dl' 1I!1:I is()dina de l's[e lip() lil"]wntle del PUIlI() dl" 
b miSIll:ll'll d que sc cruz:! COil Lt i.'loclina del deprcdador. Si l:t~ do:"> se corlan 
h:lcia la dcrecha de b isoclin:l dl' b pres:1 [cur\';t (ii), fiK 1f).HI, cl resultado 
~cr;l eiltoJlCC.'l :tproximadamcnte cllllislll() que sc ha dcscrito antes (fig. 10.7). 
Pcru si ."e conan lucia la il.C]uicrda Icurva (i)l, en la sccl'i(m vcrtical de I:i isocil· 
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n:1, d resuhado es un esqucma de abundancia altamelHe establc, con un valor 
de N- muy inferior a Ks. Hasta cl momenta ninglm orro moddo ha predi
cho un rcsultado scmcjame. Las curvas se cruzan dL estc modo cuando el 
deprcdador ticnc una eficiencia de busqueda clevada en rciaci(m con la tasa 
de rcproducci(m clc la presa (10 que cmpuja .'ill isociina hacia la izquit:rda) 

Por consiguiLnte, estc tipo de heterogencidau tiene en conjunw una in
tlllcncia claramcnte Lstahilizadora. M:ls cspccfficamcnte, un tlcprcd:ldor P()· 

elL! rcducir I<I ahund~mci'l de IJ. pres:1 hast:. un nivcl cstahlc Instamc inferior 
a K.v si comb ina una respucsta de agregaci6n (que conduce a la estahilidad) 
con una ekvacla cficiencia de htisqueda (que conduce :t lIna ahundancia baja 
de Ia presa). 

Esta conciusi()n es evidclHcmeme la repetici6n de un tema que st: ha prL
scntado ya varias vcces en capltulos anteriores: la heterogencidad conduce 

Recuadro 10.2 
Las figuras de este recuadro son analogas ~I las del recliadro 10.1, puo aquf !a casa 
total de consul1lo a densidades hajas de las presas es baja (:I la izquierda) () ecru (a I:t 
derl:cha), independicntemerHc de la abundaneia del depn·dador. Es{() cunduce a una 
isoc!ina eero verticil de la presa a densidades baj;\!). 
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Figura 10,8 La isoclina u:ro de Ia presa es aquclla que resulta aprolliada 
clI:lndo Ia lasa de consutno es p:lrticularmenle haja a densidades bajas de la pres;! 
a causa de una respuesta de :lgregaci6n (y un refugio parcial), 0 a cllisa de un 
refugio real, 0 porque cxiste una rcserva de material vegct:ll que no cs comestible 
Con un deprnlador reiativ:lI11entc incficiente, es apropiada la isociin:i eero del 
depredador (ii), y el resultado es simil~lr :1 1a Figura 10.7. Sin embargo, un 
depredador rdativamente eficiente ser;"'i Glpaz de mantenerse a sf mismo incluso 
cll:lndo la densidad de la pres:! es haja. Por consiguknte, sed apropiada la isoclina 
ce:ro del deprcdador (i), que conduce a un esquema est:lhlc de ahundancia 
en el que la densidad de b. presa es hastante inferior a b Clpacidad portadora 
y la dcnsidad dd deprnbdor es rebtivamente elevada. 

a Ia est~lbilidad. 1.0 vimos ya para las poblacioncs de una sola especie en el 
capitulo 6, en las que la compe{encia regulada y 1:1 competencia asimetrica 
en general (hetcrogcncidad entre venccdorcs y vencidos) conduce a lIna re
gulaci6n particubrmente po[ente; y In vimos asimismo para b competencia 
interespedfica en el capitulo 7 (las especics cocxistian cn amhicntcs hc[cro
geneos a pt'sar de que se habrfan excluido 1ll1ltuameIHe en amhientes homo
gcncos). En c1 presente casu es import~IO[e suhrayar adcm;is que la cstabilidad 
cs proporciollada por la hetcrogencidad (cs decir, por la susceptibilidad dife
rencial ante: fa tkprniad6n) no s()lo cuando surge de la respucsr;t de agrega
ci(\n dc lin deprl.:dador (I() que c()nduce a un refugio parcial). Put'dc ocurrir 
tamhiCn cuando existc lin :llllhientc en fllosaico que proporciona a Ia pres:1 
un «refugio en el ticmp()" (~ecci(-){1 t)(J), puedc ()currir cLlan(\o Ia~ plantas 
1ll:lI1tient'1l lIll;! rcscrv;! de material quc no pucLic ser rallloneatia y quc hahi· 
[ualmel1te se halla situ:lda cnc:I del sucl() 0 por dehajo de 21 (sccci(-)11 H.2), 
y plieLie ()currir cu:mdo los depreda(\orcs mucstral1 una rcspuesta fUl1cion:il 
dc tipo 5 (\,(;I:-'C b sccci<')fl siguiclllc). Incluso pucdc ocurrir si b~ propi:ls 
presas son intrlnseC;llllente vari:Jhks en cllanto a su susccptihilidad ante Ia de:
predaci(')Jl, quiz;is a eilisa de lill;!:-' dikrctlcias gel12ticas () IHnt/lll' S{)ll llliCIll 
hros de lln~1 jcrarquia cOlllpctitiv;! {capitulo (j). Por cOllsiguiellte, Ia heteroge
neidad en su sentido mas amplio parece que pucdc ser considcrada como ulla 
imensa fucrza cstahilizadora en las interaccioncs tkpredador-pres:1. Pern, iCldl 
es su papcl en la practica" 
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10.4.1 Agregaci611 y hctcrogcnciliad en la pra.cti(:a 

Los l'ft:ctos l'stabilizatiorl's til' la hl'tcrogl'nl'idati han sitio dl'scritos ya para cI 
(:ISO til' las polWas ell' Huffaker (s<.:cci()n <'>.9). En un contexto similar, cs .... ignj· 
ficltivo (it: tis pohlacioncs til' Ia li<.:hn.: :Iml'ricana «cidicl»(pjg. 5'":>2) no IllUl'S
trell llunCI Ull eomport:lmi<.:nto dclico en los h:ihit:lts que son lin llloS;lic() 
de ZOllaS Il:Ihirahlcs c inllahit:lh!cs. En las regiollcs mOl1tarlos:ls, y <.:11 I:ts zonas 
fragllll'lltatias por I:ts illellrsiolll's til' i;L agricliitura, i:llichrl' americana matHic
fle [1ohl;lCiol1cs rclativ;ll1ll'ntl' estables, no delieas (Kcilh, I<JH.1). Por otro I:ld(), 
las rl'spul'sr:ls <.Il' :Igrl'gaci(m se :Iprl'cian Illcjor l'swtiiand() las propil'lb<.les y 

la n:ttura!cza til' los agcntes <.k control hiol6gico 
I In agentl' ell' control hiol6gico es un <.:n<.:migo natural til' un;1 l'SI1l'cic de 

pbg~1 (a Illl'nlitio lin p~lr~lsit()ide de Lt plag:l, ~Illnqlle:l vec<.:s tambil::11 un deprc
dado!" 0 lin insccto h<.'fhfvoro <.Ie una mala hi<.'fha) <.JUl' es introtiucitio en UI1;I 
ZUlU con cl fin de controia!" dicha plaga. «La capacidad ell' reducir la ahllndan· 
cia de Ia pres:! lusta un nivcl cstahit' inferior a K,v» eS preCiS:llllcntc 10 quc Lic
heri:! tcl1l'r un "lien agentc de control biol6gico, y clio PliCtiC Sl'l" ohsl'rvado 
en Ia figur'l 1O.9a (Betidington et a/., 1<J7H). En eada uno de los seis casos ell' 
t'xito de un control biol()gico mecii;lntc un parasitoidc, en los que sc pudu 
<...'stablccl'r un e:iiculo csrimauo de N·/K .... ·, se ohsC[v() una Ilurcada disminu" 
d6n tic la abundancia; pcro ell cuatro cstudios de I:ihorJwrio sohrc i:ls intc 
raccioncs hu(:spe<.i-parasi{()idl', cstl disminuci()Il rUl' I11cnos drarn:irica. Bcd 

(a) Campo 

2 3 4 5 6 

I ~ 

0,002 0,005 0,01 0,03 0,05 0,1 
N'/K 

(b) Modclos 
can agregacion 

2 3 4 5 

7 8 9 10 

-'- J 

Modclos 
sin agrcgaci6n 

6 8 
7 9 

0,001 0,0050,01 0,05 0,1 0,3 0,5 

N'!K 

,0 

Figura 10.9 Reducci6n de la abundancia de la prcsa (cs decir, dd huespcd) en 
varios estudios de parasitoide-huesped y diversos modelos de parasitoic1e-hu(:sped 
(a) En seis estudios de control biol6gico de campo>Qla abund:mcld del hut.sped 
se rcducian al 1 % 0 menos de la capacidad portadora, mientras que en cuano 
estudios de laboraturio la reducci6n del nivel variaba entre un 50 y un IS 'Yo. 
(b) Ef). cuatro moddos sin respuesta de agregaci6n por part<.: del parasitoidc, e! nivd 
con maxima reducci6n oscilaba entre un 30 y un 15 %, mientras que en los 
modcios que inclufan una respuesta de agregaci6n los niveles reducidos variahan 
entre lin 3 y menos de un 0,5 %. (Dc Beddingron et aI., 1978.) 
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l 

te6ricamente, 
las respuestas 
de agregaci6n 
son importantes para 
el ex ito del control 
bio16gico ... 

.. ' Y dlo pan.:cc confir" 
mauo por cI trah~ljo 
c:fcduado ,.,ohrc 
Ja lIlinador:l d(:1 an'b(l.,. 

.. , y por (·1 tr;lh:ljo 
.... ObIT Ia,,, opunti:l,., 

dington y sus co1cgas cxaminaron cJ componamicnto de diversos moddos 
mate maticos simples, pero razonables, de huesped-parasitoidc, y llcgaron a la 
conclusi6n que se ha alcanzado Jqul de un modo menos formal y exacto: un 
valor bajo, estable, de N+/K,\' 5610 pucue ser obtcnido a partir de modclos que 
incorporcn una distrihucion agregada de la mortalidad inducida por d parasi" 
toide (fig. 1O.9b). A SU Vl'Z, csto conduce ados conciusiones m:ts: a) una res
puesta de agregaci(m, qUl' conducl' a una distribuci6n agrcgada dl' los dl'ctos 
nocivos, cs una propicdad deseahlc, e indllso quiza~ una propicdad escncial, 
de un age me de control biol6gico con l'xito; y b) d CO:1trJStC de la figura 1O.t)a 
refleja probablemente b simplicidau y Ia homogcneidau cSPJcial de Ia mayo
ria de los ambientes de laboratorio, asi como la [alta lk oportunidadl's qllC 
ello proporciona a las respul'stas dl' agregaci(m. 

Heads y Lawton (19Hj) examinaron algunos de los t'nc!11igos naturales de 
b minadora dc! accho (flhyt()tnyzo ilicis, ulla pequcila mosca agroIl11cida), que 
constituyl' ulla pbga en c\ Canadj. Lt producch"JIl de aLTho ornanH'ntal ~in 
t;lras requierc la rCdULTi(')I1 de !a ahulldancia de I~ iliris hast:! lin nivel 1l:ljo 
estahk, Uno de.: los parasitoidcs y depredadores ct.Hl:-.ideraLh):-. P( lr I leads y Law
ton, cl parasitoide ian'ario Cbry,,-ochor{s f,.;('mma, producb lIll;! di.'itrihuci('JIl 
agregada de la mortaliLiad del hul'spcd. Flie significativo que est:! distrihuci(lIl 
rcsultaha m:b marcad:\ cuando las densidades del hucspcd nan m:is haj:ls. Por 
otro lallo, no ,'ie O\)tllV() cvidl'ncia de respuestas de agn:gacit"m en llingCHl otr() 
enemigo natural de b plaga, inciuidos los par:lsilOilics pupaks Sj)/)('gip,(ls{er 

pa//icornis y Cbrys()c/wr{s jml){corn{s, He:lds y Lawton n() trabaj:lhall en d 
Canada, sino en York, en cI !lorte de Ingbterra, Dc tod()s ll1()dos, Illerccc b 
pcna subrayar que ni ,\ jwiii(orJlis ni C jJlIlJic(Jrllis c()n~egubn aparelltCll1ellte 
combatir la minadora dd accbo cn el C:ma<.i:i, mkntras que los entom()log()s 
que trahajaban en d proy1.'Clo infol"maron de que C gemma c()nstitub Ull agen
te eficaz de contro\. Por 10 tanto, pareee que ell cl control hio!(")gico, )" tam
bien de modo m:is gcneral, la IH:tcrogcneillad en 1.'1 cspaci() y las rcsplle:-;us 
de agregaci()[1 pueden SCI" crucialcs p~lra producir linus C:-.qUCIll:l," csuhles de 
densidad baja en la abundancia depredador-pres:l. 

Por Olro lado, se ha descrito un ClS() de control hiol\")gico dielz (de la c()
chinilla del olivo, Pariatoricl ()/eoe) en el que no se ohser\';lroll rl'spuesu.., de 
agrcgaci()n a pcsar de que fueron husc:ldas explicitamel1te (Murdoch ('{ (Ii , 
19H4). lnducbhlcmente, sc trata de un campo de Ia din;illlica de pohbciOlH's 
teo rica y experimental que requicre mjs estudios. 

A pesar de cstas inseguridades, Ja importancLi dl' Ia hetl'l"ogclleidad P:l
rece qllcd~lr confirmada en 1.'1 siguiente Ilive! tr(')fico dl'l control de los Cit· 

tos OjJIO'llia illermis y ()jJlullia strictu ell All.~tr;lli;1 (Monro, Il)(17; \·c.:'ast' b 
p;ig. '59'5). Antes de b introdlH,:ci(')[l de b polilla Ca({u/Jlostis C({C(urIlHi L'n 
1925, unas :IlllpJias z()nas de lerreno, por I() lkm:i,-, t"ructlt(:ras, de Australi:t t's 
t.:.lhan cuhicrtas pOI" una dellsa \'egCt:lCi('lll de ('st()S ClC\()S (l dHlIllheLls, (.'lI( (u

hiaslis fue imroducid() alli dehid() P1TCi:-':I!lll'llte :1 que eLl Ull c()llsl1lllidor lU 
tural de las chulllher:l..., 1.'11 SUd:UlllTicl, de til lIldc Ill"( K'nli:lll tmU 1 Ll pLtIlt:l,·( HIl() 

cI inscClo, A Il1edid:l que bs polill;L.., Sl' extcmiln()ll dt'sde 1')2H h:l:-.L\ \'H;, 

la .... dcnsas \'egeUcio!lc:-, til' L.IL"(O,'> fULTon \'irtll:tillll"llle dilllill:ld,I'>, I.:t dt::-':l[u 
rici(m de una pohbci(')l1 ,'>e producl;l iuhitu:lIllll"lltl" ell 1lilOS d()s :111 ()-", y Ll 
chumhcra h:L permanecid() ell ni\'cles inj()s (Y Cl'(1I1('1Il1lc:lIll1.'lltL' xq)uhlc,..,) 
dcslic ent(HllTS [S·;"·,\ = O,O{).?, . .,egtill LlUghlcy ~ 1.:1Wt()!1 (!t)HI)] 

I.as lar\'as de Ca({()hl(/sfis prescllull Ull:l d()hlc agr1.'gxion: l(),,, huc\u., ,'>Oll 

puestos t:n grupos lil' HO dentr() de ClrtllChos, y:l Sll \"ezlos ClrtuC\los prcsell' 
t~ll1 una distribuci6n agrupad:l entre l:ts pL!nt;\.,> Adelll;'t'i. las I:lr\"as p{)s(.'(..'n ulla 
movilidad muy lillli[alia, y 1.'S muy prohahle que lll11nan jU!Hl) L·oll Lt pLlllt:l 



Ia~ pobl;H .. iolle~ (I('h('1\ 

Sl'r ('x;lIl1in:td:t~ uen d 
cspacio" y U('n d tit-mpo" 
(u:tutio ... t' cstudian 
I()~ proce .... (I ... regulan' . ., 

los efectos ucstabiliza
dt}(·cs" de las respucst;ls 
de tipo 3 tknen 
probablcmente 
pOCt important.'ia 
en la prictica ... 

, .. pero las rcspucstas 
de tipo 3 con perm uta
d6n pllcdcn cstabilizar 
la ahundanda de la pres.l 

si bta lIcva dcmasiados c:lnuchos dc hucvos (aproximadamcnte m;is de do.'; 
por pbnta). (lor consiguicntc, cn cstc C;lSO, I-a intcracci6n no sc hall~1 s610 cst:l
hilizada a densidaucs hajas pOl' d refugio parcial que poseen los cactos como 
rcsultado de las agregacioncs de la polilla, sino que cs cstabilizada tambicn 
por b c1evada t:lsa de monalidad de las larvas en las plantas sohrccargadas con 
lin;! densidad brvaria c1cvada. 

En rcsull1en, parcce que se pucdc considcrar que las hcterogcflt:idadcs 
l'spaci~llcs y de otro tipo ticncn a mcnudo imponancia cuanlio los deprcda
dorcs ejcrcen lInos profundos dcctos rcguladores sohrc las pohlacioncs dc 
presas. Sin embargo, y tal como sc dijo cn Ia sccci6n 1O.2.:~, cstn puedc resul
tar diffcil de cxplicar sohrc la hasc de la monalidad de generaci6n en genna
Ci(lIl. La comhinaci(m de la dependencLl. rctrasada con res pee to a 13 densidad 
y las fluctuacioncs clracterfsticas de toclns los amhicntes naturales puccII..' con
ducir a lInos csqucmas clc mortalidad gcneracinnal que no sugieren una rcgll
Iaci6n de la poblaci6n. Pcro de toclos modos pueden esconcler unas imensas 
fllerzas de rcgulaci6n quc actllan dentro de cada generaci6n. Tal como ha 
scii.alado Hassell (19H5), I::i lmica snluci6n real es un programa de mucstreo 
"biclimensional" que siga a unJ poblaeion a 10 largo de varias gencracioncs, 
pero que registrc t~lmhj(-n las variaciones espacia1es y de otro tipo que se pro
duccn en las generaciones. Sin este enfoqllc clual existe eI ricsgo dc no idemi
ficar las verdaderas razones de la estabilidad rclativa dc numerosas pohlacio
nes nacura1es. 

lO.5 Respuestas funcionales y efecto Allee 

Las isoclinas cero cle la presa pueden scr modificadas adem as para tomar en 
consideraci6n los divcrsos tipos dc respuesta funcional (secci6n 9.5), y talTI
bien para incorporar cl "cfecto Allee" (segun d cualla prcsa tiene una tasa des
proporcionadamentc baja dc rcc1utamicmo cuando su propia densidad es baja, 
quiz:i porquc rcsulta diffcil encontrar parcja, 0 debido a que se debe superar 
un "nllmcro crftico" antes de que un recurso pueda scr explotado adecuada
mente). Pero cn vcz de entrar nucvameme en los detalles, nos Iimitaremos a 
las conclusiones que pueclen ser derivadas de tales modificaciones. 

Como '«I sc ha explicauo, una respucsta de tipo 3 tcndd en principio cl 
mismo efecto que un refugio parcial: una tasa de deprcdacion baja alii donue 
la dcnsidad de fa presa cs baja. Sin embargo, en un ambicntc hamogenco existe 
una comradicci6n en 1a idea de que un depredador presente una respuesta 
de tipo 3 (ignarando las presas cuanda se hallan en densidades bajas) y tam
bien de que sea altamente eficiente cuando la densidad de la presa es baja. 
Por consiguicnte, sed valida la curva (ii) de la figura 10.8, y la influencia esta
bilizadora de una respucsta de tipo 3 (secci6n 9.5.4) tendd. poca importancia 
en la practica. 

Por atro lado, un depredador puedc presentar una rcspuesta funcianal de 
tipo 3 ante un tipo particular de presas parque permuta sus ataqucs entre di
versos tipos de presas en fundon del mas abundante. En tal caso, la dinamica 
de poblaci6n clel dcpredador serfa independiente de 1a abundancia de cual
quicr tipa particular de presa, y par ella la posici6n de su isoclina cero seria 
fa misma para taclas las densidades de las presas. Tal como muestra la figura 
10.10, potcncialmente esta puede conducir a que los deprcdadares regulcn 
la poblaci6n de las presas en un nivel bajo y estable de abundancia. 

Un ejemplo aparentc de ella 10 suministran los estuctios sabre la ratilIa agres
tc (Microtus agrestis) en Sueci. meridional (Erlingc et aI., 1984). Allf, las po· 
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"'igura 10.10 Cuando una rt . .:spucst;t fU!1ciun:1i de tipo :) surge a causa dd 
comportllnknto de pnrnut:lci()n dd dcprcliador, b ahunliancia de t:stc pw . .:dc ser 
independicntc de 1:1 densid:ld de cllalquicr tiro particular de pres;! (Figura principal), 
y 1a !sochna cero del deprcdaoor puede scr entonct's horizontal (no varia CUll LI 
dcnsidad de J:l presa). E:-,(o puclk conducir a lin esquema estahk de abundancia 
(recuadro de Ia Jeredu), con una dcnsidad de b pres:! m:lfGldamCIl(C inkrio[ 
a Ja capacidad portaliora. 

blJcioncs de ratillas sufrian Ja dcprc(licit'm de divcrsos gcneralistas: tcjones, 
zurros, gatos uomcsticos, comadrejas, huitn..:s y d.rahos. Pero cstos dcpreda· 
dores permutahan a pres~ls altcrn:Hivas (especialmcme conejos, otros roelio· 
res, inscctivoros, gusanos dc tierra e insectos) cuando bs ratillas agrcstcs Cfan 
rciatlvamemc cscasas. Es significuivo que las pohlacioncs de ratill:l agreste per· 
manecfan hastamc cstahlcs de un ai10 a olro. En cambh), en el norte de Suecia 
yen o[ros lugares en los que no cxistc un:l :lhllndancia de presas altcrnativas 
de las ratillas, las pobbcioncs de ratillas agrcstes mllestran ciclos bien marca· 
lios. Por 10 tamo, cs posihle aunqllc no esta demostrado, quc la pcrmlltaci()n 
de los dcpretbdorcs en cl sur de Suecia sea b n..:sponsahk dc Ia cstabilizaci(ln 
pn..:dich:1 por el mouclo simple 

Si el dcpredador presenta una respu<..'st;! tit: tipo 2 que akanza su platafor· 
1113 por clchajo de "",v, 0 si cxiste un eft-ero Allee, l:t isoclina eero de Ja prcsa 
tienc forllla de «11" (recuadro 10.:~). Y :-oi b isoclina cero del depreuador 1".1 
corta :1 la izquit'rda del PUllto m:ixilll(), cl resultado .... edn UIl;!S oscil:iciolles 
dll'('r~ellle.~, cs dn:ir, que b illter',lcci('>n scrj dC:-OCstlhilind~1. Sin cmh',lr~(), paC'.1 
ql\(": ulla rCSplleS[~1 lit: tipo 2 l'jnza l'stl' dl'clO, d til'lllpo dc manipllbci('Hl dehe 
Ser Illuy largo, micmras que en Ia pr;ictl(.';1 l()s tiempos de 1ll~lIlipubci(')1l . .,Oll 

relativafllcntt' hn..:vl's (lI:lss('lI, Il)Hl). POI' dlo, es prohable quc I()s ckct/) .... po
tCJ1cialmelltc tk'st'stahilizadorcs de las I'cspuestas de tipo 2 (st:<.Ti(m ().,).4) ten· 
}!,an l'SC;!S:1 irnp()rtancia pr:ictica. 

EI papcl dcsestahilizador dd ckcto Alke no 11:1 sido ;Iparcntemcnte ni con
firmado ni rdutaJo eU:IIHitativamentc. Silll'1l1hargo, la idea de qut' 1II1:1 pohl:l
ci(m <..it' PH':S;!S disllIinuya hacia I:i t'xtinci{m porquc cs «dcITIasiado pcqlll'ii:l» 
(cs dccir, Sl' halle por deh;ljo de eiecta dcnsidad crltica), result:! familiar, por 
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Recuadro 10.3 
L:IS figuras de estc rc(uadro son an:iJogas:t las de [os ftx-,uadros 10.1 y 10.2. LIs de b 
izquit:rda dcscrihell Ins d(:C{os de lllU ropul'stJ fllndon',11 de tiro 2. qlle ~llclnZ;t lIlla 

pl:ltlfofm:l con UIl:1 tknskl:l(i de b pres:! tlotlhlcll1cnlc inferior ;1 K ...... Es(o significl que 

par;l dLllskLldcs intnmcdi:ls dd dcpn:c.bdof, bs curV:IS de Ll laS:1 dc consulllo cortall 
por d()s vcct"S b CUfV;1 de rcdu(;tmklHo, ]() quI..' conduce a lIll;! i. ... ()c!in:1 cern de la pres:l 

L'1l f()rma tit: "n". L:IS t'igllr:IS lit: ]a d<:fL'cila dcsnibcn l()s dec (OS dd I1cdlO de que Lt 
pres;! posel till:! las;! de ["CCIUt:llllicl1lo qut.' L'S particularnH.:ntc h:lj:l, () induso igllal :t 

n:ro, en las tknsidadcs 1ll;I.S hajas tiL' l:i Pft.:s:!. Esto pucdL' produL'irse, por L'jcmplo, :1 

caLlsa de las dificultades para C[}Culltrar pan:;a 0 dcbido d quc b~ prcsd~ I1C('csitdi1 CO!)· 
per:!r cotn: si p:!ra otH<:n<:r el alirlJ(:llto, y rl'cibc d nornbrc dl' "l'fl'cto AIll'l'» (Alice, 
11)51). 'ElIllbi{:n :lqlll l:ts CllI'V;!,,> til' ('O!lSll!l10 COf(:ll1 dos Vl'ces a I:l curV;l dl' redularnit'!l' 
to, y de nuevo Ia isodina cero de l:i (1 [(:S:I rient' forma de «n". 
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10 mcnos, en cI contexto cle las poblaciones cxplotaclas de ballenas y peces 
(secci6n 10.8). Evidentemente, la reducci6n hacia la cxtinci6n es cI ejemplo 
(iltimo de inestahilidad. 

10.6 Equilibrios multiples: 
una explicaci6n de los brotes de abundancia 

Los ecologos que trahajan en m.uy diversos campos se han dado cuenta de 
que cuanda unas poblaciones de depredadores y de presas se hallan cn inte-
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Figura 10.11 i\.j()(ldo de is()clina ('em 
dcpredador-pn:sa con c:quilibrios Illl'dtipk's. (:I) LI 
i.SOCliIU ceru lk la presa ticne una seccit'ln 
vertical :I (knsidadcs hajas y una sccci()n en "no; 
por clio, b isoclina cern dcl dcprnlador punk 
cort:lrla {res vI'ccs. Las intcrscccioncs X y I. SOli 
cquilihrios t:stab!c.:s, rem b intnsccci(m Y cs 
LIn "pumo Lit' inllcxi6n" ineS{;lb1e, dcsdc l'l ellal 
bs abundancias conjum;!s st' dcspl:lY.an had:t 

N 

la intcrst:cckm X () ]a in[(.:rsccci()n Z. (b) Ikcorrido 
factibk qll(: puc(kn tomJf las ahundancias 
conjumas cu:mdo st' hallan sujct:\S :1 l:is fucrzas 
indicadas t:n (J). (c) Las mismas ahundancias 
conjunt:ls, rcgi,<,tralias en funci(m del tkmpo; 
st' o\)st:fva que LlIU imcrsccci(m con caractnbticas 
que IlO camhiJIl pucdc conducir a :lparclHcs 
«cfurciol1l's» de I:t ahllndancia. 

racci()J1, no cxistc neces~!riamcntc un:! sola comhinaci6n lie equilihrio lie alll

has (alrl'liedor de la ellal pucdl' l'xistir 0 no oscilacioIles). En vez de clio PUl'
dell CIlcontrarse «l'quilihrios Illtlitiples)J () «l'stados estahlt:s aiternativosn. La 
idea ha sido aplicada sohrc todo a los C!SOS en los que cI ntlll1LrO lil' dl'prnb
dorcs () lil' hl'rhlYoros IlO esta lil'tcrminado por la ahundancia dl' I:t presa (vease 
May, l()77, para un cstudio dctallalio liel tl'llla). lin hucil cjemplo de clio l() 
constituirb una m;lIlat\:i 0 un rl'iJ:u1.o de mamifcros r:ulHlI1l'adorl's (en los que 
d tam:u1.o del rchano cs dctLrmin:ltio por l'l granjero vease Noy-Mcil", 1')7,), 
() L1na not:! de harcos Pl'sqlJ(:ros que cxplot:1 !:is p()hlaci{)ne~ dc IX'lTS (ell la . .., 
que cI t1l11:1110 dt; b flota l'st;! dctnlllinado por los arlll:ldores () quiz:i por 
un Iral:ltio ilHernacionat). Las situ;tciOllcs de l'stc tipo sn:in estudiali;l~ t:ll !:is 
se("ciollcs dedicadas a b expl()t:lci(")[1 (Ill:'!S aiJaj(l), pew los equilihrios !l1l"1It! 

pies put'l\en ocurrir t:ullhit'll cllando los tkprcd:ltiorc .... y LIS pre,..,:I:-':-'C ellCllCIl 
tr:1Il en in(eraccj(jn ll111tua 

LI figura I(), II cs un IlHKicl() con equilihrios 1l11'dtipk:-.. La i .... oclill:! CCI"O 
de Lt prl's:1 tielle lIna sCl"Ci{"m vertical a dcll .... id:ldcs haj:lsy Ulla sl'cci('lIlell coil" 

Esto potiria rdkjar ulla rl'splle~ta !"L1ndon:!1 dc tipo .~ dc Ull deprnlador que 
ticlle t;lIllbkn un til'rnpo de m:lnipulaci{'u) prolongado. 0 quizj [;1 C()lllhin:1 
ci()fl til' lllU resplIest! de agreg:lch'Hl y de una dislllillllci(-)[1 dd reduulllicJHo 
tl<: I;t pres:! cn densidades bajas. A consecuencia de cll(), b isoclin:1 cero dd 
tiepre<.i:!dor C()f(~1 1;1 isoclina cero de b pres:1 por [res VnTS, 1·:1 talluil() y I:i 
direcci()ll de las Oech:!s d<.: Ia figura I().II a indic;11l qlle d(l.'> de est<lS PUllt()S 
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(X Y Z) son equilihrios hastante estahles (aunque cabc esperar ciertas oscila
ciones airededor (it: cada UIlO de cllos). Sin embargo, d tercer punto (pulltn 
Y) cs inestahlc: las pohlaciones que se hallcn cercI de cl se desplazadn hacia 
el punto X 0 hacia d pumo Z. Ademas, existen poblaciones conjuntas pr6xi
mas al punto X en donde las flechas indican hacia Ia zOlla que rode:l al punto 
Z, y pohlaciollcs cOlljulltas pr6ximas al pUllto Z en donde las flcch:ls senal;in 
de nucvo hacia Ia zona que rodea:ll punto X. LIS perturh:lciolles Jmhicntales, 
inc1us() rcducidas, podriall colnear a una pohlaci(m cercana :II puntu X en 
dirccci6n al punto Z, y viceversa. 

EI cOll1port:llllicnto de una pohlaci()n hipotctica, compatihle con las fle
ehas de 1:1 figura 10.lla, se ilustra en la Figura 10.11 h en un diagrama c()n
junto de ahundancia, yen la figura lO.llc en forma de gr;ifica (Ie nlullero de 
individuos ell fUl1ci(m del ticmpo. La poblaci6n de las presas, en particuLir, 
muestra un "hrot(:>t 0 «erupci6n» de su abundancia, cLlando se desplaza des de 
Ull eqllilibrio a b:tja densidad hasta un t;quilihrio a alta clensidad, y viceversa. 
Y csta t;fllpci6n no es, (Ie ninglj{1 modo, un reflejo de un camhio igualmente 
accntuado del ambientc. Se trata, por cI eomrario, de un t;squema cle abun
danda gencrado par Ia propia intnacci6n (mas una reducida eantidad cit; «wi
e1o" amhiental), y ('0 particular refleja la existt;ncia de equilihrios mlIitipks 
Se puedcn invocar cxplicaciOlKs similares para compr('ncicr los csqllemas apa
rentemente eomplicados de Ia ahundancia en la Natura!cza. 

10.6.1 iEquilibcios multiples en la Naturalcza? 

Existen ci('rtamente t;jemplos de poblaciones naturaics que presentan brotes 
de abundancia a partir de unos niveles que normal mente son bajos y aparen
tcmente estables (fig. 1O.l2a, h, c), y existeo tambkn ejcrnplos en los que las 
poblaciones pareccn altcrnar entre dos densidades cstahles (fig. 1O.12d). Pero 
de clio no se deduce que dichos ejemplos sean necesariamente casos cit; intc
racci6n can cquilihrios mllitipies. 

En algunos casas se puede emplear un argumento plausihk en favor de 
los equilibrios multiples. As! sucede, por ejemplo, en e1 trabajo de Clark 
(1964) sobre el psflido del eucalipto (Cardiaspina a/bilex/ura), una chinchc 
hom6ptera (fig. 1O.12a). Pareee que estos insectos poseco un equilihria a baja 
densidad, mantenido por sus depredadores naturales (especialmente aves), y 
un equilibria mucho menos ('stable a densidad alta, gUt; rdleja la competen
cia intraespecffica (la destrucci6n del follaje de los arboks huespedes condu
ce a una reducci6n de la fecundidad y la supervivencia). Sc pueden producir 
transiciones explosivas de uno a otro equilibria cuando los depredadorcs tar
dan un breve tiempo en reaccionar al aumcnto de la densidad de los psflidos 
adultos. 

Las poblaciones del tortrfcido de la pfcea (Choristoneura fumtferana; 
fig. 1O.12b) parecen exhibir tambicn equilibrios multiples, .unque probable· 

Figura 10.12 Posiblcs ejemplos de erupciones de abundancia y equilibrios 
multiples. (a) Evaluaciones medias de la abundancia relativa del psflido del 
eucalipco, Cardiaspina albitextura, en tres zonas de cstudio de Australia (AS, A 7 
Y A9) (segun Clark, 1962). (b) Cambios observados en el numero de individuos 
del cortricido de 1a picea, ChorislOneura jumtferana, en Canada (segun Morris, 
1963). (c) Recuenros de las pupas de la noctuela del pin~, PanoJisjlammae, cuyas 
larvas sc alimentan de las agujas del pino silvestre en Aiemania (scgun SChwerdtfeger, 
1941). (d) Fluccuaciones de la densidad de la codorniz de Virginia, Colin us 
virginianus, en Wisconsin, USA (segun Erringcon, 1945). 
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mente no del tipo exacto dcscrito cn Ia figura 10.11 (vcasc Petcrman el aI., 
1979). En un bosquc inmaciuro dc abeto halsamico y pfcca blanca del Canadj, 
o cn una pohlaci6n mixta <.it: pkea-abeto-rohk, la calidacl del alimento para 
eI tonrfciclo es baja, y su tasa de rccllltamiento es rcducicla. Se ha sugcrido 
por e110 que los tonricidos son mantcnidos en un cquilihrio estJhle de dcnsi· 
dad baja por sus depn.:dadores fcomo en la fig. IO.H, Cllrva (i)J, aun411e no sc 
dispolle cit' prucbas expcrimcntalcs de esta importante suposici6n, Sin ern· 
bargo, ~I rnedicla que un bosque de pice as y abetos madura, la Gllidad del ali
mento m<:jora y se prociuce lin aumento de la tasa de reclutamiento del tortrf
cido y dc la capacidad portadora del bosque. La isoclina cero del tortricido 
de la picea pliede quedaf entonces par encima de la de SLIS depredadorcs, de 
mocio qLle las isoclinas s()lo se cortan en un equilibrio cle alta clcnsidad (como 
en Ia fig. to.7). Pero este brote clcstruye rapidamente los ~irholcs maduros. EI 
bosque vuelve entonees a una inmadurez rdativa, y las isoclinas y los equili
brios vuclven a ser los de la figura 10.8. 

EI punto important<: es que se pLiede producir un cambio considerable 
<..k la abundancia (es ciecir, una erupci6n y la subsiguicnte rcducci6n) como 
resultado de un pequeilo cambio de la capacidad portadora (es decir, de la 
madurez) () de una pequerla perturbaci6n ambiental euando la madurez esta 
pr{)xima a un valor umbral crltieo. 

Por otro lado, existen numerosos casas en los que los eambios subitos 
de IJ ahundancia son r<:tkjos bastante exactos de unus cambius bruscus del 
ambicnte () de una fuente de alimento, EI nllmero de garzas reales que anidan 
en Inglatcrra y Gales, pur ejempio, suek fluctuar alrededor de las 4000-4500 
parejas, peru la poblaclc)n disminuye marcadamcnte dcspucs de los invicrnos 
panicubrmente cruuos (fig. 10.1.3; Stafford, 1971). Esta ave que se alimenta cle 
peees es inca paz ue encontrar suficientc alimento cllando las aguas continen
tales quecian hdadas durante perfoclos prolongados, peru no hay nada que 

I I I ! \ \ \ _L! \ .. I I I I I I ) ) ! I 
,928 30 32 34 36 38 40 42 44 46 48 50 52 54 56 58 60 62 64 66 68 70 

Aila 

Figura 10.13 Los camhios de la abundancia de la garza real (Ardea cinerea) 
en Inglatcrra y Gales (medida por el numero de nidos ocupados) puedcn scr atribuidos 
a los cam bios de las condiciones ambient~iles (cn particular, inviernos crudos) 
(de Staffordf, 1971), 
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sugiera que los niveles inferiores ell' la poblaci6n (2000-3000 parejas) consti· 
tuyan un equilibria alternativo. Las reeluceiones subitas ell' la pohlaci6n son 
simplememe el resultado de una mortalidad indepenelicntc ell' la dcnsidad, de 
la que las garzas reales se rccuperan rap ida mente. 

10.7 Resumen 

Los modclos matematicos mas simples de las int<.:racciones dcprl'dador-prl'sa 
producen unas oscilacionl's acopladas que son altamente inestahles. Sin em· 
bargo, anadicndo varios elementos de realismo a t:S(OS modl'los ha sido posi
ble poner ell' manifiesto los rasgos de las verdadcras r<..:laciones deprnbdol'
presa que prohablcmentl' contrihuycn a su estahilidad. La aurolirnitaci(m en 
un:! ue amhas pohlaciolles (colllpell'IlCia intral'spl'dfica entrc !:is pres~t.'i, in 
tcrfcrl'ncia mlltua entre los deprcdadurcs) y b hctcrugel1cicbd y las n:spucs 
us de agrcgaci()[l puedcn sn infllll'ncias cSl:lhilizadorc . ., panicuiarml'ilte i[l
tl'nsas. Otra icka proporcionada por l()s l1l()dclos dicl' qllC los sistemas 
dl'predaelor-prcsa pucden existir en Illi-; de un cst:.ldo otahlc. 

lIefllos vis[() que divCfsos esquclll:ls de b ahund:lI1cia dt' dcprcdadorcs y 
presas, tanto en la N~ltllralcza como Cil cl bhoratorio, concllcrclan con las con
dusioncs dcrivalias de los modclo.s. Iksgraciad:lI11cntc, rara n.'z estaTllOs en 
disposici6n de aplicar explicaciollcs ('specific;!s a til'tCfminados cOlljuntos de 
datos, ya quc It)s experiml'n(()s y ()hserv:tci()l1cs critk'as para (,()Illpf()})ar I()s 
ll1odclos rara vel. han sitio cfcctuados, Atiernjs, bs pohlaciol1es natllr:tics 110 
se veil afectadas llllicamente por sus depretiadores () .'>us presas, sino tamhj('11 
por otros muchos factores amhicntaks que sirvcll para «entllfhiar las :lgllas» 
cuando se {rat:! de estahlcccr comparaciol1cs din:cLls con los modl'ios sim
pks. En el capflUio IS volvcrcTllos a ilahlar de los prohil'mas de la «ahundal1-
cia" en lin contexto 111:IS :llllplio. 

10.H Heco\ecci(lIl, pest'a, caza 

De todas las illtLTan:iol1cs depredador"prl'sa dc la Naturail'z;l, !:is ljllC pr()h~l
hkmelHe nos intcrl'san Ill:is son :lljul'il:\.s ell l:1.s quc Jl()so{ro.s [JliSIllOS SOtHos 
los dcpredadorl's. Existen dos tipos principales de intnaCTi(')]1, Ell l'i primcr<> 
de dins, climinamos toda la pohlaci{'lll de una plag:l. 0 parle dc db, porquc 
resulta pcrjudiciai para :tlgun:1 orra pohlaci()!1 qut' dcscafllos protegcr. Ell el 
segundo tipo, "coSCCh:lIllOS» () «nIitiv;tlllos» una pohbci('m, utiliz;tntio 10.'" in 
dividuos quc tOIll;tIllOS de elia, y dcj:lIldu a otros intiividu()s p:lra Ill:lI1tellcI 
Ja pohbcir'H1 con vistas :1 una rc'Coiccci{'m rutllra. Ell t',"'U sC'(','il')[1 nos ()t'lI}1a 
mos dc las pohl:tciollcs culti\'ad:ls () C() . .,('cil:lda.'" 

En lin IlIUIH\O idc:ti. loti:IS I;IS ()pna,'ioll<:s de 1t'('Il!Ct·C!('lIl tt'lIdri:lIl \;1 IlIL ... 

ll1:llin:tiicbd h:isica, ya .... e traULI dc S:IClr \J:tllc[u'> () plTe .... deillur. de hHILI! 
cicrv()s de Ull p:'lralllo 0 de ohtclln 1l1:ldna dc Ull hl)"'quc F..,l.llilulicbd ("..,In 
h:lri:l ell scguir cl e.-;trccho call1ino cntrc b hipnexplout'i('m y b suhcxpl()l.l 
ci{'HI En ulla pohbci('lIl ,'(HltiI1LUlllel\te . ..,oiJrccxploud:l. se clilllill:lll dClll:ISi:1 
dos intii\'idu{)s y :11 fin:d b p{)hlaci")11 t'S Cll1pUj:IC\:i 11;1(";:1 1:1 eXliTlei(')!I; C'Jl UIU 
pohbci{')Jl sllhcxpl()uda, V' elilllin:111 1llt'1l().., indi\·iduo., dt' 1(1 qllt' plink .... 1) 

portar la pohlaci('m. y pOl' COIlSigUl,-"ltC sc product' lIn:l ('()"cciu {ille punic 
sn m:is rcducida de 10 IlCl'csario 

Pcro. dcsgraci:ldal1lente, estl r:II.01Uhlc finalicbd hiol(')gic:l iglloLl el hecho 
de que b recoiccci{'lIl suck sn lITI Iralujo ('()Illnn;r! ~e lun de teller en ClIl'n-
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b ... l·OII ... id<:racioJlc ... 
l'l'tl/lt)tlIicl'" iJII1Il}Tn 
... ohn· [a ... t· ... tr:ltq.!;i:l ... 
de nToll'C('jt)1l 

f:lJos bc(orcs ecoll6micos. En p~trticuJ~lr, c1esde d punto de vistl ccon6mico, 
t's prohahle que los \xneficios actuates (que pucden ser invertidos con una 
tasa f:lvofable de intercs) s~an m:is valiosos que los hencficios fllturos (a los 
que St' debe eSIKrar). Por dlo, en I11Llcilos casos, tiene sentido eco1l6mica
mente ]a sohreexplot:lci(m de una pohbci<,,'H1, ya que clio incrementa los he
ndici()s actu:llcs :t cxpcnsas de l()s hCl1cfici()s fUlUros. Naturalmente, esta opi
nk)1l cst:! fait:! de previsi6n lTOh')giclIllentc. Pcro los hl'lldicios son de toclos 
modos un bctor imp()rtantc CjLIt' los cosechaLiofes han de tener en cuenta. 
Los <..lelalil's de las imeracciones y conllic(os cntrc las fin:tlidacles econc'lmicas 
y pur:lI11cntc hiol6gicas qucdan fuera del :tlcance de es[e lihro (pcro para un 
l'swdio Ill:"is <..letalJado, vcasl' Clark, 1<;76, i9HI). Centrafeillos nucstra atenci6n 
en los [CIll:tS hiol()gicos Cl:ntralcs. 

Tabla 10.2 FtCc{()s prmlucidos sohre Lis pohl:tciones de b illOSGI dnrada luci!ia clIprinll 
pOI" la dL'strucci(")!l dL' divL'fsOS porcl'ntajcs const:ul((:S dL' los adultos nacicntcs. 
(Scgl'lIl Nicholson, (l))·'jb) 

'LlS;l de 
cxpltlt:lci(')(l Pup:!. ... 

de I{l.~ pf()dul'id:1 S 

adlllttl,~ pur dia 
n:tcient('s (tl) 

O'/{, ()2" 

,)0 ','{, 7H2 
7')% ()-'IH 

90% [:'161 

la ... nlose-as dor:l(h." 
mllcstr.m fa importancia 
de la compctcncia 
intracspccifica 
cn la rccolecci6n 

Vida 
'1;ls;l llIedi;1 nwdiJ 

AdulloS I'o[)lackm de n:\Ia[i(Ltd ~tllcrtes Adult()s Acccso de los 
emergid(IS adultl (pm individllo n;lllIl"a!c:-. de.~lruid(l-; de adultos adultn-; 

por dia media y por db) de :tdultos por dfa pm dl:1 (dfas) 
(h I (el (ak) pm dia (d) (e""", h -d) (de) 

')7) 2')20 O,l,) 57:\ () 57) 4,4 
712 2:\:\5 O,:\l :\56 ,l56 Yi6 (i ,() 

H7H 15HH 0,60 220 G5H 229 7,2 
[ 2(iO H7H 1,55 125 II::H 126 7,0 

Sc pllelie consegllir LIn:! bucna imagen de los efectos de la recoiccci6n exam i
nando los resultados obtenidos por Nicholson (I,)S4h) al recoiccrar rnUSGIS 
cloradas australianas (I.llcilia cll/Jrinaj de lInos cllitivos cle lahoratorio (tahla 
10.2). A medida que aUffientaba la rasa de explotaci6n () recolceci6n de los 
aduitos, JUfllentaha la producci6n de pupas y !J de aduitos, y disrninufa la tasa 
de monalidad nalUral cle los aduitos (10 que conducia a un tiempo de vida 
medio mas largo para los aclultos no rccoicctaclos). En otras palabras, la reo 
colecci6n rcduc1a la c1ensidacl y con ello la competcncia intracspecffica. Ella 
incrementaba la supervivencia y la fecundidad de los indivicluos restantes. Sin 
embargo, aunque el camano de la poblaci6n adulta quedaba rcducida por de
bajo de 1a aparente capacidad portadora (hasta 878 individuos, eomparados 
can los 2520 existentes cuando Ia tasa de cxplotaci6n era cero), laproducci6n 
de la recolccci6n aumentaba a medida que la rasa de cxplotaci6n subfa hasta 
d 90 %. Por consiguiente, se obticnen producciones elcvadas de poblacioncs 
que son mantenidas por debajo (y cn cste easa muy par debajo) de la capaci
dad portadora. Pew el punto crucial estriba en que las respucstas de una po· 
blaci6n reco1ectada, y Ia producci6n obtenida de ella, depcnden crfticamcnte 
de las rcclucciones de la cumpetencia intraespccffica inducidas por la recolec
ci6n (vcase la secci6n 8.3). 

10.8.1 Un modelo simple de la recolecci6n, cuotas filas 

Estas conclusiones pueden ser desarrolladas considerando la poblaci6n del 
modelo de ia figura 10.14. EI rcclutamiento neto (0 la productividad neta) eS 
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Figura 10.14 Ikcokcci{')[} con ellot;!s fijas. La figur:1 mUCStf;l una unica l'urV:! 

de rcclut:unicnto (linea continua) y tn:s cur vas de n.'co1ccci{'m con cuot;! Iii;! (lineas 
de lLIZ{)~); cllola alta (h'), cuot:l Il1cdi:1 (h",) y cuota haja (bll- Las fkcha:-. de l:t 
figULI ban-'Il rdef(:nd:1 a los clInbius que clbe espcrar ell 1:1 abundancia bajo 
la intlllcnci:t de Ia tlsa de recolecci(m cspecificacb. Los Plliltos (.) slgnifican 
equilit1rios. Par:l h t" c\ lmieo "equilihrio» se produce cllan<io l:t pohl:lci{}n 
es clllpujada lucia Ll cxtinci(lll_ Para bl existe un equilihrio t'.'.tabk a una densidad 
rc\ativ:ullcntc clt:vaLla, y tamhil"'n un punto de inllt'xi(m inestahk a una densidad 
rdativamcnte baja. La producci(m m:'ixima sostenihle sc ohtknc en h", ya que 
5610 toca el punto m;lximo dt' b curva de rcc\utamicnto (a Ulla densidad Nml: las 
pohlaciones .'iUpCriOfcs a N,,, son reduddas :t Nrn , pcro las pohlaciones 
inferiof{'.'> :1 Nil, son lkvad:t:-. :t b cxtinci{lIl. 

descriu aJlf medianle una curva en «n» (secci()I1 ().Ii). La tasa de rcclutamicnlO 
es baja cuando hay pocos individuos, y tJm bien cs baja cliando exL'ite una 
intensa cOlllpetencia intraespedfica. Es igual a cero en Ja capacidad portadora 
(K). La densidad que d~1 lugar a Ia tasa de reclutamiento nero nuis del'ada <.iL
pende tiL 1a forma <.:xacta de 1a compctencia intracspcdfica; esta dcnsidad C:"l 
KI2 cn la ('cuaci6n logistici (seccic'm ().9), Illuy inferior a KI2 ell las Illoscas 
doradas dl' Nicholsoll (tabla 10.2) y s()lo algo inferior ~I K ell nUilH.:ro:-.os ma 
mikros de gran tamailo (fig. (dk). De todos modos, sicmpre cs inferior a 1\ 

La figura 10.14 ilustra tamhiCn tr<:s posihks t'str;!tcgias de rccoicccit'm, :llIn
que Cil cada C<lSO existe Uila taS(l de recokcci6n constantc, cs dccir, un nlllllc, 
r{) cun.'italHc de individuo.'i c.:Iiminados durante un detnminado pcriod() de 
tielllpo. (En una opcr;u:ic'lI1 real de r<.:coiccci('lIl, estc Illll11ero fl'cihirl:1 c\ nOIll
Inc dc u(()w/iio_) Cuando las lilll':IS de rccoiccck)J1 y de rec\ut:Hllicnto sc cor 
tan. las U.'>;IS de rCCOiLTC!{'lIl y de rcclllt:llllil'lIto son igu;lies y O!Hlesta:-,; el 
Ill'ullno de individuo:-. elilllinados pOl' llnidad de til'lllpo p()r parte del reco 
lector cs igual :II m'\IIl("["() de intli\'idu()s r('clutado:-. por llnid:ld dt' ticillpo Cil 

b pohlaci('m. Tiene lIll intl'rl:s particular la t~IS;1 de rcco\ccci(lIl h ll " [;\ linea que 
curta (0, dL" hccho, que .'i(')lo toea) Ia cur":! de la laS;! de rCl.:lut;Jlllicllto ell Sll 
pllnto m;ls alto. Esta es 1;1 t:I~;1 de fecolecci<')Il m:is alta qlle Ja pol1l;Ki('Hl pliedl" 
compen:-.ar con Sll propio rcclutamielHo. Por clio recihe cl nomhre dt' pro
c/u(ci(ln mdxima s()steui!Jle () P~lS. (La prodllcci(m l1l;ixima Sl' ol1tcndria rc
co\cctandu lod:l 1a pol1laci(')1l -yero es{() :-.()Io se pod ria ekctu:u una Vl"Z, no 



el COlH.·"-'pto de I:. PM." 
tit'lIl' liJllit;Il'i<)nl'~ 

gra·H.: . ."". 

",pl'ro e." utiliJ:;ldo 
a IlH'lllJ{io 

b rccolccci6n COil PMS 
de cuota fija 
es extn:madamentc 
arricsgada 

de manera sost<.:nida.) POI' consigui<':!ltc, [a PMS rcprcscnta d cquilibrio dcs<.:a
do <.:ntrc b suhcxp[otaci(m y Ia sohrc<.:xp[otaci(')n. Es igual a Ia tasa m:ixima 
tit: rcclutamicnto, y se obticnc tit: l:t pohlaci()Jl rcducit:ndob hasta Ia tlt:nsidad 
en qlle a[canza Sli m:ixinlO 1a Cllf\'a dc l:i tasa de rCc1LH;!micmo (SiclllPfl' por 
dcbajo de 1\). 

EI eOllccpto d<: Ia PMS ticlle una illlponancia central en gran parte de ]a 

teo ria r la practica de Ia recoleeci{'m, Por c[lo result:1 tanto m:ls <:scnci:l[ reco
nnecr sus limit;(cioncs. En primer lugar, :II tratar a I:t pohbci(lIl eomo un dc
t<:fminado neHnero de individu{)s simibrcs, 0 como una "hiomas:I» indikrell
dada, ignora todos los aspectos de 1:1 estructuf:t delllogr:Hka como son LIS 

clascs por t:llnai1os 0 por edadl's y SliS tasas dikrenci:tit.:s de crecimiento, de 
slIpcrvivcncia y de reprodllcci(Hl; mfis abajo sc habbr;1 dl' altcrnativas qut.: ill' 
corporan Ia cstructura de Ia pohl:ici()Jl. En seglldo lugar, por bas:lI'sc en un;1 
(mica curva tie rec1utamicnto, considera que cI ambiente es invariahle. Perl) 
cste cs un prohlema que ticnen en comtlll virtualmcntc todos los modclos 
de n.:coiecckm (pt:ro VC~IS(' lies, 197:'), y por 10 gcner~illa llllica respuesta po
sihlt: consistc en cstahlecer tolerancias para los ~1I10S malos mediante la incor· 
porackm de factores de scguridad en las rccomendaciom:s, PCI'O incluso si sc 
ignoran estos prohlemas, existc lIna tcrcera dificliltad: Ia til: obtencr un valor 
cstimado de Lt PMS. Par:1 conscguirlo es neccs~lrio disponer de v:tlorcs csti
matios del tamaoo de las poblaciones y de las tasas de r<.:ciutamicnto, Sin em
bargo, muchos datos actuales cst<itl lcjos de ser perfectos, y Ia obtenci6n de 
los datos rclcvantcs puede ser impracticable 0 resuitar demasiado cara. AI hi()
logo no Ie queda entonccs otra ,lltCflutiva que «arregl:irscias» con 10 que tie
nco No es raro, por ejemplo, que 1a forma de la curva de reclutamicnto se:l 
simp[cmente supuesta. Asi, d nivcl de fa PMS es considerado a mcnudo como 
Ia mitad de la capacidad portadora (tal como sucecic en la logistica). Desgra
ciadamente, al cxaminar las curvas rcales de reclutamiento, se ohscrv:.l :I me
nutio que estas suposicioncs son injustificadas. 

A pcsar cle todas cstas dificultadcs, c1 concepto de Ia PMS ha domina" 
do la administraci6n de los recursos durante muchos anos en campos tales 
como la explotaci6n pesquera, forestal, etc. Con anterioridad a una serie de 
cambios recientes, par ejemplo, cxistfan 39 agencias para Ia administraci6n 
de las zonas pesqucras marinas, cada una de las cua1cs dehfa, por convencion, 
trabajar sobre Ia base de una PMS (Clark, 19tH). En muchas otras fircas, cI 
concepto de la PMS es aun cI principia rector. EI enfoque es claramentc ~lrries
gado, pero no carece totalmente de valor; la PMS puedc s<.:r un componellte 
importante de un esquema de administraci6n ~ siempre que sea estimada cui
dadosamentc y utilizada con precallci6n (vease mas abajo), 

Volviendo a la figura 10.14, podemos vcr que la dcnsidad de I. PMS (Nm ) 

es un equilibria (pcrdidas = ganancias), pero puesto que la recoieccion se basa 
en la eliminaci6n de una Cllota fija, se trata de un equilibria muy fr:igil. Si 
la densid<td supera a la densidad de la PMS, entonees hm sllpera a la tasa de 
reclutamiento y la poblaci6n disminuye hacia N m . En sf mismo, esto es satis
facto rio, Pero si, por casuaJidad, la densidad es incluso ligeramente inferior 
a N m , entonces hm superara una vez mas la tasa de reclutamiento. La den
sidad disminuiri entonees aun maS (fig, 10.14); Y si, al sueeder esto, se man
ticne una euota fija al nivel de la PMS, la pobJaci6n tiisminuira hasta la ex
tincion. Adcmas, si la PMS es sobreestimada, aunque 5610 sea ligeramente, lJ 
tasa de recolecci6n sera siemprc superior a la tasa de reclutamiento (hh en 
la fig. 10,14), La consecuencia de ella sera la extinci6n, sea cual fuere la den
sidad inicial. En resumen, una cuota fijada en la PMS puede ser deseablc y 
razonable en un mundo perfectamcnte predecible, sabre eI que tenemas un 
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conocimicnto perfecto. Pefn cn cl mundo [(.:al de ambicntcs tluctualltl's Y 
coojuntos de datos impc.:rfcctos, cstas cuotas fijas son una invit;tci()(1 abicrta 
31 dcsastrc. DcsgrJciad~lml'ntl', en algunas ocasioncs ha fcsuitJ.do dificH que 
las personas implicadas cn Ia cxp!otaci6n pcsqucra y otras indllstrias comprco
dicran que un ca1cuio de la PMS no cs una cantidad fija que plIeda scr tomada 
de ia poblaci6n ann tras ano sin tcner en euenta la.'i condiciones rLinantes 
(Clark, 1981). 

10.8.2 La rccolecci6n con cuota fija ('n la pr~icticl 

Sin emhargo, la cstrategia de la eliot;} fija ha sido lHilizada con frccucnci;l. Una 
agenda de direcci6n formula tipicamente un v;ilor estimado Lil' Ja PMS, Y ('sta 
l'S adoptada lucgo como cuota anual. En un dcterminado db del :lIl0 sc ahn: 
Ia epoca de pesca (0 dc caza, 0 Lie cualquicr otra cosa), y se registran las prl's:!s 
captllradas. LlIego, cuando se ha alcanzado Ia cuota, sc cierra b cstaci(')!) dc 
pcsca IXlra d rcsto del :1110. Evidcntementc, esto empuja a los pcscatlorcs :1 

competir; Y clIando b International Whaling Commission (Comisit'1Il iTHcrna
ciollal de la Pesca de Ballell~l) lltiliz() cuotas Jllualcs dcsdc It}·t<J lusta It}()O, 

la luclu qlll' sc prodlljO recihi() a I11clludo cl nomhrc dc "l:Is Olilllpiadas de.: 
l:! halkna-r> (Clark, 19H1). Mjs tan.iL, las naCiOill'S halll'lll'ras se pusil'foll tit: :KU(,["

do para asignar cuotas :t cada pais anll's de la aperlura de 1a l'sl:lci(')ll: Pl'fO 
inciuso ;'Isi, los declos de las cuota .... fijas sohre \:is pohlaciollc .... tiL hallenas flO 

han sido alcruadores (fig. IO.IS). 

Olro ejemplo bastante tfrico del lIsn de las cuous fij:ls c:-. el dc..' b PCSCI 

del hoquer(m pnuano (Ftl}!,ruulis rifl}!,etls). Iksde 19()() hasta 1972, t-su cr:l 
\:i mayor industri:l pc.sqller~l de una (mica cspccic <.Id mundo, y constitliia un 
sector importantt' de la cconoml:i peruana. Los cxpertos ell cxp!ot:tei<'ln pcs
<llIera aconscjaron <.jUl' 1a PMS fuera de unos to millones de toncbdas anualcs, 
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y las capturas funon limiracias a esta ciffa. Pero Itt capacidaci de pcsca de la 
flota allment('>, y en 1972 las capturas sc derrumharon. Parece que la causa 
principal fue una pesca excesiva (Murphy, 1977). Una moratoria sohrc la pesca 
habrla permitido que Ia pohlaci()n se recuperara, pero clio no era factihle 
po]fticamentc: 20000 personas liependfan lahoralmcnte lic Ia industria del 
h()qlll~r(Hl. Por cO!1siguicntc, el gohicrno pcruano permiti<') qlle la pcsca COIl

tinuara cad a ano. Las esc:lsas capttlras han continllalio disminuyendo. 
Natllralmcntc, no cs nccesario fija,r las cuotas al nivd mismo de la PMS, 

ni lllaIllen<..:r invariables las cLlotas ano tras :li10. EI proceciillli<":l1to d<..: gcsti6n 
instituicio p<)r la Int<.:rnational \X/haling Commission en 1975, por e;<":l11plo, hasa 
la r<..:glliaci()n de Cilia pohlacic'm en cl ramaiio actual cie 1:1 pohlaci6n en rela
cibn con d nivd de la PMS. Luego fija las ellot;!s como proporci6n d<..: la PMS 
<..:stimada. An:llogamcnt<..:, las cLlotas para la pcsca de Ja pbti;a en d Mar del 
Norte cs de 120000 toncladas anualcs, pero esta cifra sc r<..:ducc cuando cl rc
ciuramit.:nru <..:s <":SC1S0 (c1 recilltamiento sc cstu<.iia de forma conrinuada). Es 
cvickIH<..: que csto cs mcjor que esperar a que las capturas scan hajas para cam
hiar 1a cS[rategia. Pero exige tambitn buenos datos sobre la dinamica de po
blaciones, y cstos son incxistcntcs en muehas industrias pcsqueras. 

10.H_3 La regulad6n del esfucrzo de rccolccd6n 

EI riesgo rciacionado con las cuotas fijas puedc ser reducido si en lugar de 
ellas se regula e1 esJucrzu de recolccciC>n. Se pued<.: considerar, de un modo 
simple, que la producci6n de una rceolccci6n (b) dcpende de tres cosas: 

h =g.I!·N. 

La producci6n b 'Jumenta con cI tamaii.o de la poblaci6n reco1cctaela, N; 
aumenta can cI nivci del esfuerzo de rccolccci6n, E (por ejemplo, cl numero 
de «e1fas-harcos de pcsca)} en la industria pe5qucra 0 cI nllmero de «dfas
cscopetas» en eI C;150 de una poblaci6n de animales de Giza); y aumenta 
con b eficicncia e1e la recolccci6n, g. Suponicndo que esta efIciencia per
manece constante, la figura 10.16 ilustra una poblaci6n explotaela sujeta a tres 
cstrategias potencialcs de recolecci6n que se diferencian en cl esfuerzo de 
recolccci6n. 

Escoger un esfLlerzo que debe condudr a la PMS (Em) es una estrategia 
mucho mas segura que fijar una cuota de la PMS. Entonces, a difcrencia de 
10 que sucede en la figllra 10.14, si la densidad desciende por debajo de Nm, 

eI rec1utamiento supera a la tasa de recolecci6n y 1a poblacion se recupera. 
De hecho, se ha de sobreestimar considerablemente a Ern para que la pobla
cion sea empujada hacia la extinci6n (Eo en la Figura 1O.16). Sin embargo, 
ya que el esfuerzo es constante, la producci6n varfa en funci6n del tamano 
de la pobJaci6n. En particular, la prodllcdon sed inferior a la PMS siempre 
que el tamano de la pobJaci6n descienda por debajo de N m . La reacci6n 
apropiada en estc caso estribarfa en reducir Iigeramente eJ esfuerzo 0 por 
10 menos mantenerlo constante mientras 1a poblad6n se rccupcra. Pero una 
reacci6n comprensiblc (aunque desencaminada) consistirfa en compensar 
aumentando eI esfuerzo. Pero ello podrfa disminuir aun mas el tamano de la 
poblad6n (Eh en la fig. 10.16); Y por consiguiente es facil imaginarse que 
Ia pobIad6n sera condenada a la extinci6n si la disminuci6n paulatina de la 
producci6n es compensada por un aumento muy gradual del esfuerzo. 

Existen numerosos ejemplos de recolccci6n gestionada mediante la regu
lad6n Icgislativa del esfuerzo, y esto a pesar del hecho de que eI esfuerzo sue-
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Figura 10.16 lkcoit:cCi{'lI} con csfut.:rzo (O!1Slante. CurvaC'>, tkcha:-. y puntn" 
como en la figura 10,14, Ll prouuccicm maxima ~ostcnihk cs conseguicia con un 
csfuerzo de I:'"" que.: conduCt.' a un cquilihrio establc co una lknsidad de: N", 
con ulla producci(m dc hill' Con un esfu<.:rzo aigo superior (Ft.), la densidad dc 
cquilibrio y la producci(m son algo m;!s bajas que con F",. T.m .... 61() con un 
csful'rzo muy slIpcrio[ (F(]) st: empuja a 1a pohlack>n hada la cxtinci<'>n 

k cSGlpar a lIna mcdici6n y un control cxactos. La cOl1cesihn tiL un cierto 
I1ll111cro dc liccncias de arma, POf cjcmpio, no controla la puntcrfa de los CJ
zadorcs; y Ia rcgulaci6n del tamano y 1a composici6n dL' una flOll pcsquna 
no ticnc en Cllcnta d tiempo que hara. Dc toclos modos, 1a recolccci6n de 
cariaeu.'i, antiloeapras y aiel's en Colorado cst'! eontrolada mediante la conee· 
si6n de un numero limitado, pero variahlc de licencias de caza (Pojar, 19HI). 
Y en la gesti6n de 13 importantc pohlacioll del hipogloso del Pacffico, cl cs
fucrzo cst:" limitado mediante cstaciolles de pese;! y zonas santllario - JUIl
que es Ileeesaria LIlla funte inversi(m en harcos de protecci()n de Ia pesea para 
conseguirlo (Pitehn & Hart, 19HZ). 

IO.H.'i 1.:1 inc~tahilidad de las pohladoncs n·l"()kctada."t
cquilihrios Ill\Jltip1t::-. 

Pem inc1uso con b rcgul:tci(lI1 del t"SfW..'fZO, Ia rI.To\ccci(')[l pr()xim:l al nivl.'i 
dl' b PMS pLlede acarrl'ar un desastre. La t:lsa dl' n:ciutllnit'nt() pLInk :-'<:1" par
ticuiarlllel1tl.' baja cn las pohlacionl.'s Ill;!S Pl.'qut"Ilas (fig i () .17 a, rl.'clladro 10 .. "',), 

o hkn Ia diciel1cia de ]a rl.'coiccckHl pUl'de disminuif ell las pohbciolll.'s grail· 
des (fig. IO.17h) dl.'hiLio <luizi.., a que Ia e:-;pccie ell cucsti(m :lmplfa Sll :ire:l de 
distrihllci(lI1. En cll;llquier caso, lIna ligna sohn . .'l."stinl:1Ci('1I1 lie Fill punk con· 
ducir a ulla sohreexplotaci(m ° incillso a Ia extinci{)Jl (fig. 10.17). 

·Etll.'s fl'SPUe..:.'it:lS, al igllal que..: las de..: Lt figura 1I1.1-t, no s()n l1l:is que nucvos 
l.'je..:mplos dl.' los «e..:quilihrios I1lllhipiesl1. A Ille..:dida que las nlous 0 los esfller
zos de..: rl.'cokcci()I1 aumentan lenlJ,r1lentl.', partiendo de niv1..'les bajos, cl tan1J.
iIO de equilihrio de IJ poblaci()n disminuye gr~ldll;dlllcnle. Pero t~1Il pronto 
como ia Cllot;! supera a b PMS (fig. HUll) 0 eI esful'f/.o supera un cierto UITI-
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Figura 10.17 Eqllilibrios muhipk's en Ia reco\ccci6n. (a) Cll~nc.lo la (as a de 
n:c1l1tamicnto cs particlilarmenrc hajJ. a tknsiclades baj~ts, eI csfllcrzo de recolccci6n 
que procura Ia producci6n maxima sostenible (Ern) posee no s610 un cquilihrio 
estable sino t:.lmhicn un punto de infkxi(:m inest;lb1e, y a una densida.d inferior 
a CI Ia pohlaci6n disminuyc hacia [J cxtinci6n. La poblaci6n pucclc scr cmpujada 
tamhien hacia la cxtinci6n por esfucrzos clc rccok'cci6n (E,,) no mlly supcriorcs 
a Em' (b) Cu~ndo la cficicncia de recolccci6n disminuyc a dcnsidadcs dcvadas, 
se pucdcn aplicar rdlcxioncs simil:trcs a las citatbs en (a). 

bral (fig. 10.17), la situaci6n clmhia sllhitamentc: cI unico «equilihrio)) cs lin 
tamaiio dcmografico igual a cem y un grupo de recoicctorcs sin nada que 
reco1ectar. Tcngase en cuenta que inclllso los nivelcs de las cuotas fijas in
feriores a la PMS presentan equilihrios alternativos (hi en la fig. 10.14). Mien
tras 1a densidad supere al equilibria inferior, la pohlaci6n se aproximad al equi
librio superior, estab1e. Pero si la densidad desciende par debajo del equili
bria inferior, la pob1aci6n disminuid hasta la extinci6n. 

Lamentablemente, existen diversas ejemplos de pohlaciones que han «(que
brado)) subitamente y que no han conseguiclo recuperarse incluso tras la rc
ducci6n de los esfuerzos de reco1ecci6n. Entre los ejcmp10s mas importantcs 
de ella se cuentan diversas industrias pesqueras de clupeicios, entre ellas el 
boquer6n pcruano, eI arcnque del Mar del Norte (fig. 10.18) Y la sardina del 
Pacifico (Murphy, 1977); y tambien ha sucedido 10 mismo can cicrtas zonas 
de pesca del salm6n del Pacifico (Peterman et aI., 1979). Es interesante que 
en cada uno de estos casOs se han propuesto equilibrios muhiples como los 
de 1a Figura 10.17. Numerosos clupeidos, por ejempio, son especial mente pro
pensos a las capturas de baja densidad, ya que forman un pequeno numero 
de grandes ban cos que siguen unas vias migratorias estereotipadas quc puc
den ser interrumpidas por los barcos pesqueros (fig. 1O.17b); Y el rcclutamiento 
del salm6n joven es bajo a densidades bajas a causa de la intensa depredaci6n 
de los peces mayores (fig. 1O.17a). Evidememente, es importante que los espe
cialista<; se den cuenta de las consecucncias de los equilibrios multiples: un 
cambio drastico de la abundancia 0.= una poblaci6n puede ser el resultado de 
un cambio reducido de Ja estrategia de recalecci6n 0 de un pequeno cambia 
ambiental. 
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Figura 10.18 Reducci(\n de la pohlaci(ll1 de arenqlle en d M3r dd Norte 
(rncdida en millotll:s de wndadas) (de ill'S, 19H1). 

IO.H.') R .... (·olt-(:ci(Hl d .... pon .. Tlltaje..- n..·glliado 
y de (:scapc rc..·gulad(j 

La Figura HUG es tamhien un modo apropiado de ilustrar una tcrccra estratc
gia de rccokcci<'>n: 1;1 captura de un /Jorcentuje constante de la poblacion, Evi
dentemente, est;} estrategb lkne las mismas propiccladc..<; de scguriclad que la 
estratcgi;l del esfuerzo constantc. 

Final mente, un cllarto modo de regular las recokcciones consiste en man
tener constante no b produccit>n, ni cl .... sfucrzo, ni cl porc .... ntaje f(xolectado, 
sino cl numt:ro de individuos que «esclpan» a la rccolecci6n, Es la cstrategia 
mas segura, ya que cs la mas sensible a los cambios de 13 dcnsidad. Pno Ia 
produccil')I1 y los bendkios varian a(in mas que con la cstrategia del csfuerzo 
(0 del porcentaje) n.:gubdo; y cuando d tamano de la poblacion cs inferior 
al nlllTIero deseado de escapados, la recoiccci6n dehe sec det .... nida por com
picto, Ademas, tanto con 1:1 t:'stratcgia dd escape regulado como con l:t dd 
porcentaje regulado, sc de he conseguir implantar un esfucrzo vari~lhk, y d 
ramailo de ]a poblaci6n debe po dec sec medido en un momento que permit~1 
ajusrar apropiadall1entc b produccit'm y d esfucrzo, 

Pero a pt:'sar de estlS dificultadcs practicas, dispollemos de numerosos ejem, 
pIns en los que d porcentaje regula do 0 d escape regulado son, por 10 me
nos, d o/Jjelil'() de Ja atllllinisrraei()Il. FiltH: I()s ungulados de Arizona y Nuevo 
Mexico, por t."jemplo, d peead es reeo[{:ctado con una rasa anual del I') 'X" 
Y cl caricli con una tas:1 dd 17 '1.,; pero lin;! cspcci<: con una Usa de reeluta, 
mit:l1to natural baja, COIllO cl C:lrnei"O de cuemus grandt's, <:s rcc()lcl"tada con 
un:l [:IS;I anual inferior :II 2 '1., (\';In Dyne ('/oi.. IS)HO) 

llna cSlr:ttegia de escape l'onst:lIlte quella bien patentc en 1..'1 C;lSO alg() es
pecial, pno :llllpli:lI1H.:llte difundido de b recoiccci()Jl de las plantas de grano. 
Por cjelllplo, cad:1 ail() ,..,e CUIlscrV;I un;l calHidad COllst:lllte de gr;lIlo..., de trigu 
() de semiilas de colza (cs decir, sc ks permite que «escap .... nn) para b siembra 
de la siguiente estaei(H1: 10 que St." recokcr:1 es lucgo cl exceso, La politiC;! dd 
escape constanlc .'ie aplica tamhien hahitu:ilmcntc en la gesti6n (It: cicrtas in
dustrias pcsqunas, como por ejemplo la del S;illll()Jl dd Pacifico. Existc un;} 
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10" Illoddos de "pool 
din:llIlko" (ell oposid{)ll 
a los d(' "produ(d6u 
('xredcnt(,n) n.'t:Ollo('(·n 
la ('.'.;{ructura 
de ia-.; pohladof}c" 

los modclos de pool 
din~lmko pucdcn .'>cr 
simples 0 complejos 

considerahk variackm <.:n las capturas anuaks, y los ingresos de los pescado· 
r<.:s fluctLlan consiguientem<.:I1t<.: - pero pan:ce qw: csto es aceptado como parte 
del sino del peseador (Clark, 1981). 

lO,H,() I.a (:structura de la pohlad(')ll n.'colectada: 

Illodclos de pool din:lmi("() 

Los mod<:los simpks de Ia recokcci()n que hemos descrito hasta <:l Il1OIl1<.:nto 
son cOIlocidos como modelos cle ]a "producci6n excecicnte». Son Lniles para 
<.:stahkcer algunos principios hasicos (como 1:1 PMS) Y rcsultan acl<.:cuados 
para investigar las posihk:s eonsecLiencias de los difercnt<.:s tipos de estrategia 
de rccolccci(ln. Pew ignoran 13 estructura de las poblaciones, y cste es un de
keto grave por dos razon<.:s. En primer lugar, eI "reclutamicnto" cs, <.:n 13 prac
tica, un proceso complejo que incluye la supcrvivencia de los adultos, Ia f<> 
cundidad de los adliitos, Ia supervivencia juvenil, c1 crecimicnto juvenil, etc, 
y cada uno d<.: estos elementos puede responder a su manera a los cam bios 
que se produzcan en la dcnsidad y en la estratcgia de reco1ccci6n. La segunda 
r..lz6n consistc en que b mayo rIa de las practicas de recolccci6n sc interesan 
por una parte d<.: la poblaci(m rccolcctada (por <.:jemplo, bebcs focas, arboles 
maduros, 0 peccs 10 suficientemcntc gran des para poder scr vcndidos). EI en
foque que intenta tener en cllenta todas estas complicaciones implica la cons" 
trucci(m de 10 que se han dcnominado modelos de "pool dinamico». 

La Figura 10.19 ilustra la estructura general de un modelo de pool dinarni
co_ En su forma mas simple no es mucho mas sofisticado que los modc1os 
de producci6n excedente. Asf, por ejemplo, al construir e1 primer modclo ciao. 
sico de pool dinamico, Beverton y Holt (1957) estab1ecieron una serie de hi
potesis simplificadoras. Supusieron que la tasa de reclutamiento era constaIl
te, que las tasas de mortalidad natural y por recolccci6n eran constantes, que 
estas dos tasas afectaban a una c1ase de edad par completo a nada en absolu
to, y que cI crecimicnto individual segura la trayectoria de una curva tcorica
mente derivada (Ia cllrva de von Bertalanffy), Sin embargo, tuvieron en cuen
ta dos importantes consideracianes. En primer lugar, que la biomasa obtenida 
por c1 hombre dependfa no solo del ndmero de individuos capt urad os sino 
tambitn de su tamano (crecimiento pasado); y en segundo lugar, que la cant i
dad de hiomasa explotable (es decir, eapturable) dependia no s610 del 'reclu
tamicnto neto» sino de una combinacion explfcita de mortalidad natural, mor
tali dad por recoleccion, crecimicnto individual y reclutamiento en las clases 
de edad apresables. 

Los modelos de pool dinamico mas modernos han mejorado de diversos 
modos eI trabajo de Beverton y Holt. En primer lugar, el crecimiento, la mor
tali dad natural, la propension a la captura, etc., han sido tracados por separa
do dentro de cada clase de edad. Por ejemplo, cl reclutamiento en la parte 
capturable de la poblacion no necesita ser sdbita: pueden existir clases de edad 
no capturables, gradaciones de las clascs de edad poco capturables, etc. En 
segundo lugar, los cuatro «submodelos» (crecimiento, reclutamiento, mortali
dad natural y mortalidad par recolecci6n) han incorporado, en los distintos 
casas, tanta informacion como existe a como es deseable. As!, las curvas de 
crecimiento han sido obtenidas directamente a partir de muestras de campo 
(la edad de los peces, par ejemplo, mediante el examen de sus escamas a sus 
otolitos); y la dependencia con respecto a la dcnsidad de la mortalidad natural 
o del reclutamiento ha sido admit ida e incluida en el mode 1o, 0 (mejor adn) 
registrada realmente en el campo. 
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UIl,1 (,.,tratcgia 

dt' n'udl'u iOI1 de 1'0\)1 
dill:imi( () ;IH iup' 1111 

(·.,hH"r/o dl' r{"~\)k(l'i('Jll 
dirt-fl'/H'Lt! d','l1tl"u 
dt" b !,ohl.lcioJl 

Estos modelos maS modernos de pool uinamico han siuo estudiados a fon
do (junto con las estrategias de reco\ecci(m en general) por Pitcher y Hart (1982). 
EI enfoquc hasico es siempre el mismo. La informaci6n disponiblc (tanto tc6-
rica como empirical es incorporada de modo tal que refleje la din;'imica de 
la poblaci6n cstructurada. Esto permite entonces estimar la produccj()I1 y la 
respuesta de Ia pohlacic'ln a las clistintas estrategias de recolccci(')!1, A su Vez. 

Variables 
ambientales, 

p. ej., temperatura 

Variables 
ambientales 

Ce-:~~.;.~~~"nto l:~ ~ .... -l"' __ .. __ Reproduccicin 

.. -4- I..L ';;om""'-J'; 
. - - cxplotablc -

j de la PObla~lon 

-.... Tasa 
de mortalidad 

to par pesca 

Gesti6n 1 
ProduCClon 

para 01 hombre 

I 

C
·_-

Tasa 
de .. mortalidad 

natural 

Supervivencia de los ilucvu~ 
SupervivcnclCI y crCClflllunto 

de l<ls criLls 
Supcrviv(;ncl<l y crpCIITII('llt(l 

pre·reclut<lfT)lcnto 

Factore~ 

ambientalcs 

Oeprcdadores 

Figura 10.19 Enfoqlle de pool dm;\llIico de la ~t:stil'>I1 de la lndllstl"l;[ pc.qllel;l, 
ilustfJdo a modo de diagrama de tlujos, Exi~ten cuatro «SUbllHK\clos" principale .... 
Ia (asa tic crecimiel1to de los indi\'iuuos y 1:1 l~lsa tit: rec1UClIllicl1tl) tic l:l pohbl'il')ll 
(que .'ie ailadt: a la hionusa l'xplotahle), y b tasa natural (.\l' Illortalidati y 1:1 tas;1 
de l1lortaliciad pur pe.sc:I (que ago tan b hioll1:lsa explotlhlt:). Las linea ... y tlech;b de 
traz() continuo .'il' reficn:n :\ intlllencias de un suhnwc1do so\)rc otro, 0 a bs dd 
nivd de hiolll;lsa sohre un sllhilloLit.'10, 0 a las de los factofes :lI11hiclltalcs s()hrv 
un suhmodelo. Lld:1 UllO de los :-.uilll1odt:\os punk ser dividido ell :-.i .... tel1l:l. ... 1l1;l.s 

l'olllplejos y rc.lle~. La producl'i{H1 para el hombre cs e:-.tima(\a bajo diver..,o'" 
regimcnes caract<:riz;ldo:-. por valofcs partkubn's introducitios en 10 .... suhmodcl()s 
Esto ... valores j1l1nkn .... l'r ohtcnitios de nH)ll() tc()ric() (l'll cuy() caso se tr;lU dt" 
"sllp()~iciones») 0 a partir de d:u()s dt.' call1po (,\1odificado de Pitcher~" Ibn, PJK2 

e .... (() deht.'fia pl'I"lllilir eslahlct"l'I" UIUS fcn HllCndaci( Hies paLl 1:[ geq i()[\ (Iv b 
CXp!OI;ICi(·lIl. U Pllll\() LTllcial c .... que ("II el casu dcl cllf()qul' dt'l P()(l! dlIl;i 

mien, Lt cstratcgia dt rt.'l"oiecci(·)11 lilt [uye 110 S(')[o lIll;1 111lL'1l .... id:lti d(' rn I )tv, 
l'i{')[l .- implic;l t:ullbj(·!l llll:l decisi('lIl ell Ul:Intu :11 Illl KI() ell qut' ('I (', ... rlllT/l I 

tkhe sn di\'idido entre LIS di\·cL.,as l'b~l's de nbd 
'EIIl pronto COI1H) se rl'COrloce qUL' la pohbci('m til'lIe un;1 t."S\!Ullllr;l. :-.c 

lu dc rl'CO!lOtTl" l:illIhil:\I que 1;1 rn'oiccci('111 altlT;ILI pro\):lblulIl."!Hl' dick\ 

cstnu.:lUra; y , ... i las cbsl's de l'(bd St' Veil akctadas dikrctltt'lllellle, cnt()lltT:-. 

es seguro que la fccokcci('Jll afenar:i a b cslructura, Esto qUL'lL! bil'1l patcntc, 
por ejemplo, en c! casu dl' las ll1()st";l. ... doradas de NicilOL...,orl (tahla 10.2). 
A Illcdicla que se ilh.'rCtllclltlha 1.1 US;I dL' recukcci(lIl de ilL'" aduit()s, d nlUlll" 
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Figura 10.20 A Illcdicla que ~tument:t b t:ts:t de explowcion de 1:1 cl:tse de eclacl 
mas joven en una poblaci(m experiment~tl de Dapbnia, auntenta wmbitn la 
porporci()n de dicha clase en la poblaci6n (segLII1 Siobodkin & Richman, 19'56). 

ro de adultos disminufaj pero c1 ntimcro de pupas (y larvas) aumentaba. En 
cambio, clI<!.nc.io Siobodkin y Richman (1956) incrementaron la tasa de explo
taci()n de la c1ase de edad mas joven de una poblacion experimental de Dapb
nitl (pulga de agua), Ia proporci6n de dicha c1ase en las poblaciones antcria
reS a la rccolecci6n aumento (fig. 10.20). Por consiguiente, los efcctos exactos 
de la rccolccci6n sohre Ia estructura de una poblaci6n c1cpcnden del grado 
en que los cliversos procesos experimeman una reducci6n de la competencia 
intracspecifica. En las moscas doradas, la explotaci6n conduda a un incremento 
cle la supervivcncia de los preadultos; en Daphnia se produjo probab1ementl: 
un brusco incremento de la fccundidad de los aclultos. 

Una poblaci6n comcrcialmente cxplotada, para la que se ha construiclo 
un modelo de pool dinamico, es la zona pcsquera de bacalao de los mares 
articos norucgos, la mas septentrional de las poblaciones attanticas (Garrod 
& Jones, 1974; vease tam bien Pitcher & Hart, 1982). Garrod y Jones estable
deron la estructura por clases de edad a finales de los anos 1960, y la utiliz<!.
ron para predecir los cfcctos a medio plazo sobre la producci6n de diferentes 
imensidades de pesca y de difcrentes tamanos de las redes de arrastre. La figu
ra 10.21 muestra algunos de los resultados que obtuvieron. EI maximo tem
poral que se observa a los cinco afios, aproximadamente, es el resultado del 
gran tamano de la c1asc de un ano en 1969. Sin embargo, de manera general, 
queda claro que las mejores perspectivas a largo plazo se obtienen can una 
intensidad de pesca haja y con un tamano grande de las redes. Ambos factores 
conceden a los peces mas oportunidades para crecer (y reproducirse) antes 
de ser capturados, 10 que es importame ya que la producci6n se mide en 
biomasa, y no simplemente en numero de peces capturados. Se predijo que 
las intensidades de pesca elevadas y un tamano de la malla de las rcdes de 
130 mm conducirian a una sobreexplotaci6n de la poblaci6n. 

Lamentablemente, las claras recomendaciones de Garrod y Jones fuerDn 
ignoradas por aqucllas personas que tentan poder para determinar las cstratc
gias de pesca. El tamano de la malIa no fue aumentado hasta 1979, yentonces 
s610 10 fue de 120 a 125 mm. La intensidad de pesea no baj6 nunea par debajo 
del 45 %, Y a finales de los afios 70 las capturas fueron del arden de 900000 
toncladas. No resulra sorprendente que los estudios realizados hacia 1980 de-

388 CAPiTULO 10 



r 
I 

; 

I. , 

,'. 

mostraran que esta y orras poblaciones de bacalao del Atlantica septentrional 
estaban gravemcnte agotadas como rcsultado de la pcsca abusiva. El trabaja 
de Garrod y Jones anima a utilizar los modelos de pool dinamico. Pero la res
puesta a sus trabajos resulta ya menos alcntadora. 

10.8. 7 C()ndu~ione.s 

Para terminar son apropiadas algunas rccomendacioncs de cautela. Tal como 
sugiere el cjemplo del bacaiao, en cI mundo real existen muchas poblaciones 
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Figura 10.21 Pn:tlil"CIOI1C:-' dl' (i:lrrod y J()n~s (197·q ",\lIne la pohlaci(m :Irric;l 
dt.' bacll:io hajo Ires intcl1sitbde<" dl' pesc;! Y COil (res (;\Ill;1I}O.'" difcrclltcs de la nulb 
de las redes {SCgl"Hl Pitcher ~'" lIan. I')H2} 

.1H9 l.A IH:"JA~IICA DF 1'< )BI.Ac!()NE~ DE LA DEPHEDAU()N 



lIn:1 rc(':oll" .. :ci()fl 
int('lig<-"utc n-qukn
l"c6logos intdigelltcs 

qlle no son recokctac\as de modo cicntffico 0 ecol()gico. 1.0 son cn camhio 
sohre la hase de las tradicioncs, de conjcturas 0 de la mera codicia; y existcn 
much:!s otras pohlaciones que son explOEacias sin ningt:in tipo de gesti()n 0 

iimitaci6n. Los cjemplos en los que los modclos dt.: recolecci6n han sido lItili
I.ados con cxito son Ill:lS hicn escaso:>, y los ejernplos en los que St: han ohte
nido bU<':l1os datos 10 son alin m:ls. En el caso de Ia pcsca cn un rio de LIlla 

n:gkm rcmota, d<.: dificil acceso, Ia rccoiccci()11 ilimitada por parte de pcsea· 
dores profcsionaics 0 aficionados pucde scr accptahk:. Pno para b mayor!a 
tit.: las pohbciollt.:s t.:xpioraci:ts, d futuro s()lo pucde sn garantindo (0 inciliso 
prcdiciio de modo rc:i1ista) ll1t.:diantc una comprcnsi()]1 dctallada y una huena 
gcsth-m. 

Naturallll<.:ntc, hahra siempre casos ell qut.: cl ohjctivo de la gt~stkm cs 
y~1 pur sf solo un Illotivo de disputa. LIS finalidades ccol()gicas a largo plazo 
y las ccon()micas a cortn plazo pucden a Illenudo ser contr~lrbs. Adem:L,>, en 
la gesti(m de un bosque, por ejcmplo, Ia estrategia que bLlsca una produc
cie'ln elcvada (una poblaci6n lmica con una eiLvada tasa de crccimiento) no 
es igual que la estrategia qut.: husca la estctica del bosque (una mezcla de po, 
hlaciones de ~'trbolcs maduros pr()xima a la capacidad portadora). Pero si se 
deben resolver contradiccioncs, alm es m:ls esencial un conocimiento pro
fundo del tema. 

Muchas poblaciones naturaiLs explotadas cst.In siendo empujadas hacia el 
borde del colapso, 0 bien han superado ya dicho horde. La mayorfa de elias 
s610 son comprendidas con muy pocos detalles. Las teorfas de la recoiccci()n 
sucien disponer de una base de datos, pero sc cnfrentan allil a numerosos 
retos. Los politicos, los economistas, y los propios pescadores y cazatlorcs ha
br~ln de dcscmpcfJ.ar su papcl para que la explotackll1 de estas pohlaciones 
pueda continuar. Pero en t:iltimo tcrmino, y de modo crucial, la cxplotJci<'ln 
controlada y continuada depended. de los progresos cfectuados por los en'>· 
logos en c1 futuro. 
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10 ... d ...... l'OlllpOllt.·t!On·., 
y dctritivoro .... 
110 nHltfol:.l1l Ia OfC:fU 

dl' SUS IT<.:Ur ... O,>: 

11.1 Inlro(\ucci<in 

Cuan(\o los anirn:ilcs y \:is plantas mU(TCI1, sus cucrpos sc cOl1vintcn en rc
ClIfSOS p;lfa (JtfOS organisfllos. N:lturaillll'ntc, en cinto sl'nti(\o, todos los COIl

sumi(\o[cs viven de materia mucrta·- d carnl\'o[() atrapa y m:Ha a Sli pft'sa, 
y Ia hoja viva que (oma un hcrhfvoro <-'sta rnucrta en cl i110mcnto en que 
cmpicza Ia digcsti6n. La disrinci6n crltica entre los ofganismos que st: (,stu
dian en cstc capItulo y i:ls catcgorias de hcrbfv()ros, carniv()ros y parjsitos, 
cstriha ell que <-,stos (iitimos afcctan dirCClamcntc a la Usa con que SOil proJu
ciLios SllS rccurs()s. Ya St' trate dc !Lones que capturan gacLias, de gacd:ls que 
(omen hicrha, () de hicrbas que son parasitJ.<..ias pOl' hongos de la foya, d ~leto 

de tomaf los rccursos perjudiea su capacidad de rcgenerar IllU':V()S recursos 
(mas gacclas () ll1:!s hrizl1as elL hi<.:rba). Por otro !ado, algllnas categorfas de mu" 
tualistas pucden illcremeJltar la ofcna de reCllrsos proporcionada por eI otro 
mutualista (capitulo 15). A difcrencia de csto!; grupos, los descompolleoorcs 
(hacteri:ls y hongos) y los dctritivoros (consllmidores animaies de materia 
mucna) no eontrolan la t~lsa con que se regeneran 0 qucdan disponihlcs SliS 

recllfsos; dcpendcn totalmcntc de la tasa con la quc alguna otfa fuerza (sc
nectud, cnfcrmedad, luellas, caicta de las hojas de los :hholcs) lihera eI recur
so del que viven. 

Matendticamcnte, podell1os exprcsar del siglliLnte modo CSlOS ekctos so· 
hre las [;IS;!!; de rCl1oV;{Ci()11 del n':CUL'iO (N). Para los carni\'oros, herhi\'oros y 
parasitos, Ia tasa de renovaci()I1 vicne dada por· 

LiN ;= F(N)-- al' 
Lit 

donde F(N) signific\ «un:\ funci('m de \a cantidad del ["(."curso N", /) cs el I1ll111C· 
f() de dcpredadofl"S Y ({ cs un:1 expresi(m dl' la l'ficienci;\ con Ia que los indi\'i
duos enCUl'l1tran Y captural1 :\ su alimcnto 

Par:l Ins ll1utltali;-,t;ls 

Fill) t 0.\/ 

donlic;\/ c;-, d Illll11U() dl" Illutu:tli .... t;\;-, y d cs un:\ ("xprcsi('lI\ dcl ('keto hcndl 
.... ios() l'jcrcido pOI" los ll111tualist;ls individualc . .., :-.()\Jre b (;I...,;ll·on quc los recur 

sos qut.'d:1I1 disponihlc ..... p:\ra sus s{)ci()s 

:\YI 
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...... u .. intcr;u.:cioncs 

.,,(lll «con(n,lad;lS 
por el <100;10(1:» 

na(uralez;I 
dt~ la O(· ... ( .. omposid(in 

1a dcscomposici6n 
ocurrc a menudo en las 
partes desprendidas 
de los organismos 

En este caso no existe una cxpresion que se rcfier:1 a los consumidores, ya 
que no tienen un cfecto dirccto sobre la (asa con Ia que sus recursos qucdan 
disponibles. 

Pimm (1982) describe fa rclacion entre los descomponetlores 0 detritivo
ros y su alimento como c()ntr()l~ula por el dOlltlllte: cI donante (pres:!) contro
la Ia dcnsit.iad del receptor (depredadar), pero no a la inversa. La dinamica de 
los modclos comrolados por cl donante dificren en diversos aspectos de los 
model os tr~ldicioll:"lcs de Lotk~l-Volterra de bs intcracciollcs depredador-prcsa 
(capitulo 10). (Jna difercllcia importante estriha en que los cllsamhlajes de ill
tcracci(Hl de las especics que poseen una din:imica contorlada por c1 donantc 
se espera que sell1 particularmente estahlcs, y adem as que la estahiliclad es 
indepcndiente de la mayor clivcrsidad ele espccies y de la complcjidad de 1a 
red tn')fica. Esto contrasta en gran mcdida con la situaci{m en la que es valida 
la din:tmica de I..otk~I-Volterra. EI estudio detaUatlo del importante tema de la 
complejidad de la red tr6fica y de la cst~tbilidad de las comunidades queda 
reservado para cl capitulo 2 J. 

La ecuaci6n 11.1 indica que no existe un feedback directo entre la pobla
ci6n de consumidores y cI recurso. De todos modos, cs posihle vislumbrar 
tin declO indirecto, POf ejemplo a traves de la liberaci(m de los nutrientes elL 
la capa de mantillo en dcscomposici6n, que en ultimo termino puede afectar 
a la tasa con que los arboles producen mas hojas para cl mantilla. De hecho, 
el papel fundamental de los dcscomponedores y detritivoros reside en cl reci
c1aje de los nutricntes. 

La inmovilizaci6n se produce cuando un clemento nutriente inorganico 
es incorporado a una forma organica - primariamente durante el crecimicn
to de las plantas verdes. Por c1 contrario, la descomposicion compona b 
liberaci6n de energia y la mineralizaci6n de los nutrientes qUlmicos - con
versi6n de los elementos de la forma organica a la inorg::inica. La dcseomposi
ci6n se define como la dcsintegraci6n gradual de b materia organica muer(a 
y cs efcctuada por agcntes ffsicos Y biol6gicos. Culmina en la rotura de las 
complcjas molcculas, ficas en encrgia, par parte de sus consumidores (des
componedorcs y detritfvoros), danclo lugar a di6xiclo de carbona, agua y nO
trientes inorg:inieos. Algunos de los elementos qllimicos quedaran eneerra
dos durante un tiempo como parte de la estrllctura corporal de los organismos 
descomponcdores, y la energia existentc en la mJ.teri~1 organica sc utilizara para 
efectuar trabajo y acabad. perdiCndose en forma de calor. En ultimo H':rmino, 
la incorporaci6n de la energia solar en Ia fotosfntesis, y la inmovilizaci6n de 
los nutrientes inorganicos en la biomasa, se equilibran con la pcrdida de ener
gia calorifiea y de nutrientes organicos cuanda la materia organica es minera
lizada. Asi, una determinada molecula de nutriente puede ser inmovilizada y 
mineralizada sucesivamentc en la repetici6n del ciclo de los nutrientes. En el 
capitulo 17 estudiaremos cl papc1 general descmpcfiado por los descompo
nedorcs y los detritfvoros en los flujos de energia y de nutrientes a nivc1 de 
la comunidad. En cl presente capitulo hablamos de los organismos que inter
vienen en estos procesos y estudiamos con dctallc los modos en que utilizan 
sus recursos. 

No son s610 los cuerpos de los ani males y plantas muertos los que sirven 
de recursos para los descomponedores y detritfvoros. La materia organica 
muerta es producida continuamcnte durante la vida de ani males y plantas, y 
puede constituir un rccurso importante. Los organismos llnitarios se despren
den de partes de sf mismos a medida que se desarrollan y crecen -las cuticu
las larvarias de los artr6podos, la piel de las serpientes, la piel, el pelo, las plu
mas y los cuernos de otros vcrtebrados. A me nuda existen unos consumidores 
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especialisias, asociados a estos recursos desechados. Entre los hongos se Cuen
tan descomponedores especialisias de las plumas y el cuerno, y existen artr6-
podos que se han especializado en la piel desprendida. La piel humana es un 
recurso para los acaros domesticos que son habitantes omnipresentes del pol
va de las casas y que causan problemas graves a muchas personas asmaticas. 

EI dtsprendimiento continuo de partes muertas cs incluso mas caracte
ristko de los organismos modulares. U)S p6Jipos viejos de una colonia de 
hidroideos 0 de coralcs mueren y sc descomponen, micntras que otras par
tes del mismo gcnete continuan regenerando nuevas poUpos. La mayo ria 
de las plantas dejan caee sus hojas viejas y producen otras nuevas; la caf· 
da de las hojas en otono subre d suclo del bosque cs la mas espectacular de 
todas las fuentcs de recursos para los dcscomponedores y dctritfvoros, pero 
los productorcs no muercn durante cI proceso. Las plantas supcriores 5;e cles
prenden tamhicn continuamentL' de las cclubs superfici3les de las ralces, y 
las cdubs corticalcs radicubrcs mueren a medida que una ralz va crcciLndo 
a travt:-.<; del suclo. Estc aprovisionamicllto de matccia organica produce la 
rizos/era, muy rica en recursos. Los tejidos vegetalcs suekn ser permcablcs, 
y los aztkares y compuestos nitrogenados solublcs que dan ~lsf disponihics 
sobre Ia supcrficie de las hojas, manteniendo el crecimicnto de las hactccias 
y los hongos de la Jilo,~rera. 

FinalmeI1t<:, las heces de los animales, ya scan producidas por detritivoros 
herhivoros, carnivoros u parasitos, constituycn otra eategoria de rceur~()s para 
los descomponedorcs y uetritivoros. Est:1I1 compuestas por materb org;inica 
muerta qufmicamentc rdacionada con 10 que hayan comitio sus productores. 

EI res to del presentc capitulo csta dividido en dos partes. En la scc
ci6n 11.2 dcscrihimos los «actorcs~ de la «ohra de (catro" dc 13 dcscomposi
ci6n, y considccamos los papcles rclativos de las hacterias y los hongos por 
un Iauo, y de los detritivoros por otro. LlIcgo, en la secci6n 11.), cstlldiamos 
los prohlemas y proceo<;os relaciona<.ios con eI consllmo por pane de los detri
tlvoros de los detritlls vegetales, \:is heees y Ia carrona. 

11.2 IAls organismos 

11.2_1 Los dcscompolu:dort.·s: hacterias y hongos 

Si un CarrOfl.CCO no toma inmcdia(allH..°llte cI rccur~o III lie rto, cI pruceso de Ia 
ticscOlnposici()I1 Slick cmpezar con 1:1 colonizaci()!l por parte tit- hactccias )' 
hongos. Al mislllo tiempo se punlcll producir otros cam bios: los cnzima.<; de 
los tejidos mllcrto~ puedcn comenz;!r Ia :Iut()lisis dc l:stos y desdohlar los hi
dratns de clfhono y la .... protdnas a form;ts m;is simples, soluhles. La materia 
IlHH..-rta pllcdc . ..,er t~lmhil:n lixiviada por b lIuvia (), en un :tmi>icnle ;Indtico, 
Iluedc perder Illillcrales y ("()nlpUcS{()S ()rg;ini("()s S()11111Ics (Itle lus;lll a (Itlt'l..br 
dislleito:-. en cI ;lgu;I 

L;I~ hactcrias y b:-. Cspur;! . .., de I():-. bongos SU!) ()nlllipH"scnte~ en d ;Iirc y 
d agua, Y COil i'rccllcncia sc italian prescntes ~()hn.· (y a IllellUd() en) b materia 
IllUtTU ante:-. til' que luya 1ll1lCrto, SlIekn scc los prilllero .... l·n tener anT:-.o ;1 

un rccurs(), junto COil los par;isit()s necfOtn·)ficos (\"ca .... e d capitulo 12), Estos 
C()it)llii'.;Jt\()]"es 11rc("()tTS ticndell ;\ utill!.ar 1ll;lterialc:-. ~()Illblcs, principalllll"Jltc 
amino;icitios y :IzlIClrc .... , que difunden lihrCIllentc, Carccen de Ins cllzilll:tS IlC

cesarios para dignir los matcciaics otrtlcturaics tall's como I:i cclulosa, Lt Iig
nin;t, Ia quitina y b qunatina. rvluchas cspccies de I'enfefl/ium, iHucor y Rbi

Z(){Jus, los dcnominauos «hongo .... del aztlctr" tid sudo, crccen con rapidcz 
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en bs prillieras fases de la descomposid()Il; junto con las bacterias que po
seen lIna fisiologia oportunisr;t similar, ticnden a suffir explusiones demo· 
gdficas sobre los substra[os quc han muerto hace poco. c:uando los recur· 
s()s Iibrcmenrc disponibks se han consllmido, esta~ pohlacioncs se coiapsan, 
ah;lI1d()nando ulla dellsidad Illuy ek\'ada de rases perdurantes que poddn 
dar lugal" a LIlla Ilueva explosi{·)ll defl)ogr:itka tall PHlflto com() sc presclltc 
UI1 nuevo rccurso de Illuertc recicnte. "ueden scr consideradas como b ..... 
«espccics sdecciol1ad:ts p()r }"" opor!ullistas entre los <..kscomponedof(.'s (\'(.\ •. 
sc cI capitulo I·i), y pucde[] SCI" cOlllparadas con las espc<'."ics (Cvagahulh.las" 
y «supcrvagahundas" del Illundo de bs an:,.., qlle coloniz:ln las ish" (vcoanst" 
las p;igs. 17')-(). 

Las prinH:r:ts Lises del proccso de dcscolllposici{'m se puedcn estudiar ell 
divers:!s situ:tci{)fH:S d()llleSficas e in(itlstriaks. 

0) Los primeros colonizadon:s del pan viejo son los hongos oportllllisra." 
del alrnic.\(m y dd :lzltcar, uks como Penicillium y Mucor 

h) Ins prirncros colonizadorl's del nectar de las non:s son prnlominanfc
mente las levaduras (hongos simples del azllcar), que pLleden extenderse ilas(;I 
los frutos maduros y prov()car explosiol1es demograficas en el jugo de eslOs, 
(i:tndo lugar :I los productos como el vino y Ia ccrveza. 

c) La produc<:i6n de ensilajc a panir de forraje verde para su consen'a· 
ci(\n como picnso para el ganado, ° de «choucroutc" a partir de Ia col p,lra 
cI COI1SUITIO hlllTIano, dcpendeI1 dc unos colonizadores primarios qlle mcla
holizan los hidratos de carbono solublcs 0 bcilmcntc solubilizablcs. Los orga· 
nismos implicJdos son bacterias, ."oubre (Odo lactoh:lCilos, que rcspir:ln aZtlCk 

res soluhles y producen acidos orgjnicos (sohrc todo :kieln I~ictico) cliando 
Ia fcrmcntaci(lIl cs anacr6bica. La acidez pliede «adobar" b materia vegetal al 
reducir el pH por <..lLhajo de un nivel al que pllcden actuar otros descompo
lledores. 

d) Las plantas que son utiliz:tcbs para Ia olJtenci6n de fihras (por ejemplo 
cJ linn y d yute) son «l'nriadas" microbianamente para separar las fihras del 
resto de tejidos vegctalcs. Las b;lctcrias son las responsahles primarias de estc 
proceso; penetran en b planta a traves de cortes y pequcilas heridas, y sc de· 
sarrollan creciendo a {raves del cambium, hlando y de ficil dcscomposici6n, 
atacando las paredes cdulares de pectina y hemiccllliosa que attn no han si(\o 
Lngros~ldas con cciulosa y Iignin~1. Tamhicn en cste caso, los priOlcfOs cicscom· 
ponedores son organismos simples, oportunistas, 

En la Naturalcza, al igual que en los diversos proccsos domcsticos c indus· 
triales, la actividad de los primeros colonizadores !ie halla dominada por c1 
metaholisll1o de los aZllGlreS y se ve fuertemente influida por la aireaci6n. Cuan
do cl oxfgeno es ahllndante, los azucarcs son metabolizados a di6xido de car· 
bono por los microbias en crecimiento. En condiciones anaer6bicas, las fer· 
memaciones producen lin desdoblamicnto menos cficaz de los aZllcares, dan do 
lugar a productos secundarios como eI alcohol y los :kidos organicos, que 
alteran iJ naturaleza del medio amhicnte para los colonizadores siguientes. En 
particular, la disminuci6n del pH a causa de la producci6n de acidos tiene el 
efecto de favorccer la actividad de los hongos por encima de la actividad 
hacteriana. 

En gran medida es la sucrtc la que determina que especies sedn las primc
ras en colonizar una materia que acaba de marir, pero en ciertos ambientcs 

.existen especialistas que poseen unJS propiedadcs que allmentan sus proha
bilidades de llegar promo a 13 materia muerta. Las hojas que caeo a los rlOS 
o las charcas son a mcnudo colonizadas par hongos acuaticos (por ejemplo, 
Ryphomycctes), que poseen csporas con extremos pegajosos (fig. 11.1 a) y que 
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Figura ILl Ala izquierda esporas (conidios) <.\(: hongos lIillJnllCt'le" aCl.I.llicl)'" 
de b eSpllrtla de un flO (Sq~(Hl Webster, 1<)70), A [a dcreriu: gr:t[l() dl' n!;llZ() 
dd sud(), C()[(Jnizauo por haClerias haci[ares (de R()VllJ &. (:alllphc[[, ['Pi) 

a mel1udo pn:scntan una forma cxtrana que pal'eec maximizar su,,,, prohahili
clades de ser arrastradas por eI agUJ y de qucdar pcgadas a una hOj:l 111(1(.:ru. 

Pucden dispcrsarsc cn:cicndo de: una cclula a orr;! dcnrf() de los tl'jidos 
(fig. 11.2). 

De:spuCs de la colonizaci6n de la materia mucrta pOl' partcs de l()~ hongos 
y bacte:rias "del azucar)), y quid tambitn clcspuCs de Sll lixivi;tci(-)J1 pOl' Ll 11\1-
via 0 denlro dd agua, los recursos residuales no son difusihles y rc~u!lan nd:-. 
rcsistentes a los ataqucs. En tcrminos generales, los cOlllponente~ prillcip~ilo 
de Ia materia organica muerta son, en orden (it' resistcncia erccicntc a b des 
composici6n: aZllCare~ < (menos resistente que) almkh'Hl < ilcmicciul()sa:-., pcc
tinas y protdnas < cclulosa < ligninas < suherinas < cutinas, As!, tLiS un des
doblamiento inicial rapido del aZlJ(,:ar, b descomposici(lIl c()lltim'l;l IlIi'i 
icntarneIlte, C implica la intervenci()f1 de cspecialist:!s micro\)ianos que puc· 
den utilizar las eclulosas y ligninas y deslioblar las proteinas Ill;!S l'olllpkj;l."', 
la suberina (corcl1o) y la cuticula. Se tr;lta de cOlllpues!o.'" cstrllt'lllr;tle~, y . ..,u 
desdohlamicnto y metabolismo dcpcnde del C()[\t;lct() Illu)' inlilllo C()1l I()s de ... 
componcdol'cs (la mayoria dc las cclulasas son cllzim;I.'i de supcrlkic qtlc re-
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Figura 11.3 Los cambios de !;l 
cOll1posici(m eld mantillo de hojas 
de rohlt: dur;lnte su dcscolllposici(m 
en di\'(:rs~\s situaciones: (a) hojas de 
Quercus cerris en d sudo ele un 
bosque de lIungria, :\ In largo dd :1110; 
(b) hojas de Qw:n;us alba en un 
pu_!uerlo rio de Norteamerica, durante 
un L'xpcrimcrHo de 2H scmanas, LIS 
cantidadcs st: cxpn:san como 
porn:nt:ljes dL' las cantidadL's inicialc,,,, 
(Hcspt:ctivamentc dc "I{lth ('/ al.. 
197c;; y Sulx:rkropp el al.. 197o,) 
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Rio de Norteamerica (Augusta Creek) 

quieren Un verdadero contacto fisico entre e1 organismo dcscomponcdor y 
SLI recurso}. Los procesos de la descomposicion pueden depender entoncL'S 
de la rasa con que las hifas de los hongos penetran en una ceiula a otra a traves 
de las paredes celulares Jignificadas. En la descomposici6n de la madera por 
parte de los hongos se 'puedcn reconocer dos categorfas principalcs de des
componedores especialistas: la podredumbre parda, que puede descompo
ner la celulosa, pero deja un residuo pardo formado predominantcmente por 
lignina, y la podredumlJre blanca, que descompone sobre toelo 1a lignina y 
deja un residua cclul6sico blanco. 

Los organismos capaces de utilizar compuestos cada vez mas dificiles de 
descompaner representan una sucesi6n natural que empieza con los simples 
hongos del azlicar (principal mente Phycomycetes y Fungi Imperfecti) y que 
continua habitual mente con hongos septados (Ascomycetes, Basidiomycetes 
y Actinomycetes), que son de crecimicnto mas lemo, producen menos espo
ras, establecen un contacto estrecho con SLI substrato y presentan LIn metabo
Iismo mas especializado (Pugh, 1980). La diversidad de la microflora que dcs
compone una hoja caida tiende a disminuir a medida que los restos mas 
resistentes son utilizados par un numero menor de especies mas altamente 
especializadas. En eI capitulo 16, pagina 626, se da un ejemplo de la sucesi6n 
de hongos implicados en la descomposici6n del mantillo de un bosque. 

La naturaleza de un recurso en descomposici6n varIa en el transcurso de 
la sucesi6n; de hecho, estos cam bios son en gran parte responsables del pro
greso de la sucesi6n. La naturaleza cambiante de un recurso cs ilustrada en 
la figura 11.3 para las hojas caidas de un robIe en el sucio del bosque y en 
un pequeno rfo que atravicsa dicha zona boscosa. Las gcaficas son notablc
meme similares. Los carbohidratos solubles desaparecieron con rapidez, prin-
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cipalmente como resultJ.do de la lixiviaci6n en cl agua (y de modo comparati
vamente mas rapido en el amhiente 3cuatico). Los componentes estructuralcs 
resistentes, la celulosa y la hemiceiulosa, fueron reducidos mas Icntamente por 
degradaci6n enzimatica, y la lignina (medida tan s()lo en e1 estudio del suelo 
del bosque) de modo aun mas Ie mo. Los Jipidos (me didos s610 en cl cstudio 
del rfo) eran degr~ldados con una tasa intermedia. 

Las distimas especies de descomponedores IIlicrobianos no son muy 
versatilcs des de c1 pumo de vista hioqufmico; la mayorfa de elLIS s610 pueden 
utilizar un numero limitado ele substratos. Es la divCfsidacl de cspecies impJi
caelas 10 que pcrmitc la dcscomposici6n de los tejielos estructural y qUlmica
mente complejos del cucrpo muerto de un animal 0 una plJnta. En conjunto, 
una variada flora de hactcrias y hongos pllcde conseguir b. degradaci<5n com
pleta de Ia materia mucrta animal y veget~ll; pero en Ia practic<l, rara vez acttian 
solos, y el proccso serra mucho mis lento si aSI 10 hicieran. EI factor principal 
que retr:IS;1 la de,',composici(m ele los compuestos urg;'inicos es la estructur:l 
cclular compartimcntada d<: los rcsiduos vcgctalt:..... un dc,',componnlor st.: 
cncucntra con muchas 11lcnos harreras en cl cuerpo de un 3nim:!!. EI proccso 
de IJ descomposici(m veget:.J.l Sc vc enormemente acclerado por cualquicr :H_-"
tividad que rriture y fragment<: los tejidos, tal como por cjcmplo !J acci6n de 
masticaci(m Lic los detritlvoros. Esto fOl1lpe Lis c<..;lulas y t:xponc cl contt.:nido 
y las superficies de las paredes cclubres 

It.2.2 Lo~ lit-tritivoros y 10 .... Illicrohi\"oro~ c:.pc(,."ialbt.b 

Los microhfvoros constituyen un grupo de :lnim:llcs que opcran junto a los 
detritivoros, y quc pucdcn resultJr ditkilcs d<: di ..... tinguir de estos (litimos. EI 
nomi1re de microhfvoro s<: reserva para los animales ciiminutos quc se espc
cializan en alimentarse ele la microtlora, y que son capaces de ingerir hactcrias 
y hongos, pero que cxcluyen a los detritus de sus intestinos. La cxplotaci()n 
de los dos grupos principalcs dc la miccotlora requkre unas tccnicas alimenti
cias hastante difcrentes, sohre todo a causa de Lis difcrcncias de Ja forma de 
crecimicnto. Las bacterias (y lcvaduras) Illllcstran lin cn:cimiento colonial que 
surge de b divisi()n de organismos unicdulares, por 10 general .... ohre la supcr
fide de pequci'lJs partlculJs (fig. 11.1 b). Los consumidor<:s especialLst~ls <..k hac
terias son ilH:vitabkmcnte muy pequcllo .... ; entre dlo.'i .,>e cueman protozoos 
de vida libre como las amebas, tanto en el sudo corllO c:n d agu<I, y d gusano 
nematodo terrc~·;tre Fe/ot/era, que 110 consume la .... p:lrtfcub .... entc:ras del ,',edi
mento, sino que ramom:a consumiendo las hactc:ri;lS de b sllpc:rficic tit..' di
Ch~lS pJrtICUlaS. A difcrencia de la .... hactc:ria .... , los hongos prodllccn tHlaS hib:-. 
filamentosas, intcnsamente ramificad;ls, que ell tlluclu:-. especi<..'s SOil C;\p:ICC .... 

de pcnetrar en la m:l{cria org:Inicl. AlgUllO-'i coll:mmidor<:s l..":-.pecblista:-. de bOIl
gos poseell c. .. tiicte ..... perf()rantes, dllipadorc", (por eiclllplo d m'nutot!o IJity

It'ndJ/o). que in.'iI.Tt;1I1 CIl las hib.'i dc 10 . ..., hongo . ...,. Sin cmhargo, b m:lyorb de 
animaics fungiv{)f(lS ralJl(1IlC;1I1 las Ilil:l", y la", UII1Sllilleil entl.."ras. FII alglllj{)S 
C;lSOS existcil c .... trccl!:\ ..... rel:iciollc . ..., Illutualista ..... elltre l.."sclralJajo ..... , hOrIllig;IS y 
termes fullgin)["o ..... y cspecics clractl.."risticas de hongos. btos 1l1tltualhlllo .... se 
l.'stutiiar;in ell d capitulo U. Ohscrvcsl.' que los l1licro\)i\"oros con:-'UIllCI1 un 
recurso vivo y 110 pucdell Sl.."r descritos realmentl.' COIllO organhmos controL!
dos por cl donantl.." (p;'lg. 5(1). 

Cuando mayor <.:s el animal, 1lll.."1l0S Llpaz es de di'itiguif entre 1:1 l11iuotlo
ra como alimcnto y cl tktritus animal () vegetal sohre el que crece dicha rni
crot1ora. Lk ilcc\Ju, b mayorLl de los anilllaics tictritivofOS que ilHcrvienen 

.J.,'-)7 DI·:SCO.\tI'Oi'\F!)(»){\·::'" Y DETJ{ITf\'()R()~ 



Figura 11.4 Clasifica
cion por tamai'io del 
cuerpo de los organLsmos 
de las redcs tr6ficas de 
dcscomponcdorcs 
terrcstrcs. Los grupos 
siguicntes son totalmcntc.: 
carnivoros: Opilionc.:s 
(opiliones), ChiiopodJ. 
(ciempies), Araneida 
(aranas). 
(Dc Swift el ai., 1979.) 
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en la descomposici6n de la materia organica mucrta son consumidores gene
ralistas, que toman cl propio detritus y las poblaciones de microflora asocia
das a d. 

Los invertebrados que toman parte en la descomposicion de la materia 
muerta animal y vegetal constituyen un grupo taxon6micamente dispar. En 
los medios terrestres suelen ser clasfficados de acuerdo con su tamano. No 
se trata de una base arbitraria de clasificaci6n, ya que eI tamano es un rasgo 
importante de los organismos que consiguen sus recursos excavando 0 intro
duciCndose en grietas y hendiduras del mantillo 0 del suelo. La microfauna 
(incluidos los microbivoros especialistas) comprende protozoos, gusanos ne
matodos y ratfferas (fig. ]\,4). Los principales grupos de la mesofauna (ani
males con un diametro corporal comprendido entre 100 JAm y 2 mm) son los 
.caras del mantilo (Acari), los colembolos (Collembola) y los enquitreidos 
(Enchytraeidae). La macrofauna (di'metra corporal comprendido entre 2 y 
20 mm) y, finalmente, la megafauna (> 20 mm) comprenden is6podos (Iso
poda), milpies (Diplopoda), lombrices de tierra (Megadrili), caracoles y ba
bosas (Mollusca) y las larvas de dertas moscas (Diptera) y dertos escarabajos 
(Coleoptera). Estos animales son responsables principalmente de Ja trituraci6n 
inicial de los restos vegetales. Con su acci6n pueden ocasionar una redistribu
cion a gran escala de los detritus y contribuir asi directamente al desarrollo 
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Figura 11.5 Repn:
Sl'ntantes <-k I()s grup(j~ 
1ll:!S import;!IHl'S dt' 
<-ktrilivoros del maIHil!() 
y del suLlo (<-llhujados 
a diSlintas escalas). 

de Ia cstructura del ,suc\o. La Figura II. ') muestra lIna sclcccion de organismos 
que vivcll en cI suclo y eI mantillo. 

Darwin (IHHH) calcllJ() que las lombrices de tierra de ciertos .pastos ccrCJ" 
nos a .'ill casa forrnahan una nueva capa de suc\o de IH ern de espesor en .30 
anos, aponando unas ')0 tonebdas h:.. I cada ano de ticrr~l rell10vida a la su
perFicic dc\ suclo. Los valorcs de cstc orden de magnitud han sido confirma
dos desdc cntonces en diversas ocasioncs. Inc1uso se han n . .'gistrado valores 
supcriores Cil un pasto de Nigeria occidental: 170 toneladas ha I, en eI espa
cio de 2-() meses de fa estaei6n de 1I1ivias (Madge, 1969). Adcmas, no toctas 
las especies de lomhrices de tierra deposit~tn la tierra removida sohre cl suelo, 
por 10 que Ia cantidad total de sllcio y materia organici que desplazan pllcde 
ser mucho mas c1cvada. Alii donde las lombrices de tierra son ahundantes, 
enticrran las hojas muertas, las ITIezclan con la tierra (y las cxponen aSI a otms 
(\escomponc(\ores y (\etritlvoros), horadan la (ierra (aumemanuo aSI la airca
ci(lIl y d Lire-naje) y depositan heees rica,,,, cn materia organica. No resulta sor
prendentc que los ec61ogos cspeciaJizados en temas agricolas se prcocllpen 
por las consccuencias p~lra los cc()sis(em~IS de las practicas quc reducen las 
poblacioncs de gllsanos. 

Los detritivoros se prescnt:m en todos los tipos Lie h:lhitat~ terrcstres Y COil 
fn:cuencia sc les cnclIcntra con una notable riqllci'.:l de cspecies y en IHlmcro 
IllUY elevado. ASI, por ejemp\o, un metro cuadrado d1..' suelo de bosquc tem
pera(\{) put'dl' c()ntencr iOO() especics de :lIlinlales, C{)11 pohlaci()[)l's supni()
res;! los 10 millones para los gusanos nematodos y los protOZ()()S, con pohla· 
(iones de I()U ()()() para los co\Cm\)olos y los :il"aros tid slIclo, y de ')() ()()() Ill:is 
() Illen()s paf:l otros invl'ftehrados (Anderson, 11)7H). La illlportanci;1 rcLtti\';l 
Je Ia microfaun:1. 1a Illl.'sofauna), Ja macrofauna en las comunidades tL'rrl'stres 
varia a 10 largo de un gradientc latitudinal (fig. II.(». La miLTobu[u es rcla
tiv;lmcnte m:b importantt' ell los slldos organicos tid bosque bore:ll, 1:1 tun
dra y d tle.'lierto polar. Aqul, l:i ahundaJl{C materia oq.~jniC:1 e.st:lhiliz:1 cl n':'gi" 
men de liullletl:!d lid sut'lo y suministra microh:ihitats apropiados para proto
zoos, Ill.'nutodos y rotfferos, quc viven en las peifculas de agu:t intcrsticialcs. 
Los slld()s minerait:s, secos y c{didos, de las zonas tropicalcs pn:sent;1I1 pocus 
animalt-s de est()s tipos. l.os profundos suclos org:'tnicos de los bosques tern-
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perados ticncn un caracter intermedio; contienen las mayores poblaciones 
de mcsofauna: ~lcaros del mantillo, colCmbolos y enquitreidos. La mayoria de 
los dcmas grupos de animales del suclb disminuyen de abundancia hacia las 
zonas tropicalcs mas secas, dande son sustituidos por las tcrmes. 

'lam bien a una escala mas local, la naturalcza y la actividad de Ia comuni
dad de descomponedores dependen de las condiciones en las que viven los 
organismos. La temperatura desempefia un papel fundamental en la dctermi
naci()n de la rasa de descomposici6n (Swift et al., 1979), y ademas, e1 grosor 
de las peJfculas de agua cxistentes sobre el material en descomposici6n esta
blecc limitcs absolutos a la microfauna y la microflora m6viles (protozoos, gu
san os nematodos, rotiferos, y aquellos hongos que presentan fases m6viles 
en sus ciclos vitales; vease la figura 3.8). En los sudas secos, tales organismas 
faltan virtualmente por com pIe to. Se puede reconocer un continuo desde las 
condiciones secas, pasando par los suelos anegados, hasta los verdaderos am
bientes acuaticos. En las primeras, la cantidad de agua y cI grosor de las pcli
culas de agua tienen una importancia capital, pero a medida que seguimos el 
continuo, las condiciones cambian, pareciendose cada vez mas a las existen· 
tes en ellecho de una comunidad de agua abicrta, dande la escasez de axigc
no, mas que la disponibilidad de agua, domina la vida de los organismos. 

A diferencia de los estudios sobre habitats terrestres, la ccologfa de las aguas 
dulces no se ha ccntrado tanto en la clasificaci6n por tamafios como en el 
papel fucional del consumidor. Cummins (1974) ideo un esquema que reco
noce cuatro categorias principalcs de consumidorcs invertebrados en los rios. 
Los trituradores son detritivoros que se ali men tan de materia organica en par
tfculas gruesas (partlculas con un tamafio superior a 2 mm), y que micntras 
se alimentan fragmentan la materia. En los rIOS, es muy frecuente que los tri-
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Figura 11.7 Ejempl():-, tk Lis di\TrSaS c:ltcg{)rf:is de «)nslIrni<\(ln.:'" invcrlchuti() ... 
de los J.mhicntes dc: :t~U:l dulce. 
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Figura 11.8 Moddo general tid fllljo de energid cn un rio. Una fracci6n de 
l:i materia org:lnica en particuias grllcsas (MOPG) pasa rapidamente, por lixiviacion, 
al compartimcllto de m:tteria org:inica dislidta (MOD). EI resto cs cO!1vertido 
en materia org;lnica de partlcllias Bnas (MOPF) por tres procesos: (i) rotura 
Illcc:inica; (ii) acci()n de microorganismos que causa un dcsdohlamicnto gradual; 
(iii) fragrnentaci6n pOt" p:lfte -de los trituradores. Tcngase en cLienW tamhien que 
todos los grupos ani males cot1lribuyen a I;t MOPF al producir he(.·cs (lincas 
de uaws). La MOD cs convertida tambicn en MOPF por un proceso fisico de 
floculaci()n 0 por ingcstion de los microorganismos. La capa organica adhcrida 
a ];15 piedras del lecho del rio procec\c de las alg;ls, la MOD y la MOPF adsorbidas 
solm.: una matriz organica. 

tura(\oft.'s, taIes como las larvas de las friganeas Stenopbylax spp., los langosti
nos de agua dulce (Gammarus spp.) y diversos is6podos (por ejemplo, Ase
lius spp.) se alimcncen de las hojas de los arboles que caen al agua. Los colec
tares se alimencan de materia organica en particulas finas « 2 mm). Se han 
definido dos subcategorfas de coIectores. Los colectores-recolectores obtiencn 
las partlculas organicas muertas de los residuos y sedimentos del lecho del 
rio, mientras que los colectoresfiltradores toman pequenas partfculas del agua 
corriencc. La figura II.7 muestra algunos ejemplos. Los ramoneadores-ras
padores prcsentan unas piezas bucales apropiadas para raspar y consumir la 
cap a organica fijada sobre las roc as y piedras y que consta de algas y de mate
ria organica muerta adsorbida sobre el sustrato. La (iltima categoria de inverte
brados es la de los carnivoros. La figura 11.8 muestra las rclacioncs existences 
entre estos grupos de invertebrados y tres categorfas de materia organica muer
tao Este esquema, desarrollado para las comunidades de los rios, tiene eviden
temente equivalentes en los ecosistemas terrestres y tam bien en otros ecosis
temas acuaticos. Las lomb rices de tierra son trituradores importantes en el 
sueio, mientras que diversos crustaceos realizan la misma tarea en ellccho de 
un lago. Par otro lado, la filtraci6n es comlin entre los organismos marinos 
pero no entre los terrestres. 

Las heces y los cuerpos de los invertebrados acuaticos sueien ser proce
sados par los trituradores y colectores junto can la materia organica muerta 
procedente de o(ras fuentes. Ni tan 5610 las grandes heces de los vertebrados 
acuaticos parecen tener una fauna caracteristica, probablemente debido a que 
estas heces suelen fragmentarse can rapidez y que dar dispersadas a causa del 
movimiento del agua. Tambien la carrona careee de una fauna especializa
da - muchos invertebradas acuaticos san omnivoros y se alimentan en gran 
parte de detritus vegetalcs y de heces can sus microorganismos asociadas, pero 
siemprc estan dispuestos a ingerir un invertebrado 0 un pez muertas si se les 
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presenta la ocasi6n. Esto difiere en gran medida de la situaci6n observada en 
el ambiente terrestre, donde las hcces y la carrona tiene sus faunas detritfvo
ras especializadas (vease mas adelante). 

Algunas comunidades ani males estan compuestas casi exclusivamentc de 
detritfvoros y !'lUS deprcdadores. Esto cs valido no s610 para cl suclo del bos
que, sino tambicn para los rlos umhrfos, las profundidades de los mares y la

gos, Y los rcsidentcs pcrmanentcs de las cuevas: en resumen, para todos aquc
llus lugares en los que la luz es insuficiente para que se produzca una fotosfn
tcsis aprcciable, pero en los que de todos mndos cxiste un input de materia 
organica procedente de las comunidades vegeta1cs pr6ximas. EI suclo del bos
que y los rfos 11mbrfos recihen la mayor parte de su materia organica en forllla 
de hojas Glfdas (it: los arboles. EI fondo de los mares y Ins lagos se halla slljet{) 
a un deposito continuo de detritlls proccdentcs de fa surerficie. Las cuevas 
recincn materia organica ciisuc!ta y en partfculas que se filtra a traves del..,uc!o 
y las rocas, junto con cl material arrastracio pot" cl vicnto Y los restos de lo.., 
allimalL's migradore.'i" ":n otf()S h:ibitats, l()s dctritl\'of()S puctlen sn numcric:t
mente menos importantcs que los hcrhivof()s, los carnivoros y los par:1sitos, 
pero invariah1cmente existen sicmprc algunos. 

lL2.:\ I,as funcioncs rdativas de la mkrot1ora 
y los detritivoros 

Los papeles que desempcfbn la microflora y los dctritivoros en la descompo
sici6n ell' la materia organica muerta pueden scr comparados dc diversos mo
dos. Una comparacion num('rica rcvelar;! c! predominio cie las bacteri;ls. Esto 
es casi inevitahle, ya que se esUn contando cdubs individua1cs. La compara
cit:m de las hiomasas revel a un cuadro bastante distinto. La Figura 11.9 mucstra 
las.c:tntidades rclativas cic hiom:lsa represcnudas por los clifcrcntcs grupos im-
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plicados ~n la tkscomposici6n del mantillo del sudo de un bosque (cxpresa· 
das en forma de las cantidades relativas de nitr6geno). Durante Ia mayor pane 
del arl.o, los micro()rganismos I'eprescntahan lIna hiomasa entre cinco y diei', 
ven:s m;is abundantc que la de los detritfvoros. La biomasa de los detritfvo· 
ros variaba mcnos a 10 largo del af10, pucsto que estos organismos son mcnos 
sensibks a los camhios c1imaticos, y durante un periocio del invicrno llegaron 
a SCI' incluso prcdominantes. 

Desgraciadamente, b biomasa prescnte en los divcrsos grupos de.: dcscom
poncdore.:s cs en sf misma una medida imperfe.:cta de.: Sli imponancia relativ;t 
e.:n eI proce.:so de Ia descomposici6n. Las poblaciones de organismos con 
vida corta y gran actividad pucdcn contribuir mas a las actividades de la 
comunidad que las especies grandes, de vida prolongada, pe.:ru poco activas 
(por ejemplo, las babosas), que.: rcalizan una mayor contribuci6n a la bio
masa. En conjunto, resulta muy diffcil establecer la contribuci6n relativa de 
los microorganismos y los dctritfvoros al proceso de la dcscomposici6n. Esto 
sc debe en gran parte a que.: sus vidas estan cstrechamente.: e.:ntretcjidas. 

La descomposicion de.: la materia mucrta no se debe simplcmente a la suma 
de las actividades de los microbios y los detritfvoros: CS, en gran parte, eI 
rcsultado de la interacci6n entre ambos grupos de.: organismos. La naturalez;1 
de csta interacci6n.'ic hall a i1ustrada en la figura 11.10, que muestra los resulta
dos de un experimento muy scncillo en cI que se anadicran hasta scis iso' 
podos a unos microcosmos que contenian 1 g de mantilla de hojas de roble. 
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Figura 11.11 Respiracion rnicrobiana sohre los alimentos y las heces de Ia 
friganea tt:rrestre Enoicy/a pusilta. La similitud de Ia aC[iviclad sobrt: las heces ( 
Y sobre las hojas de rohlc del sue10 de tarnafio similar ( ), contrasta con la 
observada sobre las hojas intactas ( ). (De Drift & Witkamp, 1959.) 
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La presencia de los is6pooos provoc6 un aumento de la respiraci6n microbia
na (un indice de la tasa de descomposicion), aumento que continu6 durante 
mas de 40 dias. Una densidad superior de dicz animalcs por cxperimento tam
bien estimul6 la rcspiraci6n microbiana, por 10 menos inicialmente. La acci6n 
trituradora de cstos detritfvoros dio lugar a partfculas mas pequeflas con una 
mayor superficic (por unidad de volumen de mamillo), aumentando asi la su
perficic de substrato disponib1c para c1 crecimieoto de los microorg~lOismos. 
Sin embargo, se produjeron tambiCn otras consecuencias mas sutiles, ya que 
cI recucnto de las cdulas bacterianas y la mcdici6n de la longitud de las hijas 
de los hongos indicaron qw.: los aninu1cs habian estimulado el crecimiento 
hacteriano, pero habfan inhibido d de los hongos. En otro cxpcrimcnto, rea
hzado tamhien con mantillo de hojas de roble, Ia re.'·;piraci()I1 microbl:ma tue 
significativamente m:is alta sobre Lis heces producidas ror la larva tern':Stre 
de la friganca FnoiLylajmsil/a que sohre su alillv:nto, las hojas secas de ruhle 
(fig. 11.11). La estrccha silllilitud de Lis t:IS~IS de n.:."pir:iCi<'m s()bn." Lis hcecs ~ 

so\)rc las hoias cit" rohlt: trituradas hasta el lllislllO lamafi.() de I()s fragmelltos 
que las hcccs, indica CluC d aumenW de la :lctividad microbiana sc dehia ""0-

hre todo al estlmulo dd incremellto dt' la sllpcrficic. 
EI incremento de la rcspiraci<)n micro\)iana gracias a la acci(·)11 de 10.'> detri

rivOfOs ha .'lido rcgistrado tam bien ell la dcscoll1posici('m dc los l"~H...Livcres de 
pequeno.'> mamffel"o.'>. Dos grupos de cad:ivcn:s dc roc<..lores, lihres de ins('c" 
tos, y con un peso de Fj g, fuerol1 expues(os en d l":ltllpO hajo c()J1(.liciollc"" 
cxperimenulcs. En uno <..Ie los grupos, los c;1d:iveres fueron dcjados inlaCIO...,. 
En el Olro, los cuerpos fueroll provis\()s artificialmelHL' COil tLlneks llKdLllltc 

b punci6n n.:petida dd material con una aguj:1 de disecck)ll, con cI fin de si 
mular Ja ~lcci6n dt: las larvas dt: Illoscas doradas en los cuerpo..., rnucrto.'i. Los 
resuirauos cit.' este L'xpcrimeilto, realizado en un PLld() de Ingb\err~1 1'11 ot()(IU, 
dcmo.'>trarOll qUl' lo.'i (Lllldes fomentahania actividad microhian:! (fig. Il.l2.) 

Los tLtnclcs abkrtos por las larvas de llluscas doradas diseminan b microtlora 
al mi.'lll1o ticmpo que :!umelll:m b :lireacir')I1 del euerpo muer!() 

Los modos en que iIHeraccionan b microtlora y 10..., detritivoro..., puedc S<..T 

estudiada siguiendo a un fragmento de hoja a 10 largo de to do el proceso 
de dcscomposici()n, y ccntrando la :ltcnci()Jl en lin:1 parte de la pared de una 
cclula. Inicialmente, cliando !a hoja cae ;II sue!o, Ia pared ce!ular se halla pro· 
tegida ele 10.'1 :ttaqut's microbian()s dehid() a que sc encucntran dentro de! teji
do vegetal. La hoja es luego lllasticada y e! fragmenw IK'netra en e! intcs(illo 
de un is()podo. Alii St' e!1ClIl'ntLI con Ulla nuevallora microhian:l, Ia intestinal, 
y st' ve somt'tido :I 10." CI1ZilliaS digc.'Itiv()s del i:·/)pod(). FI fragl1leilto de h()ja 
sale del l"lJ<.:rp() del i...,(~)p()d(), 11l{)dificldo ;1 cau...,a de .'IU paso por t'l tractu di-
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del U l.'. lIIl.l Illcdid;l dc Ll 
:llIIVid:ld llW!"()!lUll:l. :l p:lrtlr dc 
I()..., '·lln[h)..., !llllcrl()"" dc pCqlH.·(j()..., 
Ill.l!Ilikr<)"" t r )I( )(";I([()\ ("n ulindr()\ 
«tic fc""pir:lt·lr')(1" \" Pf()ICt.:it.iO"" 
,Ie [I)..., ,ll:lqllC:-- dc in:--Cl·tl):--. 1111 

grupo de CllLi\"l'ft" . ..., fuc dCj:ld() 
InLlCl(). !llIClllr:tS que (."1 C'>(."gulld() 

[lit" :lgLw·rcldo fcp<.:tid:U1H.:!lte ("Oil 

UIU at.:llj:1 dt" dl:-'C(cir')l1 para 
.,>illlul;ir b :1(CI<·)l1 de los tlin<.'ks 
:l!licrt()..., 111)f LtC'> lafvas (It: mOSC1S 

dOf:ld.lC'> (Dc PUlman, 197Ha). 



Tabla 11.1 Compol1l:n
tes org:inicos principall..'s 
(como porcl..'ntajc del 
peso 5e(0 total) de los 
reclirsos dt: los dcrritivo
ros. (Recopilado por 
Swift e/ lit.. 1979, donde 
se citan las rcferencias 
origina!es. ) 

Hoja de caducifolio 

Madera de caducifolio 

Bacterias 

Bongos 

Oetritfvoros invertebrados 

Heees de invertcbrados 
(milpies) 

Heees de vertebrados 
(caballo) 

Cadaver de vertebrado 
(novillo) 

gcstivo. Forma paw: emunn:s de las heces del is(>pocio, yes atacado con mu
clla mayor f:lcilidad que los microorganismos, ya que ha skin fragmcntado y 
parci:i1mentc cligerido. Mientras los Illicroorganismos 10 est:lIl colonizando, es 
posihlc que d fragmento sea ingt'rido cit' nuevo, quiz:l. por un coit:moolo co
pnA':Ig(), y atradl'sa elltonces t'l nut'\'() amhkntl' de! illtt'stino del col6lnholo 
LJnos fragmt'ntos incomplt:tamt'llte digeridos put'tkn saUr de nut'\'o al t'Xlt'
rio!", estl Vt'Z en 1;ls heees de! colCmhoJo y at'lil m;is acct'sihlt:s para los mi
(T()org:lI1islllos. EI fragmento pucde pasar por otros \'arios tractos intestinaks 
en SLl tr:lIlsfol"lnaci()[l dcsde un pedazo de tcjido mucrto a .'Ill dcstino inevita
hk de convertirse en di{")xido de carhono y rnincrales. 

Fstt' modo «reduccionist~l)} de consider:!r cI proceso de b descomposickm 
pone de re!icv<: b manera en qut' illteraccion:Ul !a microflora y los detritfvo
ros. Sin t'mo:lrgo, t'xiste una forma at'1I1 Ill:l.S (,spectacular de visualizar e! pro
ceso, si I"ecorcbmos quc e! intcsrino de! animal es tan s()lo un tuho del am
biemc extnior que atravicsa su cunpo. La part1cuia dt' tloja muert;l atraviesa 
una succsi6n de amhientes diferentes en cI transclIrso de su dcscomposici(>n; 
algunos de cstos amhkntes son los amhicntes controlados clel intestino, otros 
son los cOnlt'nidos cn las heees () 500re las partfculas del suLlo con las que 
5C Illezclan. COllsidcrancio cle cste modo, podclllos vn quc d proeeso de des
composici{m cmpicz~1 a mellucio dentro del tracto digestivo de un herhivoro: 
Ia descomposici6n es en gran parte microbiana, y son los prociueros secunda
rios de la cit'scolllposici6n microhiana los que constituyen la Fuente principal 
de alimento para cI hcrbivoro. Este rroceso st cstudiara en detalle al consicle
rJr cI mutualismo (entre hcrhivoros rumi~mtcs y microorganismos; capitulo 
13), pero tamhicn podrfa scr ;malincio aqui como inicio cle un proccso cie dcs
comp()sici6n microbiana. 

11.2.4 Composicion quimica de los dcscomponcdoccs, 
los dctcitivocos y sus cccucsos 

Existc una gran diferencia entre 1,1 composici6n del tCjido vcgcCJI mucrto (re
curso primario) y 13 de los tcjidos de los organismos hctcrotr6ficos que 10 eon
sumcn y descnmponcn. Esta diferencia se halla i1ustracla en la tabla 11.1 para 

Otros 
polLsadridos 

Carbohidratos de la pared 
Upidos de reserva Cclulosa cclular Lignina Proteina Ceni?;! 

8 22 16 13 21 9 6 

2-6 1-2 45-48 19-24 17-26 0,3-1, I 

10-35 5-30 4-32 50-60 5-15 

1-42 8-60 2-15 14-52 5-J2 

2-26 I l-31 5-9 38-72 9-23 

2 38 II 8 

2 5 28 24 14 7 9 

50 39 I I 
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Tabla 11.2 Compo-
sici6n de elementos 
nutritivos de los recursos 
utilizados POf los detri-
tfvoros (porcentaje del 
peso seeo). (Recopilado 
por Swift et aI., 1979 
dondc s(; dUn las 
rdcrencias originaks.) 

b rcducid;1. propon:i{lll 
de nitr()gcflo 
en l:I mat(.·rI~1 vcgct,,1 
limit;1 la tasa 
de su dcscomposicion 

N p K Ca Mg 

Hoja de.: caducifolio O,')G 0, I 0 O/)() 2,3') 

Madera Ot.' cauucifolio 0,1- 0, ') 0, \-0, 17 o,o6.(),4 () ,O(l·l ,) O,OH1,1,) 

Bacterias + IS I (, I 2 I (), I S· I ,() 

Bongo,.., 1,5- 5/) (),I-O,7 (), 1 2, l) fJ, I .:) ,.-) 0, I ·0,2 

DetritivOfOS 
invcrtdJrados '},H I (), ') (J,K-(),l) (J, I ·0,--' 0,)- 1 0,) (J,l-O,) 

los principail's cc)mpOnCI1H.'s org{U1icos, y en 1:1 tahb 11.2 p~lra it)S cklnCnl()S 
l1utricntl's (veast.: tamhitn la figura ).l:~)_ Micntr:ls qllt' los componentcs prin
cipaks dc los tcjidos \'LgLlail's, particularrncnlc de las paredes cc!ulan-'~, son 
los polisac:iri(\o,,, estructurale.", 0,,,t()s tiL'IHTI s(')lu un:! importancia ntl'n()r l"n 
los cuerpos de los lllilT()()rganislllos y los detritivoro,,,_ Sin emhargo, pilr ser 
mjs diffeilcs de digerir qlle los carhohidrato." de rcSt."IT;! y las prol(,:inas, lu,.., 
compuestos qufmic{)s estructurales cOl\stituyen allJl una parte illlportantL de 
las htxes de los dclritlvofoS, Las hcces d(' los dctritlv{)ros y cl tejido vegetal 
ticnLn muc!lo en COl11l1!1 dcsde el pU!lto dt: vista qUillli((), peru cl contLnid() 
en protdnas y Ifpidos de l()s dctritl\,oros y de b mieroflora LS signitkativ:1 
lllLntL m::ls dc\'ad() que cl de las plamas y LIs helT.". 

I,a tasa e(ll1 qUL se dcsc()!11I){)I1C b lll:lteria ()rg:illica muLrta dcpcnde en 
gran mcdida de.'ill contcni(\o en llitr<")gnlO dispoJlihil', () del nitr(lgeno (;lIn() 
nio () nitrato) que Se hall:! disponihk dcsdc el exterior Est<> LS dehido :1 que 
cl tejido lllicrohi:l[)() [iene una proPO["Ci{'lJl entre cari1()no y nitr<\gcn() de :Ipro
xin1adamcn{e 1():i. En (llras pabhras, una p{}hLtci{'}n Illicf(lhiana ('()II II g dc 
peso s()lo st: punk desarrollar si cxiste I g de nitf(')gel1() dispollible. La Ill:t
y()r parte de las matcrias \'egLtales l)rcscl1tan una pr()p(}rci<'Hl de clrb(lI1() 
y ni{f(\gcllo de ·W-HO: 1 Por consiguiente, s(llo puetlc m:Hltellel" ulla bium:!s;! 
limitada de organismos desl'OlllpOIlLllorc,.." Y pOl' cil() Cjuedad limitado d 
ritmo dd proces() de dcs('oI11p()sici(1I1. Si cl nitr()gel1o es ahsorhido dc algu 
na otr;:! panc, .'iC PlIC<'\c dcsarnlll:Jr un;! hi(}nusa milT()hian:1 l1l;is illlp{}rtantl' 
y 1:1 des(,(lmposici(ln :1\,;lnZ:I nds r:'ipidalllentc l!lu ('(lIlSl'l'lICIll'ia illlp()rtalite 
de dlo eStriha en que despul-s de \a adici{'m dc materi;l vegetal ;t\ ,,,udo, cl 
nivel de nitn')geno dd sueln ticndc :I haj:n r;ipidalllente :II scr illc{)rporado 
a lJ biomasa microhi:I1l;t, ESlc ekdo LS panicubrl1ll'lltc cvidcntl' ('II la agri
eultura: :II enterrar con LI araLl() los rastrojos sc punk pro\'oclr una dcfil"il'1l 
cia en nitr()gcno del cultiv() sigllicilte. El IlJiSIl1() IH()lTS() ocurrc Clundo LIS 
hoi;!s IllUcrt:lS cae II suhre eI sue\o del hosqut' Si no ll:ly II it n'}gelJo disp()llihle, 
(Odo el proces{) dc l:t dCS(,{)1I1P()sici('m St' haec Ill:is kllt{), y LIS IWj:1S Ill) des
COIl1PLH'St;IS Sl' aCtlllllllan. A liifncllci:l dc Lt,.., pl:lllt:1S, It)s cunpo..., dc In" :1[\1 
males {iclJl'1l lIll c()cic!lll' (:iN sillliLn al dt' b hi()!!l:IS:l Illinohi:llu: P()I ("[I( l, 
Sll dcsc{)Jllposiei('111 n() St' !tall.1 litlliud:l ptJ] Ll (h"P(111ihil1d:ld dcinitn\l;clI(l, 
y los cl1erpos :lIlillLlks ticlldt'n:l dev'()lll[)()[ll'ISl' C()IIIllUc\U lIl:i,.., Llpidc!. qlle 
b materia \'cgettl 

(:u:llll\o l(lS ()rg:llli."lllo.-; llIlWn().", () .,,\1.., p',lrle."'. se t\C.V·(JlIlP(lllCll s(lhre t'l 
such) () delllfO de (.1, elllpil'l.:lll :1 adl[llirir 1.1 pmp()rci(")1\ clr\Joll()-llitf('}gl'l1() 
de SllS (\esc(}mp(lllt'd()rt'.", Esl() expltC:ll'[1 gUll panl' clllt'clio de quc b.., pr()
porciol1cs C/0: de los stich).'" ."e:lll Ull siJlliLtro L!l (',"Ie selltldu, el shtellla de 
dc."coIl1POJlc(\ol"cs cs lll:tfcld:IIHe!\lC hO[JK'(),q:ltit.'() F1I conju!llo, si se ;l!lade 
:il suclo un material COil un c()ntellil\o ell nitr{')gcl1o inferior al 1,2-1,~ 'X" 
wdos los ioncs ~IIlHJllIO disponih1cs SOil ;lhsorhido.., SI e! lll:ttCfi;t\ prescllt;\ lIll 
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t-Il el ~LJd() 
t-, .. notahlt-Illt-ntc 
c()n~l;lntt-

tan s610 UIlOS pOCOS 

detritivoros poseen 
cclulasa.s propias 

la mayoria 
de los detritivoros 
dcpendcn 
de las celulasas 
microhianas 

contenido en nitr{)gello superior al 1,8 'Xl, los iones ;lmonio ticnden a quedar 
libres. Una COllsccllencia de clio cstriba en que las proporciones C/N de los 
sucios ticnden a ser hastante c()nst~tntes, con un valor aproxim~ldo de 10-
aunque en sitllaciones extremas en las que ci sucio es muy acido 0 esta en
charcado, este valor plledc Jlegar a Sl"r til: 17 (10 qlll" indica que la descolllposi
ci6n l"S Ienta). 

Otros minerall"s, sohre todo c1 f()sforo, se enClIentran (ambitn en conCl"Tl
tr~lCiones mis de vadas en c1 clierpo cle los detritfvoros y microorganismo que 
en los detritus de que se aliment<ln. Al igual que d nitr6gel1o, e.stos mincralcs 
puecien limitar d tanur10 til: Lis pohbciones de dcscomponeclores y Ia tasa 
con que se produce la descomposici6n. La idea de que la disponibilidad de 
los nutricntes mineralcs pucden habitualmcnte limitar cI proceso de la des
composici6n ha sicio clisclitida por Swift e/ al. (1979). 

No se debe pensar que la linica actividad de los descomponcdores mi· 
crobianos de la materia muerta consiste en climinar por respiraci6n ci car
bono y en mineralizar cI resto. Una consecuencia importante del crecimicnto 
microbiano cs IJ ~lClImlllacj(m de prodllcto5 seclInciarios, particlliarmcrw.: 
cc1l1losa flll1gica y polisacirictos microbianos, que por su parte puedcn sufrir 
una ciescomposici6n lenta y contribuir al mantenimicnto de Ia cstructura del 
sucio. 

t 1.:1 Interacciones detritivoro-recurso 

11.3_1 Consumo del detritus vcgct;.t1 

Dos de los principales componentcs organicos cie las hojas muertas y Ia ma
dera son la ceiul()sa y la Iignina (tabla 11.1). Estos componentes plantean pro
blemas digestivos considerablcs a los consumidores animalcs, la mayorfa de 
los cllales no son capaces de prodllcir la maquinaria enzimatica nccesaria para 
desdoblarlos. EI catabolismo de la celulosa (ccluI6Iisis) requierc enzimas de 
tipo celulasa_ Sin c1los, los detritivoros son inca paces de digcrir los compo
ncntes celul6sicos de los detritus, y par consiguiente no pueden obtener de 
cilos ni energia para reaUzar un trabajo ni los m6dulos quimicos m<is simples 
para la sfntesis de sus propios tejidos. 

Las celulasas de origen animal han sido icientificadas de modo definitivo 
en un nlimero notablemente rcducido de especies, ya sean detritfvoros 0 in
vertcbrados herbfvoros. Se ha encontrado celulasa animal en cl caracol her
bivoro Helix poma/ia (Koopmans, 1970), y parece que la poseen tambien otros 
tipos de moluscos, algunas larvas de mosca y unas pocas lombrices de tierr'J 
En estos organismos, la celul6lisis no plantea problemas especiales. 

La mayorfa de los dctritivoros carecen de celulasas propias, y por clio dc
penden a menudo de la producci6n de celulasas de la microflora asociada 0, 

en algunos casos, de los protozoos. Las interacciones van desdc el mutualis
ma abligado entre un detritivoro y una microflora 0 microfauna intestinal cs
pecifica y permanente, pasando por ci mu/ualismo /acultalivo, en que los ani
males utilizan las celulasas producidas por una microflora que es ingerida junto 
con los detritus a medida que pasa par un intestino no especializado, hasta 
eI «rumen externo», en el que los animales asimHan los productos metab6li
cos de la microflora, productora de ceiulasas, asociada a los restos vegetalcs 
o las heces en descomposici6n (fig. 11.13). 

Se encuentran ejemplos daros de mutualismo obligado entre ciertas espe
cies de cucarachas y tcrmes que dependen de las bacterias 0 los protozoos 
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1. Celulasas 
animales 

INGESTION 
./ ___ -:- DE CELULOSA - __ ~'

POR EL DETRITlvORO 

1 
"RUMEN INTERNO» 

2. Celulasas producidas 3. Celulasas producidas 
par simbiontes localiza- par la microflora 
dos permanentemente ingerida durante su 
en una regi6n modifi- paso por el intestino 
cada del intestino no espedalizado 

4. Sin 
celulasas 
activas 
en el 
intestino 

}'igura 11.13 (;;\n1;\ de n1ccanislll()s 
que :lLiopran los dctritfvUfO .... pJCl 

digerir 1a cL'iU!O'''':1 (cdul()lbb) 
Celulohsis J 

~(RUMEN EXTERNO" 

Celulasas de la mlcroflori:l 
del suelo y dl.'1 mantilla, que 
actuan sabre los detritus 
vegetales antes de su 
ingesti6n vIa sabre las 
heccs que son reingeridas (SCgllll S\vift et at., 1979). 

la ... ((-rlllC .... dt"jH:lldcll 

dt: 10 .... proto:r.oos 
y Lt .... h~ll"tt·tia .. 

los gu .... ;tIlO." til- 10 .... 
barco .... dC(lc:luit-n 
til: h'H:t(:rL\~ 
flIuy "-·~IH.:ci:ll,,-·~ 

simhi()micos para la digcsti6n en los polisacaricios estructuraks dc las plan
tiS. En las termes infcriores, como por ejemplo Hutermes, los protol.oos cons
tituyen hasta mas del 60 % del peso corportal del insecto. Los protoz()()S sc 
Julian situaclos en el intestino posterior, que se encuentra dilatado furman
do una holsa rectal. Ingiercn partlculas finas de madera, y son rcsponsahks 
de una importame aclividad cduioiftica, aunquc aquf intcrvienen tamhie-n 
hacterias. Unas termes que tie alimemahan cle una madera constituida por 
un ')4,6 % de celulosa, un IH,O 'x, de pcntosanos y un 27,4 'X. de lignina, pro
dUcian hcCt:s que contcnfan un IH % de ccllliosa, un H, ') 'x, de penrosanos y 
un 7,), ') % eIe lignina, 10 que indica una digesti6n efica? de Ia cclulosa, pero 
no d<: Ia lignina (Lee & Wood, 1971). Parece que estas cifras tiellen una vaJi
de? general para cI caso cle las terllles, pero se ha encontrado qu<: Neticu/iter
mes digiere un HO % 0 mas de la Jignina existente en Sll alilllento. Dc est<: 
tema se hahlara con dctalle en c1 capItulo 13. 

R<:cicntemente se ha estudiado una simhiosis cxtraordin;lria en Ia qu<: in
tervienc cI gllsano de los harcos 0 t~lladro Lyrodus pet/icel/attls. A pesar (il 
Sll nomhn.: de «gusano», se trata de un crust~icco qu<: constitllyt) d terror dl 
todos los navlos de madera. Abrc galcrfas cn b madera, IX'[o uliliza tina colo
nia de haClerias, desconocidas hasla haec poco, para que n:aliccl1 ci trabajo 
dc di~crir fa cdulosa. Estos simhiontcs viven en lIna glJndula eSlx:cial situada 
entre las hranquias dd taladro y su es6fago. Las hacterias ohticnen Sll eclulo:-':I 
del intestillo dd taladro, pcm ohtit:ncn Iambil:Il olro recursu, nitfl')ge!lO 1110 

lccuiar dislleito, dd agua quc tluye por las hra'Hiuias. Poseeil en LI:"g() Il()tahk 
dc dignir Lt cclulusa y fij:11" Ilit("(')geno al mismo ticmpo. I.a IlgUL\ 11 \., IllUCS

tr:1 quc un:t pohbei()Il aislada de diehas hacleria:-. punic creel'!" ell IHcsl'IH:ia 
liL" cciulosa, peru Cll auscncia de loda fUCI1tc de Ilitf(')gCllo . ..,ako b..., llloil-nil:l:'> 

de niln')gcno uc la atm()sfera. Los espn ialistas cn ingcllicria gClll·tict dcsc:t 
ri;1Il poder producir unJ criatura de cslc tipo, ya que se[\'iri:! par:1 l'Ollvcrtir 
1.1 lll:lteri:1 vcgcI;11 en alimelllo protcic() d<: gran calidad 

I":IS C<Khinillas (is(')pod()s) constituycn lin huen cjernphl dc dClritl\'()!"():-' c()n 
una a:-.ociaci(m simhi(mtica faClllt:Hiv;t en Sll inrestillo no cspeciali?a(\o. Sc ha 
reghtradu actividad ccluh')sica en cl inleSlino cle los is()p()dos, pem till cuida~ 
(\oso examen ha dC[l1ostrado que dii . .-ha anividad cs de ()rigcn Illicrobiano 
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Figura 11.14 Crccimi<.:nto de 1:1." 
h:tcterias aisbd:l~ de la «gl:lndub de 
Desluyes" (it: un gLLsann de los h:lrC(),", 
a V:; "C, en un Illedio liquido haio 
una :ltm(lskr:1 de nitr()geno, oxigeno 
y :tnhfdrilio carb6nico. EI cultivo 
contenia cciulosa ell polv() pew 
ninguna fllentc adicion:iI de nitn'lgello 
(Dc Waterbury et aI., \9H.1.) 

(Hassall & Jennings, IS)7~). AI incui1;lr los intestinos cxtirpaclos de Philoscia 
mllscorum en contacto con una pehcula dc carhoximetilcc1ulosd, y tenirlos 
lucgo para determinar si sc hahra producitio Ia cclul6lisis, fue posihlc demos
tr;lr Ia presencia de cc1ulos;1 en detcrminados puntoS del intcstino. Tras I:! 
aciici6n de agentes <lntimicrohianos para matJr la posiblc micro flora del in
testino, no se pudo dctectar actividacl cclulolftica, pero Csta St pn:semaha de 
nuevo si se dcjaha que cl animal ingiriera mantillo dL hojas, con su microtlora 
asociada. 

Finalmentc, parcee que una amplia gama de cktritfvoros han ele depcnder 
cle la microflora exogena para digerir la cclulosa. Los invcrtchrados consu
men entonecs los detritus vegcta1cs, parcialmente digeridos, junto con las hac
terias y los hongos asociados; es indud~lblc que obtiencn una proporci6n sig
nifieativa de la energfa y los nutricntes neees~lrios gracias a la digestion de la 
propia microflora. Se puccle clecir que estos anima1es, como cl colcmbolo 
Tomocerus, utilizan un «rumen externo» en I;t provisi6n de materias asimib
hies a partir de residuos vcgctales indigestihles. EI fen6meno del «rumen ex
terno» alcanza su maxima especi;llizacion en los cscarabajos «de la ambrosfa» 
yen cicrtas especies de hormigas y tcrmes, que «cultivan» hongos en huenos 
especialmente excavados (secci6n 13.2.2). 

Dada la versatilidad que se observa en el proceso evolutivo, resulta sor
prcndente que tan pocas animalcs que consumen plantas puedan proc!ucir 
sus propias cclulasas. Janzen (1981) ha argumentado que la cellliosa ha sicio 
clegida como elemento principal de construcci6n de las plantas «por la mis
rna raz6n que nosotros construimos casas de horrnigon en las zonas con ete
vada actividad de las terrnes». Por consiguiente, considera que et uso de la ce
lulosa es una defensa contra los ataques, ya que los organismos superiores rara 
vez pueden digerirla sin ayuda. Pero, si la microflora ha desarroliado la capa
cidad de producir ce1ulasas, iPor que no 10 han conseguido los animalcs? La 
respuesta estriba quizas, en parte, en el hecho de que las dietas de los herbivo
ros sue1en sufrir de un abastecirnicnto limitado de nutrientes crlticos, tales 
como e1 nitr6geno y el f6sforo, mas que de energia. Esto impone la necesidad 
de procesar vollimenes importantes de materia para extraer las cantidades ne
cesarias de nutrientes. De hecho, la producci6n energetica de la cclul6lisis, 
si esta fuera empleada rutinariamente par los animales, podrfa llegar a crear 
problemas graves en el aspecto de la eliminaci6n de la energia residual (Swift 
et aI., 1979). 

Naturalmente, no todos los detritus vegetales resultan tan diffciles de dige
rir para los detritfvoros. Los frutos cafdos, par ejemplo, son facilmente ex-
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moscas de la fruta 
y frutos podrido~ 

plotados por muchos oportunistas, entre eUos insec{Qs, aves y mamiferos, 
Sin embargo, como lOdos los detritus, los frutos en descomposici6n llevan 
asociadas una microflora, que en estc caso consta sabre todo de levaduras, 
Las mOScas de la fruta (Drosophila spp.) se especializan en alimentarse de es
tas lcvaduras y de sus productos secundarios; y en el compost domestico, Caf-

(a) 1968 
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magnus 
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pe/tder 

1969 1970 

Carabodes 
/abyrinthicus ~rll i i LLUlJIU: 

(b) 
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:- 1 Hifas 
l. J de hongos . 
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I de hongos amorfo 
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J.....~ I 'Nanhermanma \ 
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o 
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' ydrabodes labyrmth/Clls \ 

10/_ _ ----" 0 
o 25 I 75' 100 

Tect()cephe!ls 
veti/tus 

% MATERIAL AMORFO 

OpPI.1 spp 

I:igura 11.15 CO[1tcnido intL'stin;ll dc :k:If()~ orih:itidos dc un hosqut' de Kent, 
IngLiterra. (a) \';lriacir'1l1 tt'mporal dl' I:L :LiimeIH:lcit'H1 de Ires cspecies :L p:mir 
de ttS hoja ... cliLia .... dt' (.'(1:-;((/1/('£1. !1to:--.tr;tndo Lt cOlllposickm /lledia del cpnlcnldo 
illtestin;ilen Cll\:! IllUe:--.tr{;() (h) Pf()p()rCi(llll'S Illedtas de hl .... tres allr1lcnto .... 
principall's ell las cspecit's que ftJ('ron m:is ahund:tnte .... durante un l'studio 
dc 20 nlt'scs. Los conslllllidore.<' l'speci:tIi/~I(.I()s quctbn cerCI de [os vertices dd 
trijngu[o, mil'ntra'i que !:Is l'specit's generalistl'i qUl'dan rllj<, pn'lximas al cel1tro. 
(lk Anderson, 1l)7~.) 
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I()~ <ktritus vegt·t .. k.s 
}' I;r mkroflot~t 
son tipiclmcntc 
c.:on.'oumidos juntos ... 

... pero la microflora 
es la mas nutritiva 

g:ldo elL fru{Os, estudiado en Australia, se ellcontrarOIl cinco cspeclc .... LIe !Hus
CIS de la fruta COil prcfcrellcias por ckterminadas cltegorLls de frutos y vcrdu
ras en descomposich')J1 (Oakshott eta/., 19112). IJros()/)/li/a hydei), imm(f.{rtlJls 
prcficren los melones, n. !Jusckii se especializa en bs ho["ulizas en descom
posicir')Jl, rnicnrcls qlle I>. simI/lolls cs Ill:is lihcral ell SliS gllstoS por divers:!." 
frlltas. Sin emhargo, b especie cOllllini.J. me/(U{()).!,tIS((,}" lll11cstra lit);! dara pre
fercllcia por las U\":IS y bs peras en <.Iescomposici()[l I )ehclllos tener cn CUell
I:l quc los frutos en dcscolllposickm puedcn tene .. Ull ckvado porcentaje de 
alcohol. Las levaduras son hahitualrnclltc SliS primcros c()loJlizadores, y los 
aZl"J(.:arcs <.Ic I:i fruta son fcrmenta<.ios a alcohol, que l1orTlulm<:!lte es t()xico. 
a VCCTS inclllSO para Lis propias kvadllras. n. nle/tlll()/!,as(cr tolera estos deva
<.ios niveles de alcohol porquc produce gran<.ie.'> clIltidaclLs del enzinu :lIc() 
hoI deshidrogcn:lsa (ADl I), <.JUl" eil"sdo])[;1 d l"t;lIlol a Illct:lholitos inofcnsiv()s. 
Y 10 <.JUl" cs mil) !'Iorprcnekntc, !'Ie 11:\ dCll1ostr:tdo quc cst! 1110SCI de la fruta 
puedc tHilizar d ctallo[ como rl"curso (Parsons & SpeIllT, 10HI). I.as l1ort:tiiz;ls 
en descomposick)f1 prodllccn Illuy poco alcohol, y n. Imsckii, que estt :iSO
dada a dbs, prociuce muy poco AUI-!. Se encontr() <.jul"!as cspecies que pre
fcrlan los mdoncs, Illoderadam<:ntc alcoh()[icos, produdan niveil"s intcrml"
dios de ADI-!. La horrachina lJ. me/aNof,aster est:i as(}ciada tamhicn a In.'' 
productos residu:til"s eil" Ia dahof:H..·i(m del vinn (recihc tamhil·n d Ilolllhrc de 
mosca dd vinagre). 

Dl"hido al estrecho contacto eI1lrl" Ia micro flora y los detritus vcgct:t!cs, 
existl"1l inl"vitlhlcmentc nUlllcrosos consulllid()rl"s gl"llcraIistas qu<: ingiercn alll
hos reeursos. Sirnpicmcntc, cstos ~tniI1l,tles no pucdcn conseguir d tom:!r un 
hoca<.io de un rl"curso sin ingerir tamhi6n cI otl"O. Asi, por l"jl"mplo, I:ts figu
ras 11.15:1 y h i1ustran los ciiversos c()mponentes de Ia dicta de varios acaros 
orihjtidos, que sc l"ncuentran en d nuntillo de un hosque de Kent, fnglate
rra. Existcn ciifercndas intcrespl"cificas evidentes en cuanto a Ia import:mda 
rdativa e1d material flingico, d material vegetal superior y Ia materia org:inica 
amorfa, y algunas especies estan mas especiaJizadas que otras, por 10 menus 
<:n cierlas cpocas del ai10. 'lbdas c1!J.s consumen mas de uno de los compo
nentes potcnciales de Ia dieta, y Ia mayorfa son gencralistas notables. 

La biomasa de la microtlora parecc constituir un mcjor rcclIrso alimenti
cio que el detritus vcgl"tal. Un indicio de SlI importancia rdativa en Ia dicta 
se ha cncontrado en los l"studios sohrc la cficil"ncia con que son asimilados 
los hongos puros 0 las hojas de arhol no tratadas. Por cjemplo, un triturador 
de agua dulce, Gammarus fJseudolimnaeus, asimilaha discos de hojas csteri
les puras de olmo 0 aree con una eficicncia de s610 eI 17-19 % de su contenido 
energetico, perdiendose cI resto de las heces. En camhio, cuando se suminis
traba a los detritivoros un cultivo puro de hongos acuaticos, asociadas nor
malmente a las hojas de los arboles en los rios, la eFicicnci:J de asimilaci6n 
fue del 74-83 % (Barlochcr & Kendrick, 1975). 

ESlOS resultados Ilcvaron a Cummins (1974) a camparar el tejido microbia
no con fa mamequilla de cacahuetc - un ali memo nutritivo que se presenta 
sabre una galleta nutritivamente inserviblc, cl detritus vegetal. Aunque esta ana
logla es bastante ingeniosa, quizas exagera un poco cl papd de la biomasa mi
crobiana. EI componente organico ingerido en mayor cantidad par los detri
t1voros es gencralmente el detritus vegetal, y par 10 tanto, aunque es asimilado 
con una baja eficiencia, puedc sat is facer una parte considerable de las necesi
dades del animal. Quiza sea mas exaclQ comparar 10 que ingieren los detriti
voros con una galleta muy gruesa sabre la que se ha extendido una capa muy 
Fina de mantcquilla de cacahuete. Dc todos mocios, es includable que una par
te imponamc de la dieta de los detritfvoros terrestrcs y acuaticos dcriva de 
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los hongos y las hacterias, y se dispone de una cvidcncia considerable que 
scnala que, entre los cletritivoros de agua dulce, POf cjemplo, los animales pre
fieren los detritus «alinados» por los micro bios v crecco mejar cuanda sc ali
mentao de dlos_ 

11.3.2 Las heccs como alimento 

!feces de irwcrtebrac/().<' 

Una gran propofci(m de la materia organic:! mucfta lk los sudos y de lo~ sedi
memos acu:iticos esta formada prohablementt' de hect's de invt'ftebrados. Los 
detritlvoros con alimcntal"i(\n gcnt'ralista suclcn ineluirlas en St! dicta. En mu
cllos casos, la reingesril")J1 de las hClTS tienc lIna gran importaneia. En cI laho
ratorio, cl milpies A/J/JI..'I()rid montaJla, que vivc en cl lH:lntillo, fllostn") ll!1i 
Cllne-nte un rc.:ducido allmcnto dl" peso :11 sn alimcntado sl')lo con detritus 
foliar (1,1 'X, en :\() dias). En un segundo grupo de animales, a los que st' per
mitk) cl acccso a sus propias heees, se ObSCfV() Ull aumento dt' m:is del 60 'X 
dc la.'i tasas dt' ingesti(m y de un I() 'x, de sus t;l'iaS de crecimien(O en compara
ci6n con los contmles (McBray~r, 1t)7.1). P;!n.'ce qut' la convcrsi<'m de lo.'! resi
duos vegcta1cs a hiomasa microhian:! digestible y tamhien a compuestos vt'
gt'taks pareialmcntl' d~gradad()s tien~ una gran imporlancia para lll11chos 
dl'tritivoros. {lodda d~cirs~ qll~ cI intl'stino de los dl'tritivoros ;lCtli;t como 
una einta transportadora lk una f;ibrica ljue produce gallctas (hClTS) ljue de
hcrin ser cubi~rlas con lIna cap a de mantcquilla d~ cacahut'tc (microtlora) una 
y otra vez. 

MacLachLmd y sus l'studialHcs (MacLIchlan ('! dl., ISJ7Y) han lkscifrado 
un notable C1SO de coprofagia (ingcsti6n llL hcc~s) que se produce cn los 1'1..'
qUCl10S lagos de Ia zona pantanosa del nor~ste de Inglatcrra. Estas k)hregas 
masas de agu:t Illuestran una penetraci{m lilllitada de 1a 11iZ a causa de las sus
tancias hlllnicas disueltas ~n ellas y dl'rivadas del esbgno que las rodea; son 
pohrl's cn nutrient~,'i para las plantas. La produccit"m primaria l'S insignifican
tI..'. EI input orginico principal consiste en particuias de turba de baj:l caliliad, 
proced~ntes de Ia t:[osi(m de las riheras. La wrha pasa de l'star cn suspensit'Hl 
a depositarse, y cn este mom~nto h:1 sicio ya colonizada, principalmentl' por 
hacterias, y Sll cOlltenicio ca\()fico y proteico se ha incrementado en un 25 
y un 200 '%, n:spcetiV:lIllt'fltC. Estas pcqUeI'las particlilas son consumidas p()r 
las larvas lktritlvoras de CbirOJ/omlfs /uguhris, Ull mosquito quiron()ll1ilio IlO 
picador. Las h~ccs prudllcid:l.'! por est:ls larvas son ('olonizalias ell' manera r:i· 
pida y ahllildalltc pOl" los hongos; su actividad microhiana se incrclllcnta, Y 
panxe qu~ punicn cOllslituir un recur:-.o alimcllticio dc gr~1I1 calidad. Pc["() no 
son rcingcrill:is por b:-. larvas de ChimJl()mus, ell gran parte porquc SOil dc
ma:-.iado V()llI[llill()s:l~ y resistellte,,> para Lis pil'J.;ls hucilcs de e~la.'i brv;ls jJl'f() 

otro Inbit:l!lll' conn'lIl del \ago, el cialkH . .'CI"O C'hyd()rll.\ s/Jll{lcriclIs. CllCllcntr:l 
lllll)' atractiv;t.., b . .., hecl','> liel qUir<JlH"JlllidlJ. P;lre('c qut':-.e lulla ;I.'!l)ciali() sil:lll
prl: a elias, y cs prohahk que dependa de nl;iS hen:,,> como fuelllc dc ;t\iillCIl
to, c'bye/orlls ag~IITa Il)S fraglllclltos dt: Lis IKcc.'" del quinmlmido COil b v;i1-
va de :-.u capar:lzl'm, y Lis hace girar, rasp:lI1do ,'>lI supcrlkic Y 1)f()VOClI1do su 
desintcgracil'Jll gradual En cl bhoratorio St' lIa dCIIHl: .. ,rralio que la prc:-,cllCl:l 
del clad()ccro aeclera cspect:ll"uiarmciHc la desintegr:tcil')[l dc las hcc~s de Chi
rOflomllS a parrlculas l1l;is p~qll~ilas. 1:1 dctalle final y fll:lS ;ISOIl1i>rOs() de b 
historia COJlsislc en quc !:is ilcct's fragmcntadas dcl quiroll(')mido (lllczcL!(h.; 
prohahlcmcnte con las del c1ad()ccro) tielH:n ahora un (;Ul1:1I10 slIfio...icntcmen 
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Ic)s C:'I:{"rctllcnl(),> 
de los carnjvoro'i 
son :tlacada .. 
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("kLintc por parle 
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pt'lott"ro.'i dur:Ullt· 
1:1 cst:l("i6n h(IIII("<la." 

tc rcducido par'a sn U(iliz:ld~ls de nuevo por CbirollonJus. Es proh:lble que 
las larvas ell' Cbironomus IURuhris crezcan (on mayor rapidez en presencia 
ele Cbydorlls sfJbaericus dchido a la disponibilidad de una matl'fia kcal apro
pi;lda como :tlimento. La interacci(m beneficia a los dos organismos que p~lrti
cipan en ella. 

Ileces de lJer/ehrac/os 

Los excrell1entos de I()s vcrtebrados carnfvort)s cs Illla m:ltcria lIL calidad reb· 
tivamente baja. Los carnfvoros asimil:tn.'ill COl11ida con una gran dkicncia (ge
Ileralmente digicren un HO 'y" 0 mas de 10 ingerido), Y SllS helTs COIlSCrV;ll1 
s()lo los componentes men()s digerihlcs. AcJcm;is, los carnfvoros son l1eceS;I' 
riamcnte mllcilo mcnos frecuentcs que los hcrhfvoros, y sus excrelllentos n() 
son bast~ln((.' abllndantl..'s p:lr:1 mantencr ~t una fauna dctritivora especializalb. 
La escisa investigaci()n qlle se ha realizado sohre estc tema sLigiere qlle ]a 

dcscomposici(J(1 se debe c:lsi exclusivamente a las hacterias r los hongos. 
En cambio, los excrelllentos de los herbfvoros conticncn allf1 gran clnti

dad de materia organica y esran distribuidos con suficicnte densidad en d me, 
dio ambiente para mantener una fauna propia caractcrlstica, fornuda pOl' 1111-

merosos visitantes ocasionalcs, pero con varins consulllidores cspccfficos lk 
excremcnws. Los excrcmentos de los defantes constituyell un huen cjemplo. 
Se puedell reconocer dos esquem~ls principalcs en Sli descomposici6n, seg(1J1 
se trate de la cstaci()n hlUl1etia 0 la cstaci6n seC a de las zonas tropicalcs (King
ston, 1977). Durante la cpoca de lIuvias, a los pocos minutos de la lkposici()[l 
del excremerHO, l:t zona qlled~1 poblada de escarabajos. l.J)s escarabajos pclo
teros adulws se alimentan de los excrcmcntos, pcro tamhicn cntierran gran
des CII1tid:tclcs dc cste Ill'.aerial junto con sus huevos, para abastccer dc ali
mento a las larvas en desarrollo. Por ejemplo, c1 gran escarabajo pclotero 
africano IleUoco/Jris dil/oni (ofta un fragmento dc eX(Temcnto fresco y 10 des
plaza rodando para enterrar10 ~I varios ,mctros de distancia del IlIg~lr en que 
10 cncontr6. Cada escarabajo entierra una cantidad de cscremcntos suficiente 
para varios huevos. Una vez enterrado c1 estkrcol, c1 cscarabajo da forma de 
copa a una pcquena eantidad del mismo y 10 reeuhre can tierra; en es£a «eolxl» 
pone un solo huevo, y luego Ie ailade nds escicrcol hast~1 obtt:ner una pciota 
que rceubrc casi por cntcro con una dclgacb cap a ell' tierra. S()lo deja sin tie
rra una pequcfia zona de la pane superior dc la bola, proxima allLlg:!r en que 
ha elepositaclo cl huevo, posiblemente para facilitar eI intercambio gascoso. 
Despucs de salir del huevo, la larva sc alimenta en cI interior cie la bola ele 
estiercol, realizando un movimicnto de roracion y exeavando una eavielad; in
cidentalmcnte se comc tambien sus propias heees ademas del cxcremenlO dc 
clefante (fig. 11.6), Una vez agotada toda la eomida quc Ie fue suministrada por 
sus progenitorcs, la larva cubrc 13 CJ.ra imerna de la eavidad can una pasta pre
parada can sus propias heees, y cntra en la fase dc pupa. 

Los esearabajos pclotcros tropicalcs de la familia Scarabeidac tienen un ta
mana que oscila entre unos pacos milfmctros y los 6 em de Heliocopris. No 
(Odos t(Jffian los cxerementos para enterrarlos a una ciena distancia del lugar 
de origen. Algunos excavan sus nidos, a distinta profundidad, inmediatamen
te debajo del mont6n de exerementos, micntras que otros construyen sus ca
maras en el intcrior de la misma mas a de exerememos. Las especies de otras 
familias no construyen camaras, sino que depositan simplemente sus huevos 
sobre los exerementos, y sus larvas se alimentan y crecco en la masa de heees 
hasta que aleanzan su desarrollo complcto, momento en que abandonan los 
excrcmentos para pasar la fase de pupa en el suelo. Los escarabajos asociadas 
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Illt.'dida qut.' sc alimenta 
detHro cit.' Sll bola tit.' 
estii.'rcol. (Dl' Kingston 
8: COl', 1977.) 

... perl) (:\ (1I:\(lro 
C" Illlly di'->!inlo dULlllt{" 

b (""t;H i()fI "l'C! 

a los CXtTel1H-,ntos dt' defante durante b estach'lI} Ill'Ulll'lla puedc Clilllill:lr c! 
too ','1" Lid mont(-)Il tit' cxcremcntos. Cualquicr rC':-.idu() que qtH:d,' .... cLi pr(), c 
sado pOl' oifOS dctritlvOf()S, como por cjemp!() IllOSCL'" Y IcnllO. :1"[ C( )[1]( j !)()I 

1a microflora. 
Los CXCfClllerll()S dcpo .... ilados liu 1":I11le b est;Il'it'JIl SCC! , ... Oll C()!( )111/,1(\( ).., P( )1 

un Illlln<..'fO rdativamelHL' n:tIucido til' esc!rah:lj()s (I()" adu1to,.., cIlwrgt'll ,..,('do 

durantt' las Iluvias), Se ohscrva una eiena ;J1..·livitLld lllinohi:lIu. que ,"'111 ('111-

hargo disminuyl' dpiliarnClIIl' a Illl'diLia qUl' los L'XlTl'!lll'Ilt():-.:-.c ,"'("(":_111 A! Il){ I 

jarlos ell' nul'vo, las Iluvias esliIllulan de IllI<..'V() b :1('!I\'id:Hl IlIi('II)huIl,!. 1)(,11) 
ios escara\1:Ijos no L'xplotanios CXCI"L'IllClltos VI<,:j(),'" Ik ill'{.-IJ(j, Ull 1lI()lIt('H} de 

exnCIll<..'lltos cit:positacios dULlllte b estaci(')J\ .~ec;1 puctlc P,TS1S1II' dULllltc lll.l'" 
de do .... ailos, tit'mpo muy brg() ell COIllP;ILl,'i('lI} C()ll Llo., 2·, 1)(11,(" (I 1111..'[11''''' 
que larden en desapareccr los exneillento,,,, dL'p()sit:lll<)" dUf:lIllc l:t n\;t( i()Il 

hllllled;!. 
I.a tksc<)mp()sid(m tie h)s l'X(·relllellt<) .... de llngula,\()S Clll()..., :l111\)icIl!C:-' lelll

pcrados ha si<..io tamhicn tt'I1U de I1UIllt'fOS()S c.'>tlIdios L.(),> l'XCfI'IllCI\!OS tit: 
vael en C;ran Brt'larl:l S(>Il alacatl()s p()r llurncr()."'()S ill\'Cf{el)rad()s ('ntre I()s 
que pn:domin:m las lomhrict's de tit'rra), a . ..,i COrllO p()r hacteri:l:-' y ilongos 
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muchos c;univoros 
~on carroii~ro, 

oportunbb~ 

lo~ v~rt~brado.5 
carrofieros eliminan 
a menudo cuerpos 
muertos enteros ... 

(Denholm Young, 1'J7H). En Gr~m Brctafla exis((:n muy pocos escarahajos t'n
terradores de excrementos, pero uno de ellos, Geotrupes : .. pimj..:er. puede eli
minar hasta eI 13 <X, de peso seco de una honiga de vaca. Las larvas dt' nume
rosas especics de moscas, entrt: elias la especialista Scatopbaf.!,a s/ercoraria, 
Ia mosca amarilla del esticrcol, desempenan asimismo un papel importamc 
Las Scalo/lbaRCI aUlIltts son dcpredadoras 0 bien st' alimcman dc ncct:tr, y s()lo 
loman pcqlleii:ts caIHidadcs de csticrcol liquido. Sin embargo, sc congn:g:1I1 
para apare;!rsc :t1rededor de los lllonlOnes Ode csticrcol fresco, y las hem bras 
ponell sus huevos sohrt' Cstt'. Las larvas sakn del hllevo en b sllpt:rficie del 
esticrcol, pero inmcdiatarncllle cXClvan en CJ para enterrarst:. A las 5-4 senu
nas elllergc lIna nut'va gcncraci6n dc adliitos. 

HI ditema de Aus/ralia -- estierco/ de bovino.\· 
pero sin escarabajos del esliercol de bohinos 

EI cstiercol de ganado bovino ha constituido un prohkma extraordinario, y 
ccon()micamente mlly imponantc, en Australia. Durante los (lIrimos doscien· 
tos a[10S, Ia pohlacic)n vacuna past) de s610 sicte reses (introducidas por los 
primeros colonos inglest:s en 17HH) a aproximaciamcnte 30 millones. Estas re· 
ses produccn cada dfa unos 300 millones de honigas, cuhriendo cad a ann unos 
scis millones de acn.:s con estiercol. EI esticrcol del ganado bovino no repre
senta un problema especial en cI res to del muncio, donde estos animaks exis· 
ten desde hace millones de aoos y prcscntan una fauna asociacia que explot:1 
105 recursos fccales. Pero los animalcs herbivoros de mayor tamano de Austra· 
lia hasta la colonizaci6n europea cran marsupiaks como los canguros. Los cie
tritfvoros nativos que consumen las hcccs secas y fihrosas de estos animalcs 
no puecien utilizar los excrcmentos de vaca, y la pcrciida de pastos b~ljo la 
acci6n del estiCrcol ha constituido lIna in mensa carga econ6mica para la agri· 
cuhura aU$traliana. Ademas, Australia esta infcstada de moscas nativas que de
positan sus huevos sobre los excrementos. Par esta raz6n, en 1963 se tom() 
la decisi6n de estahlecer en Australia escarabajos cie origcn africano, cap aces 
de utilizar y dcscomponer los excrementos del ganado bovino de los lugares 
mas importantes y bajo las condiciones en que se cria eI ganado (Waterhouse, 
1974). Este gigantesco proyccto ha constitllido un cxito en algunas zonas. 

11.3.3 Consumo de carroiia 

La composici6n qllfmica de la dieta de los carrai'ieros es bastante distinta de 
la de otras detritivoros, y ello se retleja en su complcmento de enzimas. La 
actividad de carbo hid rasa es debit 0 nula, pero en cambio es muy c1evada Ia 
actividad de proteasas y lipasas. Los detritivoros carroneros poseen basica· 
mente la misma maquinaria enzimatica que los carnivoros, 10 que constituye 
un rcflejo de la identidad quimica de su alimento. Dc hecho, muchas especies 
de carnfvoros son tam bien carrofieras oportunistas. 

AI e:jtudiar la descomposicion de los cuerpos muertos, resulta util distin· 
guir entre tres categorfas de organismos que atacan a los cadiveres. AI iguaJ 
que antes, la microflora y los dctritfvoros invertcbrados desempei'ian un pa
pel importante, pero existen ademas los vertebrados carroneros que suden 
(ener una importancia considerable. Muchas cadavercs de animales con un 
tamano suficiente para constituir una comida para uno 0 unos pocos de 
estos detritfvoros carroneros, seran eliminados por completo en un lapso 
muy breve despues de su muerte, sin que quede nada para las bacterias, los 
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Figura 11.17 Tasa de 
elimioacion de cadavercs 
lit: pequer\os onrnfferos 
cn 13 carnpina dd 
Oxfordshin: duranle dos 
pcrfodns: Veran(H)[()[HI 
t.: invicrno-prirnavcra 
(lit: Putman, 19H5) 

hongos 0 los invertchrados. Estc es cl papd que desempenan, por ejt:mplo, 
los zorros polares y las gaviotas paruas de las regiones polJres, los cuervos, 
los glotones y los tejones de las zonas rcmperadas, y una gran varkdad de 
avt:s y mamfferos, incluidos los milanos, los jacales y las hit:nas, L'n las rt.'
gioncs tropicales. 

EI pape! rclativo que desempenan 13 microflora, los invertcbrados y los 
vcrtebrados es influido por faewrcs que afectan a la vclocidad con quc los 
cuerpos muertos son descuhiertos por los carroneros en rclaci6n con la ve!o
cidad a que desaparecen a causa de la actividad microbiana y de los invertt:
brados. Esto queda ilustrado par los cuerpos Illuenos de pcqucfios roe do res, 
cuya desaparici6n/descomposicion fue estudiada en b campirla del Oxford
shire en cl pcrfoclo de verano-otono y de.: invicrno-primavera (fig. 11.17). 

Llaman la atenci6n sobre todo dos puntos. En primer lugar, la tasa con que 
los cadaveres eran eliminados era mas rapida durante cI verano y cl otono, 
In que rcflejaba 13 mayor actividad de los carroneros durante esta cpuea 
(probahlemcnte a causa dt: unJ mayor densidad dt: la pohlaci6n de carrone
ros y/o unas tasas de alimen~lci6n mas elcvadas - cstos factorcs no fueron (.'011-

trolados en d estudio). En segundo lugar, un porcent~lje superior de los CUCf

pos de los roedores era eiiminJdo ell cI periodo de invicrno-primavera, ~lUl1qUC 
en una escala de ticmpo m{ls brg~l. En una CPOCI cn que la descomposid6n 
microbiana es mas lenta, todos los cad ave res pcrsistlan durante cI ticmpo 
suficit:nte para ser cncontrados por los cJrroneros. Durante cI verano y cI (HOllO. 

b descomposici6n t:ra mllcho m:'is rjpida y cualquier cuerpo nluccto qtH: no 
funa descuhicrto en siete u (lcho dias serra descompucsto y climinado por 
las hactt:rias, los hongos y los dctritlvoros invcrtehrados 

Los cuerpos rnllcrtos de mayor t:1mano, COIllO por ejemplo lo~ de pnros. 
o\'cjas y antllopes, son consumidos tamhicn preoomiruntcmclltt.' por los ca
rroricros vcrtehrados. Los cuerpos dc las ovejas en las regio[)cs tt:fl1pcradas 
son a mellulio dcspeliazauos por completo por los zorros () las ;iguHas al poco 
ticmpo tIc su muerte, micntr;ls que los huitrt:s y las hit:nas climillan hasta cI 
(){) 'X, dc los cuerpos dc los ungulados quc mucct:1l en Afric:1 llleridio(l:i1_ En 
un estlldio sohre Ja descomposici<J1l del cuerpo dt: los mayo res anirnales te
rrestres, los cldantes, COt' (197H) enc()[1U{) que, si bien los carrOlkros desem
pefiahan un papd import:lnte, algunos cld:lvcres no eran explot;!dos por los 
vertebr;ldos, y en estos casos tenbn gran imponancia los dc(ritlvoros inverte-
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clltt'ITadorc,o; -
NecrojJborlis spp. 

hrados y en particubr b lllicrotl()r~L Sin t'mbargo, estc estudio fut' r~'.Iliz',ld() 

durante un peri()do dt' llIort:tlidad ;lI1or!ll:llmelHe alIa de I().'" clef:lI1tcs de Ken
y;1, y c .... posihk que la pohlaci()1l de carrollcfOs 110 fueL! cap:tz de explotar 
dd Ill()do iI:!i1ilu:iI Ia :IhulldancLt de alimento. 

L;! c:lrr()(l;! ([lll' no cs descuhicrt:! pOl' I() .... gr:lIlde .... CHT(lIkro ..... qUl'li:t dis 
pOllihk l'()Jll() n:curs() paLlia microfl()Ll y los ill\'{:rtcIH:ld()s, ellyos p:tpclcs 
rC[;lti\'():"> :-.c \T!l i!lfluid()s P()I" Lts C()lldici(lI]L"s rl'in:lIlt(','i, [.lIS i!l\Trfchrad()s 
COIll() pOl' cjl'lllplo bs Ltn·:ts de Lts JllOSG1S dorad:ts (que . ..,Oll clral·terfsticas 
dc b clrrol1:1 ell dl','-;COlllP()sici(')[1 Y Clue pLtlltl':1I1 gr:I\'cs prohkllu . .., ;t! COIlI:I
lllirur LI GlrtlC dl'sti!1;tcb:1I t.'(J(bUIll() llUlll:IIl()) puclkn clilllilur llll:! p:u·tc .... ig-
11It'il-:lti\,:t de Lt cHroli:1 si Lis condiciones ,..,oll L!\·()rah!c, ..... P()r l'jelllplo, Put· 
IlUll (IH7HI1) c:dcul:1 que ell C;r:1Il Brl·t:ul:l 1:1.'-; lan'as de las 1l1Oscas dOLldas 
t.'(Hl:'>UIllC!l IUSCI el H() 'Yo, de I()s cuerp()s IllULTIOS de peqllcilos m:II11lkros du
rante Ie VCfano, Pero durante cI ill\'iLTIlO Li dcscol1lposil'i('lll c ... s()hrl' todo lIll 
proce .... o microhiano. La aClividad de las mosc:ts doradas es t:tmhic'lll'st:tci()ll:il 
en los :unhientcs tmpictlcs. I )uranle I:t eS1:lci(')J1 lltlllll'll:i dcsellll1Cll:In Ull illl
port:lIlte p:tpd en Ia deSCOllll)()sici()[), per() son incapaces de colonizar I:t 111:1-
teria llluert:1 durante la L'staci()l1 seca, COil 10 que 1:1 carrolla Slick .... ecarsc )' 
Sll descolllpOsici("lI1l's :tlrihllihk entollees a los ll1icf()()rg:ulislllOS, [.:1 momifi
caci(ll1 dur:Ultl' Lt estaci(')!l seci tropical cs similar :1 Lt llloillific:tci()(} invcrtlal 
de l:J cafroiia ohscrv:lda ell las n:gioncs telllperadas 

C:ierh)S (,()l11po!lenleS de I()s ctlerp()s anim:l!cs S()Jl p:lrticularmellle rl'sis
tentes y tardan m:1s en desapart'cer. Dc totios modos, algun:ls espel'ies de 
consumidores poscen los eJ1zimas neccsarios para ci<:scompollcr dichas par
tes del clll'rpo animaL Por ejcmplo, las larvas de las moscas de b especic !.uei
lia producen Llna colagenasa que plledc digcrir eI coUgeilo y I;t elastina t'xis
lcntes en los tendoIlt's y hul'sOS hlandos.Elclclllento princip~iI del pclo y las 
plulllas, la queratina, constiwye 1a base dc la diett de las cspecies caracterfsti
cas de las tdtimas Ltses dc Ia dcscomposici(m de [a carrolla, cn particular las 
po[illas tincidos y los cscarahajos dermestidos. 1:1 intcstino medio de cSIOS in
scctos scgrcga unos agcntcs intensamente reducwccs que rompen los fuertes 
enlaces covakmes que lIncn a las cadenas peptfdicas de la quer3tina. Unos 
cnzimas hidroliticos sc cncargan luego del resto. IDS hongos dt' la familia Ony· 
genaceae son consumidores espccialistas del cuerno y las plumas. 

Existe un grupo de invertehrados carrOllcros qut' ml'fCCC especial ak'n 
cicin - cI de los escarahajos enterradores (NecrufJborus spp.). Estas especies 
viven ~xclusivament~ sohrc Ia carroii3 y v~i1e la pella estudiar SLl cxtraordina
rio modo de vida. Los Necropborus aciuitos, probahlcmentc oricntanciosc con 
cl olt~ItO, lIegan hasta cI cadaver de un pequeno mamffero 0 de un pajaro al 
caho de una 0 cios horas de la muerte de cstc. EI escarabajo desgarra la carne 
del cadaver y se la come 0 bien, si la dcscomposici6n esta suficicntemel1le 
avanzada, consume las larvas de las moscas doradas. Sin emhargo, si un esca
rabajo enterrador se encuentra can un cadaver entcr3mel1le fresco, se pone 
a enterrarlo en cl lugar mismo; si el substrata no cs aciecLlado, puecie sin em
bargo arrastrar eI cuerpo (de un peso muchas veces superior al suyo) varios 
metros antes de empezar a excavar. Trabaja ciebajo del cadaver, excavando Pt'
nosamente y enterrando poco a poco al pequeno mamffero, hasta que 65te 
qucda totalmcnte bajo tierra (fig. 11.18). Algunas cspecies, como por ejemplo 
N. l!espilloides, tan s610 cuhrcn el cucrpo muerto, mientras que otras, como 
N. germanictls, pucden llegar a cnterFJ.rlo hasta unos 20 em de profundidad, 
10 que constituye una proeza notable para un animal tan pequeno. 

Durante la cxcavaci6n es probable que aparczean otras escarabajos cntc
rradorcs. Los individuos compctidores de 13 misma especic a de otras espe-
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Figura 11.18 Parcj;1 de 
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se dedican a diminar d pdaie 0 las plumas, y trabajan lucgn b masa cit- carne 
Justa dark Ia forma (I<-" un:! bob compacta. A continuaci()n, los escarabajos 
copulan y los huevos soil depositados en una gakrfa cicga que conduce al 
techo (it: b c:tlllar~t. Los hllevos no son abandonados, sino que ambos proge
nirores, 0 a veces lmiclIl1eIHe I:t hemhra, pcrIllaneccn en la cimara para clli
dar de las larvas. 11n:1 ckpresi(m n')nica es preparada en 1:1 parte superior de 
I:t hola de COJllid:l, y en elb son regurgit:Jd:ls gotitas de carne parcialflleIHe 
digcrid~1. CU~lJ1d() los huC\'os eclosion:m, d aduito atrae :\ las larvas lucia cl 
lugal' de b comida mediante una esrriduiaci()n, y las larvas son alimentadas 
por UIlO 0 ambos progenitores con las gotas dd alimento liquido. Las larvas 
m:is desarrolladas son capan·s de alimentarse a sf misillas a hase de Ia comicla 
IIquilLi () hien dcsgarr~l11d() fr,lgmt:ntos de ClfI1C del cuerpo IllUtTto. Los :Iclul
tos sc ahrcn paso hasta cI exterior y se akjan voianuo cuando su (it-scel1cit-n
cia va a iniciar l:i fase dc pupa. 

IlLmos dicho ya que en los amhiLntcs de :lglla dulce 1:1 carrona carece de 
un:! faun:1 espccblizada. Sin embargo, sc cncucntr:111 ClrrOIl.CrOS espccialistJs 
cn eI fondo marino, t:n las partes mas profundas del oceano. La gran profundi
dad a Ia que dehcll hundirse los detritLis Slick significar que las panicuJas de 
materia organica, salvo las de mayor tamann, Began al fondo ya complctamen
te descompuestas. En Glmbio, d cllerpo de un pez, de un mamifcro 0 de un 
gran invcrtcbrado se deposita en cI rondo. Allf existen diversos carrorlLros, 
Junque con densidades hajas, que poscen varias caracterfsticas destinadas a 
pcrmitirlcs un (ipo de vida en cI que las comidas sc presentan muy distancia
cias en d espacio y cI tiempo. Por ejcmplo, Dahl (1979) describe varios gcne
ros de crustaccos gamaridos de las profundidades marinas que, a difcrencia 
de sus paricntt:s dc las aguas mcnos profundas y de las aguas dulces, posecn 
densos haces de pclos quimiosensorialcs descubiertos, destinados a la locali
zaci6n del alimcnto, asf corno unas mandfhulas cortantes que puedcn desga
rrar fragmentos grandes de carroii.a. ESlOS animales poseen tambiCn la capaci
dad de ingerir cantidades de alimento muy supcriores a 10 que es normal entre 
los anfipodos. Asf, Paralicella presentt una pared del cuerpo blanda, que puede 
extenderse cuando eI animal ingicre gran cantidad de com ida y adquicre un 
tamano dos 0 tres veces superior al normal, e Hirondella posce un intestino 
medio que sc disticnde, llcnando casi toda la cavidacl abdominal, para alma
cenar cl alimcnto. 

11.4 Conclusion 

En cuanto a su composici6n y sus actividades, las comunidades de descom
poncdorcs son tanto 0 mas diversas que cualquiera de las comunidades estu
diadas can mayor frecuencia por los ec61ogos. Establecer gcneralizaciones 
sobre elIas resulta inhabitualmentc dificil a causa de la gran variedad de con
diciones que cxperimcntan en sus vidas. Como en todas las comunidades na
turales, los individuos no s610 tienen necesidades especializadas de reeursos 
y condiciones, sino que ademas sus actividades alteran los recursos y las con
diciones que quedan disponiblcs para atros. La mayor parte de ella oeurre 
fuera de la vista del observador, en las grictas y rendijas del suelo y del manti-
110, y en las profundidadcs de las acumulaciones de agua. 

A pesar de estas dificultades, sc pueden establecer algunas generaliza
ciones. 

I. Los dcscomponedores y dctritivoros muestran tendcncia a presentar una 
dcnsidad baja y un nivel de actividad tambien bajo cuando las temperaturas 
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son bajas, la aireaci6n cs cscasa, cI contenido en agua es reducido y las condi
ciones son acidas. 

II, La estructura y la porosidad del ambiemc (sllclo 0 mamillo) ticncn una 
importancia crucial, no s610 porque afectan a los bc£Orcs dIados en I, sino 
tambicn porque la mayoria de los organismos responsablcs de la descomposi
ci6n han de nadar, trepar, arrastrarsc 0 pcrforJr para penctrar en el medio cn 
que estan dispersados sus recursos. 

III, Las actividadcs de ia mkroflora y los dctritivoros estan cstreehamen
te cntrctejidas y ticnckn a ser sincrgicas, Por esta raz(m, resuita mu;,: dWei!, 
y quizas no sea razonablc, imentJr descuhrir su importancia relativa, 

IV. Muchos de los descomponedores y dctritfvoros son especialistas, y \a 
descomposiei6n de la materia organic:.! muerta resultl de las aetividades unl1-
binadas de organismos con e,'o,truclura, forilla y ('(}stulllhres alilllel1ticias muy 
difcrciltes. 

V. La,'o, p~lrticLlI:I~ individualc..., de m:lterLI ()rgjni<':1 plleden rCl'orrer cicio.'> 
rcpetidos :1 (raves de una SllLT,'o,i('l!l de lllilTohjhiuts <.k'l interior y el exteri()r 
(\<.: Ins intestinos y las heel'S <.ie diferentcs org:misllws, ;t mcdid:1 que son dc
gradadas dcs<.ic estructllras alt~11l1cntc org:lnizadas hasta Sll dl'stin() fin:1I C(lIlH) 
anhfdricio carb(mico y Illitrienles mincraks. 

VI. La ~tctividad de los dC,'o,colllpoJledores lihn;! los recursos mincraks. 
como cl t()sforo y clnitn')ge!1o, qut' estin fijados Cll l:i materia orgjnica mucr 

tao La vcJocidad dc L1 desl'ompo,..,ich">n dctcrminar;i ]a t;lsa con que son Iibera
dos dichos rt'cursos para ser aprovcchados por l:is plantas Cll crccimicnto (0 

para difundirsc y pcrdcrsc asi para cl ccosistellla). Estc tl'Illa sed estucliado 
en cI capiwio 17. 

VII. Muchos rccursos mllcrto~ estill distrihuicios irrcguiarmcntc t'll cI cs
pacio y eI tkmpo. En c\ proccso de Sll c()lonizaci()n intcrvicne cl factor suer
tc; eI primcro cn Jlcgar dispondrj de un n..'curso rico que explotar, pun ia es
pecic con mas t:xito varia til' un Illont(m de heees a otm, y de un cad:ivu a 
otro. La din:imiea de la competencia entre [os expiotauo[(:s de cstos recurs(),'o, 
C(Hl distrihuck)l1 irregular nccesi(;t lIn()s tlH)<.ielos matell1:iric()s l'spcciail's (At
kinson & Shorrocks, lYHI; vease la p:ig. 270). Puest() que cI detritus es a 1l1l'
nudo una "isla» en lin mar de h:ihitat no utilizado, Sll estudio es c()ncl'ptu~tI· 
Illt.'ntc tlluy similar :11 <.it' la hiol()gb <.il' Lis islas (capitul() 20). 

VIII. FinaimeIltc, puccie st.'[ instructivo aqui dt'sviar nUt.'stra ~ltcnch'm del 
(:xito con quc los dcscomponcdores y dt'iritivoros ('xplotan sus rt'Cllrsos. Es 
f;kil suht'stimar la imp()rt~l!1cia dt' las harn.'fJs a qut' t'st:! sOIl1t'tida Ia t\<.:SCOIll

posici(m y C}1It' pumiten a tantas comulliliadt's la c()nsCfvaci("m dc su cstruc
IUra. Ikspucs de totio, ]a incapacidad de los organisl1los para dCSColllpollcr 
C()1l dicicllcia y rapidcz l:i Jlladera cs I() que hacc posihic I:i cxistcncia de In,'o, 
hO,'o,qucs, Iln;1 illefieiencia similar 11:1 pcrmitido 1:1 ap;lriei('Hl de I:i turl);! y b 
forlllaei(Hl dc los dcp()siloS de clrhc')[l Y pctr6ko 
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cn gcncr~ll. .. 

12.1 Intl"()(lucci6n 

Fn cl capitulo H ddinl:lIll()S ;! lin parjsilO diciendo que cs Ull organismo que 
ohtkllc sus nlltriclltes de uno () UIlOS pocos individuos hliL'spcdes, provoc:tll
doles habitualmentc un darlo, pero sin C;!llsarics un:! I1lLll'ftc inmediata, Sill 
emhargo, existcll Illuch:!s dcfiniciones de p:lrasitismo. l.os par:lsir()logos tk:n
dell a suhrayar oj 1a intimitbd tit: la asoci:tci6n entre cl p:lr:lsito y cI hucspt:d, 
y h) l:t tkpendcncia del par:'isito con n:spc('(o :11 hucsped en cU:lIlto a Ia regu
laci('ll1 de su :lmhkntc; pen> pucden omitir cualquicr mC1Ki()n al "d:lIlo), pro
dllcido :tl hllcspcd. Para eI C<.J)logo cs import:lI1tc destacar csta intimiuad de 
la Jsociaci('m en una dcfinici(m complct'l del p~lr~lsitisll1(), pew si no cxist(' 
hell<.:ficio ni d:1I10 real para cI hucspeci, 1a asociaci()n dehe scr consiuer:ttb 
colllO comens:tlislllo (p.'tg. 20,-). Por t:sta r<lz()n parco: razonahlc distinguir en
tre inrcracciol1<.'s de jJtlr({sitismo, en las que Sl' producc prt:dccihlcmente :tl
gt"ill dano, aunque quiz:1 tan <;610 en circllnstancias apropiadas (pOl' ejemplo, 
nlullero suficiemc de par:lsitos 0 Illal estado del hut:sped), l' irueracciones dl' 
comensCl/iSnlO, en las que d organismo eomensal sale hencficiado, pen> sin 
qut: cl hUCspcd rcsultc hcneficiado ni danaclo. l~tmbkn necesitamos una dcfi
niei()Il operativa de ~~(larlo» 0 ~<perjuicio)" si qlleremos que la clefinici6n dl' 
parasitislllo nos resulte LitH. En la practica, podemos Illedir cl perjuicio qUl' 
un pac'tsito ocasiona a SLl hucsped como Ia reclucci6n de la rasa intrfnscca cle 
crccimicnto del hucspl'd y/o til' su poblaci6n. 

Los parasitos y pat()genos (agentes caus:mtes de cnfcrrneciadcs) son un grLl
po cxtraordinariamente importante de organisrnos. Millom:s cle personas mLll'
ren cad a ano a causa cle cliversos tipos de infccci{)J1, y muchos millones mas 
qlledall dehilitadas 0 dcformes (250 millont:s de casos de elefantiasis en b 
aetualidad, mas de 200 millones cle casas de bilharziosis, Y la lista no ter
mina aquf). Si a clIo se ai1.aden los cfcctos de los pat6genos sohre los animales 
dorncsticos y los cultivos, cl coste en tcrminos de sufrimiento humano y pcr
dicias economicas resulta incalculahle. Naturalrnente, los seres humanos les 
pallen las casas faciles a los parasitos y patogenos (vcase mas adelante) al vivir 
en poblaciones densas y agr{;gaclas y al obligar a los animales domcsticos y 
a L1S plantas cultivadas a hacer 10 misrno. Pero, de todos modos, es razonablc 
creer que los animales y plantas en general son clanados y matacios cn gran 
numero por el parasitismo y la enfermedad . 

Es seguro que los pat6gcnos representan una importante fuente cle morta
liebcl y de fecunclidad no realizacia en muchas poblaciones naturales, proba
b1cmente en la mayor1a de ellas. 

Finalmente, en terminos de nllmero de individuos y de especies, basta con 
tener en cuenta dos cosas. En primer lugar, un organismo de vida Iibrc que 
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flU albcrgue varios individuos parasi(os de varias espccies es un casu raro; y 
<.:n segundo lugar, muchos pad.silOs y par()gcnos muestran cspccificidad de 
hucspcd 0 por 10 menos posccn una gama limitada de hucspcdes. En conjun
to, cstos dos puntos parecell haccr incvitahk 1a conciusi()n de qll(: rna,', de 13 
miud dc la,', cspecies de Ia Ti<.:rra, y mucllo mas de la mitad de los individuo,,>, 
'>on par;'isilOs () pat()ge[1os. In m:is prohahle cs que 13 mayorla de los p:u;isito .... 
haClerianos Y vlricos allll flO hayan sido idemificados. 

A Ia vista de esta riquL7.a, puccic rarecer irrealizahle la (area de ekctuar 
un hreve cstudio de la divcrsitlad de parasitos y pau')gellos. Pew por otro lado, 
un resumen superficial, e.'>IJCcialmente de los tipus que han si(\o 'e5tudbdos 
m;'!s a fondo y que (ienell mi<; importancia para cl homhre, c0l1stituir{1 una 
hase de gran v;llor para cI resto del presente capitulo. 

12.2 La diversidad de los parasitos 

FI kngu:lje y los IlTrninos csptTLtli/;Ic!O .... que clllplcln I().'" fitopat(-ll()g() .... y I().., 
l.oop:lrasil()logos son a mClludo till dilclTlltCS que dan Ja illlpresi(')n de qlK' 
los lemas tr~ltad()s 110 ticnen nad:l ell COJlll'lIl Pcro CSt;l distinci(')[) rc .... lIlt;\ Sll 

pcrficiai paracl cet')logo. Existcil importantc.'i dikreJlcias L'I1 d modo en qUL' 

los anillules y plantas vivos sin'cll de h;lbitat p;ll"a los par:isito .... , Y ulllhi(~J1 iill 
portaJ1tes difel"CIlCi:lS ell ("U;lllto a SIiS l"espuc .... cls al ;ltaque de los p:lr;isitos; pcro 
las difcrenci:ls SOil lllelH)S IHHabics que l:ts similitude.'>. P(lr ('(HlsiguiclltC, ("<llll() 
l'c()\ogos, eswdiarcmos ambos teflus :1 la VCI.. 

Es cOJ1velliente rccollo('cr de,',Lk t:i principio dos c:ltcgori:ts princip:llcs ell· 

tre los padsitos: lJIicr()/){Ircisi((js Y IIlClCT()/wrci,"'it()s 

L:l di .... tinci(m clltre llliLTO y m;ILTopar:lsitos es rclativ:lmellte reciclltc (May 
8.: Andersoll, 1<)7 l )). Los lllicroP;ldsitos se 1ll11ltiplican directalllente Lkmro de 
sus hllL'spnlcs (luhitualmclllt' dClltro de las ('clubs hUl· .... pcd). Los Illacropad
sitos O'(,U'II ell <.:1 interior Lie SllS hUl'spcdes, pcr<> .'Ie lllultiplictl1 proLlucicndo 
i"ascs illfectiv:ls que s:llcll flier:! del huc·spcLi para inl<:ctar a olms huc:'slx·dL's. 
Son a Illelludo int('[ct:iuiares (en las pLtnt:ls) 0 viven ell Lis cavidaLies corpor:l' 
ks, m;ls <[ue ell cI illlcrior de bs cl'lulas del hucsped. 

12.2.1 ,,\1icropar~i.,ito~ 

1)[,(lb;lhklllClltl', h,s llli(·J"(ll);lr:i...,it() .... Ill:i:-. ()\Wi(lS . ..,(lI) las hacteri;!..., y I(),,> vii'll.'" qUL' 

inkctall a los anilll:lk.,>, L'OIllO pOl' ejelllplo ('I virus dcl S;ILllllpi('lIl y Ia hactcrl;l 
dellifus Fxi, ... tell !;1I11llil'll 1l11lllero . ..,;lS ellkrnK'lLtdes viril'as (:ltJllque lllell()S en 
krlllnLldo h:ll·[tTl;l!l:I ... ) de LIs phnt;ls {po!" ejl'lllplo. 10'" virus del :lIllarilko 
de b rt'lllol;wh:1 Y cI \( 1l1l;1tC, los \'irus del IllOS:lico Lk i;l coli!lo[", t'l r:ihallo y 
t'l guis;IIlIC, y cl [UIll()!" h;ll"ItTi:lIlo de Lt 1":11'/.). 1-:1 (JIm grllpo illlpo!"[:mll' tic llli
C["{)P;ILi:-,i[(} .... que ;lkct:tll :1 I{).., :lllinuk.'> 0 cl de l(),,,, pro[()/()()" (I)()r CjClllpl() 
I<l.'" trljull()",OIlLI. ... que t·;lll..,an b l'nlcrlllcd:ld dcl . ..,m'(I(), y Li", e .... pecio dt' l'lm,
mut/Ilim qut' prc)V()Clll Lt llulari;l -fig. 12 I): para las pLlIlU"" c1."'l·gUIlt!O gru 
P(l 1ll1])()]"{:lllll' c ... cI de I(L'" l}(lllg<) ..... ..,illJPh'S (p()r ejelllplo, cl [][()il() I)/({smu 

t/iu/J/.Iuu/ hr(/.\si«({l', que provoc:I 1.1 iltTlli:l de b col. y \;I.., c .... pecic . .., de 
\l'If{'hl'lnlllJl, CO[}l().\ (,lIciu/Jiu(j(lUII, que Lllt",;l Lt S;II"lLl llL'gLi de 1;1 pauLi -
fig. 12.2) 

Los llli<Topar:bito", plledell .'In divlllJdo . .., ell :lqllell()s <[ue son tr:msmitidos 
dirccUlllclltc de Iltll'spcd :I hUL'spnl, Y :I<[llcllos que 10 son intiin."u:ullcntL", 
;I tLl\'l' . .., de algtlll:l otel cspecie delloilliruda vector 

1':\!{,\S!T1:-.,\\() Y L:'\I'Tlt\IE[):\[) 



EN LA MOSCA TSETSE 

microparasitos 
transmitidos 
directamcnte 

EN EL MAMIFERO 

Figura 12.1 Microparasi[{)s de ,ani males. A la izquicrJa: 7rypmlOsoma hrucei. 
St: trata del agenre caudal de la enfermedad del sucilo, qlle es transmitid:1 a los 
mamifc.:ros par una mosca tsetse que inycctd el parasita a I~I s~mgre de los rnamifcros 
mientras sc alimenta. EI padsito se muhiplica por escisi6n durante su vida en 
la sangre del mamifero. ·I:lmbien cxperimenta una division en eI intcstino de 1a 
mosca y mas tarde en las glandulas saUvarcs de esta. A 1a dercch,l: microfmografla 
dc:ctr()nica de Giardia intestinalis, protozoo parasiro del intcstino dd homhre, 
el babuino y los monos de todo eI mundo. x 9000. (Fotografia pm cortesia 
de K. Vickerman.) 

La transmisi6n directa entre los hucspcdes puede producirse cle modo 
casi instantaneo, como succde en cl caso de las enfermedades venereas y de 
los agentes infecciosos de vida corta transportados en las gatitas de agua de 
la tos y el estornudo (gripe, sarampi6n, etc.). Pero el parasito puede pasar por 
un prolongado periodo de lctargo, «esperando» a su nuevo huesped. Esto es 
10 que sucede en eI casa de ingesti6n de alimentos 0 agua contaminados con 
el protozoa Entamoeba histolytica, que causa la disenterfa amebiana, yean 
los pat6genos de las plantas que dejan esporas resistentes en cl suela y en los 
que la infecci6n de un nuevo hucsped depende del cantacta ffsico entre eI 
huesped y las esporas. Las csporas en reposa de Plasmodiophora brassicae 
(hernia de la col), par ejemplo, parece que pueden permanecer viables, en 
un estado de letargo, durante decadas. Pero en presencia de un huesped apro
piado germinan y penetran en los pclos radiculares, producicndose a conti
nuaci6n un cicio de crecimiento y multiplicaci6n que provoca la aparici6n 
de una gran agalla en la raiz. Dentro de esta agaUa se forman numerosas cspo
ras en reposa, que pasan finalmente al suelo cuanda sc destruye el tejido de 
la agalla. 
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Figura 12.2 Microp;H:h;it()~ de plantas SIlC\Cll sn inlr:ln:lt!l:lfCS ) Sl' lllU\(ipl1l':1tl 
dcntro tid hucspcd, libcranlio cspor:IS de dispcrsi{lI1 al llHlI ir <:1 hut'sped () partt' de 
t':-.(c. A Ia izquicH.ia: ebys()dermo z(,(H'-maydis. P:l!(')gClH) <[IIC infcc!:l Ll. ... iHlj:I'> 
del mail. (/:('{/ !nays) (de Tisdall', I!)ll)). A l:t dcrcdu: 1'lllslI/otilll/iI)()/"({ /)r(l.\.\/( ({(', 

agcntc ClUS:!l de l:l lepra de I;t,.., crucifer:!s El p:t[{')gcl1o PWV()C! la divi"i(')11 \' cl 
agr:lndamknto (.It: las c('[ulas COrtiClks de Ia rail. (FO(ogLltia: Ik:lthcf Angel,) 

IDS (h)s gruP()S c('(>n<1micamcllte mjs imp()rtllllcS de llf()t()/J)()S p:lr:isit{)." 

transmitidos por UI1 vector y que atacan a los anilllall's S()Il, en primcr lug:tr, 
Ius tripan().'iollla.'~, quc provocan b cnkrml'c1ad del ..... udl() en cl homhre y [;1 

nagana en los mamfferos domt:sticos (y salvajes), y quI.' son transmitidos P()] 
tiS moscas tsetse (G/ossiJw); yen segundo lugar b:-. diver:-.;!:-. especies de II/ds· 
tJwdiunl, que CJusan la malaria y son tr:lIlslllitidos por Ill():-.quitos :t!l<lfelillos. 
Las figuras 12.1 y 12_:\ ilustran y descrihc.:11 los ciclos vitait's tfpicos de csto.o., 
lios grupos. Ohscrvese que ell amhos casus, bs IlHl:-'C;\S aCllJaIl no .';()io como 
vecton:s sino tamhicil como hub.pcucs ilHLTllleLiiari()s CIl los quc sc prodlH 1.' 

b ll1ultiplicaci(m de los parjsitos. 
Muchos virus <..It' las plantas son tfansmitid()s por pulgo[]cs. 1':1l algull;ls c:-.

pecics, «no pcrsistentes» (por ejclTlplo el virus del lllo.o.,;lico dc LI (·()Iifl()r), cl 
virus s()lo es vi,lhlc en el vcctor dur:IIHl' UIl:1 hOLI apn).,\iIlLld;tllll·llIl·, y n)1l 

fn:nJ<:nci:t s()lo cs trallsp0rlado suhre I:t.s pil'za.s hUt"aic." del plllgo[l 1:·[1 (J(LI" 

cspceics «circui:I1Hcs" (por ejempi(), Vii'lL'" de I:t nClTo"i" ;1Il1:lriILI dt" 1:1 In Ill! 
gal, los virus pas:tn <..lei intl'Slino del :lfido :1 Sl! siSlern;1 ,ir("ul.rl()rio y de :tlli 
a sus gLindub:-. saiivarcs. Fxistc p()r In Llnto 1111 pnr"()dt) Lt(t"!lll' ;1Il(t"" dt" que 
d vector sea infccl"io:-.o, pcro dcsput:,:-. PCrllI:1I1tTe '·ll l· .... !C '"-"Lldl) dULI!!('· Ull 
pcrindo prolongado (:1 I1lClllltio t(Hb Sll \-id,I). Fill;ti!llCll!e t·:\l ... (t·ll t:ltnhWll \"i 
rlls "propagantc:-." (pur cjcmpl(), cI \'iru:-. dcll'nroILlIllicll\t) de 1.!llt)j;1 de 1.1 P;l 

1:11:1), que:-.c.: multiplicm c!lcl intcrior del pUlg(")[l In." gU:-.:lll()" 1ll"!!t:lI(Jdt) ....... Illl 
;lsimisllh) frecueI1[cs \"n·t()IT.'l de I().'l \·iru." dc 1;1:-' 1)1,111(;1" 

12.2.2 Macr()par;isito~ 

Entre los macropar:isitos princip:lk:-. dc I()~ :lllllll.tic" (!lg 12.'1) ..... c t"llCllUn 

los gusanos hdminticos par;bi[()s. que incluycll :t 1o" pl:tle It 11 III (0'" (por cjem" 
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saliva I •. \' ?'D:S:« )- ~) (') 0~)/ /EI ooclncto penetr,l en la pared . , -- ~. - ~ ~(' ~- J§J del Intestlno medlO del mosqUito 
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E'I oocistc sc rom pc 
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que penetran 
en la glandula saliva I 

Figura 12.3 Cicio vital de Plasmodium, eI parisito de la nwLiri:!. El p~lr:lsito cs 
inyecrado dircct:ullciltl' en la c()rrieotc sanguinea dd huespcd pOI' LIn mosquito. 
L:l !llultiplicKi6n st' product' en Lt." CelUl:IS hc.:p;'tticas del hucsped y los producros 
de la misrlu penetran en los g[()bulos rojos, dondc St mulciplican de nuevo y forman 
fases sl'xliait's que son inguidas por un mosquito ~II piGlr ~tI I1Llcspcd. I.:l fcrtiHz:lci(m 
OCllrre en cl intcstinu dd mosquito, y tras un:1 Ilueva fase de ilIuhiplic:lci6n quedan 
infcctad:ls t:unbien las g];indubs saliv;trcs dd mosquito, con 10 que eI cicio pucdc 
empo,;lr <.k nuevo. (ScgCIn Vickerman & Cox, 1907.) 

IU~cropar,lsit()~ 

de transmi. .. ;j6n dirccta: 
1ll0oogcnc:tko ....... 

plo, las tenias y las duelas y csquis(Osomas), a los acantoccf3!OS y a los gUSJ' 

nos cilfndricos (ncmatodos). 'lambiCn forman parte de cstc grupo los piojos, 
las pulgas, las garrapatas y los ;lcaros, y tam bien los hongos que at-aean a los 
animalcs. Entre los macroparasitos de las plantas (fig. 12.6) se cuentan los hon
gos superiorcs que dan lugara los oidios, los miidiLls, las royas y los carbones, 
aSI como los inscctos minadorcs y formadorcs de agllJas, y las plantas de fior 
como la cuscuta y la orobanca que parasitan a otras plantas superiores. 

Al igual que los microparasitos, los macroparasiros pucden ser subdividi· 
dos en aquellos que son transmitidos directamente y aquellos que necesitan 
un vector 0 huesped intermedio para su transmision, y que por consiguicnte 
tienen un cicio vital indirecto. 

Los monogeneticos son gusanos plateImintos ectoparasiws que se ali mcn
tan de 1a pie! a las agallas de los peccs en particular, pero tambicn de los anfi
bios, los reptiles, los cetaceos y los cefalopodos. Manticnen su posici6n por 
media de un organo posterior de fijacion especializado. Los nuevos huespe~ 
des son activamente localizados par las larvas de vida Iibre 0 inc1uso par los 
propios adultos. 

Los nematodos intcstinales del hombre, todos ellas con transmisi6n direc-
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Figura 12.4 j;b~ n )par:hit()s 
de animales. Arrih:l, :1 l:! izqUil'fd:t· 
g;lrr;tp:lus dd nil\) (I.u lilt'S ht'.Y(I,l',(J/I/lsj 

in sitll, con 1:1 Llhcz;\ hlllldld:1 ell b 
pid del IlUl'Spcd, AlujlJ: g:lstcn'lsh.'O 
de trc~ Ill'LI.'> ("Ilil )!,US:1Il(1 .... (t'''{(Klt).'> 

p:[Lhi!(lS (1.1 bSl" p\nl["()cnnlidc 
de Schi",!!( ('/)/1(1111, .~(Jlid/ls) 
(F(}[u).!,ufia'> Ilc;nlll'r t\llgd) Al1ill.l 
:1 la dcrL'clu: Il<lllg() I):lr;\ .... i(() dc 1.1 
h()rmig:l (,'(/!/I/)({f/()(I1,\ (i"<l(()grat'i:l 
liPS, ) 

.IWllulodo., 
iIlIC"li!l:llc" 

.pin;o ... ~ pUlg.l'" 

Lt, t"t )[ 1st it u yell q II iz:is el grupo Ill;!."; i mpt )rLllllc dc p:lI"i"jl( IS i 1I1C:-.t i!ull':·, \ll 1111:[-

1I0S, UllIo Cll Il'r111ill() . .., dclm'IIlHT() de pnS()JLlS int't','ul\;tS (( 11lJ() ('11 1('["Illill( IS 
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estado ildlrho en clmtw;tlno dcl\Jado... I - ",.- _., -.-- ------ ,- ---- r--- :: [:~--~=--- + J __ I::~_ 

~
L<;-;!;r-vaS.il.efF~,~.,I-intcstmo d~)~la{.IO I I L. ,IS .Iarvas mudan en cl suclo 
por la via dc lil clfclilacI6n vonasa. l..... I 
cl coraz6n. los pulmoncs y luego --".{_.14 7 ·";II,,,n;I:;) '".-'----- '---t-- ----------
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Larvas rnfecclOsas. rnfectan 
al hombre mediante la pcnetracI611 
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... mildius 
y otros hongos 
que infectan 
las plantas ... 

... plantas de flor 
parasitas: ... 

Figura 12.5 (a) Cicio vital Jd anquilo.stoma 
humano (AIl(v/ostoma dlloc/ellale). (0) Regi()n cef;ilicl 
dd gu.sano, ll1o."trando los aguJo.s dknte.s de I:t 
cavidad ouc~tI. (ScgCln Cox, 1982.) 

La transmisi6n ciirecta es frccuente entre.: los hongos macroparasitos de las 
plantas. Por ejcmplo, en el desarrollo dt: una infecci6n con un hongo foliar, 
tal como cl mildiu en un campo de trigo, la infecci6n implica c1 contacto 
entre una cspora (generalmeme dispersada par cI vicmo) y una superficie fo
liar, seguido par la penctraci6n del hongo al interior de las celulas del hues
ped, 0 a los espacios intcrcelularcs, dondc empicza a desarrollarsc. Si tiene 
exito, esta infecci6n se pondd de manifiesto mas pronto 0 mas tarde en forma 
de una Iesi6n de tejido alterado del hucsped. Esta fase de invasi6n y coloniza
cion (Ia demora a fase juvenil) va seguida de una fase infecciosa en la que la 
lesi6n madura y se convierte en una zona de producci6n de esporas. Luego, 
la lesi6n puede dejar de producir esporas, y el tcjido huesped esta emonces 
muerto 0 incapaz de ser infectado de nuevo. 

Un grupo importante y bastante diferenciado de macroparasitos de las plan
taS can transmisi6n dircc£a 10 constituyen las plantas de flor parasi£as (fig. 12.6). 
Pertenccen ados tipos hastante distintos: holopartisitos, que carecen de clo
rofila y que depcnden totalmente de la planta huespcd para cl ahastccimiento 
de agua, nutrientes y carbona fijado, y hemiparasitos, que realizan la fotosin
tesis, pero establecen conexiones con las raices a los tallos de otras especies 
y obticncn toda 0 casi toda el agua y tambien los nutrientes minerales de la 
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.. _mucnlago!'>, 

macropacisitos 
de tr.tnsmisi6n 
indirecta: tenias, ... 

plallt:l htll·Spl'd. bros hl'lllip:lr:i"j(os ticllell Ull sistelll:t radicular poco desa
J"["oll:ldo, () bieJl cal"eCt'1l ell :lhsoluto de l-l 

FJ CISO Ill:!S extrelllO dc ilolnp:ILlsitislllO l'S 1'1 de R{~!/I('si({ ({ru()/riii, en 
I:t que toLio t.'1 CllcrpO n.."get;ttin) de I:t plalH:t es ulla fed SitU:ld:1 dentfo del 
hut'speLl: ]a l'lllicll'stfllctufJl'xtlTior es [a flor, quc s:lk ell 1:1 :-'llpt.·fficie de b ... 
r:lil\'~ de! huL·spt.'d y que l'S l:t n()r de 1ll:IY01" t:1!11:1I1() e()llocid:l, con luSt;1 un 
melro de di;"l!l1clro. 'Ihd(ls los I"e("ur~()s llliliz:ldos ell cI crn'illlierl[{) SOil dcri
\·:ldo.,> dift.TI:l!llt.'nte de[ hul·.'>[K'd. \':11 1...'[ ntro exlrelllo dclespcC[["(), las l'spl'cics 
IlL'lllrp:lr:lsil:l~ de l:t~ Sc("()pituLlri:tCl':le, uks Com() (Jri()lltitcs {'('rn({. Nbill(!I{
t/.JlIS J)1;J1U( Y I~·f(/)/lr(/.~i(/ .'>pp .. SOil l":IP:ICCS dc [lcLlr lIn:1 \'ida :llIt()(!"(")!ka, pen) 
coil po,'o LTCCilllicl1() ell :llIscllci:r dc[ huc'::·sped. 

Cuan[() m:is compicl:l cs I:t dcpenciencia de los p:ldsitos dc pbnus con 
respecto a sus IlUCSpecil's, [;lllto m:i.s limitada eS la gama dc huespedes que pa
rasitan. As!, ()r/ollilies ['erna [icne una amplia gam~1 de hucspedl's potl'ncia
ics, pero las cspecics hoJopar;isit:ts dd gcncro OrohcmciJe (las orohancas) po
seen una gama que con frccucnci:1 cst:! limitada a una llnic:! especie hucsped. 
Asimismo, cuanto Ill~"i.s totalmcntc padsir;t cs una especk, t;lrHo m:is pcqudbs 
ticnden a scr sus sClllilbs, y t:lrHO mjs numerusas. Parcel' como si cstas l'spe
cics huhicran conseguido cl acct.'so 'J. un rccurso 'J.limenticio para sus prime
ras rases de desarrollo que cs una alternativ:t a las rescrvas que ]a planta madre 
suministra :1 otras scmillas. 

Diversos herniparasitos se desarrollal1 soon.:: las ranus de los (Irholes. Al 
iguaJ que otros hClllipadsitos, los Illucrdagos y plantas afines tiencn ullas 
scmillas bast~lntc grandes. En ]a mayo ria de las cspecies (quizls en todas), 
las semillas son dispersadas por los pajaros que ingicren los [rutos carIlOS()S, 
que conticnen una sola semilla (fig. 5.9). Estos pajaros eliminan!J scmilla fro· 
tando cl fruw contra la ('orteza del arool, 0 bien la (kglutcn y la depositan 
luego con las heccs. 

Los hemiparasitos dc los arboles Ilegan a la albura de sus hucspedes en
viando un hallstorio primerio que Se ramifiea en la corteza del hucspect y que 
pucde roclear a una r;lI11a por el interior, () hien dcsarrollanclo un sistcma r:idi
cular en la partc extcrior dc la rama, del que partcn los haustorios a intervalos 
hacia la albura del huespl.'d. Existen pruehJs evidentes de que LI presenci-.I de 
los hemiparasitos en las ranlaS reduce eI crccimiento dd hucspeel. Los hos 
ques de abcto comlill de Francia que presentaban pohlaciont.'s de Illucrdago 
Illostraron una reducci6n dd 19 (% cn cl volumen de sus troncos (Klcpak, 1955), 
y d mucrdago cnano ha prouucido pcrdielas de hasta una tl'rcera pane en b 
m<ldera cxplotable de los bosques de pi no en Colorado (Gill, 1957). 

Existen muchos tipos de macropadsitos animalcs, medicamcnte impor
tantes, con ciclos de vida indirectos. Las tenias, par ejemplo, son parasitos 
intcstinales en la fase adulta, que absorben los nutricntcs del hucsped dircc
tamentc a traves de la pareel de su cucrpo, y que esta.n formados por un gran 
numcro de segmentos (0 «proglotis») que proliferan en una zona situada de
tris de la cabeza. Las proglotis mas distales contiencn masas de hucvos y salcn 
al extcrior con las heces del huesped. Las fases hrvarias del cicio vital ocurren 
luego en uno 0 dos huespedes imermedios, antes de reinfectar al hucsped de
finitivo. La figura 12.7 ilustra los ciclos vitales de dos tenias imestinales huma
nas. Pero existen atras tenias 0 solitarias que utilizan al hombre como hues
ped intermediario (larvario) (por ejemplo, Echinococcus granu/osus, que causa 
la enfcrmedad hidatidica cuando infecta diversos tejidos profundos, en espe
cial cI hfgado y los pulmones). 

Los esquis(osomas quc causan la esquistosomiasis humana (bilharziosis) son 
rcpresentativos de un grupo muy ampJio de gusanos trematodos por cuanto 
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lal Cicio vital de 
Diphyllobothrium latum 

~---'-'-~ 

Ibl Cicio vital de 
Taenia saginata 

~------~ r~----~ 

Gusanos adultos 
Pel infectado, Ingerldo 
por et hu6sped final: Gusanos adultos 

fijados a la pared 
del lIeon del hombre 

EI hombre ingiere 
en el intestino delgado 
del hombre a el perro 

el parasito se desarrolla 
a gusano adulto 

las larvas con la carne 
cruda 0 poco coclda 

t t t 
Los huevas pasan 

EI parasito del copepodo 
es ingerido par e1 
segundo huesped Inter 
mediario, un pel, y da 
lugar a una nueva larvd 

Lo, ""'~~, "I", I 
Las larvas infeccoosil~ 
se desarrollan 

al agua can las heces con las heces en el musculo 
en 1012 seman"s 

t -T~ 

~: ,<, d""~':II:I 
en el agua. I" lar~".. I+--
~"Ie del huevo _ J 

La larva es lJ)getldal 
por un copepoda 
y s{) d.'h""uIIJ 
dprnro de rt 
-- -- l ~- ~-J Los huevos son Inge" 

dos pur los b6vido~ -;0--

y I;,,; larvas Sdt~Jl del 

.~H~evu en ()1_d~'~'le()() 

Pe~'etr;)n en-~~l 
IJltest1na.1 y lIe~J"." il lo~ 
m"sculos vnlun"Hlo~ 
pm IJ V'" (I" la 

,=-~'~':~~~~nqu,,~' .. ~ _ I 

lei 

Ganchos del rostclo 

Rostelo 

.. Vcntosa 

Figura 12.7 (a y b) CicIo vitd de d()s 
cestodo ... P;lr;lSilOS que infcctln :II homllre. 
(;1) l>iphyllul)()thrillflllatlllll, que t':-. Ir:m .... 1llitido 
en el pesCido poco cocido. y (b) '/(1(,lIin 
Stlp,illtlltl, que es tran .... lllitida L'll la ClrI1e lit: 
V:\CUI10 cruda 0 poco c()citla. (c) La .... cu;tlr() 
ventos;! .... !llus,:llbre .... y los ganl'ilos CllrV;\tlo .... 
que fijan ;1 ulla soli uri:! ;1 b pared intestinal -
t:n ('SIt' CISO Fchil/(JC()(XlIs p,r(/l/u/()slIs. un 
par;l.';ito <-k Ins pt:rros. (St'gul1 \X'ilitfic!d, IW~2. 

su cicio vital comport:1 I:t rcproduc<:i(m sexual cn un Iwc.'iped \'crtchrado tc
rrestrc l' Ia multiplicack)J) asexual cn un c:lr:lcol (fig. 12.H). Tras ]a Illultiplic;t· 
ci(lI1 asexual dc Schist()soma tnOllsoni cn un caracol, pOl' cjcmplo, sc lihcrall 
tHUS larvas acu:hicas de vida Iihrc quc infcctall al homhre pcnetrando a tr~I\,CS 
de Ia picl. LIS brvJs cl1ligran pOI' los Vas()s sangufnco .... hasta d hfgado, dOlHk 
madman l' sc aparelll. Luego cmigran hasla los vasos sangufne()s dd intesti· 
flO, donde pucdcl1 vivir y continuar produciendo huevos durant<: Illllchos all()s 
Los huevos s<llen ;11 mundo exterior con bs heLTs, despucs de destrllir 10:-' teii· 
dos dd hu6ped ell Sll c:lmino hacia dcxterio[ Por consiguicllte, los esquis 
I()SOIH:lS son macropar;isi{os del homhre pero micropar;lsit()s de In .... (';1 Lh . .'()· 

Ics. La esquistosoilliasis ;lfcct:1 a la pared intestinal dehido a que los Illlnn'i 

Sl' ;ICUnllllan en ella. y tamhicll ~d'ccu :I Ins vasos s:lI1gulnl'o . .., dd hl'g:ld() )' de 
los pllimolles si los huevos sc ~ICllml\lall 1;tlllbil'lI en clio ..... 

... 1H.:Ill:ttOllo ... fj bri:I",. 

Ins nelll:llodos fil:lria . .., s()n P;ILisitos de vida brg;l del h()lllhn': tolio .... ell() ... 
necesitan un perio(\() de des:lrrollo Ltn'ario efl un vector. qUL' C.'i Ull insc('[t) 
chuj)ad()r de sangre (fig. 12.<)). W'ucilef'eriu IJdJlcr()/li. que CIll ... ;1 1.1 fiJario .... b 
de B:lI)l'!'()fl, pro\'(H'a Sll:-. deC(o." llociv() .... ;1 C;tllSa de b anllllulal'i('ll) de ;Idul 
los Cll l'I sistema linf;itic() (l() que C()ndUlT cLbicllHellte. pc()r s('do ell (";11';1. ... 

()clsi()I1L'S, a Ia L'lcfallliasis) La.'i br\';t .... (minofil;m;Js) p;l.'i:m :1 Lt .... ;lllgre Y SOil 

ingeri<-bs por r1l()squito ... culicin()s. que tr:lIlslllitell de IlUc\'() :11 hUl'sped las 
l:trvas 1':1 m:ls dcs;lrrolladas, ell fase infccci()sa. ()llC/}()(('rUII'uil'uiIlS. que pro· 
\'OCI ]a «(xgllera de los riosn es transmililio por Ill()SCIS negra .... (cuyas br\'as 
\'ivl'n en los dos, y de ahi L'i nomhre). Pero en l'stl' caso son las micrnfil:irias 
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Figura 12.9 Cicio vital 
de la.'> sit'tc filarias mas 
importantt:s que parasi!:m 
al hombrt:. La,> filarias 
SOli gLlS;IlH),~ llenl;t((KI{),~ 

de vida Ltrga, tr;!nsmitido.~ 
pm hLll-Spedes ChllP:l 
dores tit: S:l11grC 

(Seg(in \X'hi!fic\d, [()H2.) 

Cuando el inseclo in· 
feclldo pica 81 hombre, 
las larvas salen de las 
p'e2as bucale5 y pene· 
Iran 8clivamBnle en la 
pie I a 1fav~s de la heri· 
da de la picadura 

Migraci6n haSla 
la locahzac,6n 

--to-- frnal y dos 
mudas haSla 18 
madurel sexual 

Localizaci6n en el hombre 
de los machos y hembras adullos 

o volvulus jle1idos 
L loa subcu!~neos 
0, streptacefca 

~ !~7::?fr, llejldas Irntal'cos 

o perSIans 
M, Qzzilfd, I cav,dad pelila 

neal n pleural 

-:,cr::"a: "'gelldds -l .. ---~- - - -1 par ,n,,,ClOS chup"dore~ de ,anure 
Las mlcrof,larlas penetran 
en la pared IIl\eS!ln ,I del ,,'SPelO 0 volvuill5 S""ul,um 
y se dosMfOlI~n a larvns I 0 5(rQPIOC{'fCd, CUIICD,dC'_, 

L--- <nlecclosas ~n I, rnuS~"',l1'''' I +- L loil' CllfySOp, 
tarac" a Ilad IS I~~ ~sP'''''' ~ - W I"mcrofr. C,,/r>', A""plleln 
salvo L lOll y .. n eI c,,, rp" I y A",J,·_, 
a1qlo",) IL 1011 fj ""llilY' M''''_,,,",,j 
__ ~ [) P""""'-' (""Iwo',j,·, 

L
M. Q7Zo1ld, CuIJCllJd," 

~ 5,,,,,,1,,,,,, 
- ---- -- -- ------

_1_-

Local,zac,6n l 
de las micro! lar as 
en el hombre 

o volvulus 151 p'el 
o slrep/oeere .. 151 p<el 
L. 1011 ICI sarrgre 
W barrcrofr, (CI sangre 
S_ malay; Ie) sangre 
D, pUfslallS IS) sangre I 
M allard, IS) sangre 

y p,el 

1.

151 s,n varna I 

lei can va"'a ~ 
--;-----T-

las que provocan el CbllO m:is grave cuando SOil libcr:ldas en cl t<.:jido cutanl'() 
y llegan lusta los oj os 

La transmisi()Il indire:cta, pasando por lin hucspnl intt'rmt'diario, t'S rdati, 
va me me rara entre los nucroparasitos de las plantas, pero se produce entre,: 
los hongos de 1a roya, En la rOY:1 negra (fig. 12.10), por cjcmplo, intnvienen 
dos fases de dispcrsi6n por cl vicnto cksdc cl cereti hucsped (por cjemplo, 
cl trigo) hasta al agract'jo (Uer/Jeris ('uigaris) y otras cspeeies huc:sped, y dcs
de Berheris de nucvo hasta cl trigo. Las infcecioncs cn d ccn:ai son policf
clicas, es ckcir que cn d trallSCLIrso de una l'sl:lch'm, las esporas pLieden infec
tar, formar It'sioncs sobrl' las hojas y los tallo,.." y libcrar nuevas csporas que 
sc dispersan a Sll VCr, para inketar orLIS piantas de cereal. Este cicio pucde 
continuar durantc Ja mayor parte de la cstaci(lIl, yes csencialmt'nte una inten· 
sa multiplicaci()Il de cloncs dd hongo -- PCf() c,.., en cl hucspcd altcrnativo Cll 

cl que se produce cl verd:ldno proct'so sexual quc gelll:r:t individuos reCOl1l' 
hinames. 

Ei ~Igracejo l'S infcctado por csporas haploidc,.., Sl:CLllldarLts formadas ;t partir 
de las l'sporas de invicrl10 (tcJi()sporas) que ~e han desarrollado CII el cert'ai 
:iI final de la cstaci()[). LIS inftocciolles h:lpioidcs del agr:lccjo ,..,on o<espcrm:lti
zadas" por Ja t[";lIlsnli~i()[l, mediante inseC{(),.." de csporas c:-.pecializa<.!a:"l que 
son, en rc:Jlidad, gafllctos. 1-:1 par:isito forma l"llt{)IltT~ ell el agracejo un:ls Ie 
siones de I:ts que sllrge un IlUl"\'O tipo de CSP()[";I:"l, y (·sus s('llo pllt'i.kn intt."Ct;lI 
:ti ccrca\. 1-:1 agracej() es Ull arhLlsto de \'iLL! brg:t, y Lt roy;! C,.., persistellte en 
d, Por cll(), 10..., agLI( ej():"1 inknaLl(),.., pUi.'i.kn :-.n\'ir dc rOt'().'" prilllario,..., Y PCI 
sistcntes P:IU Lt difllo.;i('H} dt' Lt roy:l ell I():-. clIlti\'o:"l :l!lluk:-. dt" CLTt":tic..., 

FigurA 12.8 (.1) e,l'll) \'ICt! dc 10:"1 c'qllhIO . ..,OIllJ.., IlUIll:l!l<)"" (11) I-':ISCS br\,a'·1.1" dt" 1m. 
~U:--'.lIl(),~ lil~e{lt'lil Ij.., (l()-'" e:--.quistosu!lUS SOil una l LIse de gus:ln():-. tligcnctlco:--,)_ (1) b bn-:l 
ciliad:l que lnfect.l .1 I,)" 1ll1)llI."'t'()S (mir:ll'idi:l), (II) l"ll""p()r(Jl"I~tl". que .~L' dn:lrIoll.l 
ell cl 11l()lu..,co, (iii) b.., rcllLt..." qtle emigr;Jn ;1 LL gl:i{lduLt dlgeSIl\'a tic I(L~ !l\()lu_~c()" 

r pucdcn lllulllpllcarsc :llli liberanJo (i\') LIs Lisc.., 1;lr\,;\1 i:t..., quc ahandon;ul d 
nlolu"c() -- cq;,o.; ccrcarla,~ pLlnlcn en algullos CI"O.'" Illkrur oirt.:L"t:lfllClltt" :il Ilunpnl. 
o hien punlcn t"nqui,,!:lrst" ;1 l1lodo dt" faSt" dc 1clargo qUt" cs ingt"rlda lut"~() P(II 
('I hut-'spcd (Segl'lIl Whilf1e1d, II.)HL) 
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12.5 TransmisiOn y distribudon 

EI cstudio tid comporfal11knro de las cnfcrmccladcs dentm cle !:is poblacio. 
nt's dc huespcdcs (cs dccir, la clin:imict de pohlacionl's de Ia cnfcrmcdad) n.:
cil)c d nOIllhrc de efJiriemi%giCl. Pl'fO d modo en que cstutii:I1ll0S a cst:ts 
poblaciotlLS en IJ pr:ictici varia con d tipo de par;isito. POI' 10 general cs p()si
ble comar () por io IlK'nOS cfC(tll;lf un c~d('ulo cstima(\o del Iltimcru de Illa

cropar;tsitos que presentl un hu~spcd (pOf cjcmplo, gusanos en l'I intcsti[)o 

20~m 
Meiosis Infecci6n de Berberis 

.. , .................... 
FUSIon nuc ear Basidi6sporas 

/' ",' 
II Hifas 

(e) 

AGRACEJO ~ 
Espermatizaci6n 

TeIi6S(POCaS pustu'a h\,'O;de 

Picnidios y protoecios 

Uredi6sporas J 
\ TRIGO ,idiO 

Uredio Ecidi6sporas 

~ 

(d) 
,;) : 

Infecci6n de la graminea 

)) ( 

; /1"-

'f 
~ (e) 

II 
U 

20 fJ.m 20fJ.m 

Figura 12.10 Cicio vital de la roya negra de los cereales (Puccinia graminis). 
(a) Las esporas en letargo (teli6sporas) germinan y producen pequcfJ.as basidi6sporas 
dispersadas por eI viento, que infectan aI agracejo (Berberis vulgaris). EI hongo 
se desarrolla en la hoja del agracejo y forma unas pustulas que intervienen en un 
proceso sexual (b), y que tras la fertiIi7.aci6n conducen al desarrollo de nuevas 
pustulas (ecidios) que Iiberan ecidi6sporas binucleadas (c). Las ecidi6sporas infectan 
Iuego a las gramfneas, incluidos los ccreates, donde se desarrollan produciendo 
un tipo bastante diferente de pustula (uredios) (d). Estas pustulas Iiberan a su vez 
uredi6sporas que pueden reinfecrar la graminea. HaCia el final de la estaci6n 
se desarrollan teli6sporas resistentes, que inician de nuevo el ciclo (e). 
(Segun Webster, 1970.) 
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las unidades 
apropiadas de cstudio: 
macroparasitos 
y hues pedes infcctados 
con micropadsitos 
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lk cont:u.:to, 
} por 10 Unto 
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o lesiones en una planta), especialmente si los parasitos no se multiplican en 
c1 hucsped. El propio macropadsito es entonees la unidad apropiada de estu
diD, Por otro lado, los microparasitos son pequenos, a menudo extremada
mente numerosos, y poseen 1a capacidad de multiplicarse de mod() rapido 
y directo dentro de un huespcd. Por cllo, resulta siempre diffcil y a menudo 
imposib\c contar cl ntliTICrO de microparJsitos de un hucsped, y cntonCtS el 
huespcd infectado sera la unidad apropiada para c1 c."audio PGktico. En otras 
pabbras, cJ epidemi61ogo que estudia los microparasitos cucnta c1 numero de 
hucspcdes infectados mas que c1 de parasitos. Naruralmente, el epidemi61ogo 
que trahaje con un cicio vital mas complejo, tal como c\ de lin esquistosoma, 
utilizara eI caracol infectado como una unidad de cstudio (puesto que c! paf~l
SilO se rnultiplica dentro del caracol), peru en lIIl st:r humano infcctado, en 
el que eI parasiro erece pef() no se multiplica, calculad dircctamcntc eI ntllllC
ro de par~bitos, Sill cmhargo, b dift:rcnci:1 critica elltrc mieroparasitos Y Ill:!

cropar:isit()s l'S opcrati\-a m:is quc fundamclltal: .'iU eketo reside ell d modo 
Cil que lo.s es\utiial11()s 

12 .. 1.1 Los huc .... p'-·dt· .... como islas: transmisi()fl 

Un etCllll'iltO crUCial de 1a cpidelniologia de clialquicr enfL'rmedad es la trans
Illisi(m de los p:lr;isi\()s entre los hucspcdes, Janzen (I~)()H, 107)) introdujo b 
idea de que podri:l resultar tltil pensar ell los hucspl'des COJllO en islas que 
S(lIl coi<m]zadas p()r par;isit()s, As!, P()[' ejcJllpl(l, Cll:lnt<) Ill:is :Ilcjada se ellctIentra 
ulla plant;! individual (0 una hoja) de las otras plantas de SlI t:specie, tanto Ill:ls 
remotas St:r;ill l:is prohahilidacil's de qut' sea colonizacla por Ull par;isito. Si sc 
!lalla :Jislada de los oW)S individuos dc su propb t:spt:cil' por una Illczeb de 
otras l'SIXcies, es prohablc que las bses de transmisi()J1 de los parasito .... :lel

hell por detenl'fSC en individu()s "no hucspedcs)l, Esta es posiblemcnle 1:1 r:l
z(m de qut: rara vez sc produzcan cpidemi:Js extl'nsas de enfL'rlllcdadcs vegc
tales ell la Naturakza: las pohlacionl's mon('nollas de ulla soja espccie lIl." 
hucspcdl's son raras t:11 l:i vegetaei(Hl natural. Las mayoft:s epidemias cOlloci, 
d;ls entre las plantas han oClIrrido 1'1l nlitivos, que no son ISlaS cn lin mar de 
vcgt:taci6n ditCrclltl' sino «colltinentes» - V;ISt:1S extensiOlle.'i de terrl'no OClI 
padas por ulla ll:1ica especie (y a Illelludo por Ulla sola varicdad de didu 
cspl'de). 

La analogia 1'IltfC los huespcdes animaks y las isbs no es tan patl'fltc, p 
que las islas no suden .... n m(n:ilcs; pero algunos ciL·l1lcnt():-. de b ~lIul()gb per 
sisten, lill h{)lllhre c{)h)niz:ld{) p{)r 1.'1 par;isit() (il' la Illalarial's Ulla isla, 1:1 p:lr;i
sito de la lllalar!:1 s(')lo punic pasar de una bla a otra grac!:ls a till agellte dc 
translllisi(m, c1l1losquito. Us limiuciolles dc 1a capacilbd dl' \'ul'lo del IllII."'

(llIih) rcpreselltln l:i dist;Jnci:l existente entre bs isl;I,,>, dt' 1111 hll(· . ..,P(·ll:1 ()Ir() 
No es sorprelldclllt' quI..' los betort's que at'ecLlIl ;1 Lt US:l dc ILlll ... 1l1hi(·1I1 

dc 10.., par:isitos Y;lrk elltre In ... dikrelltcs tipos de nrg;1I1isl1l()'" p:lrX'iilo.., P:lr:t 
10:-' miu()par:isitos llL' ILlllSlllisi('lll l.1ireet;l, ell los quc LI inln'ci(\n."'l·I)f()dllcc 
mediante el eunt:lcto !'isict) entre 10.., hU('spnks pOl' :1 11';\\'('''' de Ull :lgl'llte ill 
fcctiv() de \·ll.b lIluy \)n .... e, [;[ 1:1:-.:1 nc!:[ de tr:l!lslllisi(")1l ,..,lIek st'r dire('(:ll1lt'lllC 
proporcioll:1i a b frecllcncia de los 1'llCuentfos el1tre 10.'" hUl''''peties inll'l'udo . .., 
y los Iwt'spedes sllsn-'ptihks (IlO inlectaLios), I'or c()(higlliclllc. b L\.,>,I llcLI de 
translllisi(')n del parj:-.ito cs sil.'lllprc mayor ell Ia.., poillaciollt' . .., dellsa ... , Ik' he 
cho, la lasa de tLHlSlllisi(')1l \'aria a Illenud() eOIl Ia est:ll'i(')[l, a Clu ... a (il' 1:1 in
Ilut:tlcia de los L!C(()f(_' . .., clim:iticos sobre ]a frcclIcncia del C()/lt:lcto entre los 
hll~spedes () sohrc I:i espcr:lIlza de \'ida de bs Llses Illll'ccios;JS de vida cort:\. 
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Figura 12.11 La tasa de avancc del pat6geno pytbium irregulare en las 
pol)Licioncs de mastuerzo (!,epidium satil'llm), 3 partir de p[antu[as infect3clas 
colocalias en los hordes de las pohlaciones de plantas. La propagaci6n cle Ia 
cnfcrmedacl .'it: i[ustra en (a) en rdaci6n con Ia densiclad de [as plantas de mastuerzo, 
yen (b) en relaci()n con [a distancia media entre [as plantas 0, • y ... 
repeticiones. (Segun Burdon & Chilvcrs, [975.) 

Las tasas estacionales de contacto son importantes en la epidemiologfa de nu
mcrosas infecciones vfricas comunes del hombre, tales como eI sarampi6n, 
las paperas y I. varied" (Anderson, 1982), 

Cliando 1:1 infecci6n es deb ida a un agente infeccioso de vida mas prolon
gada, L1 tasa de adquisici6n del parasito suele ser directamente proporcional 
a la frecuencia de los contactos entre los hues pedes y las fases infecciosas (y 
par consiglliente dependc de la densidad de ambos). Par otro lado, en eI caso 
de los microparasitos transmitidos par un vector, la tasa de transmisi6n des de 
los vectores infectados a los huespedes es proporcional a la «rasa de morde
dura del huesped». A Sll vez, esta depende de la frecuencia general de las «mor
decluras" del vector y de la fracci6n de la poblaci6n de huespedes que es sus
ceptible. La tasa de transmisi6n desde los huespedes infectados a los vectores 
susceptibles depende de la frecuencia de las mordeduras del vector y de la 
fracci6n de los hucspedes que esta infectada. 
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Numerosas enfermedades, procedcntes del suelo, observadas en las plan
tas se extienden de una planta hucsped a otra a traves de contactos entre las 
raices, 0 mediante cI crecimiento del hongo a traves del suelo desde una «base 
alimenticia», establecida en una planta y que Ie proporciona los recurSos nc
cesarios para atacar a otra. La armilaria color de micI, Armillaria mellea, por 
ejemplo, se exticndc por el sucIo en forma de «rizomorfo», y puecle inft'etar 
a otro hucsped (gcncralmcntc un :irbol () arbusto icnoso) alii donde se ({Jean 
sus raices. Un parisito de cste tipo puede extcnderse por una plantaej()11 () a 
10 largo de un seto vivo, y puede ser controlado cavan do una zanja en su ca
mino; su paso «de isla a isla)) puede scr impediuo con una barrera puram<:nte 
fisica. A una escala mueho mas redueida, los hongos del gcncro Pythium, que 
paralizan y matan a las plantulas de numcrosas plantas sllperiorcs, d<:penden 
para su rapida propagaci6n de la proximidad entre las pl:'intulas (fig. 12.11). 
Tanto en la hortieultura como en b silvieultura, el ri('~g() de las cpidcmias de 
I~)'tbium cs controlado liispollienlio b~ scmilla,,> con una menor dl'llsidad. lIlt:! 
de las caracterisricas de estls l'nfermClbdc~ pr()cedl'ntc~ del sucl() consistl' Cll 

que las epidemias se propagan en forma de «frcntcs ill\';lsorCS)) II "hori/-Dlltc . .., 
de infccci()n). La enfcrmecbd del hinciumicnto del tall() del C;ll'ao cs una en
fcrmcdad similar de las partes a~reas de lIna planla. Se trata de L1na infecci(m 
vlriea transmitida por las cochinillas harinosas, peru l:stas no pueden voLle. 
Por consiguiente, la propagaci<,)[1 de la enfcrmedad oellrre principalrnente ell
tre los ;trhoit's que estahlccen cOlltacto ffsico clltre ellos, y el cacao es cllitiva 
do precisam<:nte en est:lS condiciones - como ttcontineIHcS» de cO[ltinuos CO]1-

tactos <:ntrc las plantas, En cI pcriodo compn:ndido entre 1<)22 y 1<)50, csta 
enfermcdau destrllY() las plantacioncs ue v~tstas zoJ"l:\s de Africa Occidental 

Para las cnfcrmedaucs que son propagacbs por cI vknto, .'~e pueden esta
blccer focos ue infceei(m a gran distancia dd lug:lr de origen; pero I:i tlsa de 
propagaci6n (it' lIna epidemia, local mente, dcpende t:J1 gran medida de b dis
tancia entre las plantas. Es caractcr{stico de los prop:igulos di~persados por 
eI vicnto (esporas, polen y semillas) (IUt' la distrihuci(')!1 conseguilia por Lt 
dispersi()n sea gcneralmentc muy «icptocllrtica»: lInos pocos prop:'igulos rc
corren una gran distancia, pcro la mayorfa de cllns son dcpositados Cl'rca del 
origcn, Un cjemplo extrel110 de un padsito de los aninulcs transportado por 
d vicnto es d virus que oeasiona la fiehre aftosa ucl ganado dc las gr:l1ljas 
(Davidson, 1911)). Esta enfermedad no Slieil' prescnt:trse en (,ran BrCt~1I1a, pefo 
ue VLZ en cuando se rcgistra un caso Cll eI que l'~t;i illlplicada 1:1 dispersi('JIl 
a gran distancia, por elemplo, dcsue I-Iolanda hasta L'I cstl' dL' Ingiatcrra. Los 
focos de infccch')l1 rara vez se establceen :l esta distancia, Pl:fO ptlcde produ
cirsc lIna dispLrsi(JIl cxtremaclaIllcnte r;ipida dcntro de los rel1:u1os una Vt'1. 

aparecida Ia enfermedad, especial mente C:1l las (()IH.Jicio[les de gran den:-,idad 
de los Illercados de ganado vacuno, En (~ran Bret:H};!, por trat:lfse de l:I isb, 
cJ control eficaz de esta cnfermedad COIl~iSIt' cn s;u.'riliclr ohligalorLlIllclltl' 
a toLios los animales infect:ld()~ y ;t :Iqucllos quc hay:11l t("!lid() prol1:lhkllll'I1[C 
un (ontacto con cJlos. En la Furopa continenul, t':--1;1 PLlctit':1 !1() punk ..,t'r 
aplicada, y por clIo ,'>L' ha adopt:ldo Ll \,;lcun:lCioll 

En eI capirulo sohn: las interaccionc.'" Cl1lre dcpredad()['c,'" y prcs:l:-- hClllos vis
to que existe a mcnudo un aito grado de e~pecblizaci(-)n de lin:! cspccie deter
minada de depredador frente a una cspccie detcrminada de pre:--:! (nlOJlof:J

gia). Es(a cspecificidad cst:i ;J I1lcllulio ll1ucho IlL\:-' t1c . ..,arruILida :Ilin en l:i 
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Figura 12.12 las::t de propagaci6n de las infecciones del pat6geno caus::tnte del 
mildiu de la patata (Phytopbtbora injestamj cn poblaciones puras de las variedades 
de patata Pentland Crown y Pentland Dell, y cn una poblaci6n mixta de amb::ts 
varicdades. x = poblacioncs puras de Pentland Crown, 0 == poblacioncs puras de 
Pentland Dell, 0 = Pentland Crown en poblaciones mixt..1.s, • = Pentland Dell 
en poblaciom:s mixtas. (Segun Skidmore, 1983.) 

rdaci6n existente entre padsitos y huespedes. No s610 es muy frecuente la 
limitaci6n de una especie de parasito a una especie de huesped, sino que 
ademas existe una dctallada correspondencia entre dcterminados gcnotipos 
de parasitos y determinados genotipos de huespedes que pueden ser parasita
dos. En su forma mas extrema, se observa una estricta correspondencia uno
a-uno entre los genes que confieren el caracter de pat6geno a un paras ito 
y los genes que confieren la resistencia a un huesped. Las poblaciones natura
les de huespedes y pad.sitos pueden contener numerosos genotipos diferen
tes de huespedes y parasitos. En estas circunstancias, la densidad efectiva de 
un huesped (para una raza particular de parasito) es su densidad de huespedes 
susceptibles y no la densidad total de la especie huesped. 

En la agricultura y la silvicultura se puede obtener un cieno control de 
las cnfcrmedades cultivando mezclas de especies, 0 mezclas de genotipos 
de una misma especie. En las mezclas, la densidad efectiva de cada especie 
esra reducida - diluida entre las otras. Toda forma resistente a la enfermedad 
que vive en una poblaci6n mixta puede constituir una barrera 0 la propaga
ci6n de la infecci6n entre un individuo susceptible y otro. 

En la pdctica de la agricultura, los cultivares resistentes ofrecen un reto a 
los parasitos en evoluci6n: los mutantes que pueden atacar a la cepa resistentc 
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mczcla~ de varicdadcs 
slIsceptibles e inmunes 

In.., par:bito.., sut"it:n 
~·~t~lr agrq,~:IU()~ 

obtienen un aumento inmediato de su cficacia. Por clio, las varicdades de eul
tivos nuevas, resistentes a las enfermedades, tienden a ser ampliamente adop
tadas en la practiea comercial; pero can frecuencia sueumben tambien mas 
tarde, de modo bastante subito, a una raza diferentc del pat6geno. Luego se 
utiliza una nueva cepa resistente del cultivo, y a su debido ticmpo emerge tam
bien una nueva raza de pat6geno. Sc produce as! un cicio de «prospera y ce
vienta», que se repite indefinidamente. Esto mantiene al agcnte pat6geno en 
un estado continuado de evoluci6n, y a los especialistas en mcjora gcnCtica 
de las plantas en un empleo continuo (veanse la pag. 465 y la fig, 12.2R) 

Se puede salir de estc cicio de "prospera y revienta" mezclando dclibcra
damente las variedades, de modo que eI eultivo no este dominado ni par 
una raza viruicOla del pat()geno ni por una focma susceptihle del propio cul
tivo, Sc han empleado varios tipos de mczclas, incluidas las mezdas al anr 
de diferentcs gcnotipos, y las multilineas (pohlaciones de indiviliuos que ~()!() 
sc difc[(:nciall con re:-.r)cClo a 10:-0 genes resistente:-, de que son portauore:-,) 
E:-otos mctodos Inn dcmostrado controiar rcallllentc la tlsa til' desarrollo tic 
la l'nfcrmedad. La Figura 1"2.12 (y la 1:IlTIin:l III), por ejernpl(), HusHa c:I deCI() 
dc la mezda de variedades sohf<: eI desarrollo de la cpidemb de mildiu de 
iJ patata. 

lksput:s de Ia propagacj()I1 de una epidemia en una poblaci(m de anima
ks supcriores, los individuos qUl' han contraid() IJ. l'llfcrmedad, pcro se han 
rccupcrado, pueden haber adquirido inmunidad (vt-ase Ia p;Ig, .:.17). Acllian 
cOlOnel'S del rnismo modo que las forrnas rl'Sislt:rHeS dt: la pobbci(m, dilu
ycndo 13 dcnsidad () la ta:-oa de contactos dc las formas susct:ptihlcs, y n:du
cicndo la multiplicaci(lI1 dc los parasitos y la pcopagaci('m tic la enfermedad 
En la practica m2diea se pUl'dc crear una pohlaci()n dc individuos inmunes 
lllediarHc l:i V:lelinaci()J1. No es neccsario inmunizar:1 totl;! b poblaci(m -- un 
s()lo a una proporci()n suficicl1ll' para consl'guir una rnczcla l'1l Ia qUl' los sus
ceptihlcs eSI:ln sllficicntemcntc diluidos para impcdir Ia Iransmisi()n efcctiv:1. 
En eI caso del sarampkm U1 las s()ciedadcs occid<:nlaics, una proporcklO has
tante alta dt: niilos (1)2 'x, -04 %) dl'herfa sn vaculuda para conseguir una dilu
ci()n suficicntL' que impidicra hi aparici()Jl de una epidemi:l (Anderson, 11)H2) 

12.3.3 Distribucion de los parasitos 
y los hues pedes infectados 

La distribllci(Hl de los parasito:-o en lIn:1 pohlaci('m de hucspedes rar:1 vc/. Cl 

aicatoria -~ los p:tr:isitos sut:icn est:lr agrcgados () :Igrupados, cs <..il'cir, que IllU
chos hlH:'spnks :ilherg~ln a poco,.., padsi{os () :I ningullo, lllienlcl:-' que 1I1l0S 

pocos hUCspnit:s alhl'fgan;t lIll gr:m nlllllero tic par:lsit{)s (fig. 12,1.1). (In:1 
parte de la agregaci()rl result:! directailleilfc de Lt dispersi('lIl k-p{Onirtlcl de 
Lt~ lInidades de iJlfecch~JIl, cuanlio llilas 1ll~lIlcl1:ls de b cnkrnll'd:ld se de."'~I· 

rrollan en Ull cultivo :I p:lrtir til' los f()c()~ dt' IIdt'('t'i(~1I1 A,,, I Illi:-'Ill(), (, \l~ll1dl) 
los padsitos .'it.' Illulriplican dl'[J{ro del illlt'sped, los lndividu()s infcctados al 
al'_ar plJ(:dcn geIltTar r~lpidarlll'tHc grandcs dit'crcnci:ls, ellt!"t' una poh!:tci("m ('no 
de p:ldsito:-. ell algunos huc~pedes y una pohl;lci(')(l den":1 ell otros, Cllando 
Ja dispcrsi(')11 cs h:tj:t 0 knta (por ejcmplo, lllultiplicaci(')1l de Lt forma ;'Iptera 
de los :ifidos), se pucden producir agregat'jt"m Illu)' den:-':Is, locales, de los P:I
rJsito~. Pero es proh:lbk que Lis agreg~lci()lle,.., se deh:1I1 Coil 1ll~ly()r frecu(.'ncia 
a qlll' los hul'sp(.'des pn:scntan lIll:! ~lIsceptihilidad \'ariahlc frentt' :1 la inkc
ci<'m (ya sea :I causa til..' facto res ge!li,ticos, :Imhietlt:llcs 0 de comport:lmiel1to). 

En l'S{;IS poblaciolles localmcnte agregadas, I:t tlellsilbd media dl' los par:!-
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Figura 12.13 Ejemplos de Jistribuciones agregadas dd numero de par:lsitos 

10 

por huesped para los quc la binomial negativa cs Ull bucn moddo cmpirico. Las 
rayas verticales reprcsentan las frecucncb.s observadas y la linea grucsa cs la 
distribuci6n binomial negativa. Distribuciones de (a) Toxicara canis, un nematodo 
parasito intestinal de los zorros, y (b) del piojo (Pediculus human is capitis) 
en una poblaci6n de seres human os. (Scgun Watkins & Harvey, 1942; 
y Williams, 1941.) 

sitos tiene a menudo muy poco significado uti!. En una pohlaci6n humana 
en la que s610 una persona esL.1. infectada con carbunco, la dcnsidad media 
de Bacillus anthracis resulta una informaci6n panicularmcnte inutil. La uni
dad epidemiol6gica mas empleada para los microparasitos cs la /Jrevalencia 
de la infeeci6n: la proporci6n 0 porcentaje de una poblacion huesped que 
se halla infectada con un parasito especifico. Se trata de una media particular
mentc convenientc cn el caso de los microparasitos, en el que el numcro de 
parasitos individuales no pucde ser contado de todos m090s (c1 hucspcd in" 
fectado es la unidad de estudio). Por otro lacio, la gravedad de la infecci6n 
esta a menudo claramente relacionada con cl numcro dc parasitos albergados, 
sobre todo en cl easo de los maeroparasirosj y el numero de parasitos existen
tes en un huesped particular recibe el nombre de intensidad de la infecci6n. 
La intensidad media de la infecci6n sera por tanto cl numcro medio de pad.
sitos por hucsped en una poblaci6n (incluidos aquellos hucspedes que no 
estan infectados). 

La figura 12.14 muestra las relaciones entre prevalcncia e intensidad media 
para diversos tipos de distribuci6n de frccuendas. Si los parasitos estan distri
buidos de modo regular, la prevalencia tiende a ser rclativamente alta y la in
tensidad media relativamente baja. Esta situaci6n podrfa ser deb ida a la mor
talidad dependiente de la densidad entre los parasitos (vcase mas abajo), 0 a 
la resistencia adquirida frente a fa rcinfecci6n, 0 al hecho de que los huespe
des con una elevada intensidad de infecci6n acaban por morir. En el casu mas 
habitual de agregaci6n, fa intensidad media es reiativamente alta, pero la pre
valencia es relativamente baja. Las consecuencias epidemiol6gicas de la agre
gad6n se estudiaran en otras secciones; y volveremos a los conceptos de pre
valencia y de intensidad en el capitulo 15, en el contexto mas amplio de 
«abundancia» y «rareza». 
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Figura 12.14 Rdaci(m 
entre la prcva!encia y 
\a intensidad mcdi:1 de 
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Anderson, 19H2.) 
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12.4 Los huespcdcs como habitats 

La difcrencb esencial enlrc Ia ccologia de los parasitos y la de los organismos 
de vida libn.: estriba en que los habitats de los par;isitos son a su vez orgal1is
mos vivos. Un habitH que esta vivo puedc crecer (en nlllncro ylo en taman.o); 
ticne una capacidad potencial de reacci6n, es decir, puedc responder activa
mente a la presencia de un par~lsito cambiando su naturaleza, desarrollando 
reaccioncs inmunitarias ante cl parasito, dirigiCndolo, aislandolo 0 aprisionan
dolo; es capaz de evolucionar (cada hucsped es un desccndiemc de otros hues
pedes y un producto de la sclecci6n nalllral); yen cl caso de numcrosos par;!
sitos de los animales, cI hahitat cs m6vil y prcscnta pautas de movimicnto que 
afectan espectacularmentc b dispersi6n (transmisi6n) dcsde un hucsped habi
tahle a otro. 

Los padsitos (como los mutualistas - vc.:ase eI capitulo I)) son variahles 
en cuanto a la intimidad que dcsarrollan con cl amhicnte que es Sll hUCsped 
En un extremo encontramos a los cctoparasitos, que se alimentan de Ia mate· 
ria del hUl'sped <.ksde d extcrior de Cste. Son ejemplos de ectoparJsitos de 
animalcs las pulgas, los piojos, las garrapatas, los monogenCticos e incluso al 
gunos hongos; crltre 1m, padsitos lie !:is plantas, los afidos 0 pulgolles y las 
lepras, que viven en fa sllperfick foliar y envian estiletes (los afidos) 0 hausto
rios (las lepras) al interior del tcjido del huL-sped. Estos p;lr:isit()s cOlllparten 
con sus hucspedes una cicru expericncia llLl IllUlH..Io exterior; est:lll rclativ;t 
mente p{)("() aislad()s n)Jltra el frio, b ('vapofaci('lIl. etc. lIn grup() intcrmcliio 
de padsitos sc desarrollan CI1 las cavidadcs lid hucsped; por ejcmplo, los gu
sanos en el traew digestivo, los pulmonl.'s y b .... trompas de Ellstaquio de los 
anim:ties, () los hongos como Illil-clios entre las c{-Iui:ts dc una pl:lllt:l hui:-s 
ped. Es posihlL que taILs padsitos no penetren ell :ti1 .... ()iuto en Lis cdubs dcl 
hucspl'li; ell senti<..io estricto, se enClH..'ntran "fll(..'u" dd cuerpo cl'luLir del hub,· 
ped, aunquc en cI interior de su mcdio ambielltc. En cl ()tro extrcmo de Ia 
gam;! .'Ie cneuentran los padsilos que penctran direCl:lilleJl(C en los lejido5 y 
('clubs dcl hul'sped. Los micropar:isitos son :t menudo vcrdadcramentt' intra
cclulares. Los par;isitos de la IllJlarb y los piroplaslllas que causan I:i habesio-
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espccifiddad 
del habitat <it-ntro 
de los hues pedes 

sis dl' los animalcs domCstico~, vi\'(~n t'n los gk>hulos rojos dl' los vl'rtl'hra
dos, Los par;isilOs del gt:lll'fO Theileria lil' !:is \·aC1S, las ovejas y las cahras vi
ven en los Iinfocitos lie los mamffLfos, y en las cCiulas cpitcliaks y m;is tJrde 
en las ct:lulas de las gl;intiuias salivares de las garr:tp:ttas que tr:lIlsmiten la ell
fcrmcd:ld. Enlre los padsitos de las plantas supcriores, los virus, LIs bacterias 
y los hongos prilllitivos crecen y se l1lulriplictn en 1..'1 interior de LIs cdubs 
del hut:spcd. 

'Jjxlo org:misillo cs un amhientc hcrerogt:neo - una Illarriz de h:ihitlts po
tenciales. Incluso una cCiub hactcriana ("onstituye un amhiente heterog6ne() 
para una partfcula "[rica infcccios:l. EI intestino, la s:lngrt', cI higado, cI ct're
bro, eI p:incrcas y los ojos son amhkntl's difcrl'ntes para los parasitos de lin 

numffcro. Las hOjas, los tallos, las raicl's, los frutos y las seillillas ofrect'I1 re· 
CUI"SOS distintos, cstan difercntt'lllentl' prorcgidos y proporcion;lIl amhit'ntes 
ffsicos divcrsos para los parasiros dt' los vt'getalcs (fig. 12.1'S). Las distintas t's
pt'cit's tiL hUCspetks, incluso cuando estin cstrl'chamente emparenradas, di
fieren en unas propicdades (cJ alimcnto que toman, eI cicio vital, eI modo ell 
que reaccionan a las infccciones) que puedcn cvitar qut' sean invadidas 0 que 
las convicrtei1 en inhahitablcs para un paras ito. 

La distrihuci6n de los pad,sitos sohre las hranquias de los Pt'ccs es un ejem
plo particularmentt' claro de la especializaci6n del hahitat dcntro cit' un hues
ped. Los peces telc6steos posct'n cuatro pares dc hranquias. Cada una de cll~ls 
es(a formada por un areo 6seo que lIeva las laminas primarias, y cstas a su vez 
llevan las laminas secundarias, densamente chspuestas. Proporcionan una Sll

perficie enorme para el intereambio rcspiratorio de los gases y para habitat 
de los parasitos. Existe un flujo continuo de sangre cerca de la superficie de 
las hranquias, yel flujo de agua que se produce par encima de elias mantiene 
al microhabit.1.t bien oxigenado. Las branquias son parasitadas por hongos, pro
tozoos, gusanos monogeneticos, larvas metaccrcarias de trcmatodos, cope
poclos,!arvas gloquidias de moillscos hivalvos, sanguijucJas y acaros. Hanek 
(1972) estudi6 los parasitos del pez Lepomis globosus en West Lake, Ontario. 
Los parasitos monogencticos eran mas abundantes en Ia cara anterior y las 
seccioncs medianas de las branquias. Los copepodos se hallaban concen
trados en las regiones dorsal y ventral. Los monogeneticos y los gloquidias 
sc cncontraban con mayor frecllcncia en las branquias II y III, Y eI cope
poda Ergasilus prescntaba una distribucion bastante regular en las distintas 
branquias. 

EI cjemplo quiza mas notable de especificidad de hibitat entre los parasi
tos es el de los hongos sobre los cuerpos de los insectos. En el genero de hon
gos Laboulbenia se cuentan especies que son especialistas de los escarabajos. 
En una especie particular de hucsped, el escarabajo Bembidion picipes, dis
tintas especies de hongo colonizan las diferentes partes del cuerpo. Es posible 
idcntificar con precision muchas de las especies de hongos simplemente ob
servando eI sexo del escarabajo y la parte de su cuerpo que esti parasitado 
por eI hongo (fig. 12.16). 

Muchos parasitos estan limitados, en cuanto al lugar que ocupan dentro 
de un hucsped, a la regi6n a la que Ilegaron en su primer contacto con el hues
ped, pero otros parasitos buscan un puma determinado del huesped, cmigran
do dentro del eucrpo del huesped despues de haber penetrado en eI. Los gu
sanos helmfnticos son ejemplos especial mente daros de parasitos que buscan 
su habitat especifico dentro del huesped. EI nematodo Angiostrongylus can
tonensis, por ejemplo, posee un notable circuito de habitats en la rata (Macke
nas & Saunders, 1955; Alieata & Jindrak, 1970). EI parasito atraviesa la pared 
intestinal, y la mayo ria de los invasores pasan a las pequenas venas y luego 
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Hgun. 12.IS lina planta superior e.:s L1nJ serk: de nichos t:speciali7..J.uos ocupauos 
pm hongos pa()gcl1os y por insec{()s ucpredaJorcs y par:isitos. Se podrian dibujar 
diagrama'i comparables, :lUnquc mellos diversificados, para los I1cm:ltodos y las bacten:ls 
pat6geJlas, 1..:1 smilo':l <.It: b especializ:lci()11 de los nichos t:s ;I\.Jn mayor que.: 10 
irnpliea<.lo en cl diagr:una por e;emplo, las especies de Neuroferus que produeen 
agallas CIl Ia:-. iloj:1s del roblc ll:lreee quc .'ie espeei:1iiz.:m en un nivd subespec[fico 
con respeuo al apice, cI ccntro y 1:1 basc de LIlla hoja, asi cumo con rcspecto a 1:1 c<.bd 
de las hojas (Askt:w, 19(J2; Hough, 195;). Algull:1s cspccics pueden J.ltcrnar cntre dos 
Biehns :llt~lmen(e {'spccific(ls de una rnisma plant:!; por ejemplo, HiorlJizCl pal/ida 
forma ag:llla,~ t:n b.s r;ILces y cn los meristemas del (allo ell distint:.ls cSt:.\eiollcs. 
(De Harper, 1977.) 
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Figur.t 12.16 Espl'<:i~s 
dd gcnLTo de hongos 
l.al)()lllhc!lia, padsi()s 
del c.:sC:lr~bajo /Jemtiidi(JlI 
pici/,es. LIs distint;IS 
cspccics del hongo son 
cspccificas de las partes 
y d scxo dd esc.lfabajo. 
(A partir de dihujos lit: 
Benjamin & Shorn, 
19')2.) 
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hasta c.:l higado en c.:l sistema de la ven~1 porta. Lucgo viajan hasta la auricula 
derccha del coraz6n pasando por la vena cava posterior, y desdc alii Began 
a los pulmones a traves de la arteria pulmonar y vue1ven a la circulaci6n arte
rial principal pasando por e1 coraz6n. Estos recorridos dispcrsan al padsito 
por todo cl cuerpo, y los adultos j6venes pasan luego a las venas cerebralcs, 
vuc.:lven al corazon y a los pulmones, y finalmente se establccen en las arterias 
pulmonares. 

El gusano digenetico lIalzjJegus eccentricus, que infecta a las ran as, cs in
gerido por los renacuajos y se establcce en cl extremo cardfaco del estomago. 
Cuando los renacuajos sc dcsarrollan a ranas aelultas, c.:l paras ito SC desplaza 
hacia cI es6fago y penerra l'n las trompas de Eustaquio del oielo. Estl' despla
zamicnto dl' los padsitos hacia habitats determinados del hucsped puede ser 
demostrado trasplantando los parasitos de una parte a otra del cuerpo de su 
huespcd. Alphey (1970) trasplant6 un gusano nematodo (Nipposlongylus bra
siliensis) a las partes anterior y posterior del inrestino dclgado de unas ralas. 
Los nematodos emigraron, regresando a Sll habitat normal en cI yeyuno. Otro 
nematodo (SjJirocera lupi) fue trasplantado a la cavidad toracica de un perro. 
Los parisitos rcgresaron a su localizaci6n normal en la pared del es6fago 
(Bailey, 1972). 

Los ejemplos mencionados se refieren a parasitos que se desplazan acti
vamente con todo e1 cuerpo, pero en otros easos la busqueda del habitat 
implica el crecimiento (par ejemplo, de un hongo) desde ellugar en que se 
produce la infecci6n hasta una parte bien diferente del cuerpo del huesped 
en que oeurre la producci6n de las esporas. EI carb6n desnudo del trigo, 
Ustilago trifid, infecta los estigmas al descllbierto de las flores del trigo, y 
luego creel', a modo de sistema filamentoso en extensi6n, hacia el interior del 
joven cmbri6n. EI crecimiento continua en la plantula, y el micelio del hongo 
sigue el ritmo de crecimiento del brote. Finalmentc, el hongo crece rapida-
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Figura 12.17 Rerroducci6n, (kpendiL'nte de la densidad, en las pohbcioncs 
de parhiws. (a) Produccj{ln lk hlH:VO .... del gusano Ascaris en c1 hombre (segCm 
Cmll cl at., 1982). (b) Protiucci()n de hucyos dc Ancylostoma (una solitaria) 
Ln c1 hombre (segun Ii ill , 1926). (c) Peso Illcliio de los gusanos pm rat6n infectado 
tr:.ls la infecci6n ddihcrada con distiotos nivdes de infeccion con d gusano 
}/ymenolepis micros/onlCl, y (d) peso medio de los gllsanos individuaks en d 
mismo experimcnto (segun M05S, 1971). 

1l1l;nte en cI interior (\(: las flo res en desarrollo, convirticndolas en masas de 
l'sporas. En cI casu del tizc)n del trigo, Ti/lctia tritici, es la plantula en desarro
llo Ia que es infcetacla, pero tamhic:n aqui cI micelio erect: a travc:s del hut:s
ped y realiza su desarrollo principal en d interior de las flores, c{)nvirtiendo 
eI ova rio en lIn~1 hola de esporas. 

12:.if.1 l)cpcndcllcia con rc~pccto a la dc.:nsidad 
dt:nteo dt: los hllc ... pcdc.o; 

Pu(":-.t() qUt" las pohlaci( )ill'S de par;l . ..,ito~ ocupan lugarc..., e:-,pl'cffic{)~ ell el inte
rior del hut:spnl, cabe eSllL'rar qut.' I()~ individuos intnficran a veces entre sf 
t.'11 ~llS activicbdes - -- que exist;! ulla l'ol1lpetcncia entre los par;bi[o~ Y ulla 
depl'ndcncia de Ia dt.'llsidad en sus lasa . ..., de crecimil'llto, dl' nat:ilidad 0 de 
IllOft:llidad. Ikslllt:1 t.'xlrt.'rnadamentt.' dificil detnmir1Jf d modo ell qut.' b.s po
hlaciolll'S dl' micropadsilos SOil rt.'gubdas t.'1l d interior de las cdubs de Sli 

huL'sped. Sin embargo, es n:lativarneme beil Illallipular las pohlacioncs dt.' 
padsitos mayores como los gusanos hclmimicos, y cI expcrimentaclor pucde 
eOlltrolar la dCllsidad de las pohlaciones existcrHcs. En CSIos casos sc pucdcn 
OhSl'fVar con haslantl' daridad las resplIcs(as del padsito a ~ll propia dcnsidad 
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(fig. 12.17). En las infecciones experimentalcs de ratones con la solitaria Ilyme
Jlo/epis micros/oma, el peso (Otal (Ic los gusanos por rat6n aumenta asint(lti
camente, como si existicra un valor maximo no superahle, y d peso de los 
parasitos individuaks disminuye. EI nllincro t()(al de huevos producidos por 
bue.\jJed t.'s aproximadamcntc igual en todos los nivcks <It.' infccci()n. Estos 
resultados recuerdan cn gran medida a muchos de los citados en cI capitulo 
7, especialmcnte a l:t «producckH1 final constanrc" de much:ls pobbciones de 
pLtntas superiores, 

Se puede obscrvar un efccto similar del aharrotamiento en cI CtSO de b 
duela hepatica (Fasciola hepcl/ica), en cI que cntran en jucgo dos efecto~ adi
cionales mas. A mcclida que aumenta la densidad, el porccntaje de infcccio
ncs que dan lugar a gusanos estahlecidos disminuye y, 10 que es allO mas illl
ponante, cI desarrollo de un gusano hasta la fase de proclucci6n de huevos 
quecla muy retard ado. Esto tienc el decto directo de reducir 1a tasa potencial 
de aumento de Ia pohlaci6n de gusanos. 

Por consiguicnte, es necesario proccder con cautela en el momento de 
llegar a Ia conclusi6n de que los deetos de tl densidad ete los parasitos son 
el resultado de la competencia entre ellos. La intensidad cle 130 reacci6n in
munitaria del hucspcd (vease mas ~Idelante) clepende invariabkmente de Ia 

densidad cle los parasitos. EI ekcto de 1a clcnsidad sobre la efic-dcia de los 
parasitos no cs unicamente tl resultado cle la compctencia entre los propios 
parasitos; rctleja tambiCn la reacci6n activa del medio ambicntc del parasi
to - su hucspcd. 

12.5 Las respuestas de los huespedes 

Parcce que la prcsencia de un parasito en un hucsped desencadena siempre 
una respucsta. Esto debe scr aSI ya por definici6n - si no se prouujera res
puestJ, describirfamos al organismo como a un comens'll y no como a un 
parasito. La respuesta mas evidentc del hllcsped es 1a muerte, ya sea de [odo 
e1 organismo 0 de sus partes infectadas. Reconocemos una diferencia impor
tante entre los parasitos que matan al hue-sped y pueden continllar viviendo 
en el cuerpo muerto (padsitos necro/r6Jicos) y los que no puedcn hacerlo 
(parasitos bio/r6Jicos). Para un bi6trofo, la muerte de su huesped (0 cit: las par
tes infectadas del mismo) significa cl final de la fase activa de su Vida; eI hues
ped muerto Ie resulta inhabitable. Para los parasitos necrotr6fico.s, los recur
sos del huesped pueden ser mas asequibles cuando el huesped ya ha muerto. 
La mayorfa de los gusanos parasitos, de piojos y pulgas, los protozoos y los 
parasitoides, asi como los parasitos formadores de agallas de las plantas supe
riores, son biotr6ficos, al igual que 10 son las royas, los tizoncs y los mildius 
entre los parasitos fungicos de las plantas. Los bi6trofos tienen unas necesida
des alimentarias especiali7.adas, y hasta hace poco era casi imposible cultivar
los fuera de su huesped. 

12.5.1 Parasitos necrotr6ficos 

Lucilia cuprima, la mosca dorada de las ovejas, es un necroparasito de un hues
ped animal. EI ataque preliminar 10 realiza sobre el huesped vivo, en el que 
deposita los huevos. Las larvas (gusanos) se desarrollan, y el dana producido 
puede condudr a la muerte del huesped. La colonizaci6n ulterior del cadaver 
por parte de Lucilia es mas de tipo detritivoro que parisito. Enlre los neero-
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parasitos de las plantas se cucntan muchos que atacan la fase vulnerable de 
plantula (sobre todo especies del gcnero Pythium) y que causan la «cnferme
dad de los scmillcros» 0 «podredumbre de las plantulas». Rara vez muestran 
cspecificidad de hucsped, atacando a una arnplia gam a de cspecies. 

BotrytisJabi es un nccropar;isito tfpico, Se clesarro!la en las hojas del haba 
Vida Jaba, matando sus celulas habitualmcntc antes de pcnctrar en elIas. Apa
rcecn punto,<,; y manchas de tCjido mucrto en las hoja,,", y las vainas. El hongo 
puedc continuar su desarrollo y formar esroras sonre cl tcjido mucrto, cos:! 
que no re3liza sobrc cl substrato vivo. 

Cuando el hucspeu es un organismo modular, cJ nccroparasito matara a 
menudo una parte del mismo, pem no todo. Los organismos modulares ere
cen prouucienLio continuamente nuevas partes a mcdida que muercn las vie
jas, El necroparasito simplcmcnte ;Kclerara \a tasa de Ilwrtalidad natural de 
los Ill()dulo,s de Sll hucsped (por ejcmplo, de Lis hoj:ls dc una plantl), mientras 
que cl res to de Lt plant:! pcrlllanece en vida, produeiendo Iluevas panes 

I,a lluY(lrf:i de nel'f(llnr:isit(lS punkl1 SCI' ('()I1sidl'ralhl.'" l'{)!ll(l phlllCrt)S eUl 
\()gicos. SC trata de dctritlv()ros que <cticnell vcntaj:l» suhre sus competido("cs 
porque pueden matar l'i hucsped (0 a panes del mis!llo); y por estar ya en 
la plaza, son los primnos que tiellen a("lTS() a los rccur~()s dd hut'sped !Huer' 
to. Sus necesidades son t[picamcnte simples; por to gCllLTal plleden sef culti
va(\{)s en mcdi()S artificialc,s sencilh)s. 

LI rcspllest:! del huespcd a los Ilecmpar:isitos cs m:is bien limitada. El pro
pio hccho de que los necropar:isitos Iluten los tcjidos del hW::'sped delllucslra 
que iJs dcfcnsas y tolerancias del hUCsped son dl'biks_ Entre los hUCspcdcs 
vcgctaks, las rcspucstas mi'> hahituaks son cl desprcndimicnto dc las hojas 
inkctadas (la alblfa lkja cal'[ las hojas atacadas por /\'('u(/()/Jcziz(I lJle(/icagi
His) 0 \;t formacic'm dc lIna harrera cspcciali/.ada que aisb b infecci6n, Las c()s
tras subcrosas que sc forman ,sohre la. ... patatas COIllO n..:acci(m a Actinomyces 
scalJies aislan y localizan las colonias inv:!sor;ls. 

12.5_2 ta rcspucsta inmunitarb. 

'lbda rCllTi(lIl de Ull organisJ1lo a Ia presencia de ()tm depcnde dc Sli capaci
dad para rl'COl1occr Ia dik'rencia clHre io qlle cs "propi(») y 10 que cs "no pro
pin,). En los :lnimales il1vl'fte\)rados, unas pobJaciones de ci"'lulas fagocltic;ls 
son bs respol1sahks de b mayor parte dc b respuesta de un hUCspcd ante los 
invas()res, inclus() ante particuJas inanimadas, l~)s l:ig()cit()s pueden [(llicar y 
digerir pequdl0s cllerpos extraf10s, y ellcapsul:ir y ;\i~laI" a los cllerpos mayo
res. Es probable (lue cl reuHHKimicllt{l de (ille las 1):lrticul:is inVaS(H;\S n(l S()ll 
'(1)fOpias" depcnde de las propiedadcs de :-.uperl"icic del invasor, pero cI pro
lTSO es descoll()cido :llill ell gran pane, !:II 10,'" \'erte])Lldo.'i exi.'>te t:lI11hicll una 
I"cspues\;\ bgocitica ;I Lt~ Ill:ltcrias "110 propi:\...,,,, pno ,'iUS :lrlll:IS del'en,..,h·:ls 
e",:'tn C()lllpiclllell1:ld:I,'" pur Ull PI'O("l',..,o !llllcho Ill:is l'Olllplil':ldo: 1.1 rcspucsLl 
i I 1 III II 11 i t:t r ia, 

1.:1 c:qucilbd de 10.'" \"(-'rld)[":ld()~ de rct"{)!l()ccr y rnluz:ll' los injt'rtos ti.-.ll
Iarcs pnll'cdelltc~ lk {lirl)s lllil'Ill\)["()s, IlIl clllp:lrellt:ld()s, {k ~u pn)pia cspn-jc, 
es tan ~('llo un ejclllplo dc LI :Il'ti\'id:ld de b rcspuest:l iIllllunit:tria (\'l':I,"'c b 
fig. 12.1H)_ I)csdc cl PU!l[() de \'i...,t:1 de b ccol()gi:1 dt' 10.'" p:lr:isito, ... , b rcsplleSt:l 
inlllunitaria prc .... eJ1t;l <-ios rasgos \'iu\cs, En pflillcr lugar, punic pcrmitir que 
un IllH::-,'>pcd se fecupcrc de lIlla infn'Ci{-m Fn "'l'guJldo lug:lr, pllcde confcrir 
:I un ilul'spcd (=- h:ibit:lt) infccta(\o lIll «fecundo" que plink :Ilter:lr su rC;lc, 
ci{')n si c\ par:isito (=- coloniza(\of) Ie :ll:1CI de nuc\'o, cs decir, que cJ hUl'sped 
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Figura 12.18 Un hu2spcd v~rtcbrado es un ambiente con capacidad de 
rC:Kci{m; su rcspunta inmuI1016gicd k convicne de un lugar hahitable ~I un lugar 
inhabitahle para cl p:lr:lsito. Estc tipo cit: n.:acci6n di~'i[ingllc :1 los urganismos vivos 
como hahitats de los tipos cle h:ibitat csrudiados habitu:ilmcntc por los cc6iogos. 

La respuesta cmpicza cllando d sistema inmunitario es estimlliado por un 
antigcno que es absorbido y procesado por UI1 m~Kr6f~lgo_ EI antigel10 COS una parte 
dd paras ito, pm ejcmplo una mokcllia 5upt:rficial. EI antfgcno procesado cs 
prescnt:ldo a los Hnfocitos T y B. Los linfocitos T rcsponcicn cstimulando a V<lrios 
clones de celulas, algunos de los clIales son citot6xicos, mientras que otros 
scgrcgan linfoquinJs y otros cstimubn ;t los linfocitos B ~I producir anticllcrpo. 
El parasito que Ikva cI antfgcno puedc StT :Hacado cntonces de distintos modos. 
(SCgllll Cox, 19H2.) 

pucck qucclar inmunc a la reinfcccibn. En los mamfferos, la transmisi6n de 
inmllnoglobulinas a la descenclcncia puecle extender a veces la protecci(m a 
la siguiente gencraci6n. Por consiguicnte, la respucsta de los vertcbrados a Ia 
infccci(m protege al huesped individual e incrementa Sll potencialidad cle 50-
brevivir hasta la reproducci6n. La rcspllesta de los invertebrados proporciona 
una menor protecci6n al individuo, y Ia recuperaci6n cle la poblacion des
plies de las enfermedades dcpende mas del elcvado potencial reproductor de 
los supervivientes que de la recllperaci6n de los individuos que sc han vista 
infectados (Tripp, 1974). 

Para la mayorfa de infecciones viricas y bactcrianas de los anima1cs supe
rio res, Ia colonizaci6n del huesped es un episodio breve (es decir, transitorio) 
en la vida del huesped. Los parasitos se multiplican dentco del huesped y de
sencadenan una fucrte respuesta inmuno16gica. En cambia, las respuestas in
munitarias desencadenadas por muchos de los macroparasitos y los micropa
rasitos protozoos tienden a ser mas bien breves. Par ella, las infecciones ticnden 
a ser persistentes y los huespedes se yen sujetos a una continua reinfecci6n. 

12.5.3 Hipersensibilidad y fitoalexinas en los vegetales 

La estructura modular de las plantas, la presencia de paredes celulares y la ausen
cia de un verdadero sistema circulatorio (como el de Ja sangre 0 la linfa) con
vertirfa a cualquier tipo de respuesta inmunol6gica en una protecci6n poco 
eficaz. En los vegetales no existe una pobJaci6n migratoria de fagocitos que 
pueda ser movilizada para enfrentarse a los invasores. Sin embargo, muchas 
plantas responden incluso a las primeras fases de una infecci6n mediante reac-
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ciones de hipersensibilidad. Las celulas infectadas mueren, y tanto estas como 
las cclulas inmediatas producen «fitoalexinas». Se trata. de productos antimi
crobianos, de bajo peso molecular, de la biosintesis secundaria de las plantas, 
que se acumulan hasta niveles inhibidores en la regi6n localizada de la infec
ci6n del pat6geno (Bailey & Mansfield, 1982). Las fitoalcxinas pueden impedir 
la propagaci6n de los parasitos desde ellugar inicial de la infecci6n, pero son 
bastante difcrentes de una reacci6n inmunita.ria: son cstrictamcnte localizadas, 
de acci6n bastantc inespecffica, y son producidas como reacci6n ante divcr-
50S estfmulos. 

12.S.4 Rcspuestas a los para.sitos hiotr6ficos: 
tolcrancia, tllorfogenesis Y (..'omportamicnto 

Los padsitos m:is cspecializa(\os son aqudlos cuya presencia es tolerada por 
cl hucspni. Ello dehe implicar algCm tipo de componamicnto por pane del 
padsito que Ie pcrmita no scr rcconocido. Un notable ejemplo de un paras ito 
4ue utiliza los recursos del hucsped sin estimular una intensa rcacci6n en cste 
10 constituye el paso del parasitismo de los afidos en las plantas superiores. 
Los afidos consiguen cl acceso a los rccursos de la pbnta pcnetrando con sus 
esti1ctes hasta cl tloema y chupando la savia de los tubos cribosos micntras 
estos pccmaneccn funcionalcs (fig. :), IH). Las cclubs del tloema son extrema· 
damentc sensihlt:s a bs perturhaciones y resultan mlly diflciles de estudiar ex· 
perimcntalmente. Y, sin embargo, los :ifidos insenan sus estiletes en c1 tloema 
ocasionando tan escaso trastorno que los especialistas en fisiologfa vegetal que 
dcscan cstudiar la naturalcza de la savia del tloema han utilizado los cs(iletes 
insertados como el modo mas dicaz de analizar los tubos cribosos intactos. 

Los hongos biotr6ficos, tales como las coras y las Ie-pras, penetran en las 
c(:lulas del hucsped, que normall11cnte tolcran la presencia del parasito y con
tinllan con vida. En algunos casos, las infeccioncs pan.:cen no ocasionar nin
glll1 camhio importantc en e1 comportamiento del huesped, aparte de rcducir 
la esperanza de vida dc las cdubs infectadas y alter~1f el ritmo de los proccsos 
mc(ah6licos y la pcrdida de agua. En otras sitllaciones, la presencia de un pa· 
dsito plink inducir camhios bastante profundos en el metabolismo del hub,· 
ped infccudo. Muchos de los parasito,<; biotroficos que infectan cl tejido foliar 
vivo estimulan la formaci6n de «islas verdes» alrededor de la infecci(m, que 
no son solo Illg~lres con una mayor intensidad de fotosfntesis, sino que ,<;irvcn 
(amhitn como «vertcderos» a los que nuycn los mctaholitos proccdentcs de 
las partes no infcct~tdas de !J misma planta 

Muchos de los parasitos bimr{)ficos inducen un nucvo camhio progra
mal/o dd des~lrrol1o dd hucspeL!. Las l110scas agromlcidas y las avispas ccci· 
<..i(lInida."i y cinipidas que forman las ~lgal1as en las plantas sllpcciores (ollstitll
ycn lin notable ejelllplo de e\lo (fig. 12 10). Estos insectos ponen SliS hlicyOS 
en el tcji<..io del hu(spcd, que rt'."'ponde con un crecimicnto rcnova<..io. Las aga· 
lias qlle sc producen SUil d n:sult:luo de un:! rcsplil'st:l l1lorfogencticl del 
hucspcd, y son \JastalHe distinLls a todas l:is l'strllctur;l,<, qtJ(: b pl:inta pro· 
duce 1l0rrnallllt.:ntc. 'Eln s()\o la prcsencia durante un tiempo del hllC\'O del 
par:isito plink' scc suficiente para iniciar un proceso morfugcn(otico en cl hucs
pcd que puede cominuar incluso en :illSL'llci:1 de 1:1 Ian';! en desarrollo. Es evi
dente que intCfvicne aqui lin proCCS() de rl'co[locimiento en cl que una mate
ria extrai1a cspcdfica (c! huevo dc! insccto) dcsenc:ldena c! proceso de 1a 
formaci6n de 1a agalb. Entre los prouuctorcs de agallas que a(~ICJn al roble 
l·arval1o (<...}UL'rclls fober), cada uno desellcadena una rcspucstJ morfogcncti-
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CI (mica en cI hucsped (Askt"w, 1961, 1971). Los hongos par{isitos tamhkn PllL
(kn inducir camhios morfogt"ncticos. Los padsitos como Pt(lsmodiop/Jora 
hr(l.ssicae cstimulan la multiplieaci6n y cI aumcnto cle tamario dt" las ct:iulas, 
increment~mdo cI nllIllcro de lugares habitahlcs (cCiubs radicularcs) en los que 
se multiplica cI parasito (fig. 12.2). Los padsitos nematodos tamt)icil pucclen 
desencadenar una respuesta morfogenctica en cI hucsped, en form:1 de cClu
las cnormemcnte agrandadas y de Ia formacion de nodulos y otras "deforma
ciones». La intervenckm quizas mas profunda de un padsito en cI control del 
crecimi<.:nto del hucspcd es Ia observada en la bacteria Agrobacterillm tllme

/aciens, qlK induce la formacion de agallas en los tejidos vegetalcs. DcspuCs 
de hi infccci6n se puede tomar un fragmcnto del tejido de la agalla que, si hi<.:n 
no eonticnc al padsito, ha sido eamhiado ya a su nueva pauta morfogenctica 
de comportamicnto; contint'ia producicndo tcjido dc agalla. En cste casu, e1 
parasito ha inducido una transformaci6n gcnctica de las e2lulas dd huespcd. 
EI proceso impliea una transmisi6n de ptasmidos, yes posihlc que se produz
ea algo similar en la formaci6n de las agallas indueidas por insectos y en los 
n6dllios de los mutualismos fijaclores de nitr6gcno (capitulo 1). 

Los parasitoides consiguen un tipo particular de control sohre d crecimien
to del huesped. El hucspcd pcrmancce "cn vida» (aunquc su cucrpo se cun~ 
vicrte eada vez mas en cl cuerpo de su parasito), pcro muerc una vez han ma
durado las larvas parasitas. Estos parasitOs matan al huesped, peru utilizan los 
reeursos de su cucrpo 5610 mienrras se haUan can vida. Maran pero no son 
necroparasitos. Algunos de los hongos parasitos mas especiaJizados tam bien 
"toman e1 control» de su huesped y 10 "Glstran» 0 «esterilizan». El hongo r:'pich
toe typbina, que parasita a las gramineas, lcs impide floreeer y producir 
semillas -la graminea es entonees un «eunueo» vegetativamente vigoroso que 
produce descendientes del parasito pero no deseendientes propios. Est! ((apro
piaci6n» del huespcd es un fenomeno frceucntc entre los parasitos sistcmicos 
de los vegetales, y los eunueos vegctativos plleden tener en realidad un vigor 
vegetativo superior al de las plantas no parasitadas (Bradshaw, 1959). 

La mayor parte de las respuestas de los organismos modulares a los esti
mulos vegetativos impliean un eamhio en eI crecimiento y en la forma. En 
los organismos unitarios, las respuestas a los parasitos pueden incluir un cam
bio en el comportamiento del hucsped que au menta la probabilidad de la trans
mision del parasito. La irritaci6n del ana de los huespedes infectadas par gu-
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sanDs puede provocar que estos se rasquen y transmitan asi los huevos del 
pad.sito desde los dedos 0 las garras hasta la boca, En algunas ocasiones, el 
comportamiento de los huespedes infectados parece maximizar las probabili
dades de que el parasito llegue a su hue sped intermediario 0 vector, Se han 
podido observar mantis religiosas que caminaban hasta la orilla de un rio y 
sc arrojahan aparentcmente en cl. Tales individuos suicidas fueron estudiados 
durante dos anos consecutivos cn el rio Herault, en el sur de Francia; antes 
de un minuto de haber entrado en el agua, la mantis expulsaba un gusana Gor
dius par el ano, Este gusano es un parasito de los inseetos terrestres, pero clc
pende de un huesped aeuatico para una pane de su cicio vital. Pareee que 
d hucsped infectado desarrolla una «hidrofilia» que asegura que cl parasito 
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llegue al habitat acuatico. Un auror O. L. 1-1.) estudi{) a unas mantis suicidas 
que fueron rescatadas del rfo. Estos inscctos expulsaban a sus gllsanos y vol
\'1:1n inmediatamcIHC a la orilla del rio para arrojarse de nuevo en d. 

12. 5_ 5 ~lIpc("vivcncia, crccimicnto 
y fccundidad de los huc~pcdt..·~ 

EI cxito de un padsilO biotr6fico ha dc depender del ilecho de que sea un 
competidor cficaz {rente ~I las panes del hucspcd a las que parasita. Es csta 
competcncia interna Ia que es responsablc, por 10 menos en partc, dc la dis
minuci6n de la supervivencia, la fecundidad, eI crecimicnto 0 la capacidad 
compctitiva del hucsped. La influcncia dc Ia carga de los parasitos sobrc la 
tasa dc monalidad del hucspcd sc haJla i1ustrada en la Figura 12.20 para los 
insectos infectados con ncmatodos, p;lra las ovcjas infcctadas con duclas he
paticas, y para los seres humanos infcctados con diversas enfcrmedades cn 
paises rclativamente poco desarrollados. El efecto adverso de un nematodo 
que infecta las raices, sohre la capacidad de competencia de Ia ;lVena, fue des
crito en la pigina 29H, y los cfectos adversos de los mucrdagos suhre eI creci
micnto de los arboles se explicaron en la pagina 430. La infecci6n con cJ ne-
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Figura 12.21 RelaCiones entre 1a tasa de infecci6n de la chinche acuatica Hydrometra 
myrae par parte del acaro parasito Hydrypbantes tenuabilis y (a) la supervivencia 
del huesped, (b) Ia esperanza de vida del hutsped, (c) la madurez del huesped, (d) 1a 
fccundidad perdida y (e) 1a tasa de incremento de la poblaci6n del huesped. (Segun 
Lanciani, 1975.) 
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matodo inteslinal Trichostrongylus tenuis tienc un efceto significativamemc 
negativo sobre la rcprodueci6n de la hem bra dcllag6podo escoces (Potts et 
ai" 1984); mien tras que la infeeci6n de la ehinehe de agua Hydrometra myrae 
con el acaro Hydryphantes tenuahilis ejl'fec un cfecto pcrjudicial sobre la Su
pervivencia, la reproduccion y la rasa de desarrollo (fig. 12,21). De un modo 
mas sutil, 13 infecci6n punic hacer que los hucspedcs scan mas suseeprihlcs 
ala dcpredacion (Anderson, 1979). Por ejcmplo, los eormoranes eapturan un 
numero desproporcionadamcnte c1evado de hreeas (pez RutUus rutilus) in
fcetadas can 1a solitaria Ligula intestinalis, en comparacion con la pn:valeo
cia de la infecei6n en cI conjlloto de la pohlaci(m de este pez (van Dohhen, 
1952). 

Dc estos ejemplos, los que rcsultan mas instructivos aeerea de las pobJa
eiones naturales en general, sun prohablcmente t:l de los .'ieres humanos aft:e
lados por una enfccmedad, cI de la~ hrecas infccudas con ~olitarias y cl de 
la avena ataeada por Ius nLllutodllS. Fn tndus los easo,,,, los ckctos ad\'crs()~ 
rcfkj:1Il un;! intLr:lcci(m entre l:! l'llfcrrnccl:td {WI' se Y lln() () vario." taC1ore', 
distintos. En cl caso de b avena, exisrla lIn;1 intccacci()J1 entre ]a infecci()[l de 
los ncmatodos y Ia eompLtLllcia con l:t ecbada; en el cas() de las brLcls, la 
intcrJcci6n se producfa entrL 1a infceci()f1 y I:.t dcpn:daci()[1; y en cl C:I~() de 
los seres humanos existfa una rclaci6n entre la enkrmeclad y la ddiei<':fl<.:ia 
alimemaria: la mayor parte de Ia mortalid:ld infantil en los p:lises subdesarro
lIactos parcel' ser dehicb a inkccionLs que no son lerales en Ia poblaci(m l11e
jor alimcntada de los paises desarrolla<..ios. Parece seguro que estas int<.:raccio
ill'S entre las enkrmcciadl's y oteos betores sun muy frl'clIcntl's. No debemos 
olvidar nunca Ia importaneia de la variaei6n genl:'tiea en cstas inleracciones. 
Algunas cnfcrmcdades, como cl sarampi(m, han sklo inrroducidas rceientt> 
mente l'n Africa y b India. Lis enfcrmedadcs atacan a lillaS pohlaciones de 
individuos que no .s()lo estln mal alilllcl1tadas, sino euyos antepasados no su· 
fciccon nunca una sclccci()[1 en cuanto a Ia resisrencia 0 tolerancia ante c1iclu." 
cnfermedadcs. 

12.6 La din:imica de pohlacioncs del parasitisl1lo 

EI rigor marcmjtico h:1 sido ilHroducido cn cl cstlldio ell' Ia din:llniea de po
hlaciones del parasitismo quiz:1 con mayor cfictCia que.: ell eualqllit'l" otra railla 
de Ia ecologfa. De hecho, Ia teoffa de b din:imica de las enfermcdades infcc
ciosas es Ia rJma Illas antiglla dt' b hioillatem;hiea. Existell tambil'n estrechos 
paraldismos entre la din:imica de Lis imeracciollo padsito-hul'spcd y b de 
las imcc:lceiones de los dqm.'lbdores y sus presas. Por ejcmplo, los cicios qut' 
aparcecn en los brotes de s:lrampi<\n y dt' otr:ls ellfcrrncdadcs inbntiks son 
exactameIHC cqllivakntes a los ciel()s de l.otk:l-v{)ltcrra paLl los dq)["( .. 'd:ld()res 
y las pres;!s (sceekHl IO.l. I), PUCS!O qUl' b ;uJqllisil'j('Hl de b illlllllllidad p()r 
parte de los in<iividuos ink("!ad()~ c.'> cquiv:ilelltc, CIl ClLlllto a .'>lL'> deClo .... ,,>()
hre Ia pohlaci{m dc par:isito.'.;, a los dtTtos de Lt dlflllIUci('lIl til' las pre.,>;[~ 

so\)r{: I:i pohbei(')!1 de deprnbdol"cs. 

12.6.1 Mic.:ropar:isitos n)(l tClfl .. mi .. i(Hl din:l'I;l 

En tolios los cstudios subre la uin:imica de Lis poblaciollcs de par:isitos {) so
bn: b prop3g:Ki(m lie una enferl1lnlad, cl par:illll'tro Ill:is importJnlc cs]a tasa 
/](Isica de reproc/w:cion, Rll (vt::lSC r-.hy, 19H1 d, Y Andcr...,on, 19H2, para un ('s· 
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rudio claro y general). }-Icmos encontrado cl mismo concepto de rasa basica 
de reproducci6n Ro en d capitulo 4 (sccci6n 4.5.1), en d contexto mas ge
neral de la dinamica de poblacioncs dc los Jnimalcs y las plant:.ts. Para los pa
risitos emplcamos Rp porquc se dcben introducir algunas sutilezas cn la llti
lizaci6n del {ermino. En particular, en cl C;ISO de los micropadsitos, doncic 
st: lItiliza cl I1llllH':ro de hllespedes inkcrados como llnidad cie estudio (mi'i 
(jue cl nlllllero totll de parasitos), Rp es <:1 promnlio de nuev()s casos cie la 
cnfcrmcdad qlle surgcn de cada hueslKd infectaclo. EI umhral de transmi
sidn, que clehe ser supcrado para que Ia enfcrmedad se propague, viene dado 
pOl' 10 tanto por la condici6n Np == 1. Una infecci{m desapareced clJandu 
Rp < I, Y se propagara cuando Rp> 1. 

Se pLieden adquirir algunas nociones sohre la dinamica de 13 infecci{H1 con
:-;klerando los divcrsos determinantes de la tasa basic:! tie reproduccion. Rp 
aumenta con l:t densidad de los individuos slisceptibIcs cle la pohlacion, N 
(ya que las densidades mas devadas ofrccen mas oportunidades para la trans
misi6n del par.l.sito); aumenta cun la tasa cle transmisi6n cle la enfermeclad, 
{J (que a su vez aumenta can la frecuencia de los contactos can cI huesped 
y con 1a capacidad de infecci6n de la enfermedacl-Ia probahilidad de que 
el (ontacto conduzca a lInJ transmisi6n); aumentJ con la fracci6n de hucspe
des que sobrevivcn cI ticmpo suficiente para convertirse en infecciosos,/; y 
allmenta con cI periodo medio de ticmpo durante cI cual cl huespcd infect;!
do continua sicndo infeccioso, L. Asf, de modo general: 

Rp ~ [JNjL. (12.1) 

Tcnga:-;e en cuenta que para la mayorla de los parisitos biotr6ficos, I. es eI pe
rfodo de la vida del huespcd cuando este cs infeccioso; pero para los parasi
tos necrotr6ficos y para ciertos bi6trofos, los huespedes pueden continuar sicn
do infecciosos durante un largo perfodo despues de marir (y dcspues de 
descomponcrse). Pueclen clcjar un resicluo de esporas en 1ctargo allf donde 
habfa cxistido un cucrpo enfermo 0 un sistema radicular danado, y estas cs
porJs pueden luego germinar y producir una nueva infecci6n cuando entran 
en contacto con un nuevo huesped (las esporas en Ictargo de Plasmodiopho
ra dcspucs de que una planta haya sufrido la enfcrmedad de la hernia, 0 las 
esporas cn letargo de Bacillus anthracis despues de que un hucspecl haya muer
to del carbunclo). 

En terminos del tamano cle I~l poblaci6n, cl umbral dc transmisi6n es una 
densidad umbral cr{tica, N 1 , en la que, y puesto que Rp = 1, 

I 
NT ==--

[JjL 
(12.2) 

As!, si las enfermedades son altamente infecciosJs (valor e1cvado de (3), 0 si 
es poco probable que maten a sus hucspedes (valur c1cvado de J), 0 si 
dan lugar a perfodos prolongados de capacidad de infecci6n (valor c!evJdo 
dc L), tenddn valores altos de Rp y podrin persistir en poblaciones peque
fias (NT cs baja). Algunas enfermedades de las plantas, con periodos muy pro
longados de infecciosidad, son capaces de persistir cn poblaciones pequenas 
o de densidad baja (par ejemplo, la lepra de algunas plantas). En cambia, si 
las enfermedadcs tienen una infecciosidad baja, 0 es muy probable que ma
ten a sus huespedes, 0 tiencn pcrfodos dc infccciosidad brcves, tenddn valo
res bajos de Rp y s610 poddn persistir en las poblaciones grandes (Anderson 
& May, 1978). Ello nos proporciona una explicaci6n dc diversos esquemas. 

Muchas enfermedades protozoicas de los vertebrados son persistentes en 
los hucspedes individuales (elevado valor de L) porque la rcspuesta inmunita-
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Figura 12.22 Casos 
registracios de sarampi6n 
en \a ciudad de Nueva 
York c..icsc..i<.: 1941t hasta 
1964 (SCgllO Yorke 
& London, 1l)75 ). 
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ria que uc:-,cllcadcnan cs de vida corta, Y pOfljUC pLU:dcn infcClar inciuso a 
individuos infcctados ya con antl'rioriLiad. POI' dlo punkn ,',obrcvivir cndt:,
micamcntc en pelJtlC!1:1S pohlacioill's ell' hucspcdcs. POI' Ofro IJdo, las rcspucstas 
inmunoklgicas ante I1Ull1crosa,,,, infccciom:s viricas y hactcrianas dan lugar ;1 
que dichas inkcciol1cs scall transilOrias CI1 los huespcdcs inLiivicluail's (valor 
bajo de l), y a que con frccucncia induzcan lIna inmunidad pcrduraIHc. AS1, 
una cnkrmcdad como c\ sarampir'm, por cjcmplo, s()lo sc presenta L'nlicmica
mente en pohlaciol1l's humanas dc m{!s (It: ')00 ()OO individllos. 

En Ia ecuaci<'lI1 12.1, N es el nlll11ero ck indiviciuos sliscefJlihles cie Ia po
blaci()n. Por consiguicnte, b inmunidad inducida por las infccciollcs bacteria
nas y vfricas reo lice N y reduce HI' para la propia en"fermcdad. Esto conduci
d. a mcnudo a una disminuci()11 dc la incidencia de b cnfcrmcdad, que s()lo 
aUIlH:mar:1 de nuevo Has la aparici6n de nuevos individuos susct:ptihlcs en 
IJ pohlaei()n (como resultado de los nacimicmos (J quiz;is (1<: la inmigrach'm). 
EI comportamiento delico de Illllehas enfcrmcdacks como el sarampj(JI1 se 
Insa en Ia scclIcncia de "incidcneia clcvada)) a "pocos indivicillos slIsccptihks" 
a "incickncia lUjd)) a "Illuchos individuos sllsccptibks" a "incidencia ekvada)), 
etc. (fig. 12.22). En e:lmbio, la prevalcncia de Lis infcccionl'S con protozoos 
es earacrerfstieamente m:is esrahlc cn d tiempo. 

12_6_2 Microparasitos con transmision por vector 

Para los par;i.sitos que s()n propagados de Ull hllcsped a otro por lin vector, 
cl ci[culo de Hp <.khe (ollur ell cOllsidt:J"acir'm Lis caracterlstica.'> del cicio \·i
t:il del hu(~spcd y dcl vector Por cOllsiguiciltc, b n·u;lch'Hl apropiada scr:i :11:is 
l"()Jllplic;ld;l: 

( 12;) 

Ell ella, /\', y ,vll n .. 'IHest'l1tlll Li..., dCIl...,idades del \'cctor y del Illll:·...,ped, rcspt:c
tiv;lllletltl' (mosqui«) y homhrl', 0 ;indo y rCllloiacha aZlicarera). J~. y Jil fcprc
Sl'IlUIl LIs fracciolll'S Lit- \'cC(ort:s y htH:'spn\es infcc!a<.io..., que sohre\'ivl.'!1 para 
cOll\Trtirse Cil infccciosos, y I., Y 1.11 fepfeSClll;l11 los periodos dc ticlllpo du .. 
ranle 10..., cll:lks cOlltillll:m sicnd() infccci() .... ()s los \'e([ores y los hu2spcdes. 
{J es biaS;! cfl.'Cliva de tLIIlSlllisi()I1: la laS;! dt: picl(..Iuras dc l1losquito 0 de afi
do que con<.iun:1l cfc<."li'·;tlllcl1te:\ ulla inll'ccioll. Aparcce cn forma de I~rrni-



<--I ('(Kienle \'(-ctor
huc:o;ped tit-fie UBa 
imporlanda <-Tudal 
en 10:0; Illkropar;bito_~ 

('()n transmbk)ll 
por- \T(:lor 

no al cuadrado porquc t:! acto de la picadura 0 de la pcnctraci6n t:n t:! floema 
transfiere la infecci6n al hucsped y tambiCn al vector. 

Un rasgo parricularmente importante de la dinamica elL los microparasitos 
transporrados por vectores estriba en que cl umbral de transmision (Rp "" 1) 
tkpcnde de un coci<.:nte: 

(12.-1; vease b ccuaci6n 12.2) 

Para que lIn~1 infecci6n st: eSlahlezca y sc propaguc, cl cocientc entre vectorcs 
y hlil-spedes de he sn superior a un nivel critic() - por ello, las medidas de 
contr()1 de la enfermedad suden ir cncaminadas directamente a reducir d nll
mew de vectores, y s610 combaten indirectamente al parasi«). Muchas enfer
medades viricas dc los cultivos, y enfermedadcs transmitidas por vectores dt:! 
hombre y t:! ganado, se controlan mediante insectividas mas que por medio 
de productos qlllmicos destinados al parasito; y, natural mente, cl control de 
estas enfermcdadcs depende en gran medida de Ia comp1cta comprensi6n 
de la ecologia del vector. 

Como tema de la historia natural de los parasitos, merece 1:1 pena subrayar 
que la prevalcncia de la infecci6n de nUffierosos pau-)genos de las plantas y 
los animalcs dentm de las pohlaciones de sus vectores es caracreristicamente 
baja, incluso cuando la prevalencia dentro de 1a poblacion del hucsped es ele
vada. Por ejemplo, inc1l1so en las regiones en las que la malaria es endemica 
yen las que mas del SO % de la poblaci6n humana se halla infectada, 1a preva
lencia dentro del vector, del mosquito, es tipicamente del 1-2 %. La prcvakn
cia en los hllespedes es alta porque la tasa de supervivencia de los huespedes 
es e1cvada y ci pat6geno tiende a acumularse. Esto es particlilarmentc cierto 
para las enfcrmedadcs viricas de las plantas, ya que la planta suek qlledar in
fect~lda e infccciosa para cl resto de su vida (valor relativamente devado de 
Lh)· Par otro Jado, 1a prevalencia en los vectores es baja porquc su tasa intrin
seca de supervivencia sude ser baja y porque cl pcriodo de incubacion del 
pat6geno dentro del vector es a menu do pralongado en rdaci6n can Ia espe
ranza de vida del vcctor_ Par ejemp10, el periodo de incubaci6n del Plasmo
dium de la malaria dentro del mosquita es de 10-12 <.lias, mientras que la espe
ranza de vida del mosquito es tfpicamente del orden de una semana. A 
cansecuencia de este esquema, es probable que se deban matar millones de 
vcctores no infectados si se desea tener exito con un programa dt: control. 

12.6.3 Macroparasitos de transmisi6n dirccta 

Puesto que 1a unidad de estudio para los macroparasitos es el parasito indivi
dual, 1a tasa basic a de reprodllcci6n es eI numero de descendientes produci
dos por un parasito adulto en cl transcurso de su vida reproducriva y que 50-

breviven para dejar a Sll vez descendencia. El umbral de transmisi6n es definido 
tam bien aqui par la condici6n Rp = 1. Para un parasito que infecta las hojas 
de una planta superior, cl termino comparable es el factor de multiplicaci6n 
diaria efcctiva, Rc: el numero de lesianes descendicntes prodllcidas por le
si6n original por dia. 

Para los macroparasitos de los animales: 

Rp ~ (U,J,) x (jJNLJ;) (12.5) 

Los terminos siruados entre los dos pares de parentesis representan las contri
buciones reproductoras del parasito adulto y de la fase infecciosJ, respect iva-
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mentc. A es 1a rasa de producci6n de hucvos par aduito, ~ es la tasa de transmi
si6n y N es 1a dcnsidad de los hucspedes. L~ es la csperanza de vida del para
sito adulto maduro en eI interior del hucspcd (que depcnde de la rasa de mor
talidad del hucsped y del parasito) y 1.1 es la csperanza de vida de la fase 
infeeciosa fuera del hucspcd (que depcnde de su tasa de mortalidad y de su 
rasa de contacto con nucvos hucspcdcs). EI termino f~ cs la proporci6n de pa
rasitos del interior del hucsped que alcanza la madurcz sexual, y J; cs la pro
porcinn de la fase de transmisi6n que llega a ser infecciosa. Para mLlchos dc 
los gusanos intestinalcs parasitos, las rasas de transmisi6n y las esperanza,,,, 
de vida de las fases infecciosas depcnciLn de la,', pautas de movimicnto y dc 
comportamiento del hucsped, ya que clichas pautas afectan a las probahilida
des de que un hucvo pase a la comida 0 a la bchida 0 sea transfcrido hacia 
la boca por la mano, 

La rasa de n..'prociucci()n efectiva de un macropar:'isi(o:-.e halJa tipicaml'l1ll' 
afcctada por las limitacioI1c~, dependielltcs de b dcnsidad, de SLI supcrviven
cia, su maduraci(m y ~u reproducckm en d intnior (iLl hlJ('"spcd, cs dccir, que 
sc vc afcctada por los cfccto~, (\cpcndicntcs dt' la densidad, suhre A., f.., Y I, 
Estos efcctos pucden scr ckhiLios a la cOlllpctelll'ia cntre los par:isitos, oluhi· 
tualmcntc a 1a rcspllcsta inmunol()gica elel hllcspcd. La intcnsidad clc las lim i
tacioncs varia con la distrihuci()n dc Ia pohlaci<>11 de par;isitos entre los hucs
pcdes (p:"ig. 4_11)) y, como hel1los vbto, la agrcgaci()n dc los par:isitos es Lt 
condici(m m;ls habitual. Esto significa quc lllU illlport:lnte proporCi(')[l de los 
par;isitos se encuentra con una dcnsidad clevada, en la que la'i limitacioncs 
son mas iIHcnsas, Y cs ineludahle que est:! elcpl.'lH.\cncia de Ja dl'Tlsiclad, estre
chamcntc controlada, ayuda a comprcnder b estabilidael ohservada cn 1l11!l\e
rosas infecciones de gllsanos helmintico,,> (talcs como anquilostomas y ~ISC::t

ris) inciuso ante las pcrturhacioncs indllcidas por los cambios clindtlco,.., () 
por b intcrvenci6n del hombre (Anderson, It.)H2) 

La mayorla de los gllsanos helminticos con transmisi6n directa til.'ne una 
ellorml.' capacidad rcproduc{()ra (alto valor de A). La hembra del gusano Nec(/
tor, p:lrasito del hombrl.', por cjcmplo, produce aproximadamcntc 1') noo huc
vos por gusano por elf;l, micntras quc Asc(/ris pllcde producir m:i.s de 200 O()O 

huevos por gusano y dla. Por consiguil'ntc, las densidades umbral crfticas son 
lll11y hajas para ('stos padsitos, y L-stos sc prl.'senran y se mantieI1cn cndcmici' 
mente en pohlaciones humanas de haja dCIlSitbd, como SOli por l'jemplo las 
comunidades de Clz~ld()rcs y rL'c()lcc't()["es, 

AI cOllstl"uir Ull l1lodelo dl' ]a dill;imica tIL los Illacropari..,itos de los vcgc
taILs, como por cjemplo delmildiu del trigo, se debe (()m:1I" en c()ll~idcr:lci{-l!l 
l.'xplicitamcnte otro Lidor, a saber 1;1 b,'>e cle re(r:tso 0 pnfodo Lllelltl' que t'xistc 
elHre el 11l0Illento Gl que ~e inicia lllU ksh')1l y el nH)[lIento ell qlle t:"St:l P;[.'';;I 
a formar esporas y a sn illft'cciosa. LI US;I de incrclllcnto tit' Lt pr()porci(')11 
de una pohLtcit"m vegetll aft-cLida por !t-'>iO[lc.'> (/:Idob l'\: Sd1cill, Il)""'l» \'il'IH' 
dad:1 P()I 

x,} 

AqlJl, X, e,,> Lt propon i(')[l :ilccuti:1 pOl' k.'>il)[lCS Cil cl 1l101lWllil) ,/" Y /' c.,> 1.1 

duracit')[l dd perfodo dc la(ellC];I. 1'01' ('ollsiguielltc, b t;1~,;[ de illl rClllcllt() tic 
peude de Ia U~;I dc lllultipliclCi(')!J (N,), 1:1 pmp()]Ci{'HI dc Lt p()hLil'jl')[l alt.'l·LI· 
da COil ksiollCS iIlI('« iusas (x, I')' Y 1.1 proP()["C]{')]l dl' L1 pohLic]{')1I su\cepti· 
hie :t la infccci(')fl (I "' .'\",) 

En cI desarrollo dc Ull:! cpidcmi:l, Ill..., c."pcci:tiistas cn p;lIol()gia vcget:il 
rccol1occn Lis siguielllc,,> t re~ LtsC'i. 
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tn's fal'l'S 
cn cl desarrollo 
de una cpldclllia de 
mal..'f'()parasito!> 
de \,cgetalcs 

a) La fast: l'xponencial, en Ia que se produce Ia Illuitiplicaci(m m:is r;ipida 
del par:1sito. 1.:1 enft:rmcclad r:lra vez rcsllha delectable en estl fast:: «Ia multi· 
plicaci6n cpidemio!6gic:lmcrHe significativa escapa a Ia ohservaci6n". Esta es 
tamhicn la fase ell la que serfa m:'!s efectivo cl control qufmico, pero 6te suck 
scr aplic:ILio, en ]a practica, en la fase siglliclHe. P()r 10 geIH:r:i1, se consider',J 
Lie modo arhitrario que Ia bSt, cxponenciallennina en x ~. 0,0'), Y 2stc I.'S :lpm· 
ximadamcntl.' eI !live! dc infccci6n con cI que un IlO ('specialist:! p()Lirfa tk'· 
(CCI:lf que se cst:lb:1 dcs:lrrollando una cpidcmi:l (e1 umbral de perccpd()[1) 

h) I.:Isegunda fase, que sc <:x[ien<.le hasta.Y = 0, 5. IEst~1 fast: recibc a vt:ccs 
cl notllbre <.It: f:\se <dogisticl", ;lunCjue Ia curva logislic;! descrihe las (res fases 
(/), IJ) )' <),j 

() La fase terminal, que cOlHinll:l hasl~1 que X.'iC aproxima a 1,0. En cst:[ 
fase, e:1 (r:ltamit:nto Cjufmico cs virtual mente inlnil··-- y sin cmlnrgo es en CSle 
11l0ll1ento en que Ia pro<.iucci6n de tin cultivo sufre: el mayor darlo. 

DO 
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Figura 12.23 Diagrama que muestra eI desarrollo de una cpidcmia de 1a roya 
amarilla del triga (Puccinia striijormis) a partir de focos de infecci6n establcCidos 
artificialmentc. Los cfrculos indican la distancia entre 1a infecci6n y eI foco 
original, y eI sombrcado senala 1a intensidad de la infecci6n. El progreso de la 
cpidemia puede scr obscrvado siguiendo 1a «teia de Jrana» en eI scntido direc[O. 
Las cifras anotadas en los bordes de 1a flgura indican el tiempo, en elias, 
a partir de 1 de cnero. (Segun F. H. Rijsdijk & S. Hoekstra, 
en Zadoks & Schein, 1979.) 
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la tcoda ;lrroja hll . 
... ohrc.- la cpidcmiologia 
de: las e ... qu!stosomi;lsb 

La dinamica de poblacioncs de los parasitos foliares epidemicos tiende a 
cstar dominada por tres facrores: 

l. La dispersi6n inicial de los parasitos en la poblaci6n de huespedes [las 
epidemias pueden ser iniciadas par una (mica cspora que llegue a un cultivo 
(lamina III, pag. 84), 0 por una nubc de csporas que sc depositen procedcntes 
de alguna otra area muy infcctacla (fig. 12.23)]. 

Il. La velocidad con que la infecciosidad st: uesarrolla en los hucspedcs 
infectados (cs decir, el valor de P). 

III. La proximidad de los hues pedes susceptibles en rclaci6n con la direc
ci6n del viento. 

12.6.4 Macropar~lsitos con transmisi6n indirect~l 

l.a tasa basica de reproducci(m de los !luc[opari'litos con tr:l1lsmisi()fl indir<:c, 
ta depende de lin gran n(imero de paral1letrus, peru la [{)fIliUla es comparahle 
con las ohtcnidas para otros tipos dc p:lr;isitos' 

(127) 

En tcrminos del cicio de vida de los csquistosomas, pOl' ejt:mplo, que a1 
tnn:m t:ntre el homhre y el caracol (p;ig. 451 Y fig. l2.H), AI Y A2 son la tasa 
dt: producckm de hut:vos pOI' gusano adulto ht:lllhra y la tasa de producci(m 
lk cncarias por earacol infcClado, NI Y N2 rt:prest:ntan las densiciades cie l:i 
poblaci6n human~1 y de: la poblackm <.It: caracoles, Y PI Y (1.: dl.'l1otan las tasas 
dt: transmisj(m de las ce:rcarias al hombre y de las miracidias al CHaco!. /.;,\, 
J~l' dc, son las csperanzas <.k vida y las proporciones de supervivicntes a b 
infceciosidad dd par:isito adulto, d miracidio, cl caracol y b cercaria. 

"lam bien aqui, Ia f()rmula de Np es lHil para comprendcr la t:pidemiologb 
de la t:nfermcdacl. Por ejt:mplo, la propagaci()n de la t:squistosomiasis es limi
tada porquc J~2 cs rt:ducida (es dccir, b proporci6n dt: car~lC()lcs infeClados 
que sohrcvivcn para libnar cercarias). Esto es dehido a <.jut: existc un retraso 
en d desarrollo dt: aproxirnadamente 2H-50 <..lias antes cle la Iihnaci6n de 1:ls 
cacarias, pcro la t:spcranza de vida de los caracoles cs rclativ:tllll'nll.' brevl.' 
(aproximadamente 14-54 <.Has). 

Al igual que en cI caso dl.' los nucropar:isitos con transmisi(lI1 din_Tta, [;1 

dt:pt:ndt:ncia de la densidad t:ntre los hucspt:dcs dt:st:mpci1:l un pard crucial 
t:n la t:pi<.lcmiologfa de los csquistosomJs (Y otras cspt:cics <.1<: transmisi(m in
direct:!). Pno t:n cste caso las limitaeiones reguladoras punlen prol\ucirse en 
uno () t:n ambos hut-spedcs: la slIpl.'rvivenci:l dt: los gusanos a<..lultos y su pro· 
ducci()n dt: hw:vos se Vl.'n influid:ls <.il.' un modo dcpl.'ndicntc de 1;1 dcnsid:ld 
en d hucsped humano, pero I:i produCCi{'lIl de ccrcari:ls es \'irtualmente inde· 
pcn<.licnte del nllrlll.'ro de miracidias que penl'lr:ln en el C:ILlC()\ Asi, \0 ..... nive 
les de prevalcncia de los csqui:-.tOSO[lUS tiendell ;1 ,"'el" esUhles y fesi:-.(l'ntes ;1 

Lis penurhaci()nes lil.' b.s 1I1flucl1cia .... n:(nnas. 
l.a dl'llsi<.lad umhra\ P;ILI b jlropagaC](')[l <.k la inkcC1(')[l liepetllk dil"l'CLl 

Illente <.1<: la ahutldancia de los , ... nes !Jum:mos y de los l';ILICO\eS (l· ... lk't'ir, dl' 
un proliuct(), N\ N 2 , en \ug:!r del c()ciellte que l'LI apropi:ldo paLl h)s llIin() 
p:lr;isi(()s tr:msmitidos por un vector), Esto es dl'hido a que la transmisi{'lIl en 
;lmb:ls dirccciolles ()ClIHl' pOI' medi() de Lises ini"<._"Ccios;ls lit' \'ida lihre. ASl, 
p que es ill:lpropi:ldo reducir Lis lknsidades dl.' Lis poblaciolles hUrllarl:ls, Lis 
esquistos()(lli:lsis s()Il;l melluli() ulI1tr()bd:ls rt:<.iul'icnd() Lt dellsidad de las po
hlaci()Ill'S Lit.: cnacoics mediante 11l()\uscicidas, en un intent() dt: rt:<.iucir N.I' 
por dclujo de b lIllid:l<.\ (d umhral de tLUlS!lIisit'Hl) Pew b dificultad de estc 
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de una la ... a bask;! 
lit· rcproducd6n 
para b roya IIl'gr:1 

enfoqlle estriha en que los caracoles poseen una enorme capacidacl cle repro
clucci(m, que Ics permite recolonizar los amhientcs acu:iticos cllando cesa <.:I 
tratamicnto con moluscicidas. Ademas, las limitaciones impuestas por la baja 
densidad de las pohlaciones de caracoles son contrarrestadas en gran medida 
por I:i Iarga espcranza de vida del padsi(() en el hombre (valor alto de L.1d: 
Ia enfnflledad puede eontinuar siendo endemica a pesar de las amplias flue· 
tu:lciones de Ia densiclad del caracol. Finalmente, la rcproducci(m sexual d<.:l 
esquistosoma en su hllcspcd humano dcpcnde de Ia colonizaci6n por parte 
de gusanos machos y hemhras, reduckndo Ia frecucnci:l del cxito de 1a inkc· 
ci6n d<.:l mismo modo que Ia colonizaci6n de las is las cs fllas arricsgada para 
las plantas dioicas (las que presentan sexos separados). 

Los determinantes de i:J tasa b~isica de reprociucci(m de un macroparasito 
de los vcgeules, como Ia roya negra (pag. 414), son alin mas complejos. Pres· 
cindiendo por c1 momento cle la existencia de Ia Else sexual en cI agraccjo, 
c1 par::lsito tiene una tasa basica de reproducci6n durante la esr<lci6n vegetati· 
va d<.:l cereal. Las Icsioncs dan lugar a lesiones hijas, y existe una multi plica· 
ci6n local de las lesiones dentro de un eultivo y entre los cultivos locales. 
PLI"O las nuhes cle esporas clel padsito son transportadas a gran distancia, y 
las epioemi;ls se desarrollan a menudo con L1na velocidad muy superior a Ia 
que serra posihlc a partir de Ia ll1ultiplicaci6n purall1ente local. Por consiguiente, 
cl d.lculo correcto de Rp para 13 roya negra habrfa de incluir eI ntlmero de 
ksiones hijas producidas por lesion a 10 largo del recorrido de Ia migracion 
de la enfermeclad. EI valor de Rp calculado de esre modo serb la tasa basica 
cle rcprociuccion de los clones, que se propagan y multiplican sin una recom· 
binacion sexual. Pero cxiste un valor hastante distinto de Rp que pod ria tam· 
bien ser calculado - la tasa basica de reproduccion sexual, que toma en con
sideracion e1 hecho de que los nuevos clones (los I1UCVOS recombinantcs) solo 
surgen en e1 agracejo. Para clio necesitariamos medir cI numcro de Iesiones 
hijas produciclas par lesi6n madre en eI agraccjo. 

EI control de una enfermedad con un cicio vital tan complejo yean 
una dispersion masiva a gran distancia plantea problemas interesantes. Si el 
agracejo fuera el cultivo que debiera scr protegido, la erradicaci6n del cereal 
eliminarfa la enfcrmedad en una escala de tiempo determinada unicamente 
por la duracion de vida clel agracejo (las esporas liberadas en eI agracejo no 
pueden infectar a esta misma planta). Analogamente, la eliminaci6n del agra
ccjo a escala local impediria la pcrpetuaci6n local de las infecciones sobre cl 
cereal que no sohrevivc al invierno; pcro las epidcmias podrian surgir aun a 
causa de la entrada maS iva de esporas en la «migracion» anual de las nubes 
de esporas. En los climas suaves, e1 cicio asexual continua sabre las gramfneas 
y cereales que poscen un foIlaje que resiste al invierno. Se pod ria conseguir 
entonces un cieno control con 1a aplicaci6n preventiva de fungicidas, pero 
esta medida resulta cara. Por consiguiente, c1 principal medio de control de 
una enfermedad de este tipo, tanto si existe como si no un huesped alternante 
en el cicio vital, estriba en la utilizaci6n de Ia resistencia genetica conseguida 
por selecci6n de los cultivos. EI huesped alternativo en el que se producen 
las fases sexuales riene entonces un significado bastantc diferente para la epi
demiologfa. Se [rata del lugar en el que pueden surgir nuevas «razas» del pad-
silo mediante la recombinaci6n, razas que atravesaran las harreras de resisten
cia conseguidas mediante la selecci6n del cultivo. 
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Figura 12.24 I ll'.'>',l 
rro!io de un;l epidellli;l 
de uyali() dd llui!. 
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En csta ,'iccci()n hClllos hahlado hasta ahor~1 <.k la din:imica de Ia propia cn· 
fcrmcdad; pcro :Ihora cstudiarel110s los deClos de los par:isi(os suhre b din:l
mica de poblaeioncs de sus hut:spedes. En principio, las cOllciusioncs que 
sacamos en cI capitulo 9 accrca de las interacciol1cs dcprt:<.ta<.ior-prcsa y hn
bfvow-planta put:<.ll'n ser extclldidas 'Iqlli a los parjsit( lS y los hllt:Spcdcs. Los 
par;h.,i(os pcrjuLiican a los hut:spcdes individuale:". con una illlcnsi<.bd que Vk 

ria con la dCllsidad dc ambos. Atkm:is, los IllH':·spedc:., illfeClados y no infecta· 
dos IlI11cstran rcaceioncs de compensaci(lI1 que pucdcn rcdlleir ell gran me
dida los cfeClos sohre cl conjllnto de b pohlacir'm dc huC'spcLics, '1C()ric;!l11l'ntc 
se pucden prcdeeir divt.:rsos resultados: distintos grad()s Lit.: rnlllcci(m til' Ia 
dcnsi<..laLi <..Ie b pohlaci(JI) de hllCSpcdcs, distillto .... gl'atios de pcrsis(encia y dc 
amplitud dc las flllctliacione .... dc la ahund:lIlcia, l' illcluso cquilihrios !l1lllti
pies (Anderson, 197(), 19HI). 

La cpidellliologia es ahora ulla de las partc,,> JlLis so!i...,ticadas dc b CiCIlCi:l 
c('()k)gica. I.()s registH)S !l1cdiu)s pJ'()p()rCi()IUIl ('()!ljllllt().'" dc Liat<ls muy :lm
plios, y se di .... pollc dl' registros comparahlc .... a larg(l pb/,() sohrc las epidemLL'> 
dL' enkrnlCdades de las plantls ('ulti\,;I<.L!:"._ l\j(J l':\i.'>tl' ]lr(lhahkllIC[ltL' llingull:l 
otra jre;] del c .... tudi() ecoi(lgico ell b <.Jut' 1:1 It'll!"i:!, I().,> rcgistro:-':l Ltrgo plazo 
y los rc . ..,uludos del cstlldio t'xpniTllcIILt! Oll'll LIn v'>trecl\:llllcIW' lig:ldos, ~i[\ 
cllllurg(), cxisten IlUIl)<.TO:".\l .... pr()blem:,:-.. 

(lila de Ia . .., dificuita<.ll':". cstrih:l ell quc 10:-' lur;i,,>ilth CtlL..,;11l :1 Illcllud() 
llll:l ]'n\llt'<'i('l[l de b <cs;ilud" <.1<.: Sll Illlt',"'pcd 111:1:-. qut' LI Illucrtt' illllH,:di:lla del 
misl1l(), y pOl' clio SliCIe .... er tlitkil .... cparar I() .... c!Cl'\()S dd paLlsito ell' 10:". dcc
lO:". dc alglill olro Liclor, 0 Liuore.'i. COil IllS qut' e:\l:-.(t' ulla intcLll'cit')[[ (,..,n 
ci(m 12.:'1.'))_ Otro problem:[ reside cn <.juc, incILL"'() Cll:llldo los par;isitos CllI

.... an b III Lll' rtc, cS\(J J1l1edc no ser llunifiCSlo h:l:-.t:1 dc:-.puC':". de luhcrse rcaliza· 
do lIll dctall:ido C.'';;[lllell post-Illortem (...,o\>rc I()lio ell clt':ls(l de los minora
rasi{os). Adem:l:"., los hi(')logos que CIl d pa,'>;Idu _'>v dC'>l rih[:IIl;[ ,"'1 mislllos como 
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Figura 12.25 La n.:dlHo:ci('lIl dd crecimiento dcmogr:ilko de los insectos ;1 
causa <.k protozoos padsitos cn un cuitiv() de lahoratorio. (a) EI escarabajo de Ia 
harina Tribo/ium castaneum infectldo por Adelill(l triboli (segLIn Park, 194H). 
(b) l.tlemojJlJ/oeus milltltus infectado por /'.'1attesia disjJora (scgLln daws de 
Finia}'sol1, 19·'19). 1~ls !fneas continuas n.:prcscntan poblacioncs no infenadas, 
y LIS lineas de nazos .scnalan pohbcioncs infcc[;ldas. 

parasitc)logos tendicron a estucliar la biologla del parasito que habfan escogi
do sin tencr mucho en cuenta los efcctus sohre d conjunto de la poblaci6n 
de huespedes (y los ec61ogos han tcndido a ignorar los parasitos). Por otro 
lado, los fitopat61ogos y los para5it61ogos medicos y veterinarios han prcfcri
do estudiar, por razones obvias, aqucllos padsitos que ejerccn unos cfectos 
graves conocicios y que vivcn tfpicamente en las poblaciones eknsas y agrcga
elas de huespecles. Por C50, tambicn c1los han prestado poea atenei6n a los 
efcetos mas tfpicos de los parasitos sohre las poblaeiones de hucspedes me
nos intluenciadas por cl hombre. Quiz.} 10 mas seguro que se pueda clecir 
ace rca del papd de los parasitos en la dinamica de poblaciones del hucsped 
cs que la aciaraci6n de este papel es uno de los principalcs retos con que se 
enfrenta la ceologfa. 

Es evidente que existen casas en los que se puede obscrvar que un pa
rasito reduce la densidad de la poblaci6n de su huesped. EI uso frccllente 
e intenso de vaporizadores, inyecciones y meciicinas en Ia pdctica agricola 
y veterinaria atestigllan la perdida de prodllcci6n, inducida por la enfcrme
dad, que se producirfa en caso de no utilizar estos medios. (En la medicina 
hllmana, existe a menudo mas interes en salvar al individuo que en aumentar 
el tamana 0 la producci6n del conjunto de la poblaci6n.) La rcducci6n de la 
densidad del huesped a causa de los parasitas puede ser observada tambito 
en los ambicntes controlados de laboratorio (fig. 12.25). Sin embargo, esta cvi
dencia comparativa direeta resulta extraordinariamente diffcil de obtencr en 
las poblaciones naturales. Incluso en el caso de que un parasito se hallc pre
sente en una poblaci6n y ausente de otra, la poblaci6n libre del parasito vivira 
ciertamente en un ambiente que es distinto al de la poblaci6n infectada; y tam
bien es probable que se haHe infcetada con alglin otro parasito que se halla 
ausente, 0 con una prevalencia baja, en la primera poblaci6n. 

EI grado de reducci6n de la densidad del hucsped que cabe esperar en 
diversas circunstancias se halla ilustrado en la figura 12.26 (Anderson, 1979), 
basad a en modelos similares a los dcscritos con anterioridad en esta misma 
secci6n. Para las infecciones transitorias, en las que los hucspedes infectados 
no se recuperan de la infecci6n (por ejemplo, numerosos mieroparasitos de 
plantas e invertebrados), la reducci6n mas intensa de 13 densidad del hucsped 
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sc produce a nivcJes bajos () modcrados de patogcnicidad (fig. 12,26a y b). 
La patogcnicidad elcvada provoca la muerte de numerosos huespcdes antes 
de que estos hayan transmitido !J cnfermedad: eI parasito sc extingue y e1 hues
ped alcanza Ia capacidad portadora de su media amhiente. En cI otro extre
n10, Ia densidad del huesped disminuye rapidamcnte a medida que la patogc
nicidad Jumenta de cero hast;! nivLlcs inc1uso bajos. Adcmas, ]a dcnsidad dcl 
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rigur .. 12.26 Eli.-'ct()~ dc 1:1 pa((}gcllicidad dl' Ull p;lr;isit{) ~()hrl' d ~[,:ld() (k 
di~millul'i('JIl (ll";lsi()lUlb <'ll la pohLlckl11 dl'l hut'sped (:1) I\\()ddo .... til" illft'cckll1 
tl':ll1~i!Ori:l. ("11 los qUl" hIS Illlt'Spn!c ... inkn;ld\ls no s(' i'l"cupn:m dl" I:t ildl"ccil'IIL 
!':n Ll I'cgi()11 stllllhrc:llb. l'I p:tr;i. .... iIIJ ... (' l"Xlinglll' ~' I:t P(}hl:lckll1 de hut· ... pnks :lk:lIl/':1 
SII c:qucid.Ld p()r\:ld()I':l 1(ILt! f..:. (I I:!-"';I dt' i"l'pf()liIlCci('11l dd I1Lll':">1ll'ti, {J U":I 

lk inkccioll. \' a- (,IS.! dt, 11HII(.tlld:ld lkl hlll'~pl'lll11dlllid:1 pOI' cl p:Lr.I.~llll Fn C"'I:L 
il,l:ULl v' 1l11IC"ILlI) d():"> (.1. .... 1. ... dlklclHc:-- dt" l'l"PI'()dllCckJll dcl hlll'~lwd II 

Y (/ S. 111~LIl(t'Ilil'lld()se l'()IlS(:lIl1c,,,, Ius \llf() ... \';tiorc" (Ii L (J n,1 y" 111(1) 
(h) COlll(l {:lJ rK"['(l c()n d():-- 1;t~;I.'" tllkrnHc ... dc inllTl'loll del hl1e~pnl, (J 0,1 

Y {J n.n'i, 1ll:IIHl'llll'lIthlW t'(Jll"'{;H1lc,,,, 1(1 .... dt'Ill:I~ V;iI()fC" (II I, II .: \ f..: 1(0) 

(C) ~I()dd() tic Int'cccir'lIl pcr~I."'ICllll', IlHl"lr:uld<l Ll I'Ci:LCl<)tl entre d cqlliliilJio 
dClllogf:illu) dcl !111l· ... ped (II') Y d P:lr:'LlllCli"(l a- (gr:L\'ct!;Ld dt' I., ILltllll"ll< 1.1 til'l 
p:lr:isil( I ~(ll1fC Ll :--LljK'rVI\'l'IH i;1 dcl hLLl'~pl'd) IJ I'" clt-el( I" d\"l p.n.hil( I S( llnc Lt 
p()hl~ld('ltI dcl hut'spnl Sl' l1all:1I1 1'\Il'rtl'llll'(llc intlllid(l'" pOl' d gr;ld() dc :lgn:g:1Cl\'l!l 
del p;lr:i~![\), y 1.1'" Ifl· .... (Uf\'~L'" mUCS(r:1I1 1:1 rciacklll p:Lra dl~lrihlldollO :lic;![ori:ls 
(k _ (0) Y do .... cas()s dc s()brcdi~pcrsl(-)ll {distriIHlcillllC" hiIH)mi:iln Ilcgativ:l .... en 
l;t .... quc k ~ 0,1 ~' I.OJ (Sc,f.;lln Alllkr~\Jll, llr()) 
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Figura 12.27 (a) C:unbios 
obsnvados en LI abundancia 
de b polilLI hilandcr.l del 
alt'ree (Zeiraphcrtl uiniull(lj 
en los Alpc:s europ<:os 
(esclbs logaritnlicas) y 
prevalcneia de un virus de 
la granulosis (Iinealmcnt<:, 
en forma dt' porccntajc). 
(b) Resultados de un rnocldo 
te6rico. (St'gun Andt'rson 
& May, 19HO.) 

hUl:sped dislllilluye mas cuando la capacidad de rcprociucci6n dd hucspcd 
<.:s haja (fig. 12.26a) que cuando Ia (asa cl<..: infecci()n del padsi(() es devada 
(fig. 12.26b). S<.: obtienc un cuadro similar (fig. 12.26c) en cI caso cle las infcc
ciones pcrsistentes (pOl' cjemplo, b mayo ria cle los macropadsitos). TambiCn 
result] patente que cl ekcto sohre la cknsiclad del huespcd disminuye a medi· 
da que la distribuci6n dl' los parasitos cs mas agregada. Es importante reeor
dar, sin embargo, que las densidadcs rcducidas son mas establcs cllando los 
parasitos estan agrcgados a consecllcncia de un mayor control dcpendientc 
de la dcnsidad. 

Dc modo general, podemos vcr quc cab ria esperar que los padsitos redu· 
jeran las densidades de los hllcspedes, y que esta reclllcci()n fuera mayor para 
los parasiws con una p:ltogenicidad entre baja y modcrada. Es esta una lcc
ci{m que mcreC(~ la pena aprcnder cuando se vayan a utilizar parasitos en el 
intento de controlar las poblaciones de las plagas. 

Finalmente, disponemos de una evidencia cada vez mayor en favor del he
cho de que la enfcrmedad puede explicar (0 ayudar a explicar) las graficas mas 
complejas de la dinamica de poblacioncs de los huespedes, en esp.ecial los 
ciclos. La figura 12.27, por ejemplo, muestra las fluctuaciones observadas en 
la abundancia de la polilla hilandera del alerce cn los Alpes europeos, junto 
con las fluctuaciones observadas dc la prevalencia dc su infecci6n can un vi
rus de la granulosis. La figura mucstra tam bien las fluetuaciones alentadora· 
mente similares predichas por un modelo de la interacci6n (Andcrson & May, 
1980). Un aliento parecido se puede obtener, por ejemplo, de los modelos 
de la interacci6n zorro-hidrofobia, en los que los zorros presentan un cicio 
de tres a cinco afios de su densidad, incluso en area que careeen de una vida 
salvajc mas densa (Anderson el aI., 1981), y tambien de los modelos dellag6· 
po do cscoccs en el norte de Inglaterra, infeetado con cl nematodo Trichos
trongylus tenuis (POItS et aI., 1984; Hudson, 1986; vease la pag. 577). 

La posible importancia de la enfermedad en la dinamica de las pobJacio
nes csta siendo confirmada cada vez mas. 
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12.7 Polimorfismo y cambio genetico 
en los parisitos y sus huespedes 

Casi siempre es cquivocado dccir que «lIna especie» tienc «una ecologIJ». Las 
especies estan compucstas por poblaciones que mucstran una variaci(m gene
tica tanto dcntro de las pohlaciones como entre elias. Y csto cs m~is cieflO en 
las espccics de parasitos y hucspedes que en ningLin otro campo. En la pr;iui
ca agricola hemos visto que se producen cicJos de «prospera y re\'icnra)l Cllan
do unas nuevas razas n:sistel1les de cultivos ~()Il atacadas POf nuevas r:lza~ vi 
rulentas de un pat6gel1o. La presencia de 1:1 enfermedad en una poblacit'lI1 
reduce la eficada ell' los inelividuos infectacios. Por cllo, los hucspedes que 
son resistcntcs ticnell ventaja, y los genes de resistcncia se cxticnden en b p()

hlaci6n. Pcro la presencia de hucspcdes rcsistcntcs reduce la cficaci:J ele los 
()rgJ.nismos Callsantcs til" Ja enfcrmnJall, y p()r ell() l(lS pa{(')gcn()s que P()SCII1 
unos gent.'s que Ie." conficLIIl virulcllcLi tcndrjn \Tnt:lja y los genes «\'irukll 
lOS» .'ie cxtenderan. En la Ilu}"orLi de los ('studios sohre 1:1 fesistcllcLI del l1ul':-' 
ped y la viru1cncia del palogello ~c ha ()h~,crvad() 111L1 CO!Tcsp()IHknt·i:\ ex;\( .. 
ta, 1II10-<l-UIlO, gell-{l-,LWri entre 1:1 rcsistcnci.l del hill'sped y la viruklll·ia del 
pat()gcno. Esto fue c!clllOstrado por primlTa \'CZ 1);11":1 1;1 roy:t dcllillr() (MclmNI)· 
sora Lim) POf Flor (i0(;O, 1(71), yell b actualidad 0 c()!lOcido ya p:ILI ()tr;J~ 

Illuchas cnfcrmedadcs. ExistCIl otros tipos dc resistellcia (como I()s quc di..., 
tinguen a los hucspedes de los no hUl'spcdes) que sllclen est;!r c(ll1trnLtd(}.'i 
pur diversos genes. I\:ro el polill1orfislHo y d r;ipido t·;IIHbio c\,()luti\·() I"l"Slil 
tan mas p~Hentes con I:t re.'>isrcl1cia gen-a-gen. 

Cuando 1~IS poblaeiolH..'s de hucspedcs y par:i.sitos e\'oluciOlun juntas sin 
la intL"rvcnci()n selcccioJladora del hombrc, la multiplicaci('Hl de una [;U:I dc
t<:rll1inada de un pah')gcI1o va seguida por lin :!umcnto de b pr()porCi(')Jl de 
hucspcdcs l"I..'sistentcs. Fsre aUlllento de Ia represelltaci{m de genes de resis
tencia conduce a una disminueic'm de la representaci{m dcl gcn de virulcncia 
apropiacl() en el paH')gen(). I.ueg() gana asccndellcia C()11 una Illlev:\ r;lza del 
paH')gcno, 10 que ~I Sll \'ez conduce a un aUlllento de la rcprcsCl11aci(\n de los 
gcn<.:s de rcsistcncia a cilclu raza de pat()gl'n()s. {Ina LIZ;! ILlS ()ILI del pah'>gt·\l() 
:lllment~Ul y disl1linuycIl, y <:1 rC~lIlrad() c:-. lIll p()Jim()rfL"llIo dill:illlic(} IILIlHe-

fI .1 C 

I'AH:\."ITlS.\\() Y L:"."J-j-.I{.\IL1).\I) 

Hgllr~ Il.lH ])l.lgl.I!l1.1 
que illl~ll.( t I Ill< H.I(, t·11 tJll( 
t IIlt() gt·llt· ... dt· 1(" ... (qt·l!! LI (N) 

tit-I illlt· ... l'l"d jlll(."dt"11 IlIlCl 

;[( \ [l11l.(1 ("II ('I (It (I ).';l·1 \(."'" 

;J!llll·~ dl" \·(["\11(·11(1,1 dd 
p.II,[:-'III). en \III "'(~({"Ill:l de 
Jl(ill(llIJrII~lllIl ctjuilihr;tt!() 

t·llli,·,) ('-,(").';1·111 l'cr'>()[I. JI)/)(,) 
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Figura 12.29 Fluctuacio!lcs de 1:1 .... pobbcio!l<.':,'" de trip:I!1();-,()Il\;lS en lIll p;lcicntc 

de tripanosol1liasis (cllfcrmc<.!al! dL'! SUt'J10). La poblaci(m dt' trip:ulOsOlll:1S de cld:l 
punto n1;1xilllo L'S antig('nicuncntc distinta a [a de [os m:ixirnos prcccciC!1tcs 
o sllcL'siv(j,,>. (SegllJ1 Ro,,,,,,,, & Tho!ll . ..,OIl, 19[0.) 

ni(\o ell la cstructura genetic;! del pat()gcno y tid hUloSpcd (fig. 12.28). Dc hl'
c/lo, los poii!11orfismos que .'Ie cicsarrollan na(Uraimcl1tL' c.:ntre hu(:spcdl's y pa
rasitos que cvoiucionan c intcractllan produccn en n.:alidad los misll1o's 
resultados que Ia Illczcla dclii1cracb de las ccpas tic un cultivo, por cjcmplo 
cil las multillne:!s que CS(;'1I1 sicn(\o cicsarrolladas POf d especialis!a para con
lroiar la cnfermcdad. 

En rl'alidad, los polilllorfismos gcn2ticos son lll1icamente una de las con
sl'cllencias dl'rivadas de las presiones rccfprocas de sl'!l'cci(m que .'Ie l'jercen 
cnlre los padsitos Y .'IllS hut'spedes. Durante los brotes rl'ClllTentes de Ia enfcr
medad dl'! slleno en un hucsped humano inkctado se produce una reSplleS{;t 
fenotfpica ciclica que no implica ningtll1 cambio genctico. EI tripanosoma pa
r:lsito posce un repcrtorio variable de antfgcnos que son activados uno {[as 
otro por unos sLltiles mecanismos molcculart's ~I lTIcdida que el huesped pro
duct' succsivas respuestas inmunologicas (fig. 12.29). EI resliitado cll' l'ilo son 
unas vioicnt;.Is tluctuacionl's lll' la poblaci6n de tripanosomas en el interior 
dd hllcsped. 

Finalmentt', en la evoluci(m ell'! virus del mixoma Y .'Ill hucsped, cl concjo, 
se observan unas violentas oscilaciones de 1<1 densidad de las poblaciones de 
conejos infectados, seguidas por una situaci6n aparcntemente cstahle en la que 
el virus permanecc en un nivel intermedio de virulencia (fig. 12.30; Levin & 
Pimentel, 1981; M~ly & Anderson, 1983). Estc proceso, qlle implica llna dismi
nudan de la virulcncia Jel padsito y un aumcnto de la tolcrancia por parte 
del hucspcel, pucclc ser paralclo a los proccsos l'volutivos a largo plazo que 
han condllcido, en 1a Naturaieza, a los cidos vitalcs estrechamente integrados 
ell' los pat6genos biocr6ficos y sus hllespedes (por ejcmpio, los hongos de 
Ia royal, 

Una gran parte de la literatura actual sobre la ccologfa de los parasitos sc 
centra en la importanda de la variaci6n gcnetica tanto de los hucspeeles como 
de los parasitas. En ninguna otra parte ell' la ecologfa se ha despertado tanto 
interes par las fuerzas de la selecci6n natural activadas por las interaccioncs 
entre los organismas. La rccombinaci6n sexual y la redistribllci6n del mate
rial genetico son de la mayor importancia en la evoillci()n e1e las interacciones 
de huespedes y parasitos. De hccho, la interminable Ilicha entre ambos puede 
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Figura 12.30 (a) Proporcio[1cs que St.: 11an l'nc()ntra(\o de divn.'>o", grad();, 
de virus del mixorlla ell poblaciol1<':s s:i1vajcs de conejos tIL Australia, en distillttlS 
momcntos desdc II)') I hasta 19H\ (h) DJ\os .... irnilarcs p:lfa bs pohlacioIH· ... s:dvajes 
de conejos de (,r,ln Bn:t,u"I',I, Liesek ll)'i~ h,lst,l It)HO. to .... virus tIL gralio I son 
los rnjs virukntos, 10:., <-ic gratin V ]0,'" mCI10S virulcnto ..... (SCgllll May & Anderson, 
19H5, a partir de d:uos fL'cogitios pm Fenner, 19H.1_l 

constituir b funza principal que f:iVOfL'CI..' la cvoluci(:'n y l'i mantenimicnto de 
la propiJ n:producci(m sexual. En cl capitulo dcdicado al mutuali~mo (capi
tulo 13) Vl'rcmos que alii, por l'i cOnlf<lrio, los prO(TS()~ sexuaiL's s()n a Illl'nu
do raros 0 l1ulos; las especificidadl's del hucspl'd y cl «receptor" estill llll'ilt)S 
des3.rrolbdas; y no paree<.: que sc produzclIl cpidcmias_ Las COIlSl'cucllcias c\"o
lLltiv~IS de 1a lueha y lie Ia «clrllar:I{.Icria" son hastantc liifcrclltcs 



Ia hioma!'>a Illlludial 
est~i (:ompu(:sta ell gran 
part<: por mlltu;llist~IS 

1;).1 Intro(\ucci(in 

Mlltualisll10 cs l'i nomhr<: <jUC se da a las asociaciones entre pares de espedes, 
con hcncficios mutuos (+ , -t- ); los individu()s de una pohlaci(m de cada espe
cie Illutualista crecen y/o sohreviven y/o se reproducen con una tasa supnior 
cuando se halJan en presencia de individuos de la orra especie. Cada mutua
!ista consiguc alguna de una snit: de ventajas difcrentes. En b mayoria de los 
casus, esta ventaja rcside en un recurso alimcnticio para una de las dus panes, 
por 10 menos, y con frccuencia reside, para fa otra especie, en la protccci6n 
contra los enemigos 0 la existencia de un ambiente favorabi<.: en cl que crecer 
y reproducirse. En otros cas os, la especic que obtienc alimento proporciona 
un ({servicioJ) lihrando a su socio dc sus par:isitos (por ejcmplo, el pez lim pia
dor) () hien produciendo I:i polinizaci6n 0 Ia dispnsi6n de las semi lias. A pe
sal de las ventajas que obtiene cada socio, es importante no considerar al mu
tu~ilismo como una rclaci6n ({afcctuosa" entre los mutualistas. Cad a uno de 
ellos actll<l de modo esencialmentc «cgoista»; las relaciones mutualistas apare
cen simp1cmente porque los heneficios que aportan a cada sock) superan ~os 
costes que pudieran ocasionar. EI lector encontrara un estuciio detallado del 
lema en Boucher et al. (1984). 

Los Iihros de ecologia solian quitar importancia 0 ignorar por complcto 
cl mutualismo. Y sin emhargo se trata cle un fen6meno extraordinariamentc 
difundido. Una parte muy significativa de b biomasa mundial dcpende cle 
Cl - por ejemplo, los organismos dominantes de [Odos los prados y hosques 
(rafees de las plantas intimamente asociadas con hongos en las micorrizas), 
y los cor~J!es (p6lipos animales que eonticnen algas uniceiulares) son mu
tualistas. La mayorfa de los vcgetalcs con rakes poseen micorrizas mutualis
tas; muchas plantas con flor dcpcnden de los insectos polinizadores; y un gran 
nllmero de animales contienen en sus intcstinos una comunidad mutualista 
de microorganismos. 

EI mutualismo ha sido muy po cas veces el objeto de los moddos matema
tieos que han earaeterizado el estudio de las inreraccioncs competitiv<ls, de 
las interacciones depredador-presa y parasito-huesped (May, 1982), aunque sc 
estan produeiendo importantes cambios en este campo (Vandermeer & Bou
cher, 1978; Vandermeer, 1980). EI estudio de la ecologfa de los mutl,.lalistas 
ha estado dominado por los temas re1acionados con la biologfa general de 
los mutu<llismos (fisiologfa, morfologfa y comportamiento) mas que con su 
dinamica de poblacianes. La estructura del presente capitulo rcfleja esta incli
naci6n. 

En primer lugar sc consideran algunos cjemplos de lazas mutualistas 
entre individuos de difercntcs cspecies que van desde aquellos que son fa-
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los mutuallstas pueden 
ser facultatlvos 
u obligados 

cu/tatiuos [rciaciones en las que cada inciividuo (simbionre) ohtiene un hene
ficio, pero no dcpcntle ciel otro], pasancio por los lazos que son ohligados 
para uno de los indiuhluos pero facultativos para el otro, hasta aqucllos lazos 
que son obligac/os para ambos indiuiduos, Lucgo cstudiamos aquci!os !llU

tllalismos cn los que una especic vive en Ia supcrficie () en una cavidac.l corpo-
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ral de la otra, aSI como las situaeiones en las que un sodo (denominado Ln· 
tonces endobiontL) vive en eI interior de las cdubs del Olro y en las que ambos 
componentcs l'mpiezan a mostrar una fisiologia intcgrad:1 (ftg. 15.1). Hacia c[ 
fin:1I dd capitulo disclItiremos I:t idea scgllI1 la clial ha sido Ia evoluci6n de 
las rebcion<..:s mutualistas entre los organismos ]a que ha sidn responsahlc de 
los pril1l"ipaks P:ISOS de]a e\'olu<.:i{m de los :lI1inulLs y plant;ls supcriores. 'ClIll' 
bien se iment:tr:\ cOlllparar Ia ccologia de los par:isitos con 1a de los mutualistas 

1:\.2 Mutualismo, '1ue implican vinculos redprocos 
del comportamicnto 

No resulta Lidl catalog:!r los hencficios obtenidos por los participantes de Ins 
divers()s Illutllalisll1()s que implican intrincl<.i()s vincui<)s dL' c()mp()rtamiellt(). 
Su diversidad queda ilustrad:t en los siguientcs ejemplos. 

1:).2.1 El p~i;aro <It- la micl y d ratel 

Un p:ijaro africallo, cI p:ijaro gUIa de la mid, ha estabkcido una notable rda 
ci()n con cl r:ttd 0 H:j<'m melffero. Un pajaro de la miel que ha localizado un 
nido de abejas gui:! a un ratel hasta d lugar. El mamikro rompe cI nido y se 
alimenta de la micl y de las larvas de las ahcjas, y lucgo el pajaro ohticnc su 
comida de cera y !:trvas. EI pajaro de la mid punic localizar un niuo de abejas, 
pcro no punic romperio, mit:nlras que c1 ratd sc encuentr;l en Ia situaci6n 
invers:!. EI vinculo redproco dc sus comportamientos les proporciona hem> 
ficios a amhos. 

(a) 

c..'-' '-:, 

... :,> 
~-.: 

// -~-

(b) 

---~--'1--
." 

Figura 13.2 Sccuencia de comporramiento durante la salida del escondrijo en 
eI mu(Ualismo del langostino Atpheus djiboutensis y el pez Cryptocentrus 
C1yptocentrus_ (a) El langostino se dcsplaza, c.on la cabcza por dclantc, hacia la 
entrada dc! cscondrijo; sus antenas estan algo levantadas y sus puntas estan separadas 
2·3 em. (h) Fucra del escondrijo, c1langostino mantiene un~ antena en contacto 
con eI pcz. (Seglltl Karplus et at., 1972.) 
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13.2.2 Langostinos y gobios 

Los langostinos del genera A/pheus excavan madrigueras, y el pez gobio 
(Cryptocentrus) las utiliza como lugares seguros en un ambiente que pro
porciona poca 0 ninguna protecci6n. EI langostino es casi completamente 
ciego, y cuando abandona su escondrijo mantiene sus antenas en contacto 
con el pez, que Ie avisa de cualquier perturbaci6n (fig. 13.2). EI gobi obtiene 
un lugar para vivir en un ambiente de sedimentos can abundante comida. 
Por su lado, el langostino se beneficia can la adquisici6n de un sistema de 
alarma 6ptico que Ie permite abandonar can seguridad su escondrijo duran
te periodos cortos para buscar su alimento en los sedimentos del exterior 
(Fricke, 1975). 

15.2.:' Fl pez payaso y las ~Inl-mona ... 

Entre los habitantcs de los arrecifes rropicalcs de coral (cn donde las propias 
corales son mutualistas - vcase mas adelante) sc cncuentran diversas pautas 
mutualistas de comportamicnto. EI pez payaso (AmjJhzprion) vive cerea de una 
anemona marina (por ejemplo, Physobranchia, Radi,anthus) y se eseonde 
entre los tentieulos de la anemona tan pronto Ie amcnaza un peligro. Mientras 
sc halla dentro de la anemona, el pez obtiene de ella un recubrimiento mueo
so que Ie protege contra los nematocistos unieante de la anemona (el mucfla
go de la anemona es una sustancia cuya funci6n normal estriba en impedir 
la descarga de los ncmatocistos cuando entran en contacto tenticulos veci
nos). Es evidente que el pez obtiene protecci6n de esta rclaci6n, pero tam
bitn la anemona sale bcneficiada, ya que el pez payaso ataca a los demas pe
ces que se acercan, incluidos los de aquellas especics que normalmente se 
alimcntan de anemonas (Fricke, 1975). 

15.1A EI pcz Iimpiador y sus <-'licntcs 

Gtra asociaci6n aparentcmente mutualista es la existente entre eI pez .dimpia
dorl> y sus o:clientesJ>j cl primcro se alimenta de los cctoparasitos, las bacterias 
y cl tejido necr6tico dc la superficie del cuerpo de los segundos. Se han rcco
nocicio cuarenta y cinco cspccics dc pcces limpiadores, y con frecllencia es
lOS peees dcficnden lInos territorios mientras SUS clicntcs emigran hacia las 
«eslaciones de limpkzal>; los c1icntes acuden a las e'itacioncs de limpicza can 
mayor frecucncia cuando son portadores de numerosos parasitos. Tanto cllim
piador como sus clientes preSent;1O unas pautas de comportamicnto que les 
permitcn reconocerse mutuamcllte, y parece que b relaci6n ha coevoluciona
do estrechamente. Los limpiadores ganan una fuentc de alimento, y los clien
(es pcrmancccn limpios. En un cxpcrimcIHo realindo en las Bah;lOus, Lim· 
baugh (l9()1) climin() todos los pen's limpiadorcs de unas zonas dc arrccifc 
Los «clientesD desarrollaron cnfcrmcdades cutaneas y sus pohlacioncs dismi
nuycron en unas dos semanas. Un experimcnto similar realiz.ado en Hawai din 
rcsulwuos ncgativos, pero parece probable que la rclaei6n «limpiaJor-c1kntc. 
es vcrcbderamentt' mutua. Asimisl1lo se h:.ll1 cncontrado scis cspecics de lan
g()stino~ que acttian como limpiadorc:s de peces en unas rdacioncs similarcs. 
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Figur-..l 13.3 EslfUCtULIS 
de la acacia COil ClH.:rnos 
(Acacia cornig('ra) que 
alUei1 a sus hOfmigas 
illUIU;.tiis[;IS (:I) Cuerpos 
belli:tllos, ricus en protei· 
nas, cll los t"xtrclllus de 
las hojas. (b) Cuemos 
huecos, 1Ililizado .... por las 
hormigas como nidos 
(Fo(ograffa de 
L. E. (iilhcrT.) 

(a) 

(b) 

13.2.5 Las hormigas y la acacia 

Otfa relaci6n que podria sec descrita como de «limpiador-clientc» ha siclo es
tudiada par Janzen (1967). La acacia con cucrnos (Acacia cornigera) posee una 
estfccha relaci6n mutualisla con la hormiga Pseudomyrmex!erruginea en Ame
rica Central. La planta lIcva lInos cuernos huccos que son utilizados como ni
dos por las hormigas; sus hojas son finamcmc pinnadas y presentm lInos «Cllef
pas bcltianosl>, ficos en proteinas, en SllS extremos (fig. 13.3); estos cucrpos 
son recolectados por las hormigas, que los utilizan como alimento; la plama 
posee tambien nectarios secretores de azucar en sus partes vcgetativas, quc 
atraen a las hormigas. Por su parte, las hormigas protcgcn a estos pequenos 
arboles cortando activamente los brotes que penetran entre sus ramas, y tam
bicn los protegen contra los herbivoros. 

La demostraci6n por parte de Janzen cle la existencia de este mutualismo 
hormiga-planta abec el camino hacia nuevas interpretaciones de otras estruc
turas de los vegetales. Los nectarios se hallan presentes en las partes vegetati-
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vas de las plantas de por 10 menos .39 familias que crccen en numerosos eco
sistemas de [Odo cl mtlndo. Mientras que los nectarios situados en eI interior 
de las flores 0 cerca de elias resultan faciles de interprl'tar como atracci6n para 
los polinizadorcs, eJ papel desempdiado por los nectarios cxtrafloralcs de las 
partes vegetativas es menos obvio. Es evidente que atraen a las hormigas, a 
vecl'S en gran nllInero, pero se ha despenado una controvl'rsia entre los "11ro· 
tecci{)ni~tas» (que sosticllen Ia idea de que las hOfmigas que \'isitall los necta
rios protegell a las plantas de los animaics herbfvo('()s) y los "expl{)taci()ni~
tas», que opinan que las plantas no utilizan mas a las honnigas que los perro.,> 
a las pulgas - una visi()J1 esceptica que es correcta en todo estudio cienrffic(), 
Bentley (ISl77) ha rcalizado una revisi6n e1e csta cuntrovcrsia. Estc dcsacllerLio 
debe ser resuelto c()n eX[1eriment()s cuidadosamcntc diseria(\os Y c()ntrobd()s, 
tales como el realizado pOl' Inouye y l:lylor (1l)7l)). Eliminarui1 las hormigas 
de plantas de !/e/iaJlthd/a quiJltJu('ll('I"l'is, que present:m ne<..'tari()s extrall(} 
rales. Fsta plant:l punk sufrir :tuqucs intcns()s de U[}:l Ill()Sl':1 tcrfrftid:l clIFL'> 
lar\':ls dcstnl,)T!l :1 \'CCl'S lu:",u m:is del H~ 'X, de Lis selllil!:!.,> ell dt's:lf['ol!(l 
Asillli.'>IlIU Lis pbllLlS que IkT;lh:ul i1()rtllig:L'> ,,>c :dHJlT:I\):Ul l'll gr:!l1 jUi'le nt.l 

deprL'{.l:ici()J1 

n . .; Mutualismos '1UC implican cI cllidado 
dc cllltivos () ganado 

15 .. -).1 J/01UO sajJiells cs un mutllalist~l (.'11 rclach,Jl 
(:on los cultiv()s y cI ganado 

Los 1ll111l1alisll1()s L'cok)gicos m:ls espL'ctacuLtrcs son los dc b agricultura Ilu
ll1:lIl:t, El nlllllef() de plamas individualcs de trigo, avelU, cehada, 1ll:I!Z y arr()z, 
y bs :ireas qUl' ()Cllpan cslos cuitivos, excL',kn :tl1lpli:lmclltc 10.'> quc lulnl:ul 
existido si cstls plantas no huhierafl sieln sOll1ctidas :1 cuitiv{). EI :IUlllento de 
la poh1:I(,:it'>n humana desdc la CPOC;! de los clzadoCc.':s-fl'C()lcctofes illdic:l Ius 
tl cicrto punro la velHaja rl'dproca para /I()I1/() sa/JicJls. N() Ilcvarclllos ;1 Clll() 
cl CXpel'illlCIl(O, pero podelllOs imaginaf f;il'ilmente la C()l1scctlCnci:1 que tell 
dda Ia extinckm del hOll1brc ,'>ollrc b pohbci(')[l IllLlndia! de pLlIlt:IS (k :1ri'OZ. 

o el cfcdO quc tendrb 1;1 extincil')ll dl'l :trrn/. suhre LI puhbcil')tl hlllll:lI1:l, tvlc

l"n'C la pella haccf n()Llr tUllhit.:'n qlle el homhre lu dccidi<.il) culti\':!r pLintas 
COIll() el Clft', l'I Uh:lC{) Y l'j opi(), quI..' conticllell pOlelltCS dekn'>:ls qUlmll':ls 
(clfcln:l, nicotina, etc.). 1.:1 espn'je vcget:d olHil'nc llll:l \'clltlj:l UIH'l;I, Pl'l'O los 
hellcfici()s quc l'I hombre pueda oi>tenL'l" de cst\.' 1l1l1[lI:tiismo tiepelllk del 
modo en ([Ul' ,-;011 lIs:1d:1S dichas drog:l,-;. 1.:1 dl)[llCStit':lt'i{')l1 dcl g:l!Lldo \,:ICllll(), 
dc Lt.'> ()\"l'j:l.'> y til' otfO,'> JlUlllikru.'i Lllllhit"l1 il11plicl Ull 1l1111l1:tilSIl[(1 eJ 11\\ 

[llero de illdi\'idllO.'> dc e,-;t:l.'> l .. '>IKCil'S :lllilluln lh.'>ll1illuirLI :I1Htlpt:ld:l1l1ClltC 
ell :Ill'>l'[wi:l del hOlllhrc, y LI dit'Ll (k 1111:1 p.lrtt' de Ll ltlllll:lllit\:ld C:llllI1i,lri,1 
dr:I.'>tIClIlh'lltc t'll :lllscnl'l:1 dd g:IIUt!O 

Sl' lUll (k,'>.IIT(lILtd{) IlIlItU:tiislll().'> silllibrn t'll b,,> ~(ll'il'd,Hk .... de [Cl!Ill'" ~ 

dt' Itorlllig:l.'> 

I:L.-L2 I,a "lTian de: orl1ga~ pOI" parte: dt., las hOl"lIliga~ 

{'Il t'jelllpl() ci;i.,>jc{) dc 1l111tllali.'>ll1o dl' g:l1Lldl) es d (,'\l.'>tt'lltl' elltre LI1l1:1ripos:l 
lto[,[lliglll"Ll dt' JU[UICS (I-,1'U/(,I/(I (lriulI) \' Lt'> ltortllig:I'> L:t In:mp\),,>.l pont' Sll" 



hucvos cn los hrotcs dl'l scrpol, y las larvas son Illlly parccidas :I las flort . .'s dc 
que se alilllentan. AI cabo de lInos 20 dfas (Ia tercera Illuda), las l:irvas ahando
nan !:is plantas Y cllligran - no \'lIl'1vcn a ingcrir nunc:! Ill:lS com ida vcgctal. 
La larva He\·a lIlla gl:lI1duIJ dc 1:1 mil'l, Y cliando lIna hormiga enCLlClHra a lIll:! 
!:tn';!, la acarici:l, y Ia larva cmitc lln:IS gotitas dc secrcci()Jl qLlc son hchidas 
poria hormiga. Tras LlIl:! cOlllplicada .'>ccLlcncia dc sci'ta\cs Illutuas, b llOrllliga 
arrastr:1 a Ia lar\,:1 hast:1 Sll COIOlli:1 sLlhtl...'rr:inea, dondc 11l'[IlUlll...'ccr:i 1lllOS II 
IllCScs. Durante lIlla parte dc cstc ticmpo, sc hall:! en Lise de hihcrn:lci(lIl () 
de pupa, pero Illientras Sl' halla act iva Sl' alimcnla dc crfas y larv:Is. La maripo
sa l'IHcrgc cn junio, complctando l'I cicio vital. 

EI cicio vital de Ia hormiguera dc 11In:tn . .'s parcel...' tan extrallo ([ut: podrfa 
rt:sultar inercihlc si no fuer:! parte de una complcja serie <.it..' intcracciol1t:s 
hormiga-Illariposa que Sl' cncuentra en nUllleroSoS miemhros de I:t Ltmilia 
Lyctenidac (a l:t que pcrtencce b hormiguera de lunares) (vcase, por ejcmpl0, 
Ford, 194'5). Otras cspecies de csta familia son tambicn criadas por hormigas 
(allnque no todas son transportadas hasta la colonia), y las larvas de 1<1 mayoria 
de las espceics de l:t familia poscen un:ls gl:'indulas melffcras activas, que son 
«()rddi.adas» por I:ts hormigas. Las hormigas «cdan» y «orcki'i.al1» a Illllllcrosas 
cspecies de hOIll()pteros de un modo similar, J cambio de secrecioncs azuca
radas. Las hormigas dcfiendell J estos inscctos frente a los dcpredaclorl...'s y los 
parasitoidc..;s, del mismo modo que las hormigas atrafdas por los ncctarios t:x
tranoraks puedcn ckfcndl'f contra los herhfvoros a Ia plal1ta que posec los 
nectarios (Strong et at., 19H4). 

La mariposa hormiguera cle iunares cs una especie rara y en peligro en Euro
pa. Se extingui6 rccicntcmente en Gran Brctana. Su cicio vitalla ticnc cogi<.h\ 
en la trampa de una pauta de comportamicnto por la ellal dcpcnde totaimentt' 
de la presencia de scrpol en tlor y, m;is tarde, de larvas de hormigas, para ali
mentarsc. Parcce que ltnicamentc dos especies de hormigas son apropiadas 
para estc mutualismo (Myrmica scahrinoicies y M. taeuonoide_9, y los prados 

. calcheos que sirven cle habitat para cI serpol y para las hormigas estan cles;t
pareciencio rapidamcntc. Este ciclo vital es un ejcmplo clasico de una t:specie 
:ttrapada en un «sendero cada vez mas cstrecho de especializaci6n)), con Sll 
riesgo espeCial de extinci6n. 

13_:L3 EI cultivo de hongos poe pacte de los escacah~ljos 

Una gran parte de los tejidos vegctales, incluida la madera, es inascquibk como 
fuente directa de com ida para los animales, ya que cstos carecen de los enzi
mas capaces de digerir la cc1ulosa y las ligninas (veansc los capftulos 3 y 11). 
Sin embargo, numerosos hongos poscen los enzimas apropiados, y un animal 
que coma hongos consigue acccder indircctameme a una fuente de alimento 
rica en energia. Existen diversos casos de mutualismos altamente especializa
dos entre un animal y un hongo descomponedor. Los escarabajos del grupo 
Scolytidae abren profundos tune1es en la madera de los arboles muertos 0 en
fcrmos, y unos hongos que son cspecfficos de cada especie de escarabajos 
crecen en estos escondrijos y son continuamentc ram one ados por !a:; larvas 
del cscarabajo. Estos escarabJjos «de la ambrosia)) pueden trasportar esporas 
de hongos en su tracto digestivo, pero en aJgunas especies se obserV'.lI1 lInos 
penachos especializados de pclos en la cabcza del escarabajo, que sirven para 
el transporte de las esporas. Los hongos sirven de alimento al escarabajo y dc
penden de este para su dispersi6n hacia nuevas tuncles -la relaci6n es total
mente mutualista (fig. 13.4). 
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l'igura 13.4 El h()ng() 
de l:i :ullbr():-.ia qllt: L'S 
lultivado ell Lt: .. galL-!'!;!.,> p()! 

t'l t:scarabajo Xy/ehortls 
.,\yiop,ra/Jhlls (dihujad() 
a panir de Ilubhard) 
(h) Fragmclllo del IllLcclio del 
hucrto tie hongo,.., de 1;1 
h(lfflliga sml:irncric:IIu 
.11(Je//crtllS, mostranLio illS 

cuerpos ilinchat\os qUl' SOil 

lHiliz;!<.Ios nUllO alil1H'nto pOI 
las IH)rmigas (dihujad() 
:1 partir de Bruch) 

L~.:).'.f EI cuitivo de hongo,', por partt-o dt." las hormigas 

En algunas cspccics dc flormigas (y dc tt'rfllCS), cl sistema tit: cuitiv{) de los 
hongos cst;i allll Ill:is dcsarrolLI<Jo. Los micmhros del g(:nt'f() Af!o {:OI1SlituYCII 

cl grupo mas notahk: dc hOfmigas cuhiva<-ioras (k hongos. EXCIV;1I1 clvidadcs 
en d suclo, con lin vulul1lcn de dos 0 tres Iit[os. 1<:1 hongo cs cultiv:lc\o en 
cstas cavidadcs, suhre Iwias qut: las 110rmigas COrlan lit: la vt:gl't:lcil')Jl pn'Jxi
Illa, y tuua Ia colonia de IHlrmiga .... punic IIcgar a tll'pcndl'l" c()lllpktalllCllte 

etc! hongo como fut'lltc dl' cOlllida. EI hongo sc hCl1efici;[ dl' est:t :ts()ciat.'i("m· 
cs alimcl1t:lth) y dispcl"sad(J. I.a hemhra rcp["()Uuct(Ha Ilen:\ C(lll l'sIH)r:ls llll:\ 

h()ls;! qll<.': tiene ell LI ~.prg:IIlt;I, cualllio st' dispone;1 alnl1do[1:Ir ]a ("olollia p:tLI 
fundar una flUCV;!. 

1".4 Mutuali,mo, de polini;r.aci6n 

1.;1 1l1:l}()rL\ dt" 1.1.'0 fI()te" II()iillil..ld,l:-' pOI :llliIlUk.'o ()!n_·(,'CII 11<':·l·[;O' () I)()kll. () 

:11ll\)OS:1 b \·('Z, t-Olll() rC(·O!llJWI1'-,:t Jur:t ..... u:-. visitllltl".'-, l':tftTt" (jUL· Clllt't·Llf Ill) 

ticllC (llro valor p:ILI 1:1 pLIIlt:1 quc d dc atLler:1 In ..... :lIlinulcs, y reprDt"IlLI till 
costc. so\)re todo lie hidr:lto.,> dl" carhullo, qut' pr()l);Ihkllll'1l1e 1.1 pLtIlt:l Illlhic
r;1 podido utiliz:lr I);ILI cl tTc(imil"llto dl" un tejilin () p:ILl :lIgUIU ()ILI :lCtivj 

tbd, Pew l'i hcndi(jo que ohtil·Il(,· b plallt:! cs d dc b p()lilIlZ:lci(-)Jl. ([\;Ulllcro

sa.s cspccics vcgl'l:lIl's rl'alizan lin;! ill\'CfSi()fl c()slo:-':I simil:lr Cll Lts e.'>lructuras 

de SllS fnllos, par:1 alLier Y SLlillinbtrar alimcnlo a los :minuics quc ayud:tn 
:1 disper:-.ar las scmill,l:-' C()ntellidas en dichos fru!Os.) 



Figura 13.5 l'oJinil';!
dons A I:t i/.quicrd:1 
:thej:t dt' la mid (AfJis 
!1IeflUera) sohre uru flo!" 
de fr:lmhueso. A l:t 
derccli:l: cI p:ij;lrll 
firo!}lcrujJs u!/er sohn-' 
una Ho!" de "}"(Jt('{/ ('ximin 
(fo(ografias: Ilcathe!" 
Angel) 

las flores polinizadas 
poe insectos pucdcn 
scr genecalistal'i 
o espccialistas 

La polinizaci(m implica Ia tranSkrl'llCia dt: pokn <-ksdt: la antcra dl' una 
plant:! all'stigma dt: la misma planta 0 dt: otra diftTl'ntl'. Un gran nllllll'fO de 
pl:tntas <-k flor, particularlllentl' anual<..:s, sul'len st:[ autopolinizadas y por 10 

taIHo autofcnilizadas, sin Ia intl'fVenci(1I1 de Ull vector del polen. Pcro otras 
Sl' hallan Imimameme asociadas a un Vl'ctor animal del polen, por 10 qUl' nor
I1l:t!I1lCiltl' prt:sl'ntan polinizaci(m y fl'rtilizaci6n cruzadas. Probablcmentc, Ia 
evo!uci(m de las florl's l'spl'cializadas y Ia atracck)ll de los animates poliniza
don:s Sl' han prodllciclo porquc ha existido una intcnsa prl'si6n en favur de 
Ia l'xogamia dentro de cicnas cspl'cies y/o de b evitaci()n eil' la exogamia entre 
t:spccics. No I'S (:stl' l'I mOnlento de cstucliar los posiblcs heneficios para algll
nas plantas, que han conducido a i:L cvoluci6n de sistemas de fertilizaci6n ctu
zacla (qUl', :II mismo tiempo, parcce entral1.ar costes geneticos y matcriaies). 
AI igual que con b evoluci()J1 de la propia reproducci6n sexual, las fucrzJs 
rcsponsahlcs de 13 cvoluck)f1 ell" la exogamia alln no est:in hien comprendidas 
(veast, por ejemplo, Williams, 1975; Maynard Smith, 1978). Sin emhargo, di
('has fucrzas han sicio tan intcnsas que han coneluciclo a gran parte de la cliver
sificaci6n existentc en cI rcino vl'getal y que comprende algunos de los mu
tualismos mas sutiies. 

Divcrsos animales han establccido rclaciones de polinizacion can las planl2.s 
de flor; entre ellos se cueman los colibrfcs, los murcielagos e inciuso algunos 
pequenos roe do res y marsupiaics (fig. 13.5). Sin embargo, los polinizadores 
por excclcncia son, indudabiemente, los insectos (Grant, 1963). 

En los ejemplos mas simpil's de sistemas de polinizacion con inscctos, c1 
nectar (0 cI polen) I'S ofrecido en ahundancia y librcmente a todos los visitan
tes. Estc es el caso de la zarza (Rubus fruticosus), cuyo nectar es producido 
a veccs con una cantidad tal que proporciona alimento en abundanda para 
muy diversos animalcs. En otras plantas, diversas estructuras florales l'specia
lizaclas protegcn al nectar contra todas las especics de insectos menos unas 
pocas que posecn unas piezas hucales apropiadas. Dentro de la familia de las 
Ranunculaceae se ohserva una secuencia de especiaJizaci6n en la forma de los 
nectarios que abarca desde el tipo ahicrto, no protegido, cle Ranunculus fica
ria, pasando por unas simples estruc{Uras foliares que cubren 13 region de los 
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I;igura B.6 :\Li,h(1 
ell"! it '1ll"1l1l]("Jl1iri<) 

J.i.l.ltljUJII/I!d ('.n 1'11(1 

p.'>l'lltltl('(Jpui:lnLi() t ()11 1.1 

(Irquidt·.l (."/·I'jl/!I.I{r/l,1 

SlIhllhlhl (h)I()gufi:1 
I\Llllli" \\'lItlli!c 1-'11111'>/ 
()SF) 

lo~ hClICfiCiO\ 

dc la l'\!ll'liali:t:u'ioll 

pC'U!OS l'll que Sl' segrcga vi JllTUI. !USU 10:-. C()lllplt:j(J:-' t·.'>jH)j()lll·,,> BeIH)" dt" 
llcctar lk Ac/lli/<',!!,itl (Llmill:1 IV)_ L:! t·."pcci;i1il.:lCi(·l!1 rloLd fcs[[illge 1.1 \·.lJwtl.1\1 
dc t'species que punkn fccolcl'l:lr el pOICIl y sn\'ir :1:-.1 de poli1l11.:Hi( )I't'", hI.! 
rcslricci(')[l licllc Ire" COll:-,cCUt'llci".l:-' prillcip~!In ({J 1.1 ICllt\Clll·i'.1 del '1Il.'>C([(1 

:lsocbdo a p:lsar dt' Ull illdividuo:1 Oil'() dc' 1:1 1l1h11l:1 ,· ..... pn·1l' \'vgeLd (Qll1/.1 

porqllt' 11:1 dcs:lrroibdo Ulla «imageIl de IllL'>qlll't.LI» t.·:-.pn·II'il-:I) :IUIIIl'II!.! 1.1 .... 

oportullkbdcs de b fcnilil.:lCi{")1I crlll.:ld:1 tlcnlfo de b 0lln'iv vt'gcul Cil Cllt''> 

li(in; I)) lin:! clIllidad lIlellOr dc p(}icn C'S dv.spcr<ilCl,ld:1 .sohrt" I(),> nligllLL" tI(· 
('specics vq!,L"lalcs cXILllbs, y c) el in:-.ec[o plink lleg:lf:l (iL'.S:[['[OIl:lL pOI :ljlrl'll 

dil.:ljc () p()r c\'()luci(')]l, 11ILI.'> ,·:lp:ll·id:ldc ..... cspcci:dil.:ld:L'> qut' k l'(l!l\-ic[l.lll t'[l 

un rc("(}iLTIOf Ill:i,,> cli'."icllle CO!110 c'>]K"ciali,'>u nOLl! qllC ,'Olllt) gCll('uli,,,U 

[-< lS !litH u:tliSt:LS [\l:is c.'>1 fct"iH ) ...... :qun·Il[C!llclllt· l'( Jt.'\'( lillCit l1udt 1:-', ,"(" t '[1 

cuc'llI rail l'll It I ..... pron·.,>()s dc polini/.:[ci( 111 de LIs Ol't[ [lldc'.I." (I ig [~()), (Jllt' Il.l [I 
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l'l IllutnaiislllO 
dl' poliniJ'.aci()J\ 
dc );1 higu('r:l 
}' b ad~p:l (Il- 10'" higo ... 

Figura 13.7 Avispas 
de los higos agrupadas 
en el interior de un higo 
ahierto. Se ohservan 
t-ambicn los p-arasitoidcs 
de las avisp:LS de los higos, 
que se difcn:ncian por 
sus largos ovopositores. 
(Fotograffa de 
w. D. Hamilton.) 

ta en cl casu de las mariposas y bs poiilla:-;. Los polinizadores de vida m;is pro
iongada, como son los Illurciclagos y los roedores, 0 las ahejas con sus COlo· 
nias de vicb larga, eS m;is prohable que scan generalisras, visitan(\o las flon.:s 
de dikrentes especies durante las distintas estaciones () hien tomando alimcIl· 
tos di\Trsos cllando. no existe nectar disponihlc. 

Existe tin !111ttLialisnw algo di.<;tinto y mLly notahle entre Lin vegetal, 1:1 hi· 
guera (Ficus, familia MOfaceae), y un polinil.;ldor. I:t avisp:l de io:-. higos, ell 
cl que b intcr:tcci6n sc h~l convcrrido en ohligJd:l para amhos (\X'iehes, 197(): 
Janzen, 1979). 

Las !lores (Ie.: b higllt'r;t st' t'IKucntr:lI1 t'n d interior de UIl(}S reccptkulos 
piriformes (tejido Glulinar carnoso), y las tlofl'S Illasclliinas y fcIllcninas 11:1-

Ccn en ZOIlas sqnradas (k la misma planta. Las florcs fclllcninas son de do~ 
tipos: de estilo largo y de estilo cono. Las hembr.ts de b avispa pCIK'tra en 
el higo a travcs de un poro apical y pone sus hw:vos t:n los ovarios de estil() 
corto (sus ovopositores no plleden Ilegar hasta los ()varios de CSliio l:trgo). Los 
()v;lrios de estilo COHo parasitados se cOllvil-rten en ag.tllas, y t'n cI interior 
de cst.tS compkuI1 su desarrollo las larvas de Ia avispa de 105 higos. Cada es
pecic dc higuera tit'I1t' SU cspccie de avi.'ipa, m:l.s 0 i1lcnos especificl. Los I1Ll
chos se ;tbreIl paso hacia cI exterior del iligo, y las hem bras los sigtIcn, PU() 
s()io despuL's dl: pasar por las tlort:s Illascutinas y fl:COgl:J" cI polen de cst:!s. 
El poiLn cs transportado en sacos espcciaiLs, y Se lun podido ohsuvar hCIll

hr:ls (I<..: la :lvispa pl:nl:tr:lIldo en lin nuevo higo y (iLpositando cI polcn sobre 
los estignus de los ov".trios ele cstilo brgo qut', tr:ls I".t p()linil,~tci{lI1, dl's~trroll~l" 
r;ln la~ SCTllillas (fig. 15.7). 

{Ina st'("lICnci~1 cspccializad:1 scmcj~tnte de ~lContecimientos Illutualisu:-. lu 
dcbido implicar unas presioI1es evolutiv:ls reciprocas en las que cada bse de 
la evoluci(m de Ia higuera 11:1 dcscilcaduudo tIn:l paw;! de comport:lIllie1ll0 
en Ia avispa (Wit'hes, 19H2), La ~ivispa se ha convcrtido no s(>lo en poliniza<.\or, 
sino tam bien en par;lsito. I.a cvoluci6n cit: t:ste complejo ecosisteilU h:J pro
grcsado attn m;ls. En la mayoda dc las t'species de higuera intcrviLileil <-los C"S-
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pecies diferentes de avis pas, cada una de elias especializada en unas Qores par
ticulares del interior del fruto (ademas, suc1en cxistir dos espceies de avispas 
parasitas que se especializan en las das especies polinizacloras). Con frecuen
cia existc asimismo otra avispa que pone sus huevos en las nores fcrnenin'ds 
de 13 higuera, pero que no ctesempena ningtlO pape! en cl proceso de polini
zaci6n. No sc tr,Ha de una ('specie nlutu:ilista, sino que es un verdadero "cueo" 
() parJ.sito de nido, que ohticne t1Cncficio~ c.iL la higuera, pero que no paga 
el precio de este privilcgio. 

Este esquema de interJcciones Se rcritl' una y otra vez en las distintls es
pecies de higueras silvestres, con difcrelltes especks de avispas como produc
toras de agallas, como parasitos y como ClICOS. La situaci6n es uno de los gr:l1l
des ejcrnplos c\;lsicos de coevoillci()11 y evoluci(m paralcla de rnutualistas y 
de parasitismo. (Tcngasc en ClIL'Ilta que I~I higucra cultivada es partenogencti
ca, por 10 qUL no rLCjllicrL ser poliniz;lc.b p;lra producir un [rut() maduro. POl' 

clio, Il:t l'scap:ld() a LI c.icpendcllcia dc 1:\ :\\'iSP:L) 

U.5 MlItlialismos con organiSll1Os intcstinales 

La lll:JyoriJ de los IllutlialislllOs cstudi;\dos il;lst:l el ilIO/lll'llt() dependi:1I1 de 
I:ts pauta:-. de comportaJ11iLnlo de los aninules impliC:ldos. Fn todos los casus 
intervLlllan actos de htlsqucc.b, y L'I prcillio ("fa gCl1cr:i1mente (pero no .'ilclll 
pre) cI ;ilirncnto. En tales 1l11llualisll1os, los dos socios son organisll1os COIll

plejos, a[t~HllenK' Lv()lul'j()fl;l(\()S, Y c:lda un() de cllos pasa Ulla parte imp()rtan
tt" de su vid:t de IllOc.\O inc.\cpendkntt. Fn muchos otros mutu~llisrn()s, uno de 
los socios es un eucariota lIniu.:[ular () un procariota y c.'a;i integrado en [a vida 
de .'>u s{)cio plliricLilIlar como parte m:is 0 menos ptTlllanente dd mislllo. EI 
intcstino de los :tllimaics y los orgalli.'dllu.S vivos que Sl' encucntr~1Il cn cl pro
porciollan importalltl's ejcmplos dt' este ft· Il(Hlle 110. 

En l:t mayo ria de los anim:!Il\\ cl intt'stillo e.'> un microcoslllos dc vida mi 
LTohiana. En Illuchos herhfv()rl)s, la Illinotlora intcstin:tl dcselllpcIla lin paper 
illlponallte en ]a digesti6!l de Lt cdulo.'i:t y qllil::i tamhiC'!l ell la sintL'sis dc vitl
minas. EI intLstino rLcihc un llujo 1ll:'IS () ml'llos constante de ~uhstraws ell 
I:I forma del alil11cnto Hlgcrido, Ill:l.'iticado y p:tr<."iallllt"!l{t· hlllll()gencizado po!" 
cl animal 

En el inte.stino, d pI! del ,'>Uh.')tf~tlO (st;'1 regul;tdo, Sll ~Iirea(h')[l e.stj c()[)

trobda y I:t Illczl"Li cs rClllovida. En los :lIlinules de sangre Cilil'lItC, I:t tempc
r;ltura de I:t clm:lra dl' l"u[tivo est;! L'strl"Cila!1lClltL' regutad;1. Fl slIhstrato resi
du:tI s:tle cOlltinu:ulH . .'nte dc b c:i!lura de culti\,(), por I() que el :1I11bil'lltl' dl' 
C·.'>t:l ll( 1 se ellrarl'l'l'. E[ sistellla ("s Illll~' parl'l"ido al t:lnqlll' de Icrllll'llI;tci(')(l 
ul!ltinll:t utilizado CIl [a prndllC('j(lll Ilu"iv:t de lTn'eZ;I, l'll 1:1 qUl' d cspn·i;tlis 
t:t n"ITlTlTO Ul!ltr()!;1 prccis;mWlllt' d lIliSlil() t'()!ljllIU() lk ("()lltLtdi( ('i(JIll'" 
:llllhwlllaks 

J:l l·."(')llug() dt' los l"ullIi:llltcs (que iIlChl~"l"!l :t [os Cil'iTO". d g:uud() \':ICll!l() 
y 10.'> ;lIltiloPl'S) eSL't di\'idid() cll UI;ltro C'1I11:1r:1.'>. y vi ;t1llllctlf() <jlll" e" dl'gluti
do p,I'>a priflll"f() :t 1:1 c:iIlULl dl"1l0IlliJl:ld;1 retil"ulo. Ll priJlll"LI Ill:I.'>ticICi('lIl rL
ducl' :tl t:tllI:lIl0 de las p.trtiCliLls :tiilllcllticias a \'okllllc!ll's que ()sciLlIl entre 
t y 1000 I-ll. Y LI.'> jY.trtkuLt" ptlnkn tl'!ln Ulla [()!lgitlld dc 11:1,"'('.1 10 (Ill. 'Em 

.'>t'd() las p;lrtinli:ls ('oll IIll \"olUlilell de ;qH()xinud;lI11elltc S ~I () menoS puc-
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Figu .... .l 13.8 Digesti('m microhiana en d interior del rUIlH.:n de I;t OV<.:j:L Los datos !"utTon 
oht<.:nithlS sllministranthl t'<lIltinualll<.:nt<.: p(lrci()[l<':s dL' alfalfa a bs (lV<.:j:1S. [.a fc"lrlllUb t'lll[lirit'a 
dL' los m:H<.:riak's l'onstlmiLios y producidos diariam<.:nt<.: pOl' d sistema del rUlllen cs' 

C211,o,Ii\().<J<JOI7"'IINI." -I- ';,(1 H10 -+ CI2ti2'IOII),1 

dif<:n:ncia entre -I- :lgU:l ;icidos -t- lIl<.:tano -t- anhfdrido t· :llllolliaco -I

carl)(mico 
u:lula .... 

mil'nlhi;{nas alim<.:ntos y heCl . .'s 

la flora y b. fauna 
d<.·1 rumell ... 

gr<lS()s 
v()I:Itik's 

{A p:lrtir tit' datos tk lIung:lte (!( (II., 1')71.) 

den rasar del n.:ticllio al siguicnte compartimt:l1to, el omaso; el animal rcguf
gila y mastica de nuevo las particulas de mayor tamai'to (proccso de la rumb
ci6n). En el rumen se encllentran poblacioncs dens as de bacterias (loto_lOll 
ml I) y de protozoos (lO<i-Hl' mil), y el pH de este cOlllpartimcnto cs n.:gu
lado por el rumiante, a travt:s de la secreci6n de 100-140 mJl!l de hicarbonato 
y de 10-50 mill de fosfato de las giandulas salivares. Asf, son las actividades 
del hue sped las que suministran un apone cominuo de substralOs)' las condi
ciones comroladas para la fcrmentaci6n que realizan los microbios, micmras 
que los productos de la fcrmcntaci6n microbiana constituycn eI ali memo prin- . 
cipal del hucspcd (fig, 13,H), 

Las comunidades bacterianas del rumen cstan compuestas casi excillsiva
mente por anaerobios obligados - muchas de las cspecics mllcrcn instantj
neamente si entran en comacto con eI oxfgeno. Ncccsitan hidratos de carbo
na y la mayorfa neccsitan tambicn acido acctico, acido isobutfrico, addo 
isovaierico y acido 2-metilbutfrico, y amonfaco; muchos de estos producloS 
son suministrados por O[ras especies de bacterias del rumen. La flora del ru
men no es, de ningun modo, una mezcla de generalistas microbianos. Muchas 
de las especies muestran unas especiaJizacioncs metah6licas que las obligan 
a vivir en cI ambiente que Ics proporciona el rumen. 

La cclulasa y atras fibras son los elememos constitlltivos principales de 
la dieta de los rumiantes, pero estos animales carcccn de los enzimas necesa-
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FigUf"'A 13.9 Fij:lCi('lIlllL 
/{umill(J({ In us 1ftll 'I'J{I
ciells aLL'" parc:des celu
lares de ray·gras, ... (I.uliuni 
/Jerelllle) Microgratia 
dCClr6nica de harrido, 
:lumento: x 1000 
(F()wgrafia (ortCSla dl' 
B. F Booker.) 

... ((llt.o "t;reln I:t (Tlulo ... a 

rios para digcrir cstas fihras. Las actividadcs l"clul(lIilic(.'·, dt' Ll [lliC!(dl()Ll tkl 

rumen tknen por In tanto una iIllport:lI1cia tTllci:d. n({('/('r()iti(',\ ,\I( (ill(),L',('lIn 

cstablccc un contacto CS(rCdHl COil las fihras y diginc L! ccltil()":I. NII"'!!lf! 

coccus digicrc s()lo b cdulosa, l;t ccl()hi()sa y Lt xil()."';L pn() tJ!LL" C."Ilt"t'I(· ... 

como por cjetnplo Clostridillm ioc/.Jeudii, punlcn digcril I\() . ..,('d() 1.1 t ('Illit ) .... 1 

sino tamhkn cl almkh'm. La flo]";! dt'! rUlTlell compH"lldc ()I[()" (,"PCt 1.1I1 ... u" 
como ftcfethanolJacterillfll rllminawiullI, qllt" . ..,()]() I)llnlt" utill/.11" Ili(II(Jg("I\() 

o formatos como fuentc de 1.'llergia, y Ha({('r()i(/('s ({Illl'/upJII/I/.\, q\lt" ... ('ilil ])llnl( 

cmplc;lr d almid(lJl Y sus dcrivad()s COIllO ,..,ubstrat() F"I:I ... (',',jl(,(,I{',', ()( tljI.11l 

«nichos metah6licos» cspeciali:;aLlos del Illedio :1I11hlcllt(' del l"llllll'll 

l.os prot()z()OS del intcslino cOllstituYCIl (;Ull[)ll"1l tllU []]('/( I.! ((lllljlicl.1 d( 

fO["llus c"'pecializad:ls, La Ill:lyoria SOil Cili:ld(),,>, h()]otll('( I'> \ ('I\I( Idlllllllllill I, I ... 

(grupo qUl' Sl' COIl()("e s(')I() ell In . ., hiotas dcl rllillCI) 11g I) \)) I..)" 1111 II, 1/111 ,., 

dc vida librc del rUillen ,"e C1lUIl'II1LIIl CIl Ull :ullIHt'IIIt' ,( 111"!.lllt,' ('II ('I tjllt' 

pro[)ah!t:lllcllte sc lIal!;I[l Slljcto,";1 b illtell ... :1 C()llljKtl'!h'i,\ til-J Illlll("!I'" I Illlillt 

ro <..Ic microhios prcscntl'," SU divn:-.ilbd y C()lllplcjltl:!d !lHIII!iI!It:II.1 11.1 "Iii! I 

comparacb a la lit' los ecosjstelll:L., tr()piciln, d(llllle lllltl" ~1I111)1t'lllt''' 1.1\'(ILl 

h!t:s manricncil llIU CkT;lll:l produl·ti\·jlbd y \I[l:! gUll tll\('I'>I,l.ld d(' C"I)('('it''> 

(Hungate, 1')7S), 
"1;111 s()lo un I1lll11Cf() lll11y rcducido lk prot()/()()., Illlnkl\ dig(,lll 1.1, Cllll()

sa (y cs posihle que inciuso t:· ... IOS .... (')10 I() <.'()[ISlg;1I1 ('( 11\ L1 ;I\'ud.l dl" "ll" 11['( Ipi()"; 
simhioIlle ... hactl.'ri:lIlos), Mucil()" pr()to/.( )() . ., Illgl{'j('1\ luct('[ 1;1'>, ~. ,"I ",' Cllllll-
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cl rUlIlt"n contit:nc tina 
comunidad ccoJ()gicl 
COlli P it-t:l 

Figura 13.10 Microgra
fia dcctr{}nica de un 
corte fino cle la panza del 
termes Reticulitermes 

/lCll'ljJCS. Gran parte de la 
flora esta compuestJ. pur 
agrcgados de bacterias. 
Entre elias podemos 
ohscrvar bacterias forma
doras de end6sporas (E). 
cspiroquecas (S) y pro
tow~s. (Dc Brcznak, 
1975.) 

nan los protOZ()()S, d nllOlCro de bacterias aumenta. Pur otro Iado, algunos 
entocliniomorfos son carnfvoros y ;ttrapan a otros protoZ()()s. Asl. wdos los 
procesos cle compctencia, dcprcdaci6n y ll1utualismo, :lsf como las cadenas 
tr6ficas que caracterizan a las comuniclades terrcstrcs y acu:'iticas de Ia Natura· 

len, se hallan prescntcs cn cI microcosmos del rumen. Para complicar alln 
m;ls las cosas, Ia composici6n en especies cll' Ia microtlora dcl rumen \'arLi 
de una espl'cie de hucspcd a otra. Tambicn puede C:1l11i1iar eSj1l'ctaclllarlllcntc 
si St: altera bruscamente Ia dicta. 

La poblaci6n microbiana del rulllen se multiplica continuamentc y l'S 
climinada cLlancio eI contenido del rumen pas:! al inrestillo. Los enzim:ls del 
propio rumiante son rcsponsahles cle los procesos cligcstivos ulteriores qut' 
octlrren en eI intestino, donde son dcscompuestos incluso algunos cllerpos 
microhianos. lkntro del rumen, los prouuctos principalcs de Ia digesti6n son 
los ;icidos grasos vol:ttiles (acido acctico, acido propi(mico y ;icido hlltirico), 
el amonfaco, el di6xiclo cle carbo no y cI metano. Los ;h . .'idos grasos son ahsor· 
bidos por cI rumiante, y constituycn Sll fllcnte primaria de carhono. El ;iciclo 
propi6nico cs particularmcnte importantc ya que e .... cl(lnico de los ([ciclos gra
sos volatiles que pucde ser convcrticlo en hidrato de carhono por el fllmi:ll1tc 
y es escndal para st! mctabolismo, especialmcnte dur:ll1tc Ia Iactanci:t. 

EI carJcter mutualist;! de la asociaci6n cle los rumiantes con b microtlora 
del rumen es eviclentc: Ia poblaci6n microbiana ohtienc tin apone continuo 
de alimento y un ;lInbicnte bastantc est:lbkj cI fumianre obticne reCll[SOS cli
gestiblcs de una dicta que no puede ser digericla por sus propios enzimas. 
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13.5.2 EI ecosistema del intestino de los tcrmes 

Los tcrmes son inscctos socialcs coloniales del orden de los Isoptera. Los 
miembros supucstamentc mas avanzados del grupo lie los Macrotcrmitint'ae 
cultivan hongos (vease <lntt's). Los grupos «infcriorcs)) sc alimentan liirecta
mente de madera, y la cclulosa, las hemiceiulosas y las Iigninas son digcri
das en cI intcstino. Se produce ur1:l eierta cligesti()O prcliminar en el intesrino 
anterior y medio a consccuencia dc la acci6n de los enzinus tiL los propi()~ 
tcrmes, peru la mayor parte del alimeIl(() pasa a una panza (parte del ciego seg
mentado) que es una camara dc fermentaci6n microbiana (fig, IJ.lO). Los ter
mes ingieren sus propias heees, de modo que c:I alimento pasa por io men()s 
dos veces por cl iIHcstino, y los cucrpos microhianos producidos durante el 
primer cireuit() pucden ser digerid()s durante d segulldo. EI grupo principal 
de micr()organislllos de b pallz;l de In:-, tUllles es cl de I()s p[,()[(}I.()o~, C()llsti 
tuidos pOI' tlagdados :lIl;lcJ'(-)hicos, como pOl' ejclllpl() iUC/lunt()NflS !e",mi/) 

si{lis. y rcprcscnt:ld()s p()r un()s gl'nuos que sc CllCtielltr:1I1 \'IIlicalllt'lltt' t'll 
los tcrlllCS Y l'll un;l l'SPCC!l' de l ul':lLtclu xiklLlg;l (CrY/)!()({'I'(/I.\) 'LtllllJil'11 
existt:n hal'tl'l'ias, pcro ell los tt:fIl]es SOil los propios Pf()t()!.()()S I()s que llev;lll 
J cabo la mayor parte de b descomposici()[1 cle la cellllo~a. LIs p:lr1ICUlaS de 
madna son cnglo])adas p()r los protol.()()S, y I:t Cdlll()s:1 es krnlL'llud;\ intrace 
lularmellte, lihnant!o di(lxicio tiL Glrl>ollo e hidf()geno. Ins prin("ip~ile.'-, pro
ductos son (COIllO ell ci rUllIen) los :'il'icios grasos \,oLitill's, PlTO en los tefmcs 
es suhre tolio ci ;kido :\cctico ct que c,,> ahsorhitio pOI' el iIltc,'>tillo terminal 
En :llls('ncia de los prot()z()OS, los tefl11L'S IlO plledcn digcrir la madcr;l 

La pohlaci()[] luctcri:lIu dL'1 illtt::">till{) Lit: los lCJ'mes es meilU:"> COJlspicl1:t 
que b del fUllll'll, pero parcce dcst:llIpciiar lIll p:lpci ell dos lllutu;lii:-,1lI0S 
distintos. 

I, I.as eSI)in)quct:l~ S()lll'klllellt(l~ illlj)()r1:l11tes de b !})ral);lcteriana}" jllllt() 
con hactni:1S hacilart:s, tiendcll a Cllllccntrarsc en b supcrficie dc los thgcla
do:">. EI1 el intestillo de una cspecie (Mm-;!o!e,.Ilw j!((}'(u/OXtl) st: lu ()[)~crvad() 
que las espi['()l[lIetas l)reSl'J1t:1J) un illl)villlicllt() SiIH'rtJl1iz:ld() (Jill' ill1lHIlsa alt)s 
tlagebdos. LIs espiroquet:is son tan conspicua~, que se crey(') que t:ll lugar dl' 
Ilagdad()s st: [r;lt:1[):1 de Cili:ldus (fig I:~.]l), La as()Ci:ll'i('JI1 de h" cspiroqUl'LI.'> 

(b) (e) 

rigur;II:LIl 1'!'ol(II.()()' ',lllllii<'Hllit'<) ... dclll:ll'lo lI11C ... IIIl.1i dt· 1<):-> [,'JIIlt''' I·:"[(),, 
diliujo", (de (.upp,\ KlJllY) t'Ut'f<IJl n::I]indo" CIl UIl;1 t'P<lUClll]lIl' "C ,rcia que 
dldl(L'" ()rg,l!li"'Ill<)'" Cr.Ul ,ili:Jdo:-> 1\\'IlI:lIIllCIl[C "C h,l pOll!d<, ()Ii"l'f'\',1f 

que ](l-. llli<I" ",1111 Cll rc:liid:ld (,"'piJ'()l]llct.I'> que \'I\'t'll ell :I"'()( i:lt'j(')11 IlHltU:JiI",I;! ((lll 

",u huc ... pnl prtJ[o/,()() 
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(.\ nitr6gnlO ( .... fiJado 
en d intcstino 
de 10., terllle~ 

Y los flagcl:ldos cs Illutualist;! -las cspiroquctas recihcll nurrientes de los pro
toZ()OS, Y ('SIOS ohtil'ncn movilidad gracias a ]a acti\'idad dc las cspiroquetas; 
aSI pucs, .'iC tr;l[a de lHU pareja de mutualis\;ls que Vi\'Cll mUlUalisticamcl1tc 
ell cl interior de una tercer:! especie. 

II. Las hal"tnbs del inteslillo de LIs termitas SOil clp:lces lk fij:lr el nitn') 
gello g:ISe()S() (nit["{')geno mokcular). btu fue sospcdudo y:l por Ck.'\'cbnd 
ell ll)~':;, pno no pudo delllostrarlo. i\bs rcciCIltCIllClHC, Breznak (It)"""'':;) 11:1 pro
ludo que ]a fijaci(')Jl dl'! nitn')gello se produce re:t1IllCI)\l' CIl cl intcstiJlo dc 
los teflllCS, y quc cl proceso sc detielle cU:lndo se alladell a!ltihit'>ticos :I11ti
]uclcrialllls, 1.:1 las:1 dc fijacklll dl'!lliw')gCIl() dismilluye talllhil'll hrusc:lllll'!1ll' 
Ul:lIH.lo sc incrementa l'! cOlltenido ell nitno)ge!lu dc b diet:1 

13.6 Simbiuntes que viven dentro de tejidos 
() cHuIas animales 

Existen I1LlllllTOSOS cstudios muy cuidad()sos que dCllluestran ]a prescncia dc 
simhioIltcs (cspeciaillleIlte bacterias) en l'! iIltcriOI" de las cl-Iulas dc los anima
Ics (especialmt'llte insectos). POI' ejt:lnplo, en los cLlcrpos adiposos de bs Cll
carachas existell invariahlclllente masas Illuy tlUlllcrosas dc cl-lulas lucteria
IUS. Son (ransmiticias por b macirl', prirnt'fO agrl'gadas alrededor dc I()s o()citos 
Y lucgo cn d int<.:rio[" dd ciropiasllu del huevo. Por consiguiclltt', [a sirnhiosis 
cs vt'rdad<.:r:ullcntt' hercciitaria, p()!" via materna. An:ihlg:lIlH:nte, UIl()S simhi()Jltcs 
p:II"t'(."id()s a il'vaduras sc ohscrvan en 1l1l()S cueql(lS espccializad()s (micl't()mas) 
dc los :'tfidos; {;1I11hkn en t'stc C:lSO, 1:1 transmisi()!1 es por via materna. En la 
mayurfa dc los casos ha sido imposihlc cu[tiv;lr estos simhiontcs, y sus activi
dadcs mctab6licas son aCm cil'sconocicias. Sin embargo, en algunas ocasiones 
ha sido posihk diminar los simbiontes microhianos utilizanclo ,1Iltibi()ticos, 
y cI hUl'spt'd puccic mostr:!r enronces sintornas clc dcficicncia, prohahlcmcn
te de aigCm factor metah6iico que era suministrado antes por cI simbiontc. POI" 
ejemplo, en :ILlscncia de sus simbiol1tes, ]a chinchc chupadora de sangre Nhuc/

!lilts pro/ixlls sufre clc ddiciencia cll' vitamin:! n. Las cuctrachas (IJ/atel/(l ger
Jnauica) rnUl'str:1Il una reciueci6n dc su lksarrollo si son privadas de sus silll
hiontt's, peru es posible rest:lurar ]a tasa normal de crecimiento de estos 
anim:llcs arladiLndo t'Iltonees cil'rtos polipl:ptidos a su dicta. 'Ellnhil-n cn cste 
caso $e suponl' que cstos polipeptidos Ie eran suministrados a ]a cucaraclu 
pOl' cl simhionte, y qut' la rdaei6n cs Illutualista. 

13.7 Mutualismos entre plantas superiores 
y hongos - micorrizas 

La mayorfa de las plantas sllpcriorcs no tknell ralct's, tic nell micorrizas - un 
estrecho mutualismo cle un hongo y eJ tejiclo radicular, en el que cI hongo 
ayuda a suministrar nlltricmes mincrales a su hucsped y ohticne de la plama 
una parte de su recurso de carbono organico (veasc Harley & Smith, 1963, 
para un estlldio recicnte del tema). Las plantas de unas pocas familias, como 
por ejemplo la de las crucfferas, constituyen la excepci6n por cuanto no dcsa
rrollan micorrizas. La mayo ria de los hongos, helechos, gimnospermas y an
giospermas conticncn tcjidos que estan entremezclados, de modo mas 0 me
nos intima, can micelios fungicos, y lOdos los vcgetalcs dominantes de los 
tipos principales de vegctaci6n del muneio -arboles de los bosques, gramf-
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neas y brezos- son nOl<-lhlcs formadores de micorrizas. (EI registro fosil de 
las primeras plantas tcrrcstres :-.ugiere que tamhic-!1 baas se iul!ahan intensa
mente infcctadas. Estas especies caredan de pelos r:tdiculares, incluso de raf
ccs en algunos casos, yes posibk que b Coioilizacil'lll tiL Lt tierra firll1e fueLI 
posihlc gracias :1 la pn':sl'ncia de los hongos,) 

Pocielllos rCC()I1()cer varias fornus de miCllrriz;ls 

13.7.1 Formas de revcstitnicnto 

Las formas de revl'stimiellto (ectotllicorrizas) :-.e prescllt:Ul s()hre {odo en i:L'> 

raiees de los jr\)olc:-., Y i);{rticipan en elbs hasidioJllice{es (l :lscOllliCl'les, I11U 

chos de los cliaies pUl'lI<.:n scr culti\·ado . .., en ausellcia del hUl'sped_ Las LlllT," 
inkctad:ls Slll'len haILir,..,c ('onCt'ntrad:ls ('n la c:lIu <ll' Ill:llllti() dd s\Jclo, Y ci 
micdio St' CXliclltk :1 tr:I\'CS de Lis hoias (';lId:!..., y pr()dlllT gr;!I1dc.., t'uerp()'" 
fructifcros p()r l'Ilcirll:r del lli\Ti del ,..,uel() que libeLI!1 UtU C!lltid:ld CIH)[,IlK 
de csp()r~ls disPClXld:l,,> por cl vielllll_ 1·:1 hOllgo fo I" 1ll:1 Ull «(l'jidl») que rccuhtc 
Lt r:tll. y que gctll'LrlmCtltc illllutT ctIllhios tllorfogclll"[ic()s, Lis raltT.., infct"t:I
lias detil'ncll SU tTecilllieJll() :Ipictl y qlled:lll C()rtL'" y:1 !IlCtllldo C()[1 LIIllific:l
CitHl dico{('ltllic:t, mien!r;!,.., que cl mi('elio tlll1gic() ."'l' c.\: t il'ndl' l'Il\t'l' 1:1.'> cc·luLL.., 
de b corteza dt' b I":lfl., c()ll:-.iguicnd() Ull imitlHl CO/lCleto c('llILi-;!-cc'iuLt entre 
cl hongo y el huc·:-.pnl (lig. 15.12). Ell Cltllhi(), Lts Lilt-C,'" que pClle[LIIl:l m:IY()! 
profundiliad CIl las cap:ls menos ril':L'-i org:ltli(.":IIlll'!ltl' dd . ..,lH.:[O, no SOil II1kt'
t:ld:I,..,; \.'lHlscrV:11l su tTl'cimil'llt() :Ipictl nornu] y C()mim-Litl :llltllCIlt:llldo de 
[ongitud. 

Los hongos que forman los rl'vl'stirnicntos d<: lllicorril.:1 IltTt','iitall carho
hidratos soluhles como I"ecurso de clrhol1o, y ;t l'ste rcspccto se difcrctll'i:ltl 
<-Ie Ia mayoria <-1<: su.<; pariel1!cs no :-.illlhk)[ltic()s, de vitb Iihrc, quc descompo
nen I:t cciulosa, Los hongos de micorril.a ohtil'ncn por 10 Illenus una parte 
del carhollo que nccesitan de .'Ill hlH.:·sp<:d, Los l1utrit'lltn minerales SOil :lhs{)r 
bidos del SlielO por el micciio, y :Ictualmentc cst:i detll()stl':llio y;t quc cI lioll 

w...., .. . ~ ; ~,,' ',. - ;. 
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Figura 13.13 Micorrizas arbusculares vesicuiare.s. (3) Espora del «end6fito 
vacuolac1o amarillo» Glomus musseae. Los cnd6fitos no han sido nunca cultivados 
con ex ito, y se desconoce su cicio vital completo. Las distintas formas se describcn 
como espccics sabre 1a base del difercnte aspecto de sus csporas. (b) Espora del 
tiro "bulbosa rcticulado», Cigaspora calospora. (c) El punto de entrada del 
filamento fungico cn los tcjidos del huesped. (d) Prcparaci6n aplastada de una 
raiz de cebolla, mostrando los filamcntos internos del hongo y los arbusculos (arb). 
(Dc Tinker, 1975.) 
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go proporciona activam~nt~ r~curs()s mincrales al IlUcspcd, Los estudios con 
marcadores raciioaclivos han dcmoslracio que eI f()sforo, el nitn')gcno y cl cal
cio pueden pasar por las hifas del hongo y Ilegar a las rakes del hucspcd y 
iucgo a las panes acn.:as <.k cstc. Result:! sorprendel1tc que las micorrizJs pa· 
rczcan funcionar con igual cficacia aunquc carczcan de las hiLls <.jue st.' ex
tienden sohresalicndo del rcvestimiento. La propia cap:l de rC\'l'stimicnto dehe 
poseer algunas propi<:dades muy l10tables tI<: ahsorci{'lIl de I1Lltricntcs y, Jue
go, unJS propicdaclcs igualmeI)(e l1ouhlt's que It' permiten transferir dichos 
nutricntcs a su hucspcd. 

1:).7.2 Micorriza."i arhuscularcs \"csiculan:s 

Las miU)frizas arhuscubrcs vesi{'ulart's (A. V) han si(I() t'lh'()IlILI(Lis en UIU gr;ln 
v:lriedad de plantas hlH ... ·spnl, :\() fOrm;tllllll rt'\'c,''(i1l1ielltP, sino ([lK' !K'[lctLlll 
en el interi()r dc Lis cCiuLis dd hUt'spnL IlO pn)dut'cll ckct()'> Illorf"ogl'nt-ti 
cus. Estas clr:lCtcrlstic:ls LIs distillguell cLir:1Il1clltc dl' Lis 1l11('()rriz;ts dc fe\'c . ..., 
timit.:nlO. Adt.:lll:is, parcel' quc los bongo,., IT,'>P()[lS:lhle,..., dc [;1...., Illicurriz:I." :\ \' 
pertencn:n;t un llnico gcnno, FJI{/()p,()I/(' (0 ('"/()mlls). quc p()r el ll1()IllCIl1() 
ha desafiado todos los imentos rcalizados <.Ie culti\'ar!o cll :IUSl'Ill"i;1 dcl hut',..., 
ped. Produce un nlllllcro feducido de espoLls nilly grandcs ·--10 qlle tOIl
traM:1 tamhi(n con las IlUIll(.TOSaS csp()ras pcquell;ls de J:1.'i lllicorri/.:I.'> dc rc 
vcstimiento. 

Las ralces son infcctadas a partir del miccli() existcnte l'll cl sucln ();I p;lrtir 
dc las hibs que se dcsarrollan a partir de las gran des L'spor:ls (lig. 1.1 1:\). Illi 
ciaimcntc, cl hongo (Teec entre Lis ("('Iubs del 111ll'Spcd. pero lucgo penctLI 
en elias y forma un «arhllsculo» filUIllLl1tc L1llliticld(), Parcel' que 1:1 VCIlt:lja 
principal par;1 cI huesped de las micorrizas A. V. estriha cn que cl micelio fllll 
gien puedc ot)t('ncr fosfato dd su('\o a distallcias supnio(es :1 I:ts que pllcdcll 
~ilcanzar la rafz no infcctada y los pl'los r:ldiclIlarc . ..." l.os cxpnimcllt(),..., rc;tl i 
zados utilizando 12p sCllalall que cI hongo punic tr:lIlsl}()rt:lr cl fosfato :1 dis· 
tancias de 1·2,7 cm. CU:lIldo ('I slIclo cs ddicicntl' l'll fosLlto, Lt inkcci(')n COil 
micorrizas A. V incr<.:!llcllt:1 b tlS:1 de ("i"CCilllicllto y el cOIl!t'nido en fo...,Llto 
del hucsped (fig. 1.1.1(1). 
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La pLinu hucspt'd proporciona :II hongo una Cieft:l cantilbd de carhono 
(el lie: ahsorhido pOI' e[ hucspn[ pUt'de Sl'r cncoI1trado l'n los hibs flmgicas 
:II cabo dt: 2·1 horas)_ Peru rt:sulta dificilmedir hasta qUt· punto <.:s(o rt:pres<.:nta 
un coste.: para LI pl:tnta. En las ceholl:ts, <:I \'olumen de hongo presente en las 
rakes l'S de s(')lo un 1·2 'x, dcl \,o[umen radicular toct!. Sin embargo, existen 
datos quc indican que Ia prt.'scilcia de micorriz;ts A. V. reduce <:I crecimicnto 
del hut'spcd CU:llldo eI fosfa£o <:s f:ki[mentl' as<:quihll', y esto sllgicrl' que e[ 
hongo representa una carga rell para I:i plant:1 hucspeLi. Fs posihll' que [:1,<; Illi· 
corriz:ls A. V. scan en rcaliLiad UIlOS hongos par:isilOs Lie [as rakes cuya viru· 
iencia COIllO parjsitos llaya siLio controlada en gran parte. La transfcrcncia de 
fo,',fato al hu6pnl hajo condicion<:s de dt:ficiencia puede ser ulla simple con" 
SeCLll'ilci:! de Ia yuxlaposici(m lil' tejido fltngico t:ntfC eI hUt'sped y eI suelo. 
sin ninglill tip() de cualidades cOt:v()iuci()lladas. 

lj.7 . .1 Otras mi<:orrizas 

Las asociacion<:s l'spccializadas d<: hongus con rafct:s de pbntas superion_.'s OCLl

rren tamhit'n <:n silUacionl's distintas a aqlldlas en qUl' Sl' forman revcstimien
loS () arhllsculos vesiclilares, POI' <:j<:mplo, s<: obscrva L1na forma caractcrfstica 
de micorriz:t en los hrezos (Ericac<:a<:), y parec<: que en ella cJ hongo tr:lI1sfic
re nitr<'>geTlo a su hu(·spt:ci. l:t1l1bien las orqufdeas posl:en asociacion<:s fl1l1gi
cas caracterfsticas, pero dlllocio en que intnaccionan <:s allt1l1lal comprencii
do, Parcce que intervi<:n<:n en la germinaci6n de las s<:millas, y los hongos d<: 
micorrizas st: utilizan comercia[mentt: para asegurar un huen enraizamiento 
de las pl:intubs. Las semillas de las orqlliLkas son diminutas; podrf~l dccirs<: 
que son poco mas que paquct<:s de cCiubs secas c:treml'S casi por COll1picto 
de rt:scrvas nutritivas. Parec<: al(~imente probabk que la infecci()t1 flmgica pro
porciona carbono fij~ldo y otros recursos a las pJantu[as <:n desarrollo. Su des
tino ulterior continua sicndo un misterio, allnque divnsos Jutores han ciescri
to una apar<:nt<: digesti6n del hongo por parte clel hucsped. 

Algunas orqufdeas (por <:jemplo NcoUiaj y diversos miemhros de otras' fa
milias (por ej<:mplo MOrlotro/Ja, Ericaceae) carecen totalll1ente de dorofila. 
S<: hallan intcnsamcnte infectadas con hongos de micorriza que actllan como 
enlac<:, transportando m:lt<:ria1cs desdc las raices de una segunda planta hues
ped con fotosfntesis. No hay evidcneia cle que taks r<:lacioncs scan mUlualis
laS. Dc hecho, podrlamos considerarlas como veruadcramcnte parasitarias para 
eI hongo (Lc.:':wis, 1974). Tambien la generaci6n de gamet6fito del cicio vital 
de algunos helechos y lieopodios careee de clorofila. Tiene una vida subte
rranca, y St' halla int<:nsamcnte infectada can mieorrizas Tambicn en est<: caso 
es posiblc que se trate de un parasito de los hongos. 

13.8 Mutualismos de algas con animales 

Las algas se encuentran en eI interior de los tejidos de divcrsos animales, en 
especial eelentereos. 

Un cstudio muy deta[lado de un mutualismo animal-alga es cl realizado 
can lIydra uiridis, especie que puecle scr facilmentc cultivada en ellaborato
rio. En CSle animal se observa un gran numero (1,5 x 105 par hidroideo) de 
ceIulas d<: algas del genero Chlorella en el interior de las cellilas digeslivas del 
cndodermo. El animal pliede scr cultivado sin sus simbiomes (recibe enton
ees cl nombre de aposimbi6mico), pero el endosimbionte (el alga) no ha po-
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dido scr cuhivada con t:xito de modo aislado. Cuando se inyecta una suspcn
si6n de algas en e1 ce1enter6n del arosimhionte, algllnas celulas son ingcrielas, 
pero sc produce tam bien un proccso de rcconocimiento_ Las celulas de vida 
libre de Chiarella son tratadas como particulas alimenticb.s - tan s{)lo las 
Chiarella aislaclas de una llydra sirnhi{)!1{ica son retenidas. Estis cCiulas son 
secuestradas en vacuolas indivieluaks, y emigr~1Il hacia localiz:lcioncs cspecia 
lindas en la hase elL ia:-, cdulas digcsti\":l:-" dO!ldc Sl' I1lultiplican. En lin mutua 
iismo endocclular e1e este tipo deben cxistir proccsos ell' regulacic")J) quc ar
moniccn cl cfl'cimiLnto dd endosimhionte y de Sll hllCSpl'd ([)Ollgl:i~ 0: Smith, 
19H:'». Si esto no fuera asi, los simhiontcs podri:ln mllitiplicarsc en dl'lll:lsla 
y matar al hucspcd, {) biLn no consl'guirian scguir d ritll10 de llluitiplicaci{'JIl 
del hllC:sped. 

1.0 m:is probablL es que exist:! algulu regulaci(m sl'l1lejante en t()do~ los 
lllutualis!l1os quc nunticnen lin cquilihri() entre los socius_ inclus() cuand() 
sc m:lI1tienc ;1 lIydr(/ ell b ()scuridad, pr{)p()!"cio[1jnd()il" di:lrLllllcntc :ilillll"!l 
to org:inico, ell ("I illtcri{)r lit" Lt." n"luL!,> c()ntim'I;1 ("xi:-.til'ndo lI1U polll:lCi(')11 
de alg:ls por I() mcn()s durallte ~cis illt"S("S. Y Sl' \'lll" I \"l' a la silu:lCi(m 11() rIlU I 
a los dos dbs de ("x po ncr a lIydr(l ;1 1:1 lu;;. (Muscat inc ~'\: Po()le, 1975i), Fs st"gu 
ro quc ell prcsencb de luz, '(/,dro rccihe product()s l'()11 clrhono fij:ld() til' 

I:! f{)t()slntc~is de las alg:ls, ;\...,i c()m() Uil S(}-](j() 'X. (kl ()xIge[1o que necc~ita 
Per() ulllhicn pl1cde utili!.;I]" ;ililllt"tlt() org;lnico. La lllitrici("m dual de Lt lIydr(/ 
1l1lltuali:-.t:1 e:-. lIll kl}{')JllC1l0 llolahk ESI<,,, org;IIli...,1ll() P():-'cc LI clp;lcid:uJ de C01ll 
port:lrse COIllO :nJt{">trot"o y COIllO hetcn->trojo 

En I{)~ :llllhiclltes Illarinl lS son 1l;lbitll;ilIllClllt" LI..., ("specks de I:t ialllili:1 de 
algas Dinophycl':le Lis que forman as()ciaciollc:-' Illutu;tlistas COil illvertel1rados. 
Est:!s algas licllcn llll;\ J1Hlrfol{)gia y" un:1 fisiologia Illuy caraCieristicls 1.:1 

lllayoria de elLIs Illlicstrall una alitllclltaci(')!l de tipo oportunista, )-':1 quc puc 
dell reali;;.ar 1:1 f{)\osintois, pcro umhiCn lltilizar 1o,,> alilllentos ()rg:init'{)~ 

Sin embargo, su mayo!" import:tllci:l de:-.de d PUllt() de vista t'co]('lgico deriva 
til' Sll 1ll1ltllalislllO COli los co]":t!n, Las :t1g:l:-' no s{'Jlo propo!"cion:11l produc 
tllS de 1:1 hlt{)~flltc~h ;1 sus hu<':'slx'(il's, sin{l (jIll" :ldc.."Ill:is SII f(lt{lSint<.".,>is :t('tiv;\ 
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posec d cfccto sectlndario de prccipitar carbonato ciicic(), pcrmiticndo aSI 
b fOfmaci()1l de ]a cstructura coralina ~ sin \:is algas no cxis(irfan los arrecifcs 
coralinos 

Algunas de las dil10ficcas thgdadas pu<:dcn SCI' cultivadas fun;! de su hUl:s
ped, y 'Elylor (197':;) l1a C()!lscguido cstablccn L11l0S l1()t:Ihics Illodclos ccoi(\gi-

1.1) (b) 

/ 
I, 
II 

, 1<\ 

):-

,.. ~- ' 

( 
Figura 13.16 Asociaciones simbi6nticas (presumibkmeme murualismos) dd 
microplancton de los mares tropica!es, (a) Diatomea filamentosa Chaetoceros 
tetraslichon unida a1 tintfnido Eutintimws pinguis. (0) So/enico/a se/igem 
agregada sobre la diatomea Leptocylindricus mediterr(meus. (c) Dos zooiclcs ell.: 
Zoothamnium petugicum con bacterias azulcs apiffticas. (eI) Cadena de cCiulas 
de 1a diatumea Chueluceros /orenzianum infcctada con flagdados Ruttnera 
pringsheimii y ciliados Vaginicotu sp. (De 'Iaylor, 19H2, y arras fucntcs.) 
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una demostraci6n 
experimental 
de un mutualismo 
alga-animal 

cos en los que <:1 cnciosimbiontc y sus hucspcd se cncuentran enlazados en 
cultivos circulantcs iluminados, aunque son mantenidos ffsicamentc separa
dos por unas mcmbranas de dialisis 0 unos dispositivos de fibras (fig. 13.15). 
La tasa de crecimiento del alga en estos cuitivos es muy elcvada (casi c1oblada) 
a causa de su relaci6n con el "hucsped». Recordemos que en estos modelos, 
los productos metab6licos del huesped y del alga sc diluyen en cI media de 
cultivo; las oponuniciacies para cI intcrcJmbio mutuo de materia sCfan mllcho 
mayorcs en la simbiosis verdadera. Dc hecho, existen pruchas de que la ex-

b 

c 

Figur.t 13.17 Fo!()gr:tff.I.'> subacu;l!ic:t:--. 
de uno .... 1lI()lllSCO:--' que lItili/.:m 
10'> prodUL'lOS dt.' LL fo!t)sintt'sis de 10'> 
cloroplasto'i tk LIs :ilga,> illgcrkt:ls 
(a) rridat"JJia crlspala. (h) Elysia 
/·frl"fs, (c) /'/aci"a del/(/rilica, 
(d) /'/ac/J()IJrancblls iallt/JohapslIs 
(Ik Trench, 1()7').) 



pohbdollcs de dliados 
~on alga~ mutuallstas 

Figura 13.18 Micro
fotograffa electronica que 
muestra los cloroplastos 
del alga Codiurn fragUe 
en el interior de una 
ceiuia digest iva del mo
(usco gaster6podo Elysia 
atro-viridis (de Trench, 
1975). 

portaci{')n de produc(()s ele foroslIHesis dd alga aumcIHa considcrahkmcll(C 
cuanclo cxistc contacto con d hucsped. La raz(Hl de cste fen()l1lcno no se ha 
cscbrccido allll totalmcIHe, pero parcce caracrerlstico de nUlllerosos sistemas 
mutllalistas cl que d hucspcd plleda desencadenar una tasa dc iiiX'raci(m (y 
quiz:l tamhiCn de produccic')Il) de los metaholitos del endosimhioiHe superior 
:t la normal. 

Actualmcnte se han cstudiado ya nUlllerosos cjelllpios de asociackm cs
tn:eha ell(rc algas y protoz{)OS en d plancton de los marcs tropicaks. A[gun:ls 
de estls asociaciones son iIllracdularcs y d alga sc halla intcnsamente integra· 
ua en la l1Iorfologb de su hul-sped. En d ciliado Mesodillunl ruhrll.!n, pOI" 
cjemplo, se obscrvan unos doroplastos que parcccn ser algas simhic'Hlticls. 
EI consorcio mutualista de animaks y :tlgas forma dcnsas pobiaciolles ell co
rrientes de agua ascendcntes, y punk fijar di{hido de carhollo y ahsorher IlU· 

trienres mineraks. En poblacioncs de cste tipo sc han registrado tasas de pro 
ducci6n extraordinariamcnte clevadas (sllperiores a los 2 g de C III .\ hi), 
que parecen ser los nivclcs maximos de productiviuad primaria registra<..!os 
hasta cI momenro en poblaciones de microorganisl11os. Son frecuentes otras 
asociaciones, menos integradas, entre radiolarios y cCiulas de algas displlest:ls 
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secue~tro 

de cloroplastos 

pan'(:,,' que el "HquenJ> 
ha :lparccido 
1l11111,,'r()S:IS vec,,'s 

en cl interior de los pseud6podos de los primnos, y entre protozoos con cc· 
lulas de algas (a menudo dinoficeas, pno tamhicn algas vncles y diatomeas) 
que crccen en su supnficie (fig. 13.16). 

Se ohserva una situJcit'm extraii.a en las rclaciones exis!entes entre las Jigas 
y algunos vntehrados: cstas rclaciones estan situaclas en alglll1 punto interme
dio entre las condiciones (jut.' hahituaimente sc defincn C()IllO mutualismo, 
pausitis!1"lo y depredaci(m. En distintos grupos de im'ertehral\os sc ha des;l
rrollado un sistema en cI quc las algas son digcridas, pero SLIS cloropbstos COIl
scrvados en una forilla fot{)sint~ticamente act iva dentro de los tCjidos del ani
mal. Ilasta cierto punt<) podriamos dccir que Ia actividad de fl){()sfntesis ha 
sido «sccucstuda" de las algas. 'Em s()lo un grupo de algas, cI ck !:is Siphona
les, pLlecie suministrar los cloroplastos emplcados de estl forma, yes prinri· 
paimente lin grupo de moluscos gaster()podos el que los utiliza (figs. 15.17 Y 
1.1.111). Los cloropListos plleden permaneccr acti\'os ell cI interior del anim;i1 
durante m;is de dos ll1e,.,t"S, y son protegid() . ., cOlltLI b dige.qh'lll lLlsti quc pier 
den su :lCtivili;ld. En cl illtlTi()f de LIS ("(luLLs dd hul'sped. fij:1Il d clrh(lIj() 
y liheLm oxiw:no, pf()liucto.') que SUIl lltiliz:ld()s p()r el Ilul'~ped 

13.9 EI mlltllalismo de hnngos y algas -Ins Iiquenes 

DI\'crsos hongos han escapado a su fOrJln de vida 11:1I)[[lI:1I Illcdiante tln;l 
as()ciaci{')J1 mutualista COil algas. Estos hOJ1g()~ ,diquCllil.:lclo.')" COlltiellen en ~u 
clIerpo filamctl(oso 1I1la fina capa tic e~lulas de alg:ls cerc;1 de I:i superficic 
(fig, 15,11)). Las algas cOllstituyen Lillicamente Ull 5-10 'x, del pc so del ctlcrpo 
del talc). lk las 70()()O especie~ c()Jl(K'idas de hIHlg()S, apn)XillUdameilte lill 
2') 'y., csUn liquenizadas. Los bongos que se han liquenil.ado pcrtcnecell a di 
versos grupos t;lxon()micos, y las algas que han sido identificadas en eI ime
rior de los hongos pertl'neccn a 27 g6ncros difnente."'. Parecc que Ia a.'>ocia
ci()I1 del Ifqucn ha aparecido muchas veces Cll la evoluci(')l1, 1.0.') hongos que 
110 est;ln liquenizados ocupan una gama restringida dc h;ihiuts, y:1 SC:I como 
par;isitos de plantas () animalcs, () como dCSCOlllpol1cdon:s de materia lllUel"
ta, Lt liqueniz;lci{'lIl cxtiende enorlllclllentc ~llS posihilidades ccol(')gicas, tan
to en 10 rdcrente ;1 lo~ suhstratos (sllpnficie dc las roCIS, troncn~ de In.') 
jrholcs) como a las zona~ dim;'lticas que pucdell dimatizar (desiertos jridos 
y :irticos, regiones alpin as) y que e~t;\11 prohihidas a otLIS lllucln') formas de 
vida 

Los liqllcnes oh[ienen produnos de fotoslntcsis del :tiga Silllhiol1tc, En C;III1-
hio, l:i \'clH:lja par:\ eI ;dg:l, si es quc exis[L', no ha podido StT cstahkcid:1 COil 
claridad. EI hl'cho dc qUl' se CIKlll'ntrCtl COil f'n.TUl'llCi:1 ("l'luLis de algas ais!:1 
d:ls Cil b sllpcrficic de los liqllCllcS sllgicre quc b~ ;tlgas pllcdcll sohrcvl\'il 
~in [;1 protccci{'m del talo j\'lllgico, b p()~ihlc <[lit' bs alg;l.s se;\IJ ",-';lp[llrad:\s" 
y expl()Ud:l.s por eI h()ngo sin nillgllll [ip() dc rcu lI11lwll.');1. Sill ellll);lq,~(). :dgu 
n:ls l'~pl'cil'~ (por l'jl'lllpl() dcl gl'l1l'1"() hd)(i/l.\"/U) 11(1 .')(' (,()IJ(J("L"l1 ,-'11 Sll f()["Ilu 
dc vid:\ lilHe, Y l" .... to slIgic!'c quc b \'id:1 ,-'11 t"1 uil) (klll()!lg() ks pH)p()r~'i()Ju 
;t!g() ('spt"ci:1i que IltTesit:1Il P;ILI cxistil 

1-:1 r:I'igo lll;lS nouhk dc b viti:1 dl" I()s ilong()s Iiqllcllil.;lti(l.,) c..,trib:1 ell que 
I:t form:1 dc Cl"ccillliento del hongo ~l' l'lll"lH"lltLI pr()fUlld:llllClltC al[l'Llda ell 
prescncia de bs algas, Cuando los hongo . ., .')()n Ctlltl\',ld()s .')in i:L') :t!ga . .,. creeC1l 
lcntamente cn uJII)nia:'> ulIllpacu.'), de nll)d() IllUY . ..,illlil;lr a 1;ls l'species annes 
til' hongos de vida lihrl'; per() en presencb de las :tlg:l:'> ~illlhi()nres, ;u..ioplan 
divers:!s l11orf()l()gias que son car:lclcrlsticas de b rl'!:lckm especifica :dga-hOllgo, 
Dc llecllO, l:ls algas cstilllu!an llIUS respul'st:l., Jl)()rf()I(')gicL,) de! hongo que 

.j<):~ -'It 'Tt 'A 1.1 S.\1 ( ) 



lo~ mut\l~tlismos de 
los liqucncs dan luga!" 
a "nlH-vas l-SPl-l'ics» 

los Liquenes licill-n 
lIlI c!"ecinlicnto lento ... 

... y son indicadores 
scnsiblcs 
de la contamin;1l.'i61l 
amhicntal 

(a) 

L--' 
0,1 mm 

(bl 

L-J 
10 I~m 

Figura 13.19 Estructura dd cllcrpo dc algunos Ifqllent:s (:1) Un liqucn simple, 
pm cjemp[n Col/emu con algas distribuidas pm todo cl cllcrpo fCmgico. (h) Sistema 
mas estruClurado, cnn las algas confinadas a una capa central. (c) St:cci6n dc una 
cstructllf:l espccializada de dispcrsi6n (ccfa\opodio) que conticne cCiulas 
cle algas aZllks. 

son tan exactas que los Jiquencs pueden ser c1asificados como especies inde
pcndientcs; adem as, distintas espccies dc algas cstimulan cl desarrollo de 
morfologfas difercntcs a partir del mismo hongo. 

"Ibdos los lIquencs crecco 1entamente; los colonizadores de la sllpcrficie 
de las rocas rara vez se cxtiendcn mas de 1~5 mm por ano. Son acumuladores 
muy cficicntes dc cationes minerales, que probablcmente extraen del aglla de 
Iluvia y del agua que gotca de las ramas de los arboles. Su capacidad para acu
mular minera1cs los hace particularmente sensiblcs a la contaminaci6n amhien
tal can metales pesados y fluorlirOs, y par esta raz6n se cucntan entre los in
dicadorcs mas sensiblcs de la contaminaci6n ambicntal. La «cllalidach de un 
amhicntc pllede ser juzgada can bastante exactilud por la presencia 0 ausen
cia de Hquenes en las rocas. 

El noventa por ciento de los hongos liqucnizados estan asociadas con al-
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Ia fijad6n dd nitr()g<-'no 
,kll<-' uJla import:lIu'i:! 
crudal ya '111<-' d 
nitrl)gt'llo .... <-. <-'IKIlC:IItr:1 
a Illl'lludo t:n calltidad<-'~ 
iimitant<-· .... 

gas verdes, y cstas no pueden fijar d nitr6gel1o atmosfecico, EI 10 'X) restante 
conticnc algas azulcs de los gencros N(}sf()(~ Scyt01wma, Stif.!,onema, Dichoth
rix y Ca[othrix, que pueelcn fijar cl nitr()gcno atmostCrico. Sorprendcntcmcntc, 
estos Ifquencs no son cspecialmcntc caractcrfsticos ell' los h;lDitats dcficiLntcs 
en nitr6gcno, aunquc es seguro que las algas fijan el nitr6geno en el interior 
del hucspcd y Ie suminislfan cantidadcs considerables de cstc elemento 

13.10 Fijacion del nitrogeno en los mutualismo, 

La incapacidad de la mayo cia de las plantas y ;lI1imaks para fijar cl nitf(\gel1o 
;nmosfcrico (dcnominad() C()!lvcI1ci(malmenre ciinirr()geno () nitr6geI1(l 1l1()

Iccular, N2) cs uno cie los grandes misrlTios del proceso de 1;1 ev()luci(Hl. FI 
dinitr(lgcno s<'llo puede sn fij:ldo p()r un rnILU ... 'id() gruP() de procarious. qut' 
incluyc algunas hacteri:!.'>, actill{)!llicetcs y algas aZtllD, .\luci1(),c; de cll()s lUll 

qUt."ciado inciuidos ell t'sll"cch()s lllU!U;t!i'illl{)S con grllp();-, sistl'm;iticalllen!C di
fcrelltcs de eLlcarious. E.,>U.'> sim!Jio.'>is iun c\"olucion.ld{) pf()I).lhlclllL'Il!L' \';[ 
rias veccs de forma inlicpendiellte. Ticnell lIlla ellOl"mL' imponalll'l;l l'Coj(')gi 
el, ya que el nitf(')gel1o se el1Cuelltr:1 l'1l clI1tidades iimiUntt."s ell IllUc!Jo.,> 
h;ihira{s. (;ihson yJorcbn (F)H5) lun rcliizado lin eSllldi() detallad() de I;r cco 
10gb de los sistemas fijaLiorcs de nitr()gcno. U).'> procrriotJs quc han .'lido 
encontrados ell simbiosis (IlO neces;lriamt."l1te 1ll11!ll:tiis!icas) IXT!ClllTcll:r los 
siguicl1{t."s grup()s t;lX(Hl()mil"().'>: 

I. Azolohaclcriaccae, que punicn fijar d nilf<')gcIlo de Ill(){.!() :wr()hic() y 

que ilahitualmeiltl' Sl' l'I1CUl'ntran l'1l b superHct." de hojas r rakcs; por ejl'ill 
plo, Azotohacter, ilzotoc()CClls. 

II. Rhizohiaceac, que fija eI nitr()gello l'11 los n()(iulo;-, r:rLiiutl:rres de bs 
planus kgUlllillos:ls (y que h:lll sido illducidas a lucer!o lalllhicll fueLr del hUl's, 
pt."d, en cultivos de lahoratorio), 

III. BaciHace:lt:, taIL's como Clostridium spp, que.'>t· ellClientCl1l en bs he
ees de los rUllli:mtes, y /Jesu(j()tomaculllni sp., que sc CIlClIClllra ell d rumen 

IV. Enterobacteriaceae, que apareceI1 casi exciusiv:lIl1CIHl' en Lis floras in· 
(cstinalcs, aunque a Vt."(TS tamhi('n l'n las superficies folialTs r l'n los [l('lliulos 
radiClllarcs. 

V. SpirilbceJe, com() .\j)iriilllnl liln/crlllJl, que es lIll :llT()i1io ohligado que 
st." cnCllt."ntra sohre las rake.,> de bs gramineas 

VI. Actinomycctcs del gl'nC[() Frankia, que fij:tn d nitf(')gello ell los 1](') 

dulos de vari:rs plantas Ill) kgulllinos;ls, I:ties COIllO ('I :t\iso (Alnlls) y cimino 
llc HrahaIHe (All'rica). 

De todas CSt:iS Silllhio.,>b, Lt dc las hacterias ril.()hi:iles COil I:r'> kgulllill()s;rs 
l'S I:t que ILl skin eSllldi:llb Ill:is :1 rondo, ;1 elUS:! de Lt ellOl"me !Il1port;rllcLI 
que tiellen paLl el ilolllhrre los ndti\,().'> de kgullliIHl. ... ;t,> 

15.10.1 FI Illutu:llismo de Ilhi::'olJillm y Ia.,> pl:inLl"" Iq":lIfllino...,:ls 

FI csuhkcilllicllt() dt' b n'LICi('lIll'l\ln' "'J!/~()hill!ll y 1.11t'glllllill()"';1 ()~'\lfl'l" Ill{"
di:llltC UIl:! seric de p:!.'>o.'> 1'L'l·iPfOl·().,> Las h:lctlTl;I.'> .'>C l'IIUll'IlILlll ell l'SI;ldo 
de \'ida lihrc CIl el suel() (flg, 1.~.2()) Y sc 1ll111tiplil";rll cU:Illli() ,'>e h:dl:l cncr l·t 
pel() raLiicubr de lULl pLlllta llul'spnl p:lrCCl' que el IlLu,:·.'>IWt! Ie,,> "'Ulnini.'>ILI 
Ull cstlillulo () Ull rcclIr.,>o. .'-i()hrc el pcl() Lldicul:tr V' desarrolLr una colonia 
hactcri:lI1:1, y l'SCI pcnctra IUl'g() Cll b n:llll:t EI hUl'spell I'e:-.ponde deposiral1-
do un:l pafed quc r()dc:l:l b.,> h:rctnia\ CIl lllultipJiClCi('1I1 y fOrJl):! lin filarllcnto 

.j')!) .\lI'T! ".-\l.I"".\\() 



los costcs cncrgcticos 
de la fijaci6n 
del dlnitr6gcno 

Infecci6n Poblaci6n de la rizosfera 

Cc""""l ~-~~-~-~-~-~~~--. i 
y dC::>ClrroUo del n6dulo • Bacterias libres del suelo 

o"J,~ "",",co,",. / 
de los bacteroides de la planta y los n6dulos 

Figura 13.20 Ciclo vital idealiz:ldo de N/JiZ{)!JiUIII (:.,eglm I\ni!1ger l'f al.. 1')7')) 
[k!1t["o del !1(')dulo lk'[ hu(-spcd, U!1a lcgumin()sa, las hactni:ls se ('(llH'icrtell a \lIU 

form:! fijacior;] de nitf()gt'!10 ~-hacteroidc- que ya no t'S viable. La pohlaci6n 
cie l:t "riz()sfcra» es ]a que sc cnClientra ell las proximidades inmcdi:ltas de la 
.... upcrlicic radiclll:ir. SorprcndeIHclllcIHe, l:ts pohlaciollcs de rizobios son nuyores 
ell 1:1 rizosfcra. Los 11{')du[os puedctl C()!lte!ler unos IO!> rizohi() .... viahles cada 
uno, pefo las poblaciones de [;1 rizosfcra pucdcn ascender a 1011 rizobios pOf 
gralllo de sudo (en comparaci{'lI1 con una dcnsidad de 102 a 1O~ por granw ell' 
slido en d que no han crecilio leguminos:ls n:ekntell1cnte). Beringer el af 
supollen que: «lksde d punto de vista dd riz()hio, Ia colonizacitm de 1:1 rafz dc 
1;1 piant;! cs f1lCral1lcnte un Illedio pafa conscguif me(:lho1ttos de fa plalll:t con 
d fin de ll1antCllef las gfandes poblaciones de bacterias de b fizosf'cra.JO 
(Beringer ('( ai., 197tJ.) 

de infecci6n constilUido en parte pDr el huesped y en pane por las bactu,ias. 
Estc filamcnto crece lucgo de cCiula en cCiub por la cortez" radicular del hri{'s
ped, peru con anteri()ridad a clio las ct':lulas del hut':spcd empiczan a dividir
se y a formar un m)dulo. A medida que son colonizadas de cCiulas del hues
red, las bacrcrias cambian de forma y se convicrtcil en bacteroides hinciudos, 
que no se dividen. En cI hucsped se desarrolla un sistema vascular especial, 
que aporta al n6dulo los productos de Ia fotosfntesis y sc Ikva los productos 
con nitr6geno fijado (principalmcnte asparagina) hacia otras panes de b plan" 
ta (fig. 1:1.21). Se forma un compuesto especial, la kghemoglohina, que COIl

fiere un color rosado al n6dulo activo. Parece que eI grupo hemo de esta mo
Iccuia cs suministrado par la bacteria, y el grupo globina por la planta 
hu6ped - se trata pues de un mutualismo qufmico. La Icghemoglobina es res
ponsah1e en pant' del mantcnimiento de L1na tensi6n de oxfgcno haja en cI 
n6dulo, 10 que es absolutamente necesario para la fijaci6n del nitr6geno mo
lecular. Hasta un 40 % del peso del nodulo puede ser debido a la 1cghemoglo
bina, y los n6dulos pucden rt'prt'st'ntar inc1uso cl 5 (x) del peso total de la 
planta. 

Se han medido los costes y beneficios de esta simbiosis, pero d fen6mt'no 
no eSl1. allll complet.amente esclarecido. Es neccsario comparar los castes cncr
geticos de los procesos alternativos con 105 que una planta puede obtener 
el nitr6geno fijado que necesita. La vfa normal es la via dirt'cta des de cl sudo, 
en forma de iones nitrato 0 iones amonio. La ruta metab6licamente mas hara
ta consiste en la utilizaci6n de los iones amonio, que no ncccsitan scr reeluci
dos antes de ser incorporados a las proteinas, etc. Pew en la mayoria ell' los 
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Figura 13.21 ik.'>.Il"l"(}jIiJ 
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sudos, los ioncs amonio ~{)Jl rapidamcnlc COllvcrlidos;! nitr;!ros por la activi
dad microhiana (nitrificaci()[l), y principalmcnte en los sLldos acilios y anae
rohicos donlit' los iOl1es aI1lol1io son m~ls ascquihks. Los costes dd proceso 
mutualista (incluiclos los costt'S dc rnantcnimicnto de los bact('foitit"s) asciell
dell a aproximad~lmente 15,':; Jllob (it; Arp consumidos por mol de amonfaco 
formalio. Dt'sde d pumo (It' vista t'l1crgt'ti<.."o, csto cs algo mjs caro que los 
12 mob de ATP nt'ccsarios para rt'ducir d nitralO a amoniaco, AI coste de I;t 

fijaci()Il <.id nitrato sc dchcll aib<.iir los costt's de Ia formaci()11 y d marw,:ni· 
mit'iltO de los n()dulos. lin calculo recil'ntc cstima que estos costes son dd 
urden de till 12 'X> dd output fotosintetico {Otal de la pb[J(a, Es estt' COStL enor
me de Ia constrllcci('lIl y el m:lIltenimil'nto de los n()dulos 10 que cOllvierte 
ala fijaci(lIl (k nitf(')gello ll101ccul:ir ell un proccso ellcrgc'ticamentc no renta· 
b1c, Sin embargo, no cxistc ninguna raz(m oi>Vi:l para que]a dicacia de 1:1 utili· 
zaci()I1 de Ia energfa deha cOllstruir una Jimit:lI..'i('m IH.'cesaria en b ("voluci(m 
de las plantas supt'riort'.'o. Si b:"l pl:lIlt;\s \'erdcs SOil «sohn:productores patol(j· 
gicos dt: hidratos de carhollo" (vease d capItulo ,1), hall de poseer una sohrc;1 
bund:mda de reCllrso.'! t'ncrgdicos y han de estar lilllitada~ por otro.'o rccur."'()~ 
Ill:!S CSCISOS, comn por ejemplo l'l nitn')gcl1o. COillprar lin prndu("{o r:lro ~ 

valioso COil ulla rllOncd:1 h:lrata no es lIll nul Ileg()cio. L:I fij:ll'i('JIl del dinil["(') 
gen() declin;! dpidanKI1(C cU:lndll se ~llrniIlistLlI1 nitLlt(lS :1 tlll:l It'glllT1illt)~:t 

Ilodulada, y ("~ pOl' t:lI1tu ell I()~ a!llhicllte~ Cll lo.'! qUl' el Ilitn')gello lijado C," 
Ull pr()dul·to r:lro dO!ldl' Illl"l'ecer;! m:'l\ [;1 PCIl:! pagar I() .... ('o..,tc,,, de 1I1l 1l11llll;1 
lis III 0 fijalior lit- llitl"l'lgCll(), Sprcilt (1<)7()) ofn.Tl' till IHIC[J rl·."UIlll"1l de Ll t'tj:l 
ci(')Jl mutualista del nitn')gello. 

I.a simbiosi.'! (iI: las kgUllliIH)SJS riz()l1iak.\ IHI dclwll SCI' l'{JIl . ..,ldcr:l<.b sinl 
p1cIllCillC como un ccosistelll:1 aisl:ido de l);Ictl'fias CUll uru planta Itue:-.pcd 
FI status eco](')gico de 1:i:-.1cglllllinosas varia profundallll'lltt' l"llando Ik.'\"an :-.im· 
hioiltCS fijadort's dc llitn')gcll(), En ]a Naturalcn, h.., kgtllllillosas slH,:1c:n for
Illar \'cgct~lcionl's mixt;!s COli o(ras planta.'! no 1c:gulllil1()S:IS, L')!as son compl'
tidoras p{)lenci:dc~ de I:ts Icgumillos:l.\ por eI nitn')gcll() fij:ldo (iolles nitrato 
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Figura 13.22 Crecimiento de plantas de soja (Glycine soja) y de gramineas 
Paspa/um, cultivadas por scparado y en cuitivos mixtos, con y sin abono 
nirrogcnado y con y sin inoculaci6n con Rhizobium fijador de nitr6geno. Las 
plantas fueron cultivadas en recipientcs con 0-4 plantas de graminea y 0-8 plantas 
de Glycine. La cscala horizontal de cada gdfica indica la proporci6n de plantas 
de ambas cspecies en cada recipiente. RONO = sin inoculaci6n, sin abooo; 
RIND = inoculaci6n con Rhizobium, sin abono; RONI = sin inoculaci6n, con abono 
nitrogenado; RINI = inoculaci6n con Rhizobium, con abono nitrogenado. 
(De de Wit et aI., 1966.) 
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10" 111ulll;tlj"1l11)~ 
'k fij;u:it'm 
dt."1 nitn')gelU) punkn 
M"r "~ui<-"ida~" 

o amonio del suclo)" La leguminosa nodulada evita esta compctcncia gracias 
a que tiene acceso a una Fuente lmica de nitr6geno. Es en este contex{() e(okJ
gico donde los mutualismos fijadores de nitr6geno ohtienen su ventaja prin
cipal. AI estudiar las consecliencias ecol6gicas de la fijJci()n simhi(mtica del 
nitr6geno y su evoluci6n, dehemos consickrar eJ exito de las lcguminosas cn 
el ambiente competitivo natural en t:l qut: se las encucnrra l10rmalmeme y 
en el que probablementc hall cvolucionacio. 

La figura 13.22 muestra los resultados de un expcrimento en eJ que se cul
tivaron plantas de soja (leguminosas) jU!l[O COil la gramineJ Paspalum. 1.0.'> 

cultivos mixws recihieron nitr<'Jgel1o milleLll 0 bien fucron inocubdos (on 
Rhizobium. EI experimento fue ciisenado como una «serit' de sustituci()[1» (Y2a· 
se la secci6n 7.9.1), que nos permite comparar d crecimiento de pohbciones 
puras de gramfnc:ls y de kguminosas con .'ill comportamiento ell presencia 
cie la otra plant:!. Si estlldiaJllo:-, primero la:-, poblacioncs puras de soja, \'emo:-, 
que tanto Ia inocui:tcic'm con Nhizuhium com() la ;!plicaci('m dt" ah()l1() nitro 
genacJo incremenun su prodllcci()fl en, pOl' ]u Illcn()s, I() \'cn"s: los d()." Irat:l 
micntos tiencn m;/s 0 mellUS l"i mi'''Illo dCClO, F~to dClllllCStL! que b.,> Icgullli
nos;!s puctkn utilizar am has fucl1tes de Ililf(')gellu, indifcrelllellllTlte. L! 
gramfnea responde llnicamenrc al krtilizallte, Ell Lis pohL!ciones mixI;[s de 
soja y gramfnea, y en prescncia de Nhizohill!J1, b !egUll1ill()Sa cOl1trihui:t ullas 
cinco vcccs ffiJS que la gClIllinc:1 :1 b producci()Il toul de ]a pohlaci(')J}. Con 
aplicacit"m ele ahono nirrogcnado, I:i cOT1trihllCi()ll dc Ia legllillillosa y de b 
gr3mfnea a b produeci()JJ de l:i pobbci()n era aproximadamcnte igll:ll, Parccc 
evidente que en cstc tipo de ecosistcm:ls, los hendicios del fllutualis!llo SOil 

mjs elcvados en condiciones de deficieneia del fl'CUrSO los cn:adores de 
la dcficicncia sedn las especies (pOI" cjcmplo, l'as/)(I/um) quc 110 dispollcll 
del mutualisn1o. 

En un aspceto, los organismo:-, que plledcll fijar l"i Ilitn'Jgeno atlllosf(rico 
son suicidas. Si su :Ktividad incn:menta el nivel de nitr(Jge[)o fijadn ell Sll 
medio amhiente, de modo quc Cjlleda a disposiekm de otras cspecies, l'l fija 
dor de nitn')geno picrdc SlI ventaja y SllS vcci1l0S plledell Ikgar :1 dOlllinarlo 
Esta es una de I~IS razones de Ia dificu!tad que exbtc ell cst:lhil"ccr varios clll
tivos repctidos de lcgumin()sas [luras t:n b pr;ktica agricola sin que bs nubs 
hierhas invadan el alllbicnte enriquecido en nitr(Jgeno. 'Etmhi2n punle sef l:! 
cxplicaci6n del hecho que las hicrh;!s y los :lrboks de la familia de LIs kgu
minosas no hayn conscguido dcsarrollar vcgl't:lciono domin;lI1tes en I:t N;[tll
rakza. 

1.0:-' tejidos de las Icgllrllinos;ls sul'lell present:!r Ull e!c\'ado coiltcnido en 
nitr()gello, yell los pastos Illixtos de trt"-i)()1 y gt"amillca, bs leglllllinos:t'i COil 

tribuyen de manna Sllsullcial a Ia ingesti()[l protcica de l()~ hcrhiYoro.,>. Adc 
Ill;lS, despucs de Sll lll11crte, las kgulllillosas aUlllelllan ("I \livcl dc nitn')gcll() 
del suelo a 1I1U C~C:lLt Illu)" loc;!l, con un rctJ";!S() liL" () 12 iHCSl'.'> a IlInlili:! qlll" 

. ..,c dCSCOIll[lOlll'll. I 'n:1 CO[lSlTlICncia illlportilltl' de c.',t() c'>trilu Cll que d ("['l" 

cimicnto de las gr;ullllle:l..., ;!~()dad:ts ."'l' \"(,:rj bvorl'l'id() t"1l ~'sLl'> /011;"'>, I.(),> :nli 
IlJak . .., ralllOIll':HJofes l"iirllin:ul contlllU:Ul!l'rltl' t"1 f()ILlie de !:l'> gLlIllir]t",''>' ~ (.[ 
ni"l'I dc nitn')gcllu de ("stas Z()[l;IS del . ..,ul"i() dl~millllY(" dl' IllIl"\',) Il:L"'Ul'l 11j() 

mcnt() ell quc i:llcglllllin()s:l \'lld\"l';! {enl"!" lllLI \'CIlUj:ll'llllll)l"titi\':! FIl cl I. ;l..,() 
de UILI legumillosa ('.'itolonill:r;l, com() por cj<':lllp\() cl trc:h(}1 hl.lll((). 1;1 pl'.IIlLl 
«cIlHgra" eOJ1tiIlU;[IllCIllC:l [ra\"(::'s del pr:lt!(). dcj:md() IJ";!" dt" '>1 Ull;!..., ZIJlU .... d() 
miIlaLl:I.'" por las gLlllIlnC;!S, miclltra:-, ill":ldell Y l'luiqllece l'()lll1itr(\gcll() otL!.'" 
zonas cn las que l'I ni\'C! de nitf(')gcllo c:-, !Jajo. (J-:! pr()pi() LIIllO[lCldof l'olllri 
huyt' t:lI11hicn a este proccso. Pasta sohrc cxtt'llsa:-, Zl )IUS til" lin prado, y Sll'> 
t:xereTlll'llto . .., y :-,tl orin:1 COIKt'ntr:1I1 l'l Ililn\gcll() l'XCfcud() Cll cicrus zon:ls,) 



fij:lCi61l d(:1 nitnlgeno 
has;ui;t (~n :lIgas azulc.:s 

fij:lci6n del nitr6gcno 
hasatb ('n Prankla 

L;l !cgulllillos;t simhi('lJlticl de lill ('C()sistcm:l tIL l'~tc tipo llO ,'>()LtIllCllll' ill1pul, 
sa clcido del nitn\gcll(), sillo Lllllhit.:'11 aigullos de I(),> cicio.'> qUL' '>l' produCL'11 
dL'lltl'() del 1l1OS:lico de L'spl'cics til' Lt (,()Il111llkbd 

1,1.10.2 Hjaci6n dd nitrbgcno C:1l HllltualisHlOs 
Oln plantas qll(~ no son lcguminosas 

(Hr(),> ()l'g:IIli'>1l1(),'> qU(' pm'dcll rij:lr elnitn')gello llloknllar intcr\'icllell ell :L'>{) 
l'i;ICioIICS IlHltLl:tli~t;I." COil pl:lI1tls 110 pcrtl'l1lTil'lltl'S:1 !:l blllilia til' I:IS Icgllilli 
!I0,>;I,>, [!I(T\'il'IKIl ;1C[UI dos tipos prillcip:lks de org:ll1isll]os: las alg;l,> :IZlllc,.., 
y 1111 ,'>illlili(')lltic() nlrios(), F)'{/IJl.:i(/, ClIY:I situaci(')11 t:c'\oll(')llliCI n() l'St;! :lLIIl 
to(alllll'lltl' ebra y que ,>uck:-.l'I' illcluido clllre los actill()lllicctcs, La distrihu
Ci(')ll lk cstos orgalli.'>lllOS en los 1ll1ltlialislll()S COil plant:IS sllpcriores e:-. mil)' 

extr:Ul:l, )' no p:tl'ecc Cjue tcng:llllllcilo selltido de.'>de eI punro dt' vista cyoluti
\'0. LIs :tlg:IS ;tzlIll's estahlect'11 simiJiosis con lres gl'l1eros dc ht']J:iticas (All' 
t/l()ceros, n/{fsi{f Y O{lI'ini/{fri((), COil :tlgUllOS lll11sgos (pOl' ejell1plo ,\/)/wg-
1lI1111), con un hekcho (Azol/o, Ilclecilo que !lota lihreillentc en cl agu~l), COil 

1ll1l1ll'r()S:t.'i cicad:tce;l:-' (pOl' ejcll1plo /:'I/(,c/)/w/url()sj y con las "iO cspecies dl'l 
gt.:·llLT() de pbl1{:IS de nor (;{(JIII('rU. En I:IS ilcp:ltic:ls, cI alga azul fv'()sl(Jc vive 
ell ullas cl\'idadcs llluciLigillosas del talo, y I:t planta IT:lecioll:t antel:t prc.'icn
cia dl'! alga L1esarrollando UllOS finos filamcillos que IllaximizJll Sli colltacto 
con ella, 1:1 alga prop()rciona nitn')gello a Sll hllcspnl, y d illl(.:'spl'd suministl"a 
clrh()J1 fijado al alga, 

FrulIl.:iu desarrolla Illutualislllos con los micmhros dl' ocho familias Lit: plan
tiS de !lor, clsi sicmprc con ~lrhllst()S () :hholcs. Los n()dulos sudcll scr duros 
y Icilosos, Los hucspcdcs m:is conocidos SOil cI aliso (A/nus), el ('spino :ltl1ari-
110 (lIl/)/)O/)/Juc), d mirto de Br;,lhante (A'fl'ricaj y los suharhustos :irrico-alpinos 
Arcl()slajJbyl()s y fh:ras. Las plantas del gcnero Coemwtbus, que forman cx
tClIsas poblaciont:s t:n d chaparral dc California, desarrollan tambkn n()dulos 
con Frallkia, 'J(x\os los t:jcmplos elt: ITlutlialismo con Frankio plJ(~den ser .In
tcrpretados COIllO mecanismos que perillitcil al hllcsped pt:netrar Cllllil kihi· 
tat quc es deficientc en nitr()gcno - los SlielOS turhosos de A/nilS y Myrica, 
las dunas de arena de !fijJfJofJ/lae. 0 los hjbitats jrticos y alpinos de IJryas 
y Arctostaphylos, 

13.10.3 La evolucion 
de los mutualismos 
fijadoces de nitcogeno 

Es posible que cl proceso de fijaci6n biol6gica del nit[()geno haya surgido en 
ticmpos relativamente recientes. EI complejo gcnico responsablc de los pro· 
cesos metah61icos coordinados de la reducci()I1 del nitn')gcno mokcular es 
esencialmente cl mismo en todos los organismos que plleden rcalizar elicha 
reacci6n, Todo eI complejo genico (e1 sistema n~rj ha sido transferido expc
rimentalmente, en forma de plasmido, de la hacteria Klebsiella pneumoniae, 
en la que sc prcscnta naturalmcntc, a Escher,ichia coli, que no 10 posee, Este 
mismo tipo de transfercncia hahrfa podido oCllrrir rcpetidamente en IJ Natu
raleza, Este serfa cl modo mas facil de cxplicar su presencia en grupos tan di
versos de rrocariotas. Si 13 c3pacidad de fijar cl nitr6gcno molecular sc pro
dujo tarde en la historia evolutiva, ello cxplicarfa tamhien la ausencia cie dicha 
capacidad en los cucariotas - se habrfa desarrollado desputs de ]a separaci6n 
de procariotas y eucariotas, 
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('J IIlUIIl:tli"'IlH) IHI('dc 

h:lh('r cOlldueido 
a I:t ("volud;)!) 
til- ,10'" cllclriola~ 

La diversidad de los grupos can los que han dcsarrollado mutualismos 
los ocganismos fijadores de nitr6geno puede ser cxplicada con hastante faci
lidad como una serie de desarrollos cvolutivos separados, originados en dis
tintos habitats deficientes en nitrogeno, Las consecucncias ecol6gicas son 
profundas. 

13.11 La evoluci6n de estructuras subce1ulares 
a partir de simbiosis 

Bemos visto que existe una notahle vari<.:dad en el tipo de :Isociaci(m que puede 
sec considcrada una simhiosis rnutualista, tanto en cl rcino animal como en 
cl vegetal. Estc tipo de asociaciones van dcsde aquellas en las que eI compo!"· 
tarniento lInc ados organisTlH>s Illuy difen:ntes que pasan ulla parte de su<-; 
vidas separadas y que eO[lSefV:ln SI1S ilicntiliades individuaks (Pl'!. g(')hid() COil 

iangostil1os, 1:1 llu!"ipOS:1 hOfmiglll'f:l de IUfn!"es (."Oll I:ts hOfmig:ls), pas:lIlt!o 
por los ccosistemas quilllio.'>t:itico,,> (otricUlllclltC cxtL'j"!l()S ;1 los tcjilio,,> cor
poraiLs) del rumen y del ciego, ha.'>ta las micorriz:I,s lie rcvc.'>timicnt() intCfLT
lular y las z()()xantclas intraceillbre,,> de los cclentcn.'os_ btos tipos puc:den ~cr 
consicierados como una ,'lccuellcia quc cll1piCi'.a c:n 1:1 integraci{m dc partcs sc
paradas cle una conltlllidad y tum ina t:1l I:t integr;lci('m de 10 que, CII lIlucho .... 
aspectos, acaban siclldo partcs dc Ull s()lo «organisllHl". 

No resulta dincil pensJr quc :t!gunos de 10:"> que allor;1 SOil ('onsidnado,,,, 
organismos inLkpendicmcs surgieron a partir de simhiosis en las que ]a idcll
ticlacl de los participantcs llegaron a fusionafsc:. Esta cs la opini(m sostenkb 
especialmente por Margulis (107'1). Esta autora SUpOJlC que los pa,sos (r[ticos 
de b evoluci6n de los principales grupos de plantas Y Jnimale.s sllpefio[c.'l han 
implicado la incorporaci6n de procariotas. Esta es ]a «teoria de Li entiosim· 
hiosis serial de la evoluci(m de la cCiub eucari6ticl». «EI prinK'r paso del ori· 
gen de los eucariot:ls a partir cle los procariota .... se produjo cliando un anacco
bio fermentativo fue invadido por Lilla L'ubacteria que content;! cl cicio eiL Krehs 
(promitocondria) ... dando lugar a los arneboidcs con llIitocondrias dc los qUL' 
derivaron todos los demas cucariot:ls. A SlI vez, ('stos adquirieron InctCfias 
m()Viics de supcrficiL, produciendo los thgelados y dliaclos,), (Ya hemos visto 
que los tlagelaclos qut' se encucntral1 en eI intestino de los tcfme .... ;ldquiLren 
movilidad de las espiroquetas que se fijan a dlos.) En una ctapa posterior. b 
ingesti6n de cclulas de algas azuic.'l producirfa el «organistllo» :nJt()trofo ;\ p:lf 
tir dd que evolucionarfa tnclo <:l rcino vegctal, hta SLTllCIKi:l c, ... :t!t:lIllC!HC int;t
ginativa y tiene mLichos detractorcs, pcw cs Illuy posihk que .sca cierI:!, pOl' 
10 mC(1OS en parte, 'I(ldo~ los hiot:is apropia(\os ;!lll1'cxislerl, incluida \;1 IUClc 
ria /JllraC()CCllS (/enilrUiulJls (jut.' prescllt;! Ull:IS (,;lr:tctnisticas quc rccucrd;1I1 
al hipotL'lic() antL']l:lS;I(\O de vida librL' Lit' l:t lTliloCol1Llri;l, Si 1;1 It'orLI de ~Llrgl1 
lis c .... correct;!,]a mayof IUrIe Lie nIt' capitulo h:lbr:i tr:tt:ldo S()\JfC lIlla ,"'('gUIl 
da clap;l dd dcsarroll() lit' los ITllltuali~m( I'>, Cll l:t que lllU'" p:lrcj:l. ... lil' npn'!C, ... 
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1.'>.12 l\Ioddo~ d" los Illutualismo, 

A ]lftillcra \'ista pllcLie P;lfCCCf que b COIl,<-;[!"lltL-i('1I1 de m{H.klo:--' llUlt"lll;![i 
eos dc b .... inlcraccioncs 1ll1ltu;i!iS1:is C,,> (jeil L;l lTll:lCi(')[l de 1.olkl-\'oltnLl 
que descrihe cl crecimit'nro de la pohbci('lIl de lllL! :--'()\;l l·:--'PCCil', LISl/Llt = 
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tcrmina cI graclo en que los miemhros de la especie 2 cOnlribuyen a incrc
mt'nlar Ia tasa de crccimiento de la cspccic L Sc puedc escribir la misma t'cua
cic>n para el crecimicnto de la cspccie 2, iIHfoduciendo (+ (3NdIK2. Esto pcr
mitt' qut' cada especie aumenle de numero a causa dc la presencia de 1a 
()[r;! - 10 que consrituyt' la caracteristica de una rciaci()I1 vt'rdaderamcntt' 
mutua. Sin t'mbargo, produce una situaci6n t'xplosiva en Ia que no existen 
limitt's para cI tamano dt' la pohlaci(Hl cit' amhos mutualistas. Esto cs t'vidcn
temente irrca!. Otros modclos de mutualismos (v6asc May, 1982) nos condu
ct'n a cspnar que los mutualismos scan mas hien incstahlcs. Pero la mayor 
parte lit' las prut'has ohtcnidas cn las situacioncs llL campo ckmucstran que 
los mutualismos prcst'ntan una c1cvada cstabilidad y resistencia. Es casi st'gu
ro que los modclos fracasan porquc tratan al mutualismo como una imagen 
especular (k la competcncia; los mode1os pcrmiten que en cI mutualismo sc 
rclajcn las Iimitacioncs a que estan somctidas las espccies aislaclas. De hecho, 
es probahle que la mayorfa de los mutualismos no actDen relajando una limi
taci6n, sino elimintindo/a y colocando a otra en Sll lugar. Por ejemplo, cuan
do un cdentcreo gana un endosimbionte fotosintctico, Ia nutrici6n de carbo
no deja de ser una Iimitaci6n para su crccimiento, y probahlcmentc entra en 
jucgo otro recurso limitantc. Una condici6n de este tipo puede muy bien ser 
cstablc. 

1:).1:) Algunos rasgos generales 
de la vida de los mutualistas 

Existen muchos rasgos de Ia biologfa de los mutualistas (particularmentc de 
aquellos quc establecen una cstrecha rclaci6n fisica) que los scparan de 1a ma
yorfa de los otros organismos. Contrastan intensamcnte con aspectos de la bio
log[a de los parasitos y de sus paricntes de vida Iibre. 

1. Los ciclos vitales de los mutualistas son notablemente simples (10 que 
contrasta sobre todo con los ciclos vitales de Ia mayor parte de los parasit6s). 

2. La sexualidad parece queclar sup rim ida en los mutualistas endosimbion
res, especialmenre en comparaci6n can las especies annes parasitas 0 de vida 
Iibre (vease Law & Lewis, 1983). 

3. No existe una fase conspicua de dispersion en los endosimhiontcs. 
Cuanclo se produce la dispersion, los c10s socios suelen ser dispersados jun
tos (como sucede por ejcmplo cuando las reinas j6vencs de las hormigas to
man esporas fUngi cas al trasladarse para fundar una nueva colonia, 0 cuando 
el hongo y el alga se hallan combinados en la unidacl de dispersi6n de nume
rosos Jfquenes). Las esporas de los cuerpos fructffcros de los hongos de mico
rrizas de revestimicnto son una excepci6n a esta regIa general, pero estos 
hongos pueden pasar la mayor parte de sus vidas en un estado de vida libre 
(0 como parasitos). Este contraste entre mutualistas y parasitos es particular
mente intenso: la dispersion domina la dinamica de poblaciones de la mayo
ria de los parasitos. 

4. Parece que en la vida de los organismos murualistas no existe nada com
parable can las epidemias de los parasitos. 4s poblaciones de mutualistas pa" 
recen tener una gran estabilidad en comparaci6n con las de los parasitos. 

5, Dentro de las poblaciones de organism os mutualistas, eI nDmero de en" 
dosimbiontes pur huesped parece ser notablemcnre constante. 

6. Los limites eeol6gicos (y la amplitud del nicho) de los organismos en 
simbiosis mutualista parecen ser generalmente (quiza siempre) mas amplios 
que Ius de las mismas especies cn vida aislada. Tambicn aquf se obscrva un 
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contraste con las simbiosis parJsitas, en las que los limites ecol6gicos del hues
ped se hallan probablemente reducidos por la presencia de los parasitos. 

7. Sorprendentemente, la especificidad de hucspecl es a menudo bastante 
flexible -~ hormigas y nectarios, algas y hongos en los IiquLnes, plantas y po
linizadorcs, etc.: en todos LS(()S casos intervienen parejas de cspecies que pue
den vivir mutualfsticamentc con otras vadas especies, a menudo con muchas 
La cspecificidad estricta no cs 10 hahitual. 

Es includahle que los mutualismos han sido muy descuidados por los 
ec6\ogos - incluso mas que los parasitismos. La arencion se ha ccnrrado, qui· 
zas exageradamLntL, en 1a L'cologia de las relaciollcs compctitiv~lS y de las reb· 
ciones dcpredador-prLsa. Una raz()fl de clio punk ser que mLlchas cit: bs reb· 
ciones mutualistas Lntre los organismos muestran cI caricrcr de «ohservar y 
maravillarse» de Ia historia natural que es despreciauo por los te()ricos. !D.,> 

mutualis!llos conduccn f:lcilmcnte al enfo(jue «de chisJnoffe()) de ]a explicl· 
ci(l[) de 1:1 N:1tL1f:lll"i';i, en el que todo" lo" fen()!lleno,''', son cOllsiclerado.,> CO!ll() 

una piez;l de Lt pnkcci("l[) ("vniuti\':!. 
(;r:1!1 p;lrte de 10 que:-.e ll;\ e.,>(rit(l "(lIne los IlIulu;i!i:-'1II0.,> c.,> ell rcalidad 

un compcndio de anccdotas la estructul"a de ('ste Clpftulo rdkjd I),Jst'.lrlte 
esta verdad. Pero e1 cstudio de los Illlltualismos sc ('nfrenta a uno de los pro
hlem;ls m;is fund:lIl1enrates de Ll ecologl:l. ;Heprcst"Ilull l:!s comunidades de 
organism()s de Lt [\;atura!eza Ul1as rciaciones coevolucionaua" de modo m:is 
() menos cstrech()? ;.Emergen 1:1.'> pf()piedades "11<)lfsti('as,, de las intcracciolles 
(,volutivas? tvlucilos de los ejnllplos citados cn este Clpitulo parccen :Ipoyar 
la idea de que los grllpos de dos () m;is especies tienen tcndenci;\ a quedar 
unidos en asociaciones l1lutuamente hencficiosas que vienen a n:prescntar sis
«'mas dentro de sistemas --- super()rganislllos. h)r <.'1 moment<) allil Jl() sahe
!TIOS c;lsi nada del grauo en que tales Illutllalismos c\'olutivos .'Ie extiendcn, 
qlliz;is en una forma Ill;!S ckbil, para illtegrar las actividacies de las cOlllunida
des en b Naturalcza. iSe trata de ejemplos extrel1lOs de un fcn('HllenO rnuy 
COllllJIl 0 sobrnente de curiosioa(\es extrarl.as de rarezas irnport:lIlte,,( (Ill 

rasgo sugcstivo es que los tllLltualismos dc b..., zonas tempcradas rara vez ...,011 

ohligauos, a difcrencia de 10 que sLlcnle con los de Lis zOlla" tropicales. Es 
posih!e que ia contrihuci(lIl de los rllutu:llismos facultati\'os a b estrLlClUra de 
la comunidad 0 el gremio no se;1 [an rnellospredahic como se habLt ...,upuesto 
(Bristow, dtacl() en May, llJH2) 









ES[J secci6n consta 5610 cie dos capitulos. Amhos tratan unos [emas que, en 
principio, hubieran pod it!o ser estudi~Hlos en capitulo.') antl'riores dLl presen· 
te lihro; pew, en amhos caso~, b dilaci()11 tenia su~ vl'nrajas. En cI capitul() 
14 eX:J.lllinamos, y tr:It:II110S de comrrender, la ganu de cicI()s vittles () «CS(Ll 
tegias vitales» que IlHte~trall I()s org:U1iSIll()S vivos; cn cl capitulo 1') cxamin:t· 
mos, y tr'Jt:ill1os lit:: (omprt::nJer, la g:lI1u de t.:squcnus de ahundancia que IllUcs· 
tran los org:misll1os vivos. As! pucs, ('stos capitulos son, en ci<.:rto senrido. 
s<.:ndos rcs(imcnes de los dos niveks de l:t jerarqui:t ccol{)gic:{ que hcmos cs 
tudiado hasta d rnomento: d capItulo 14 (rata de los organismos aisiados, y 
cl capitulo I') de Lis pohlaciones. 

Los dos capitulos han sido colocatios en csta panc dLllibro porquc nccc 
sitarclllos aplicar 1:1 infornu.ci(m de los c{pitulos prCCedC[HeS con d fin de 
cmendcr los [emas estudiado~ en i;l presente sccci<>n. En cI capItulo 14 dc, 
mostrJrcmos que cI cicio vital de un org"J.nismo pucdl' S('f considerauo a mt:
nudo como un rcflejo del amhienrc ell que vive - peru cste amhiente cst;.i 
formado, cn gran medidJ, por los O[ros I1luchos org:lI1islllOS con los que 1.:11· 
tra en inrcracci(m. Analogamcntl', Ia ahundancia de un organisI1lo l'S, en esen
cia, un n:f1cjo dl' los efcc{()s cOrllhinalios de I:ts Illlmt'rus~{S intcr~lCci()ncs ell 
las que Willa parte. Asf pues, si deseJlllos entl'll<.icr estos cfectos, clcbemos pri
mero llegar a comprcnderios por sc.::r~{rad(). Por consip,uicnte, las p:lrtt.: 1 y 2. 

del lihro pucden ser c()nsidn~{das como una prquraei(lIl necl'saria para I()~ 

capftu!os 14 y I,). 
A pcsar de eSfe razonamieoto, pUl'de: parecer una bstima que la pre~e:ntl..' 

secci6n interrumpa cl flujo apareIHCml'ntc l()gico que: va dcsJc cl indiviLiuo 
hasta 1<1 poblaci()Il, y c1esde 1a intcracci(Hl a Ia comunidad. Pao, mir;indolo 
cle otro modo, podriamos pens:II' que es extr:ulo que est~{ SCI b l1nictl iJ1ll'
rrupci()n de Ia sccucncia. Cada aspe:cto dc la ccologfa s(")I() pllede.'in I.:ntendi 
do totalmcIHt: si st: haec rcfcrcncia :1 todos los til'lll:b JSPl'c[os superioro, 
inkriorcs t' igualt's en la jcrarquia. "or citar s(')lo un l'jel1lplo: al prilleipio tlcl 
libm ilCJ1HlS ilahlado lie !:t .... rcspucsl:Is tic los intiividuo:. :1 Lis corh.lici()lle~, y 
t'st;{S rcspuesl:ls ("()[ls[ituynoll lucgn cl ({"kill tit' rondo p:lra Lt~ illtcLICl·iOilt· ... 
dc los orgallis!llos con (lifOS orgallislllo .... , Y P:{LI la COJlstrucch"Hl dt' LIS corllu 
Ilidadcs de Lt..., qut' tormarl p:lrte Pcn) LI rnpuc . ..,t:1 de lUI orgallhlllo :1 LIS cnll 
dil"iol1l's alllhicrJt;lic~ St' hall:! 111t1uitl.l:1 ~u \'CZ, t'll gr:ul Illctild;l, por Lt prc:.;t'J\· 
cia tit' ()lr()S orgallhlll()S quc illtCf:!('cio[lall ("Oil ('I. Y ptn b l'~trllclllr;l fhit.":1 
y bi()\(lgic:1 tit- Ia cOlllunidad circLJnd:lIltt' Por c()llsigllicnlt'. b t'Structura "k) 
gica" dellihro t'S artifiCial. 11:1 sid{) illlpuota por f/().\()/rus. para m:lynr cnnw· 
didad, s()hrc una cicilcia quc qUl'lLtria Illcjor tk~nit;t Cll form:1 dc liisposici()n 
multidif1lcllsiorul de tellus, con fkchas quc inliicaran las inilucilcias y que 
Iluyeran en tlld:{~ din . .'ccioncs. En t'sta st'cci<'lII tOl1umos algun:{s flcclus que 
V;tn CIl tilrccl"i(')[l Opllcst:t a l:i qut' hClllos . ..,l'gllldo ;1 I() l:trgo dc Lt jcr:lrqufa. 

~()7 I'AHTF -) lNTH01H"CCH'):'\ 





II)'> t''''lut'llIa,> 
de 10'> l'ido .. \ il;lIc .. 
rdlejall II II a'> ITgl.1'> 
illllHlt'~la .. dt'ntro 
tit- 1111:1 .. Iilllita<"iolu'" 

I 

14.1 Introdllccion 

I.:! mayofia de 10.'" IllU",('()S de iJistorb natural nos prcsl'!1utl L1na coleccklll cit' 
organiSl1ltlS adllitos Iludur{)s, CtlillO ~i b varil'dad de la Natur:ill'/.a pudicr:! ~Cl 
cOll1prt'ndida ackcuaLlall1l'llte a partir de estc lll1ico llWllll'nto de la vida dl.' 
cILIa espccie, Pno no l'xi~te un 1l10ll1ento lll1icn caracrcrlstico. each organis-
1110 puclk sn s{\!o fcprcsentldo adeclladal1lelltc mediante Sll cicio vital COil1-

pkto. EI cicio vital, 0 la historia dd cicio vital, de un organisnlo l':-' l'lcSqUl'llLI 
dl'.'ill cn:cimicl1to, ditcrel1ciaci(lll y, cspl'cialml'!Hc, rcproduccit'JIl, a 10 brgo de 
su vida. Los dift-rentes orgal1ismos pasall una fral'{,:i(lIl varbhlc de sus vic!:!s 
ell 1:1 fase de Cfccimil'll!o y dif(:rcllciaci()Il anterior a I:t reproducci(m; la pr() 
pia n:producci()Il pUl'dc sn un acoll!ecimiento linicc) 0 rcpctido; y punic coin
cidir mas () ll1ellOS con l'i final del crccill1ieIHO, () tamhit":n cs posihk <Jut' un 

individuo continllc crccienLio Liurantt' Sll vida reproductora. Tratar de COIll

prender las similitudes y difcrencias de ios ciclos vitales es uno dc ios princi
pales reros con que se ellfrenta I:.i ecologfa mode rna. 

L.leIa cicio vital t's llIlico, pOl' 10 1TIt:1l0S hasta cicrto punto, POI' e\lo, t:n e..:ste 
capitulo conSilkr:llllos ios modos en que los ciclos vitales pueden sa agrupa
dos, ciasificados y cOlllparados, Est:! bllsqunla ell' unus l'squemas gencrales 
tkntro de..: los dclos vitales illlplica decidir prilllefO cu;iks son los modos m:is 
cficacl's dc <iescriilir dicilos dcios, S()lo t"lltonccs podrelllos huscar corrcla
ciolles t'ntiT los rasgos de los cicios vitak's y las caractcristica .... de los hahitats 
en que St' producen l'stos cicios. 'J;tlllhit":11 podellHls prt'guntarnos si lInos ra~
gos particularl's est;in iJabituaime..:ntt' asociados cntre sl por cjelIlpio, ';.l'l1l

piezan a reproducirse ttrdc todos los org:lI1islllos que ticnell Lilla vida l:irga i 

Pero esUs prcguntas dchcll . ..,cr pbntcadas ('11 un contl'xto evoiutivo. LIS prt' 
gunta .... dl'hen Sl'f: ;,clh(' espl'far que 1;1 .... ekcci(ul natural haya favorecicio 1:1 

I )r('senci;1 c< lIljUllU dt' dcterm ill:llh)s rasg< lS de It l.'" cich):-. \'iulcs l i I Lt .... un·dill<) 
aSI( ;.LliJc (,SIKLI!" qtH' 1;\ sellTCi('lll 1l:lturallup Ln'orecido 1:1 :Ij):u'ici('lfl dt' de 
(nmin:ldus r:\\go,,,, l'll dctlTllli!utlo.'" iJ:iiJiut .. ·,1 ;.1 b . ..,ucnli{\o :lSI 1 

I )CS:IHOILI!"t'!1I0.\ lin C()l1jllnto tit' regbs qllt' dc:-.niin l"ll:llldo UIlO'" Ltsgo.., 
deternunalil):-. pUCdl'11 \'t'l":-'l' LI\'(l!"lTilh):-., SillclIllnl",l_:(). l':-' illlP()r\:llltl' . ..,clhLl! 
quc ("sus regLt:-. :\ctt"I:11l delltro til' lHUS limitlciollc:-': b IHlsl'si('m de Ull delL'!" 
lIlinatlo ra:-.g() lkll'iclo viul Jlunk lilllila!" b posihlc g:1I11:1 de :tlgl'lIl (JIm ra:-.go. 
y b l1lorfologi:1 )!,cllCLd dl' WI org:ll1isll1o puede limit:!!" b posihlc g:\I11;\ dl' tu
du., in . .., rasg():-. dl' Sll l'iclo viLlI. Por c()l1siguiellte, In lII:ixil1l() qlle punic h:llTI 
I:i sciL'cci('m l1atuLt\ e .... 1:!\'OrClTr c! cicio \'itil qUl' c~t;i llIejor (no "pcrfectIl1ICIl
Il''') ajustlti<l, de nHllitl gelll'ral, a bs cxige..:ncias 1l1l1l1L'["{)SaS, \'ari:lll:i~; y a menu
do l"ontlictivas del :llllhic!1lc dl' un ()rganisll1() 

Naturalllll'!1Ie, l'I cicl() vit:il de lIll organi.,>mo llO l'", inllllluhle St..' halla fija· 
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cia dentro de unos Ifmites par eI genotipo clel individuo, pero las expericn
cias clel individu() a 10 largo de su vida pucdcn moclificar cste esquema: en 
todo cicio vital existe plasticidad, determinada por el modo con que cl ge
notipo del organismo interacciona can su amhiente. As!, en nuestro interes 
por el significado ecol6gico clc los ciclos vitaks, estudialllos a) los productos 
del proceso evolutivo y b) los modos cn quc eS[os productos intcraccionan 
con el amhieme inmccliato cle los indiviciuos. Ademas, cs posiblc que nccesi
temos considerar () si la interacci6n entre el producto evolutivo y el ambicnte 
acwal tlmbi~n ha t'volucionado. En d cicio vital cle lIna plantl anual, por ejem
plo, podl'llloS cncontrar que fl) cxiste un ntHllero de semilbs por [ruto que 
es caracteristico de Ia cspecie (gcnotipico); b) clicho n(lIn<:ro se reduce en las 
('pOCIS de scqufa (plasticidad); y c) cl grado en que c1 nllll1cro de semillas es 
reducido por la sequla se halla asimismo hajo control genotfpico (algunas t's
pecies reducen el numero de semillas producidas durante la scquia, mientras 
que otras rniucen cl tamano de las st'millas, peru mantienen constante su 
nUfllcro). 

Fs importante subrayar tamhkn que cl estudio de los cicios vitalcs trata 
tfpicamente con valores compararivos, no con valorcs absolutos. Los estudios 
cil' los ciclos vitales no pueden explicar la rad)n de que una lagartija dctermi
nada produzca ocho hucvos, de 10 g de peso cad a uno, tras un perfodo de 
inmadurez que dura sietc meses. Pero sf puedcn Ikgar a cxplicar por qu~ los 
hucvos son mas pcquenos 0 mas grandes que los de otra especie de iagartijas; 
o por que son prot1ucidos tras un perfodo de inmadurez mas hreve 0 mas pro
longado; 0 por qu~ SOI1 producidos ocho huevos de 10 gramos cuando una 
especic afin produce cuatro huevos de 20 gramos. As! pues, cl estudio de los 
ciclos vitales utiliza t~rminos como «mas», «mayor", «mas largo», etc. Incillso 
cuando decimos que un e1cfante es grande, qucremos decir unicamente que 
es grande en comparaci(m con los anima1cs en general. Y si intentamos expli
car por que un defante es grande, 10 mejor que podemos hacer es tratar de 
explicar por que no es mas pequeno (0 aun mayor). 

Finalmcnte, podelllos prcguntar por que se hllscan «esquclllas» 0 «pautasl1. 
Segun Southwood (1977), esta busqueda puede ser considerada como un in
tento de los ec610gos por construir su equivalente de la «Tabla Peri6dica" de 
los qufmicos. Para cl qufmico del siglo XVIII « ... cada hecho tenia que ser des
cubieno por sf solo y recordado de modo aislado)). Al ec61ogo Ie espera un 
destino similar a menos que consiga discernir, aunquc sea a gran des rasgos, 
los esquemas scgun los cuales los organismos viven su vida. 

14.2 Los componentes de los cic10s vita1cs 
y sus beneficios potenciales 

Con eI fin de reconocer los esquemas de los cic10s vitales, cs neccsario prime
ro especificar los diversos componentes de dichos cic10s y reconoccr los bc
neficios que pucden aportar tales componentes. 

14.2.1 Tanlano 

El tamano individual es quizas el aspecto mas evidcnte del cicio vital de un 
organ is mo. Varfa de una unidad taxon6mica a otra, de una poblaci6n a otra 
y de un individuo a otro; y como vimos en c1 capitulo 4, resulta particular
mente variable en los organismos con una construccion modular. Un tamano 

510 CAPiTULO 14 



Figura 14.1 1.:1.'1 
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grande pllede allmcntar la capacidad compctitiv:J dc lIll organismo, 0 incrc
menur Sll cxito como depredador, 0 n:dllcir .'Ill vulncrahilidad a la dcprcda
Ci{)I1. Los organislllos grandcs son :1 l1lenudo tamhien m:is capaccs de maIllc
ncr la constancia de b funci6n corporal a!l(e la variaci()n ambiental (dchi(\o 
a que Sli mel10r cocientc supertkie/volumcn haec que esten mcnos «cxpues
tos» :II amhicntc). Todos es«)s f:Ktores tienden a i[Krement~lr la supnvivencia 
de los organismos de mayor tamailo. Adem:is, los indivi<..iuos mayores de una 
<.ktcrminada especie proclucen a mClludo m:is descendicntes (por <.:jemplo, 
fig. 14.1). Sin <.:mhargo, c\ lam:1I1o punic aumentar algunos ricsgos. Un ;'irhol 
grande {ient' Ill;!S prohahilicladcs de .'In dcrrihado durante Ull huradl1 () de 
.'In alcanzado por un rayo, y ntlllH.'rOSOS cstudios han delllOS{rado que los dc
prnl:tdorcs 1ll11l'str;t1l UIl:! ciert:! prefcn:llcia por las pres:!s de mayor tlllLII10 
(capitulo ()) 

'1()(lo .... [0 ..... ()rg:lllislll()s :IUJllcnt:1Il de tillUI10 con e! nccimielllO t()lio ..... [u .... 

org;lIlislllo ..... son mayores que d zigoto del que proccdcll. l!n tUllarlo dclcrl1li
ludo punk SlT aICIIlI.;I(\O l'mpcl.:ll1do ya COil un gran 1:\[11;11-](), necicndo r;ipi· 
damclllc, Cfccicndo dULlllte largo tielllpo, () con ulla cOlllhin;lci()[1 CU;liqllicr:1 
de csus {res posihililbdcs 

Por olro lado, e! desarrollo cs la difcrcnciaci()fl progresi\"a de Lis partt:s, 
que pcrllli{cn a lIll org;lIlislllo rcalizar distincl"" cos:!" (por ejelllpl{) rcproducir-



ite:copaddad 
y ~('nH:lpaddad 

t~II11:IIJ.O de: la put'sta, 
Illlflle:ro de pue:."ta!'> 
y tamai'io 
de: Ia (k.sce:lldt·n('i;1 

s~) ~n difLrent~s fases cl<.: Sll cicio vila\. En muchos organismos, l'i cr~cimient() 
y l'i cl<.:sarrol1o oClIrren simuitjneamente. Sin embargo, el desarrollo es Ins
tante independiente del crecimicnto en d sentido de que una <ktnminad:l 
Else de desarrollo punic cstar represenlada por divcrsos tamar10s, y un derer
minado tam:U10 puede SLT conscguido por individuos en divLTsas fases de dt> 
sarrol1o. lin desarrollo dpido puede ser bendicioso porqllc conduce a ulla 
dpida inkiad()[l de [a reproducci()n, a duraciones generacionalcs breves Y pOl" 
consiguiente a elevadas tasas de incremento (clpitulo /i). Por otm lado, Ia de
tei1ci()11 del desarrollo (es decir, ellctargo () la diapausa) punic SCI' beneficiosa 
si eI organislllo atraviesa un periolio alul11clltc desfavorablc durante su cicio 
vital (capitulo ')). 

14.2.5 H.cprodun:i()11 

11na gran parte de l:t variaci(m existente entre los ciclos vitaks haec referenda 
a los aspcctos de la rLproducci()Il, y 1a reproducci()Il es pOI' clio cl tCllla cen
tr~11 de cste capitulo. 

0) La duraci(m del perfodo pre-reprodliClivo es utilizada a m~nlld() como 
medida directa de la tas;! de desarrollo pre-reproductivo. An:tlogamcnte, los 
organismos pu~den ser ciasificados de aClierdo con l'i gralio en que retordOfl 
su reproducci6n. Esto presenta la ventaja de poncr de manificsto que muchos 
individuos posponen la reproducci()n hasta mas alb del (amanO 0 la fase en 
que se produce la reproelucci6n en individuos m;is precoces de Ia misma es
pecic. Los beneficios directos de la precocidali (duraci(m generacional breve, 
~tc.) y los hencficios menos obvios del reurdo se estlldian en la secci6n 14.6. 

h) Los organismos pucclcn producir todos sus descendicntes simultanea· 
mente en un tmico acontecimitnto reproductor (semclparidad), 0 hien pue
den producirlos en una serie de acontecimicntos separados durante los cua
les, y despucs de los cualcs, los organismos se mantienen en una condicic)n 
que t~lvorece su supcrvivencia para reproducirsc de nuevo mas tarde (itcro
parida"). 

c) Entre los organismos iter6paros, e1 numero e1e pucsras puecle variaI'. 
Es cvidente que si todos los demas factores permanecen invariahlcs, la fccun
didad aumentara con el nllmero de puestas 

d) La variac ion es obviamente posible en cl ntlmero de dcscendientcs de 
cada pucsta. Si los dcmas factores pcrmanecen invariables, la fecundidad 
aumcntad con el tamano de la pucsta. 

e) Los desccndicntcs individualcs pueden variar e1e tamano, es e1ecir, que 
puedcn variar la cantidad de rccursos asignados a cada uno de elIos por los 
progcnitores. Esta variaci6n puede ser el resultado del abastecimiento dc los 
hucvos con rccursos nutririvos. En este caso, el gasto corre a cargo exclusiva
mente de la madre y es despcrdiciado totalmente a menos que los huevos scan 
fecundados. (Tcngasc ell cucnta que cstc gasto sueie scr rcalizado antes de que 
los huevos sean fccundados, por 10 que puedc tratarse de una inversion arries
gada.) P'~ro la variaci6n puede surgir (ambiCn durante las primcras fases de crc
cimieIlto y desarrollo de los embriones abas~ecidos con rccursos suministra
dos directamente por la madre a traves de la placenta u otra cstructura 
equivalente. Esta es la situaci6n de los seres humanos, los demas mamfferos 
y todJS las plantas can semillas. Los dcscendientes recien emcrgidos 0 recien 
germinados que ticnell un mayor tamano son a menudo mejorcs com pet ido
res en cllanto a la obtenci6n de alimentos y de la resistencia J las (ensio
nes ambientales. Par clio, el numero de descendientes con exito prodllcido 
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a~ignaci6n 

reproducti\"a: medida 
a menudo de modo 
impcrfc(.·to 

por un individuo aumentara a menudo can eI tamafio de los descendicntes. 
f) Finalmente, los cicJos vilales son descritos a menudo en terminos de 

una medida compuesta de la actividad reproductora y conocida como «asig
naci6n reproductiv3» (denominada tambien a menudo «esfuerzo rcproducti
vo»). Es considerada a veces como la eantidad absoluta de recursos asignados 
por un organismo a b. reproducci6n, pero cs mejor dcfinirla como la pro/Jor
ci6n del input uisponible de recursos que es asignaua a la reproducci(m a tu 
largo de un periodo deJinido de tiempo. 

Sin emhargo, la aSignaci6n reproductiva es mucho mas Lkil de elefinir 
que de mcelir. En eI easo ideal se elebcrfa identifiear eI rccurso apropiaelo, 
limitacto, y se debe ria seguir su asignaci6n durante un perfodo ell' tiempo a 
las diversas partes y los elistintos procesos fisiol6gicos de un organismo. En 
la practica, inciuso los estudios mjs serios registran 5610 la asignaci6n de la 
energia (fig. 14.23) () del peso ~cc() (fig, 11.2h) a divCfsas L'structuras en cliver
sas ctapas del cicio vital dL' un organismo ((;arpL'r 8.: Ogden, 1<)70; I-iowanh 

&. \x'iliiams, F)72). Sin embargo, L'I modo m:is habitual de dctcrllllIu[" Ll aSig· 
naci(m rcproducti\·;\ consis[c ("11 cst:lhkcn LIs prop()rciollcs c()mo "\KS() til' 

(bl 

Figura 14.2 (a) Asigruci(m poru:ntu:J.I de calorias :t las 
difcrentes estructuras, a 10 largo dd ciclo vit:tl de b hierha 
:lou;!1 ,\'{'l/eci() I'll/~aris (scgllll Harper & Ogden, 1970) 
(b) Asignaci(')[l POfccrltual de peso seco :1 I:\-... difcrcntes cstruc
tUfas, a 10 largo dd cicio vital de (llel pl:lJ1ta anual, 
Chrvsmahemum seRe/11m (scglll1 Howarth & WUliams, ]()72). 
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clIidado_ .... p:tll"rlU) ..... , 
longcyjdad, dl ... p(~rsi()ll, 
aClIInulad~)n, ClpHJra 
de reclIr .... o ..... 
Y pl·Oh:c<:i(in 

,,-que cs cI valor 
rcproductiyo? 

las g6nadas respecto al peso corpora!», «peso de las semillas prodllcidas en 
n:laci(m con cI pcso de Ia planta)" 0 «\'ollilTlen de la puesta en rclaci()n con 
cI \'olumen corporal". Es evidciHe que estas Illediciones estan Illuy lejos de 
10 ideal, pcro de (Odos mocios pucden scr aproximaciones lltiles cuando sc 
imcnta lll1icamcl1{e comparar Ia .... asignaciones rcproductiv<\s (v0as<: la discu· 
si()Jl <:n Ilart & Begun, I<;H2). 

lii.2.A Los usos del soma 

Pero Ia reproducci()[1 no t:s c1llnic() componente dc un cicio vital. Las carac
tedsticas dc los tejidus somaticos cil..' un organismo pLll..'dcn tene!' tam bien una 
importancia cruci:ti. 

0) Existe una v~lriaci6n considerahle l..'ntrc bs especil..'s, y dc hecho inclu· 
so dentro de las especies, en euanto a ]a eantidad de recursos asignados por 
los padrc:-i al cuidado dl..' SLl progcnic dl..'spucs del nacimiento; a su protecci(m, 
a SLI am~lmantamicnto 0 a Lt hllsqucda de comid~1 par',1 LIs crlas. 

h) La longcvidad (duraci(lI1 Lit: [a vida) no l..'s importante en sf misma, 
pero cicrtamt'llte ptl<xlt: ser importante l..'n I1umerosos casos en los que un 
aumt:nto de la longeviciad conduce a un aUlllento del nlllllcro <.Ie puestas y/o 
a un aumento del perfodo de cuidados paterno!). 

() La dispcrsi(Jn puccie afeetar tanto a la fecundidad como a Ia supervi
venda, y es una parte integral del cicio vital de eual4uier organismo (vcase 
cI capitulo 5). 

d) La acumulaci6n cle encrgia y/o rccursos sed. Ixneficiosa para a4ucllos 
organismos que arraviesan periodos de ahastedmknto irregular 0 reciucicio 
de nutricntes (prohablcmente Ia mayoria de los organismos en algllI1 momcn· 
to dado). Pucde ser utilizada mas tarde en cI metaholismo, cI crecimiento, la 
dcfensa 0 la repro<.lucci()n, y de mocio general para fomentar la supcrvivencia 
y la fecundidad fururas. 

e) Generalmente, los organismos se beneficiaran tamhiCn cie la aSignaci6n . 
de energfa y/o recursos a estructuras 0 actividacies que incrementen su propia 
tasa de captura de recursos 0 que Ics protejan de sus enemigos. La razun de 
ella estriba, naturalmente, en qut: con clio se puede incrementar a su vez cl 
crecimiento, la supervivt:ncia y la fecundidad. 

14.3 Valor reproductivo 

Casi pareee que es esperar demasiada de un tipa cualquiera de llledici6n que 
consiga abarcar muchas de los rasgos de distintos ciclos vita1cs, y hacerlo ade
mas de un modo que sea relevantc para la forma en que acurre la evolucion. 
Y sin embargo, csto es precisamente 10 que consigue el concepto de «valor 
reproductivo» introducido por Fisher (1930). 

La seleccion natural favorece a aquellos individuos que muestran una 
mayor efkacia, es dccir, a aquellos que realizan la contribuci6n proporcional 
mas e1evada al futuro de la poblaci6n a la que pertenecen. Todos los compo
ncntes del cicio vital afectan a esta contribtlci6n, y 10 hacen a traves de la 
fecundidad y la supervivencia. EI valor reproductivo eS una medida de los 
efectos combinados de la fecundidaci y la supervivencia, y que taman tam
bien en consideraci6n la contribuci6n proporcional (no la absoluta) de un 
individuo al futuro <.Ie la poblaci6n. EI valor reproductivo es definido y des
crito en cI rccuadro 14.1. 
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l"I \:IiOf rqlro<iul'lh'o 
dl· ... (Tito lOll p:i!:thr:\ ... 

Recuadro 14.1 Una dcfinici6n formal del valor reproductivo 

EI valor rcproductivo de un individuo de la edad 0 fase x (VR,,) se define cn terminos 
de la eSLadfstica de la labia de vida estudi:tda en eI capitulo 4, Especfficamente' 

,. -

donde m t es Ia Lasa ({(: natalidad del indivieluo ele la fase 0 c1ase de ectad t; Sx_t es Ia 
probabilidad de que d individuo sobrevivid de la fase x ala f:tse t, y por consiguiente 
es igual a 1//(.; (capitulo 4); NI'(') es eI tanuria de la poblaci()n cuando d individuo se 
halla en 13 fase 0 clasc de edad t; y E signifiea «1:1 SLLma ele». 

Para eomprender cst:! ecuaci(m, es mejor separar Vl{.~ en sus dos componentes 

() bien 

valor 
rL'protiul"tiv() 

output 
rcproductivo + 

actual 

valor 
fCpn)c! ll( '\ i v() 

n:sidual 

, -L In/·S,./· 

I .,. I 

/\' /'ix) 

NJ{I) 

EI output reprodul"tivo actual L'S simplemL'fltc Ia 1;1:-..a dc natalidac! del individuo 
cn Sll cstado actual (In,), El I"a/or r£'/)rodIlCfit'() residllal (Williams, II)CJ6) cs 1:1 suma 
dc las «cspcranzas de reprodllcci<'Hl» dL' torias las f;lscs subsiguicntL's. nlodificada en 
cada fase ror d cunbio L'n d nllll1L'fO dL' individu{)s de la poblaci(m (es dccir, modifi
(ada por NT(,./N 1'(1), por I:Js razones dcscritas m;is ahajo). La «cspcranza dc rcprodllc 
ci()[1» para Ia fast' t L'S nil' S~_I' cs d~cir, se trata de Ia lasa de n:ltalidad que d indivi
duo dcberfa alGinzar cn dicha fasc, redudda por la probabiliJad de qut' 10 consiga 

EI valor reprocluccivo com:1 su forma mas simple en los numcrosos cas os en que 
pOI' tlJrmino medin, d tamano de Lt poblaci6n pcrmanccc aproxim:ldamcntc constan 
Cc, cs decir, cuando la pohl:lci()n no muestra una tcndcncia a largo plazo a aument:lr 
o disminuir. En t:Lics GISOS, NT(.\) -= Nr(l) , Y N1"(.,)N1'(1) pllcdc SL'r dcsprcci3do, EI v:.lIor 
feproductivo lIc lin individuo cs cntonces, simpIcmL'ntc, Sll cspcr:mza total de output 
reproductivo (CI1 su clasc dc L'dad ;tctual y CI1 rodas las c1ascs de eJaJ siguicntes) 

Sin cmb:lrgo, cuando 1:\ pohlaci(m ;mITH:nta 0 disminuyc de modo constant!.:, 
!.:stc hL'cilo debL' scr tomado en considL'racit"lI1 Si Ia poblaci6n :tllmcnt:t, cntonn.: .... 
NT(.,/N'/'(/) > I, Y la reproducci6n fulura (l'S dccir, "r~sidual") :tl'l:ldc rd;lIivamcn!<: P()C() 
a VRx (debido a quc 1:1 c()ncrihuci('lIl pro/Ulrciollo/ es baja), Por cl contrario, si ]a po
hlaci()n disminuye, L'ntoIKt's N,( .• /NI'II) > 1, y 1;\ fcprodllccii'm futura pucdL' scr de nds 
valor que la rt'pro(\uCci('Hl ;\c{llal ;\ Cilisa dL' su may()r contrihuci6n propofcional 

Estt: rccuadro mucstra quc cI (Ia/()r r('/)rodUClif'() l'S un tt'rmino COil lIll 
si~llitkad() detalla(\o y especifico. Peru, Ia Iluyoria til' Lis velTs, estos dl'ullcs 
pUl'detl st:r igilorados ..... iemprc quc Sl' recuerLic quc 0) l'1 \'al()r rl'pfollu( . .'ti\"() 

es b suma lid OUlput rcproductivo actllal y ('I valor rcprolluctivo residu:d 
(e:-.. decir, futuro); h) d valor reproductivo residual c()1llhin:t b supcr\'iv('nci:1 
futuLll· ..... pt:r:ld:1 y Lt fel.-"lIndidad rutu("a l· ..... pnada; () e:-..t() se (,(HI:-..igul· lie Uti Ilh)(I() 

que (()llU ell (,()(lsidnaci(lIl Ia ("()Iltrihuci(m prop()rcion:t1 de un inLii\"iduo :1 
Lis gctleraciolles futuras, y d) d valor rl'pro(\ucti\"() CS Ia lll{)tleLi:1 ell quc dehe
ria call'ularse cI valof de un cicio vital en nUllos de Ia selccl'i(')tI natura! U 
cicio viul bvorc.-'l'id() p()r la sekcci(')(l natural de <:tll re h)s existclIll'S ell :iI p()
hlaci,'l1l sed cI que presentl' cI \"aioJ" rcpruducti\"() Inletl (lI;is e!c\'allo (es lIecir, 
;Iqucl para cI que b suma lie los \'alorcs reprodllcli\'()s actual y rcsidual st':l 
m:is clcv~lda). 

LI figura I·f..) IIlltl'stra <:illlodo ell que cI \·:tlor rl'proLiucti\'o cambia con 
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w:ner;d, d v:llo[ 
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prilllcfO y lucgo disrni
I1Uy<: con I:t l'dad, 
(;I) LI plant:! J.nua[ /'/.Jl()X 
drllmnW!ldii (J£vt:rich 
&. Levin, [lJ7lJ) 
(b) Hcrlll)[:IS de Ia ardill:i 
gris (Charlesworth, lYHO, 
scgCm Barblow et aI., 
1970), 

lo~ ddos vit;t1cs ("calcs 
son un c..'ompl"omiso 
de I .. asign;lci6n 
de rccursos 

corrcladoncs Ilegativas 
entre los rasgos 
del cicio vital 

la cdad <:n dos poblaciol1cs dislintas. Es hajo para los individuos j(>vcncs que 
tiCI1CIl pocas probahiliuadcs de sobrl'vivir hasta Ia matiufL'Z rcproducriva, y 
haj() para los individuos vicjos ya que Ia fccundidad 0 la supcrvivt:llcia, () am
has, disminuycn con Ia cdad. Dc (OLIos modos, los dctall<:s dd incn.:mcnto y 
Ia dismillllci6n varfan con las patHas dc natalidad 0 mort~"idad, cspccificas de 
b tdad 0 de la fasc, dc la espcci<: cn cuesti(m. 

14.4 EI compromiso del cicIo vital 

No result;! diffcil ckscrihir a Ull organismo hipotetico que.; pose:! todos los atri
hutos que confiere.;n un ckvaclo valor rcproductivo. Sc rcproducc casi inmc
diatamentc ckspucs de n~lCer; produce gran des pucstas de de.;scendicntcs gran
des y protegidos, a los quc cuida clenonadamentcj se reproduce rcpetidamente.; 
y con frecucncia a 10 largo elc ·llOa viela infinitamente larga; y gana a todos 
SllS compctidorcs, escap~1 a la dcpredaci6n y captura sus presas con facilidad. 
Pero aunque facil de descrihir, este.; organismo resulta dificil de imaginar, sim
plemente porque si dedica todos sus re(ursos a la reproduccion no pucdc de
dicarlos tambiCn (odos a la supuvivcncia; y si proporciona atcntos cuidados 
a sus dC5cendientcs, no pucdc al mismo ticmpo continuar produciendo un 
gran ntimero de estos. En po cas palahras, cI simpk sentido comllll sugicrc que 
cl ('stilo de vida y el cicio vital de un organismo real han de ser un compromi
so de la asignacion de los re(ursos de que dispone. 

14.4.1 Truequcs 

La evidencia de que los ciclos vitalcs son compromisos procede de los ejcm
plos en los que unos individu05 asignan mas recursos de 10 normal a una 
estructura 0 a una actividad y parecen disponer Illego de mcnos recursas para 
otras estructuras 0 actividadcs. Los «trueques» son beneficios procedentes de 
un proceso que son comprados a cxpensas de otro. Las hem bras de la mosca 
de la fruta (Drosophila subobscura), par ejemplo, cuando son sometidas a un 
perfodo de vuelo migratorio estimulado, mue?tran una disminuci6n in mcdia
ta de su fec:undidad suhsiguiente, y luego la fecundidad no vuclve nunca a 
los niveles presentados por los controles no migratorios (fig. 14.4a; Inglcsficld 
& Begon, 1983); las douglasias verdes (Pseudotsuga menziesii) crecen menos 
cuanda au menta el numcro de canas que produccn (fig, 14.4b; Eis et ai., 1965); 
y los rotfferos deprcdadores(Asplanchna brightwelli) muestran una mcnor 
probabilidad de supcrvivencia futura cuamo maS fecllndos son (fig. 14.4c; Snell 
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FigurA 14.4 Trut:4lH':S <:11 1o", 
Lidos de vitI;!. (a) EI vueio 
induciuo reduce 1a fccundidad 
subsiguknt<.: de las hcmhr:.ls de Ja 
mosca de Ia fruta, lJros()phiia 
subolJScura (m;b erron:s cstandar) 
(IngJesfit'ld & Begon, 19H:'l) 
(h) Corn:laci()n n<.:g:ltiva cntn: 
la producci(m de conus y d 
crccimkn{() anual en llna 
poblJci(m dc dougJasias v<':ftk .... , 
Pseudotsup,u meNziesii (Eis 
et at., 196')). (c) Corrc1aci<'lI1 
IH:galiva <.:!ltH.' la ft'cuodidad actual 
y la prohahilidad suhsiguinltl' 

Numeto media de conas por arbor 

de.: supt'rvivt'ncia Lit' 1m. rotif<:ro~ 
c.kpn:Liad(Jf(:s Asplanch,w 
hl"ip,htwdli (Snell & King. It)77) 

& King, 1977). 'I()dn aspt'cto del ckln vital qut' cahrb esperar que ;!UtllL'l1l:1LI 
d valor reprouuctiv() L'S COlllpL'Ilsado pOl' Ull cl.mhio as()ciac.i() que tiL'IlLie a 
fcuucir cI valor rcproLiucrivu. 

POI' clio, los trucqucs ticndcn a gcnc.:rar corrcbciol1c:-, Il<:gativ;ts: Ill:'!," mi
graci6n asociJ.ua a menos reprouucd6n; mas rcproducci()n asociaLla ;t llleIlO.'" 
crecimienlO; y asi sucesiv~lmerHe. Sin emhargo, es bast:ll11c frccucntc quc exis· 
ta una corrclaci()O jJosilil!(l entre uos proccsos apan:rHClllentc altcrnativos 
En la figura 14.5, por cjemplo, los saltamO!l[CS que alc:mzan prilllcro la fase 
aduha son tamhicn los de m;lyor tamano (Wall, 19H5) - pero i:J cxplicaci6n 
es has tame simple. Estos sait:mlOnleS constituyen una jcrarquia competitivJ, 
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Figura 14.5 Difen:ncias 
dd input de n:cursus 
que puec.kn oscun:cer 
posihlcs trucqUl':s: los 
individuos que tknen 
un mayor t~lman.() al 
cmcrger como adultos 
son tambi(:n los primcros 
I.:n I.:merger en los ma
chos y las hcmbr:ls dd 
S:lltliTIOntcs Chorthippus 
hrutlneus, criauos en 
Iaboratorio (segun W:lII, 
19HI) 
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en Ia que los mcjores competidores se desarrollan rapidamentc y alcanzan un 
mayor tamano porquc consumcn grandcs cantidadcs de alimcnto. Los pcorcs 
compctidorcs ohticnen poca com ida y por clio son mas pequenos y maduran 
can mas lentitud. Pero esto no indica una ausencia de compromisos (los in
dividuos hubieran podido ser probablcmente aun m;lyores, pcro can un de
sarrollo mas lento, 0 hien algo mas pequefios, pero can un desarrollo un poco 
mas rapido). Indica simplcmente que muchos trueques son enmascarados p.or 
los efectos de la jerarqufa competitiva_ Par consiguiente, cabe esperar la apari
cion de correlaciones positivas entre los procesos beneficiosos sicmpre que 
los distintos individuos (0 las distintas poblaciones 0 las distintas especies) ob
tengan cantidades sustancialmente diferentes de reClIrsos. 

14.4.2 EI coste de la rcproduccit')f1 

Los ejemplos de las douglasias verdes y los rotfferos de la figura 14.4 muestran 
un aparente «coste de La reproducci6n». La palabra «coste» es utilizada aqui 
de un modo particular para indicar que el individua, al aumentar su asigna
ci6n actual a la reproducci6n, csta probablemente reduciendo su supervivcn
cia y/o su tasa de crecimiento, y par consiguiente esta disminuyendo su po
tencial de reproducci6n para el futuro (es decir, su valor reproductivo resi
dual). Lo mismo indican los datos de la figura 14.6, procedcntes de un cstudio 
a largo plazo sobre el ciervo camun de la isla de Rhum, en Escacia (Clutton
Brock et aI., 1983), La figura compara las hef\1bras quc habian producido ccr
vatillos en la estaci6n anterior y que los habfan alimentado durante todo cI 
verano (ciervas «de Icche,.) con las hembras potencialmente reproductoras, de 
una edad similar, que no habian concebido en la estaci6n anterior 0 que ha
bfan perdido sus crias (ciervas «estcriles»). Las ciervas lactantes presemaban 
un mayor riesgo de mortalidad (fig. 14.6a) y una mcnor esperanza de rcpro
ducci6n futura (fig. 14,6b), EI cstado corporal de las cicrvas de Icc he tras la 
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Figura 14.6 . 1-:1 coste de la n.:producci(m ell las Ilcl1lhras del ciCfVO, Cert'IIS 

elapbus. (a) Las ckrvas de kchc prl'Sl'lltlll lin:! rasa tic mort;llidad superior. ell [otla .... 
las l'll:.idcs, a [;1 de la ... cil'rvas cstcrilcs. (Il) La", ckrv;ls l'st{orill's tiCIlC:[l ulla mayo! 
prohahilidad de n:producirsl' al al'lo siguiclltl' que [;IS ci<:rv:ls J:I<Xllltl'S, 

l'spccialmet1tl' ",j la dcnsidad de pohlaci(m cs <:lL'v:lLia. (Sl}~l-u\ Clutloll-Br()ck 
et a/., Il)H5.) 

rt.'proliucci{-)11 <:/";[ i1len()s hllCIlO que d dt' Ia .... l·inLI:-. l'slt·rile .... Estl' eLl proll.l 
hl('menTt· ('I coste fisiokJ!!,icu de p:lrir y eriar :1 I:t de, ... celldl'I1l'i:l Sl'IlUllitnt.l 
\>;1 ell UIU ft·<..hlcci(')11 del V;il()f rcpfoducti\,u r('sidu:ti 

Los custe:-. de la n:prodliCcit'lIl j1IIClkn ,'>l'r ohsl'r\';uJo .... U)!lIlI:lyor bcili<..bd 
;1(111 ell las pLmt:ls, Las plantas , .... clllc.:·!paf:ls COIllO b dnbler;\ ([)ip,i/(/lfs flur!}/(· 
r('a) Iloreccn clI:lndo alcallz;l1l un tam:1I1o crltil'o a los do:-. 0 m:b :UlO:-' de la 

gCl"lllinaci(')11 Normalmente 1111len:n una \'l'Z han producido las semilLis, ;,in 
t.'mhargo, si b pfodllCcl('m de scmill:ls fracas;! -pOl' ejemplo, si b inllorescell' 
cia es t'iirnillaLi:1 0 daii.ada-, sc ohscrva un nuevo cft.'cimiento a partir de l:t 
rose!a hasaL y b pl:intl t10recc de !1LIt.'\'O :\1 :1110 siguiclllC, ll1omcnto en qUt: 
:'Ill t:lmailo c:-. a n:ccs inclu:'lo mayor. Lo,,, j:lfdillCfOS quc tiellCIl intcrcs cn pro-



.. P u{"-..to 

que 10'" r(·( ur ... o ... 

dl' /l11t_· pllt·tit-n di"'poIH'r 
lo~ organi,1l10 ... 
~Oll limitado" 

Tabla 14.1 Valort;s 
t;stinuLios Li<.: la <.:n<.:rgia 
asign:l<_1:t al Cf<.:cimit;nto y 
la r<.:proLiLLcci(.m t:n las 
hembras rt:productoras 
y no rcproLiuctoras dt: 
Armadillidium uU/Rare. 
Los valofcs <.:xprcsan las 
calorf:ts C{lnsllmida .... 
durant<.: lin cicio compkto 
dt: mud:!. (Scgt.'in Lawlor, 
1976.) 

(.( «Lost(:)) 
de la rt.'produn:i6n c. ..... 
una rl'ducci6n del VRR, 
a 1lll'IHHlo mc.'diada 
por un;! redlln:i(11l 
del «taln.li'to» 

Ia ~dC(:ci<ln natllr.al 
favorct.:c :t los ciclos 
vitale!> con una suma 
mas e1cv.:ut.l del output 
reproductivo actual 
yel VRR 

longar Ia vida tit: las plaIHas hcrhjceas perennes de flor deben climinar las in
Ilorc.:sccncias marchitas, ya que l:stas compiten por unos recursos qw.: pucdcn 
qucdar a disposici(lI1 de una mejor supervivcncia y de una Iloraci(m mas abun
llaIHe duraIHt: cl sigllieIHe ano. 

FI coste de la reprodllcci<'m es un hecho observahle ya que los inciividuos 
tkncn :1 su ciisposici(m tan s()lo una cantillad limitalla llt.' recursos. Esto qucda 
hien patente en cl trahajo de Lawlor (1976) sohrt.' un is()po(\o tcrrcstrt.', la co· 
chinilla de humedad Armadil/idium /luIRtlre. La tahla 14 I muestra que, a pe
sar de un :lUlllento pequeno en la asignaci6n energctica total por parte de la . .., 
hembras rl'productoras, cl decto principal de la reproduccj()I1 estrihaha en 
t/esl'irlr una cantidad considerahle de energlJ desrinada en caso contrario al 
crecimiento. 

Clasc dc tanui'to (9) (en mg) 

Cr<.:cimiL'nto 
R<':Pf(lducci()n 
Pf()(Jucci(lIl total 

lkproLiuctoras 

2 ")-Cjt) ()()-IOO 

10,0 I I ,I) 
1 (),O 2(),''i 

20,0 ;H,; 

No reproductor:ls 

20·')9 60-100 

2'1, I 50,') 

2/i,1 ;0,0 

As!, los individuos que retardan la reproducci6n, 0 que limitan su repro
ducci6n a un nivcl inferior al maximo, creceran tfpicamente con mayor rapi
dez, alcanzaran un tamano superior y dispondran de una mayor cantidacl cie 
rccllrsos para eI mantenimicnto y almaccnamiento. Se puede decir que estos 
reproductorcs limitados ticnen una mayor «inversi6n somatica acumulalla)" 
pew para utilizar menos palabras pollemos pensar simplemcnte que tienen 
un tamana mayor. (Por consiguientL, cl termino «tamanO)) incluye aqui no 
s610 eI tamano en sf) sino tambien las reservas acumuladas, eI cstado corpo
ral, etc.). En este sentido, un aumenta del output reproductor actual conduci
ra probablemente a un tamano mas reducido del que se podria alcanzar en 
caso contrario) 10 que a menudo significara una disminuci6n del valor repro
ductivo residual. Por 10 tamo, cI «costc)) de la reproducci6n actual cs en uhi-
010 termino una disminuci6n del valor reproductivo residual. Y pucsto que 
la sclecci6n natural favorece al cicio vital con un valor reproductivo total dis
ponihle mas elevado (pag. 514)) debe favorecer al cicio vital cle compromiso 
para el cual la suma del output reproductivo actual mas cl valor reproductivo 
residual es mas elevada en todas las fases del cicio vital. Esta es la afirmaci6n 
mas fundamental que se puede hacer sabre la evoluci6n de los ciclos vi tales. 

14.4.3 Conlpromisos y optimos 

La asignaci6n de unos recursos Iimitados no es eI unico compromiso inhcren
tc al cicio vital de un organ is mo. Par ejemp'lo, los animales que disponen de 
grandes 6rganos de acumulaci6n debcn «pagar)) por elias can una mcnor faci
lidad y rapidez de movimientos, y par consiguiente con una probable dismi
nuci6n de su capacidad de evitar a los deprcdadores a de capturar a sus pre
sas (Pond, 1981). Analogamcntc, las plantas que producen frutos grandes y 
numerosos deben pagar por ella ya sea produciendo tam bien estructuras 50-

maticas capaces de sostcncr a los frutos, 0 can una mayor inestabilidad frente 
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Figura 14.7 TamJiio 
de la nidacta y numero de 
polludos supcrvivicmcs 
en d venceio COmL10, APlis 
([PUS Cuanclo el t3mano 
de la nidad3 era incrCITH.:n-
(ado anificialrn<:nte hasta 
CU;lCro polludos, se obsc:r-
vaba lIlla disminuci()n de 
las (rlas que sol1rcvjvlan 
f1:ISt:l ahandonar d nlt\o 
(SeW'ln !'crrins, 19()'L) 
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at viLr1to () las condiciones clilll;lticas violent!.s. En ()tl':lS p:llahras, un ;lumen
to de los beneficios {fac a mClluiJo consigo, de form;! inevilahlc, un aUll1cllto 
de los cos(es; y por clio calK espcrar que la sekcci<'lI1 natural no LiVOfczca 

a un bcndicio bruto m:ixill1o sino a un bencficio bruto ()ptimo, dl' COll1pro
miso, que maximiu' d bencficiu Jlelo (bc!lcficio IllCIlOS costcs). As!, cabc es
perar que los ()fganos dt' acumuiaci()11 dc un animal no ll1:1ximicen Sll capaci
dad total de almau.:namiel1to, sino Ja dikrencia <.:ntre los hcneficios del alnl3-
ccnall1iento y los costes de mantener y transportar t'st{)S ()rganos agrandados. 

Se puede aplicar un argumcnto simibr al nllll1ero de huevos producidos 
por un ave en una PUl'st:l. Estt' nUIllLro cstJr:l sujcto a las fuerzas dd compro
miso de 1:1 asignacion de recursos (pOf cjcmplo, una pucsta mas nUlTIcrosa dc
jad al ave con menor n:cursos para cvitar ~I los ticprcdadorcs, para pnncr huc
\'os en d futuro, Uc.). PefO c\ t;lInaiio til' Ia pucsta sc hallad afcct~ldo [~l[llhiCn 
con ffecuellcia por c\ hccho de que cuailtos mas polludos teng:! Ia nidada, 
lTI~b dWeil sera alimcntarlos a tolios J(kCllatiamcntc. Perrins (l~64), por ejcm
plo, manipul() cI tamarlo de Ia pllCSt~1 uc los vl'ncej{)s COIllUlles (ApIlS ClfJllS) 

Dese;!ha saher si un tam:lt)o de la plIesla supnior :II nllllll'fO normal de dos 
o tn..'s hllcvos ks proporcionarla a CS[;IS aVes un alllllcnto del helleficio ncto. 
Pcro IlO era aSI (fig. 1·1.7). CU;I!1Lio se ~Hladia un clIano polluelo al ni<.io ell cl 
JllOlllellto de b cclosi<'lIl Lie los huevos, Ia sllpcrvivencia de foctos los polluc· 
los del nido quedah;l rcdul·ida, asi como tl[llili2n el m·II11l.'["() de los que sohrc 
\·ivi:!n hasta t'I IllOIllCIlto Lie ah;I[ILionar cl nitio (l.'S dccir, disminub eIIllIIlH_T{) 
Lie dcscendiclllcS). P,lreCl.' cvidclHe que los Vl.'IKcjos C()llHlileS no pueticn ali· 
llll'n(ar adecuadalllcl1tl.' a l"l1:t[fO polluelos. As! plll."~, la sell.'cci()tl natural h~l 

L!vo["n·itio ;lparel1tellKlltt';1 lI1l t;t1ll~1I1o (")ptilll(), de C(lllll)["()llliso, de Ja niLi;lli;!. 
que nLIXilllil.;1 10.'> hClldkiil.\ Ill·toS (no cl [ll'lllll'rO toLt! de ni;l.'> sino elmlllll'["() 
lk cri;l~ sllpl."l"vi\'i(,lltl"~) 

L()~ rel"lIr. .... ()S cuya ;1 ..... igIUCI('lll influyc soilre el \';tl()1 reprodllcti\·() del organi.., 
1111) \"arb de Ull C;l~() ;1 ()irtl. LIS Ill."l"l.'~id;ldc~ fi~i()kl)!,iL"a.'" de Ll l·Ol1stfllCci(')[l 

de los distinto ..... (H).!,allo .... no soil igualc ..... _. b ;tIHer,l Lil· ulla nor cOlltielle una 
propo["l.·it'lIl de N, P, K Y C dis[inti a b tic till pistil(). Pcro en b pdctic<I, con 
elfin de Ltcilitar Lt CIHllp;traci{lll, los ("(l .... tC .... l'll H'CU .... .,(),'> .,>e sliclen exprt'sar ell 
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10 ... h;ihil;lt~ debell S(:r 
cOlisidtOr;l(lo .. (it-s(k 
(:1 PUllto tit' "isla 
dd org;lni .. mo 

io .. ldbltals pueden ser 
(,(Hlstantes, cstacionale-", 
imprcdeciblcs 
() cfimcros ... 

tcrminos de cnergfa. Pero la justifictci6n dt." clio sudt." ser algo cohar<.k: 111<:

dir 130 ent."rgfa cs tccnicmlentc mucho m:ls Lieil que Illedir 1;1 l11:1yoria dt." los 
otros rccursos. 

Sin embargo, existen algunos casos claros en los qut." un detcrminado ft."
curso plI(xk ser idcntificado CoIllO crucial. EI Cft."cimief1(o y I:i rq)rodu("ci(')!l 
del alec, por t."jt."mplo, pucdcn verst." limitados por 1:1 cantidad dt." sodio que 
t."1 animal pllt."<.k obtcncr durantt." Ia lHt."ve t."staci()[l de pastoreo aClI:ltico (Bot· 
kin et al., 197)). Por dlo, su cicio vital se hall;ld prohahkmcllIe influido por 
1<1 asignaci6n ()ptima dd sodio t:ntrt." cl progt."Ilitor y Sll tksct."ndencia y t."ntre 
las diversas actividades que conSUIllen sodio (llarpcr, 1977). Afortunadamt:n 
tt.", la hllsqueda de los csquemas de los ciclos vitalcs y .'IllS dcterminados put:
de realizarsc gencralmente ;ldmi[it:ndo que..- los organismos rcparten unos «rc
cursos limitados», PLfO sin t."specificar cU:llcs son t."stos rt."cursos, 

14.5 Los habitats y su clasificaci6n 

EI cicio vital exacto favoreciclo por la selecci6n natural <.kpende del habitat 
del organismo en cuesti6n. Por consiguientc, cI habitat desempcnJ un p~lpd 
crucial en el molckado de los ciclos vitalcs. Pero c1 habitat de cada organ is
mo, al igual qlle su cicio vital, es unico. Por consiguicntt.", si se desea estahlc
cer un esquema que relacione los habitats con los ciclos vitaics, es necesario 
c1asificar a los habitats en unos terminos apropiados. Ademas, estos tcrminos 
deben ser descritos y clasificados desdc cI punto de vista del organismo en 
cuesti6n. Por ejemplo, la prohabilidad de que una planta anual encuentre 0 

no lin invierno muy frfo 0 un veraoo muy clauroso ~l 10 largo de Sll vida, rc
sulta difkil de predecir, ya que esta planta vive un solo ano. Pcro cl numero 
de veranos frescos, moderados 'y calurosos que experimentara un arbol de vida 
Iarga es mllcho mas tacil de predecir. Analogamente, un bosquecillo puede 
ser un habitat heterogeneo para un escarahajo que ataque a las poblaciones 
de Midos, un habitat homogcneo para un roedor qut." recoge en el suelo las 
semillas de los arboles, y parte de un habitat heterogcneo para un gran buitre 
depredador cuyo territorio de caza abarca un area mucho mas extensa. por 
consiguiente, el tipo de habitat es algo que se reficre al tipo de organismo que 
10 hahita. Asf pues, csobre que base podemos 0 debemos intentar la c1asifica
ci6n de los habitats? 

14_5_1 Habitats clasificados en cl tiempo y cl cspacio 

Una c1asiflcacion generalizada de los habitats es la sugerida por Southwood 
(1977), quicn considera los modos en que los habitats varfan en el tiempo y 
el espacio. En eI tiempo, y desde el punto de vista del organismo, un habitat 
puede ser constante (en cuyo easo las condiciones permanecen favorables a 
desfavorables de modo indefinido); puede ser predeciblemente estacional (en 
cuyo easo existe una alternancia regular de perfodos favorables y desfavora
bles); puede ser imprededble (en cuyo easo ~os perfodos favorables, de dura
ci6n variable, estan separados por perfodos desfavorables, igualmente varia
bles); 0 puede ser eJimero (en cuyo caso existe un perfodo favorable de 
duraci6n predeciblemente carta, seguido por un perfodo desfavorable de du
raci6n indefinida). 

En eI espada, un habitat puede ser continuo (e1 area favorable es mas ex
tensa que la que puc de cubrir el organismo incluso utilizando mecanismos 

522 CAPITULO 14 



, 
l 

... continuo, en mosaico 
o aislado 

io .... h:ihit:ih plinit-n ... ,:1' 
da_ ... ificadll~ )lor lo~ 
<:ft:Lto~ lI .. ·' "t:lIn;II-10" 

~ohr<: (:1 VRH .. 

.•. ;1IJ1H(tH· ... • .. 1:1 

cla_ .. ifiL:lch'Jll 
t·~ ('(lIllp;tr;ltiv;[ 

de dispersi6n especializados); puede ser en mosaico (las areas favorables y 
desfavorables estan cntremezciadas, pero el organismo puede facilmente dis
persarsc de un area favorable a OHa); 0 puede ser ais/ado (un area favorable 
Iimitada, demasiado alejada de las otras areas favorablcs para que e1 orga
nismo pueda dispersarse entre ellas, excepto en raras ocasiones y por ca
sualidad). 

Estas ciasificaciones de los habitats en el cspacio Y cl ticmpo pucden ser 
combinadas para producir doce tipos de habitats, de los cuales diez pueden 
sustentar a organismos vivos. Los dos tipos de habitats que, por razones oh
vias, es muy poco probable que puedan contencr vida son los hjhitats conti
nuos effmeros y los habitats aislados efimcros. 

14-.5.2 II:lbitat~ cbsificad()~ por ~us ct"ectos dt.·mogr:ific()~ 

lln modo alternativo, 0 mcjor dicho cOlllpkment:lrio, ck c1asificar los h;ihi 
lats consisle en centrar b atellci(){l .'>ohre Ins cfectos del «(:ullail()) del organis 
1110 (utilizado como (crmino ahreviado, al igual ljuc en la pag. ')20) sohre [a 

supervivencia y la fecundidad futura, es decir, sobre cl valor reprodllctivl) 
residual (VRR) (Begon, I')Wi) 

Sc pllcden reconocer divcrsos tipos distintos de h:ihitats. 
I. Hjhitats con lanUUlO henelicios() ell los quc, para los individuos esta

hkcidos, d valor reproductivo rcsidual allmenta r:ipidamentc con d tamano 
del incliviciuo (fig. }li.H:I). Existc aqui un coste significativo de ]a reproduc· 
ci6n, ya quc ]a reproducci6n actual conducc a un tamano mas reuucido quc 
el tamano posihk, 10 que a Sll vez conduce a lIna reducci6n del valor repro
ductivo residual 

2. Habitats con lanwizo neulro () cOIllaJnail() J,eljlldicial, en los quc, ror 
c1 contrario, c1 valor reproductivo residual del individuo cstahkcido se vt: poco 
afcctado 0 disminuye con d tamaflO (fig. l4.Ha). Por consiguieilte, cl coste de 
la reproducci()I1 es aqu! despreciablc. 

j. Hjhitats con tamaiio hene/icioso de /a descendencia, cn los que, para 
fa ciescenriencia, cl valor n:productivo ;IUll1enta dpidamentc con cl tam:1I10 
de I:t desn:ndencia (fig. l4.Hh). (Para los indiviciuos pre-n.:productivos, el va
lor reproductivo es iguJI :II valor reproductivo residual.) 

4. Ibhitats con tamaizo nt'utro de ia desc('1f(/encia () con [1If}Wl10 perju
dicia/ de /a ciescelldencia (fig. 14.Hh). 

As! pues, una pohlaci(Jn cualquiera experiment:! un h;'lhit:lt que es hene
ficioso para cl talll:ulo 0 neutro (0 perjudicial) para c[ tam:1I1o, pero que cs 
ai mism() (iempo hendicioso para c1 tanuilo de ]a dcscendencia () neutro (0 

perjudicial) para cl tlIll:1I1() de Ia descendellcia. Por [0 tanto, estos !l:ihit:lts puc
den SCI' cornhin:ld()s en cilatro tipos (fig. I,U'k), Sin embargo, <:l punto m:i:--. 
i:llP()rt:lIlte de esl:1 (l:isificl(i(')f1 de I()s Iljhit:lts es qui/j ...... C{)Ill() .... tLlTde elL ()tn) .... 
Illuchos aspccto:-. del estudio de los cicio ..... vitalc:-., el hl"Cho de qlle sc tLtC! dt' 
una clasificaci(')ll COIIL]l:lf:ttiva l:n hjhiut sl'do punk sn dcsnito COIllO hem' 
ficioso para eJ t:Ull:II-]O ell rd{lcf()n con :t1gllll otf() h:ihiul que c ..... UJlllP:ILttiv.i 
mcnte, !1t:utro para d t:1!1l:1I10. EI prop(')sito de l:t c[;l. .... ificICi(Hlcstrih:It'1l COfl] 

p:lrar entre sl los bjhitlt .... , Ill:b que en dcsnihirlos en t(·rlllino .... ;Li1:-.ollLt().'" Pno 
esto no reduce, dc ninguna manna, Lt imporl:l!lci:1 dc e.'>t:1 d:lSit'ic:lCi('Hl p:tf:L 

!1t1estra bllsqucda de 10. .... esquelll:ls de los cid{)~ \·it:llc.., 
"El!nhicn es muy importante tcnn cn ulellta que un 1J:'lhit:tt punic pcrte

necer :Iun tipo determinado por divers:I .... r:l!.olles <.ltfcrelltes, Los h:ihit:lts son 
]lrohahlcmentc hencficios()s p:lf:l cl tamarl() por (\os r:IZO!lCS principalcs, En 
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Figura 14.8 Clasificaci6n demogdfica de los habitats. (a) Los habitats de los 
indiviliuos cstablccidos (cn contraposici6n a los c1escendientes recientemente 
proliucidos) pueden ser rdativamente beneficiosos para cI tamano (el valor 
repruductivo residual aumenta intensamentc con cl "tamano~) a bien relativamente 
ncutros/perjudiciales para cl tamano. (b) Los habitats de la descendencia 
rccicntcmt:nte producida puedcn ser relativamente beneficiosos para e1 (amano 
de la desccndencia 0 bkn rel:ttivamente ncutrds/dcspreciables/perjudicia!es para 
cl tamano de la descendl'ncia. (c) Combinando estos dus pares cumrastantes, 
cl habitat de un organismo a 10 largo de toda su vida puede ser de cuatro tipos 
b:isicos, denominados arbitrariamente (i)-(iv) en la figura. 
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diven,as razoncs 

primer lugar, un gran tamano sera ventajoso cuanda existe una cornpl'tl'ncia 
intensa entre los individuos cstahlt:cidos, 0 sea cuando s()lo sobrcviven y sc 
reproducen los mejorcs competidores, los "de mayor tamano», Los machos 
del ciervo comllO, de los cllales s()io los mejores compcticlorcs pod ran po
seer un harcn de hembras, constituYl'n un blKn l'jemplo de clio. Por otro lado, 
cl tamano granck resultar:t tam bien v('ntajoso .<-,icmprc quc I()s adultos peql1c-
110S scan particularmentc susccptiblt:s ante Ulla fuente importalltc de l1lortali
clad por clcprcciaci(lI1 () inclucida ahi6ticamentc. Los Illcjilloncs grancles, por 
ejemplo, pucclen rcsistir a b deprcclacit')I1 por parte de lo:'"! cangrejos y to:'"! 
patos cider, 

Existen probahlt:mcnte tres razones princirales cit: que los hahitats scall 
neutros () perjudici:.tks para cJ tam:1I1o, En primer lugar, una gran parte de la 
mortalidad puede ser indiscriminada c incvit:lhlt:, indepenclicntementc dcl ta
marlo, P()r ejclllplo, cllando las ch:lrcls tcmporalt:s sc seem, l:I rluyorfa dc los 
inclivicluos IllULTell, independiclltclTlnltC dc ,"'1I invcr...,i(')11 previa ell el ,"'()IlL! 
En segundo lllgar, Lt . .., cOlldicioIll'S plIl'licn sn tan henign:ls y Clrcntcs de COIll 
petcllcia p:ILI !o,.., individuo:-. c:-.[ahln ilios que [oLlo . .., clio,.., preseiltell UJI:ll'lc\';I
d:l prohabilidad de :'"!o\lrcvivir y un ;llto output rl'pr{)duc[or, inLlepl'ndictltc" 
mente de Sll inversi('lIl previ:l ell cl s()ma (cs decir, "el UmatlO no import:!" 
tampol"() en esle ClSO), Es(o e,'" dlido, pOl' 10 IllCI'j()," tl'lllpofalmente, para 1o,,, 
primcros coionizadores que Ilcgan a un Iluevo hailiLIl. Y finalmente, un h:lhi
tal puetic scr pcrjlldicial para cI tamai10 silllpklllenlc porque presentl imp()r 
[antes fuelltes de l1lortalidad a Ia . .., que son espcci:llmclHe propcns()s lo:'"! indi
viciuos de Illayor [amall(l, Por ejelllplo, cn cl Amazonas, LIs aves depred:tdor:ls 
caplLJ["an prdcrentcm<:nre sus pr<:sas <:ntre los indiviciuos c.k mayor tal1l:u1o 
c.il' cicrras eSIKcies dc peel's ciprinod(nuidos. 

Son vjlidos llI'j()S cOlllemarios an:ilogos para los hjhitats hCl1cficiosos P;ILI 
cI tun:ulo de la desccndl'ncia, para los neutros para d tlll1anO c.it.' b desct.'ll
delleia y para los pcrjudiciak,.., para ei tal1l:1I10 de b dcscend<:ncia 

14.6 Scmc1paridad 0 itcroparidad; 
prccocidad 0 rctraso 

Arlllados COil l'stl eiasifieaci()11 dC1l1ogr:ifica de los h;ihitars, podelllos l'IllIK" 
Z:lr:t husclr UIlOS esqul'lll:lS prl'gunt:lIldonos clI:!1 pUl'dc scr I:t difcrclleia exis· 
rentc entre los h:ihit:lts que favoreccn la serlleirariclad y los que bvorecl'n [;1 
iterop:trid:td, y prl'gllnt:indonos cu:indo plIl'de Vl'rse f:t\'orl'cid:t b fcprot\uc· 
ci(\n rl'iatiV:lIllClltc prn.'oz 0 rciativamcntc rctardada, Considercillos los nu· 
tro organis1llos ilipott'ticos de 1;1 figura l'I.(). \liven ell lIll h:ihitat que cs nell 
tm para cl l:11l1:1110, Fxistc till 100 'x, dc slllK'rvivcllci;1 illH,[lui para todos 
(inliepenliielltcllll'lltl' Liel t;lI11a(lo), Y ilO .'>c O]).'>l·f\·;1 ningllll incrclllcnto de Lt 
fccullllilbd suhsiglliclltc' :1 CllI:-.:1 dclillayor t;tIlUI10 quc surge c.k l:t limiLl<..'i('lIl 
rcprol!ut'tiY:l, lk In . .., Cll:l!["() org;ulIsrll()S, 1.'1 prillll"f() l'S pre('()1. y ,<;l'IlH."·lp;lr() 
:-'1.' Iqn()ducc ;ti t :Ij)() dl' lIll ;II-I(), POIll" lItU illycr...,i(·J1\ 11I:'IXilll:l ClI SlI:-' lrc.., des 
cClldicllteS, pno Il11WrC El segundo e.'" prc( ()1. pn() itcf'(')p:lr(); ,..,c· reproducl' 
:til':lho de un ;Ul(), y l';I(\;t ;t11() a partir de eIlt()lll'eS, pero ill\'icrto en Sll propio 
nccilllicllto llitcri()r y producc un l'Ulic() c.il.'scclldicllle al a(lO, EI tcrccr org:l' 
IlislllO cs :-.elIlclp:lro, per() retr:lS;1 Sll repr()Liucd(')J} h:l...,t;1 cl scgundo ;l!l(); pro· 
ducl.' l'ntoll<.'es trcs dC,..,l"l'lIdientc.'" y III lll.' rc. Finallllel1te, el CU;lrt() ()rganisillo 
es iten')p:lro y ret rasa Sll reproducci(-lIl inicial IU,..,t;1 Sll segundo ;tllO de vida; 
:1 partir dc elltonn's, produce un dcscendicnte cada ;1(10 

1)(' b rigur:l \" t) sc dcduce Licilillentc que ell 1o,,,, h:ihit:tts neutros p:lr:t cl 
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Figura 14.9 Cuatro tipos de organismos cn un hahitat neutro para eI tamano. 
Exisre un 100 % de supervivencia invernal para wdos cUos; un 100 % de supervivencia 
esrival de (Odos los adultos iter6paros establecidos; los adultos semt-lparos produccn 
[res descendicntcs y mueren; los adultos itcr6paros producen un descendicnte y 
sobreviven. Los sfmbolos • y () hacen rcferencia a los individuos para los que se 
sigue eI paso a [raves de una 0 mas generaciones. En este tipo de habitat sc haJlan 
favorccidas la prccocidad y la semclparidad (es decir, conducen a 1a producci6n de un 
mayor numcro de c1escendientes) ya que los individuos no pagan ningllO coste 
por la reproducci6n. 
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la precocidad 
y la semelparidad 
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en los habitats neutros 
para el tamaiio 

tamano, la prccocidad es mucho mas favorable que cI retraso, y la semelpari
dad cs mucho mas beneficiosa que la iteroparidad. Los individuos precoces 
tienen una duraci6n gcncracional mas breve, y su tasa de crccimiento demo
grafico es por consiguiente mayor. Los individuos semclparos, pucsto que rea
lizan una gran inversi6n en la rcproduccion, poseen una tasa basica de repro
ducci6n mas elevada (capftulo 4). Sin embargo, la prccocidad y la semclparidad 
s610 se hallan favorecidas porquc los organismos retarciados c itcr6paros no 
expcrimentan un aumento de Sli valor reproductiv() residual como consecucn
cia de sulimitaci6n reprociuc£iva (es decir, los individliOS precoCt:s y scmclpa
ros pagan un coste clcspreciablc por su reproclucci6n), 

En camhio, la figura 14.10 Hustra un habitat hencficioso para cl tamano 
En 1;1 Figura 14.1030, por ejemplo, sc comparan inciiviciuos precoces scmclpa· 
ros e individuos rctarclados semeIparos. Pero en cste C:lSO, y debido a su ma
yor lammlo, los individuos rcrardauos prolillccn dic!. (no trc~) dcsCt:ndiLntc~ 
cLiando sc rcproducL'Il Es un dcsccndicmc !Ntis quc t'1 nlullcro producido en 

dos gCIlcracioncs ror los organismos precoccs C) x.) (), Y pOl' cOllsiguicn
te el rcurdu se vcrLI Livorccido pOl' b SL'icCCj("lll lutllLlL I)L' modo ,..,imibr, 
en b figura lii.IOh, se comparan los organislllOs prcc()ce:-. SClllCip;lros y pre-
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t-igura 14.10 Tlp(J~ dt: org:tnhmo:-. ,"llIlll:lrc:-. :I 1o" dL" Lt Ilgur.1 1·l. l
), pClll L"II 

un h:ibit;1t IK·[lL·flci()~() par:1 d tam;l(Ul (a) EI fctr;L"() rL"p['()du .... t'\'1l l'lllHllice a IIIl 
increllle:nt() del t:lrll:lll() qut: aUIlK'nta [Hltablt:mente LI fecundidad, F:-. bvorL"ci~l<l 
d re:tras{) Ill:is que: la prcL'ociliad, (ill 1.:1 limit;lCil')[1 fL"prmlucti\'a de L! lIt:ropa.fH.iJd 
conduce a un innL'mL"nto dd l:lrll:Ulo que: :IUlllen(;l llufcadalllerHl' 1.1 SUIx-fvlvencl:1 
invcrnal. ~t: haiL! bvorL"cida l;t IIl"fOparidad nd" l[ltL" 1.1 '-,vl1lclparid:ld 
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coces itcr<'>paros. Pero ell este C:lSO las condiciones invcrnaks son duras, y micn
(CIS que los padres iter(Jparos mucstran una sLipervivencia del 100 'X) (dehido 
a su gran tamano), los individuos pequcnos, semclparos, (ienen una supervi
v<.:ncia de lltlicamentc d.l') 'X), 'Eli como muestra la figura, los individu()s ite" 
n')paros dejan mas dcscelldicntcs para las gencraciol1cs fllturas, y por consi
guiclHc se H:rian favofccidos por [a sdccci()I1 natural. 

As[ plies, ell I()s h;'lhitats hencficiosos para d r:l III a r1(), d rctardo y b itcro
pariLbd dehcrian condueir a un incremento dd tam~lI1(), quc a su vez condu
cida a unos :IUlllentos dd Vi{H mayores que [as disminuciones cOllsiguientes 
del outpul actual. Por [0 (anto, cI rcurdo y Ia iteroparidad deherlan conferir 
un valor reproductivo total m,is elcvado que la precocidad y la semdparidad, 
y deherfan scr favorecidos por [a sclccck>n natural. 

En camhio, en los habitats ncutros y perjuciiciales para cI tamar1o, eI retar
do y la iwroparidacl conducen de nuevo a un incremento del tamano, pero 
confieren aumentos dcspreciablcs, 0 incJuso disminucioncs, del VH.H.. Por con
sigulcnte, Ia precocidacl y la scmelparidad dehcrfan hallarse favorccidas. Sin 
emhargo, Ia pr<.:cocidad y Ia scmdparidad son a su vez facetas de un cicio 
vital ace rca de las clIales eI organismo debe conseguir un compromiso, Un 
organismo sernCiparo desarrolla todos sus descendientcs simultancamentc y 
no !ibna a ninguno hastl que los libera a todos. Si los produjera y liherara 
de uno en uno, podrfa producir mas pronto ~d primero, En o(ras palahras, los 
organismos semCiparos deben «pagar» SLi scmdparidad con un cleno gradn 
de retardo n.:productivo. As!, los habitats neutros para cI tamano tcndcr~in a 
favorecer 1a semelparidad () hien Ia iteropariuad altamell(e precoz. 

La tierra cultivable eS un buen ejemplo de un habitat que es ncutro para 
cI tamano porque Ia mortalidad de los adultos es indiscriminada: cs aracla cada 
ano, y las plantas estahlccidas son matadas independientementc de .'ill tama
no. La flora caracterlstica de malas hierbas e.'ita formada por plantas anuales 
precoces y semclparas (junto con algunas plantas perennes itcr6paras para las 
que cI trahajo de la tierra no resulta Ictal), 

14.7 Asignaci6n reproductiva 
y e1 coste de la reprodllcci6n 

Hemos dicho ya en Ia pagina 523 que b asignaci6n reproductiva lIeva un sig
nificativo coste reproductivo en los habitats bencficiosos para cI (amano, pero 
no en los habitats neutros para el tamano. Por consiguiente, y simplemente 
por analogia con la secci6n anterior, podemos lIegar a la conclusi6n de que 
la Iimitaci6n reproductiva de una asignaci6n reproductiva baja debe ria estar 
favorecicla en los habicats neutros 0 perjudiciales para eI tamano. 

Esto puecle scr observado, par cjemplo, en un estudio sabre diversos «bio
tiposJJ en tres poblaciones del diellte de le6n, Taraxacum officinale (Gadgil 
& Sol brig, 1972; Solbrig & Simpson, 1974, 1977). Las poblaciones de dientc 
de 1c6n estahan compucstas por lin cieno nllmero de clones distintos que 
pod Ian scr identificados por e1ectroforesis ; se encontr6 que estos clones per
tenecian a uno de cuatro biotipos (A-D). Los rabitats de las poblaciones varia
ban entre un sendero (habitat en cI que la monalidad de los aclultos era mas 
indiscriminada) y un pasto viejo, estable (habitat con lIna mayor competencia 
entre los adultos, y par consiguieme beneficioso para el tamano); la tercera 
localizaci6n era intermedia entre las otras dos. De acuerdo can las prediccio
nes, eI biotipo que predominaba en el sendero (A) realizaba la asignaci6n re
productiva mas elevada, mientras que el hiotipo que predominaha en cI pasta 
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Figura 14.11 (a) Distrihuci(m til' cualm biotipos (A-D) de! dkntc: <-it' Ie/H) ItlmXacum 
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(es Jecir, ha~li(ats que osciian entre rdativamcnte neutros para d tam:l.t10 y rclativa 
mente bendlClosns para d. tamano). (b) Asignaciones rcprodunivas (AR) lIl' los 
tllkrentes hioup()s con (ilkrentl's localidades de origen; st: ohscrva c:! tamano, tienc 
lIIU AI{ felativarm:ntl' l'kv,\da, y asi sucl'sivaml'ntc. (Sc.:glHl Solbrig & SiJl)r~oll, ilJ7'i.) 
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viejo (D) realizaba la aSignaci6n reprn<.iuctiva mas haja (fig. 14.11). Los hioti· 
pos Bye cran intcrmcdios en cllanto a su localizaci()n y a su asignJck>n 
reprodllctiva. 

EI coste de la reproducci(m puede ser tambien bajo (0 incluso oulo) cuan
do los organismos expcrimcntan un~1 supcrabundancia de rccursos. Taks or
ganismos ocupan cvidentcmclHe un habitat rdativamcntc neutro para d ta
maiio (por cuanto cl habitat cs indiscriminadamente henigno), y cahe espcrar 
que prescnten una asignaci6n reprocluctiva rclativamente imponante. Esto 
podrfa explicar porquc las solitarias y oteos endoparasitos, que viven inmer
sos en nutrientcs, poseen aparentemente unas aSignaciol1es reprodllctivas muy 
altas, peru unos costes rcproductivos bajos (Calow, IYH1). 

Sin embargo, los argumentos sobre Ia asignaci()n rcprodllctiva y ('I COSte 
de Ia rcproducci6n se han has ado hasta cl 1ll0lllcnto tan s()lo en la asignaci(lIl 
de rccursos, y han ignorado cl hecho de que Ia reprodllcci()n cxtrafla a veCes 
unos (lriesgos)) distintos a Ia simple utilizaci{m de recursos. POI' cjemplo, los 
individuos en pfoceso de rcproducci6n puedcn St'f m:is vlIlm.'rahks a la lit.'
prt.'uaci6n 0 mt.'nos eficaco en la oiJtt.'IKi('m dt.' aliIlK'!HO dehido :II :IUIlll"Il{O 
dLi volumen y d peso de SliS (-)rgan()~ reproductiv()s FI1 talcs CI~()S, I()s ('()ste~ 
adicionales :lument:1Il con b aSignaci(-m fcproducliv;l, Y Ia~ dev;ld;ls ;lsign;[· 
t.:iolles ejt'fccdn Ull deCl() IlllLch() pe()!" ~t)hre <.:1 valor !"CprodlH.:ti\·o residual 
del que ejercerian L'i1 ouo cas(). POI' c()llsiguientc, podelllos espeLlr que b 
st.'lecci(m natural faV()f(.'ZC;! Ulla aSignaci(')1l rq)f()(.Iul"liv:I rebtivamentt.' h:tja. Fn 
apo)'o de esta idea st.: ha o\)st'fvado qut.' las lagartijas que atrap:tn ."us pres:!s 
y huyen de los dcpreliadoft.'s, pagando asi un coste ;!<.ilciollal por la rt.'produc
ci(m en terminos dt.' una Illenor vLiocidad Y 1ll00'i1iLbd, posecn una ;lsign;t
ci(lI1 reproductiva rclativamcntc baja, mientr;ls que aqudbs que :H.."t'chan in
m()viles a sus presas y que utili7.an b cripsis para C\'it:lr a los depredadores 
present~1I1 una asignaci6n [(..'productiv:i eJc\'acla (Vit &: Congdon, 1978). 
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m.1:. c1evada de valorc.'i 
rcprouuctiv{)s ... 

... (;ll como 10 ilustra 
la flora de California 

Pcro tamhkn es posible que la reproclucci()11 c-xija ulla pauta de comport:!
mic-nto peligrosa y dincil (como la de los salmollcs quc dcbcn emigrar dcsck 
cI mar hasta cI curso alto cle los rios para desovar). En tales casos, los ric-sgos 
y los costes adicionales cst~ln asociados al «:lcto» dc la reproducci6n y son 
en gran parte inclepcndicntes de la magnitucl de la asignaci()[1 reproclul'riv:l. 
Enronces resuit:! prohahlemente vcntajoso presentar una asignaci6n rcprouul'
tiva dcv~lda () hien nul;! (ha cle scr dcs\,clltajoso pagar un coste devado pur 
una asignaci()J1 reducida). Esto cxpJiclrb porqut: Lt mayoria cle los salmom:s 
muestran una rcproclucci6n scmclpara suicida. 

ASI pucs, a juzgar por los ejcmplos de la tenia, las bgartijas y los sal mones, 
LI rdacj()I1 entre Ll ~Isignaci()n rcproductiva y cl coste de la rcproducci6n de
scmpclla un importamc papcl en ]a comprensi6n de los esquemas de los ci, 
dos vi tales 

14.8 Descendientes: mas y menores, 
o menos y mayorcs 

Sc puede consiclcrar que «mas y menares» y «mcnos y mayorcs» son dos for
mas dc rcpanir la misma inverskm reproductiva total, aunque naturalmcnte 
cxistcn ffiliChos modos de [cpartirla: «mas desccndientes mcnores)" ({unos 
pocos c1esccndientes menos, pero algo mayores)" etc. La alternativa mas favo
rccida es aquclla en la que los desccndicntes, cn conjumo, muestran cl valor 
reproductivo sumado mas alto. Ello puecle conseguirse con pocos dcscenclien
tes que presenten cacta uno un cleva do valor reproductivu, 0 con muchos dcs
cendicotes con un valor reproductivo algo menor. 

EvidcntcmciUe, b producci6n de descendientes cle mayor tamana (yen 
mellor ollinero) se halla favoredda en los habitats bencficiosos para el tama
no de los clescendicntcs, mientras que la producci6n de un mayor numero 
de desccndientes de tamano mas reducido se encucntra favorccida en los ha
bitats neutros 0 perjudicialcs para el tamana de los dcsccndientes, (Adcmas, 
en los habitats beneficiosos para el tamana de los descendientes, en los que 
una gran inversi6n en cada descendiente consigue lin clevado beneficio en 
terminos del valor reproductivo de la descendencia, es probable que se halle 
favorecida una gran inversion en los cuidados paternos de la descendencia,) 

En apoyo de esta idea se observa que en la flora de California existc lIna 
correlaci6n positiva entre el peso de las semillas y la sequedad del habitat, 
correlaei6n que se pone cle manifiesto en las especies herbaceas del mismo 
genera, en las comunidades herbaceas en conjunto, y tambitn en los arboles 
de California (Baker, 1972). La explicaci6n mas probable es que los habitats 
mas secos son habitats en los que las semillas pequefias muestran una particu
lar propensi6n a la mortalidad: una semilla grande permite a la plantula des a
rrollar lin sistema radicular mas extenso que una semilla pequefia, y par 10 
tanto le permite obtener agua de modo mas rapido y eficiente en un ambientc 
seeo, reduciendo aSI su probabilidad de morir. 

14.9 Selecci6n r y selecci6n K 

Algunas de las predicciones expuestas en las secciones anteriores pueden ser 
agrupadas en un concepto que ha ejercido una influencia particularmeme im
portame en la busqueda de los esquemas de los cidos vitales, Se trata del con
cepto de scleeci6n r y sclecci6n K, propuesto originariamente par MacArthur 
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y Wilson (1967) y desarrollado por Pianka (1970). Las letras r y K hacen refe
rencia a paramctros de la ecuaci6n logfstica (secci6n 6.13). Se utilizan para in
dicar que los individuos sclcecionados por r han sido favorecidos por su ea
pacidad de reproducifse rapidamente (es decir, por prcsentar un elcvado valor 
de r), mientras que los indivieluos seleceionados por Khan sido favorecidos 
POf su eapacidad de efcctuar una comribuei6n proporcional importantc a una 
poblaci6n que pcrmanccc en su capacidad portadora (K). Por consiguicntc, 
cl concepto se basa en la existeneia de e10s tipos opuestos de hahitats: con 
selecci6n r y can selecci6n K. Al igual que toeias las gl'ncralizaciones, esta cli
cotomla es una simplificaci6n. Pero de todus modos hay l'n ella suficiente ver
dad para que merezca la pena examinarla a rondo 

Se consielera que una pohlaci6n scleccionada por K vive en un hahitat que 
l'S constante a bien fJredecihlemente estaci()na/ en d ticmpo (pag. '122). ror 
consiguicnte experimenta rlluy pocas fluctuaciones aillhicntaics alcatorias 
(fig. 14.12:1). A consccucncia de cll() sc establccc una p()blacit'm ciensa con un 
tamailo hastantc constantc. Existe una intensa compl'tenci:t l'lltre !o:'> adu!tos, 
y los resultados de est;! l'()[lIpetellcia detCflllillallcil grail parte b~ laS:L'" de su
pervivencia y fccundidad de los aduitos TUllhicn los j()velles han de compe 
tir POf Sll supcrvi'lcncia en este amhientc aharrouci(), y dispo!1en de pocas 
uportunidades de estahleccrsl' a su \'Cz como aciulto,.., rcproductorcs. En resu
men, la pohlaci()n vivc en LIn h:i.bitat que, a causa de Ia intensa competencia, 
es hcncficioso para d [amarl0 y tall1hit'n par;1 el tun:ulo cie Ia ciescl'ndencia 

Por consiguicnte, las caractcrfstica~ prediclus de cstos individuos selec
cionados por K son un gran tall1ailo, una rcproducci(')Jl rctardaoa, itcropari
dad (cs decir, rcprodueckm mas extendida), una asignaci6n reproducti'la O1:ls 
baja, y L1nos ocscendkntes de mayor tall1arl0 (y por consigllicnle en menor 
numcro) con m:i.s cuidados patl'fl1os (fig. 14.l2a). Los inclividuos invl'rtiran gc
neralmcntc cn una mayor supervi'lel1cia (en oposici(lIl a la rcproducci6n); pero, 
cn la practica (y debicio a la intensa compctcIlcia), muchos de dins tendr.in 
una vida muy curta. 

En cambio, una pohlaci(lIl sc1eccionada por ,. es c()nsicieracia aqllcl!:i 
que vi'll' en un hahitat que cs im/)redecihle en d ticlllpo () hien ejimer() 
(pag. ')22). De modo intcrmitentc, 1a pohlad(m expnimenta periocios benig· 
nos e1e dpielo crecimiento ckmogr;1fico, lihres de competencia (ya sea cuan
do cI ambicnte f!uctll:l hacia un pCrlodo favorahle, 0 cllando un lugar cffmcfO 
acaba de ser coloI1izado). Sin cmhargo, e~tos pcrfoLios bellignos est;in entre
mezclaelos con perloelos desfavorahles ell' mortaliLiad inevitahle (ya sea en 1lIl:l 
fase desf:lVorablc, impreLiccihlc, 0 cu:tndo un lugar effme[() ha sklo totalnll'll
te explorado () cksaparece). !lor consiguil'ntc, las tasas de lll()rtalidaci dc l()~ 

3clultos y de la~ formas juveniles son aitamcillc variahles e impreciecihles, y 
con frecllencia son indepenLiielltes de Lt ciensidad de la pohlaci(')fl y de! (;\111:1-
ilo y c1estldo dcl inLiividu() ell l.·ue~ti(')[l (fig. I·LI2h), En poels p:tlahra~, el 
hjhitat es nCll[ro p:lra el um:ul() Y Ilcutro p:ILI d t:IJlJ:1I1() dc b dcsccnLlenci:1 

Pur l'nllsiguientc, IlO re~ult:l sorprclllicll!C que Lis l':lf:lt"lcristil':\'" prnlidu.., 
de los inLiiviLiu()s scleccionali()s por r ~Clll Ull tllll:lli() reducid(), IJlLl IlLldllrl'l. 
prcu)z, una p()sihle . ..,ClllClp:lfltl:ld, tllla 1l1ay()r aSign:ll"i(')1l ft'pr(lllut"liv:1 Y lIll()." 
dcscenciiel1te:'> de lIlellor t:lln:1I1() (Y pOl' lu Unto m:b 11111lll.'r()S()~) (fig, l·j.12h) 
Los indi'licluos iilveffir:in P()C() en la sllperviH'[lCi:l, pcr() Sll ~llpl.'r\'i\,(:llci;1 rca! 
\·ari:tr:.t consiLicrahlellll'lltc en ftllKi(m del :llllhil'ntl' (illlprcLiecihlc) ell cI que 
sc eilcucntr:ln 

As!, cI «co!1cepto rll\ .. consider:1 do~ (ipos cOl1trario.'" de indi\'idllos (0 cit: 
pohlaciones 0 de e~pecil'~), y predice 1:1 asociaci()[l de indi\'iclllos dt.' tipo r 
con ~Imhicntes st.'kccion:ldores pOI' r. y cle indi\'iduos Lic tipo K con 3l1lhicn-
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Figura 14.12 Cadenas de causalidad que se supone que dan lugar (a) a los individuos 
seleccionados pm K en los ambientcs can selecci6n K, y (b) a los individuos 
seleccionados por r en ambientes con sdecci6n r, 6valos de !fnea continua ,0=. rasgos 
del cicio viGIl; 6valos de Ifncas discontinuas '" atrihutos de la poblaci6n; recdngulos '" 
factores de mortalidad que actuan sohrc los individuos. EI (ipo de dinamica de 
poblacioncs (centro y den.:cha) conduce a un tipo y esquema particular de mortalidad, 
que sclecciona dctcrminados rasgos del cicio vit:tl. Pero la larga duracion de la vida 
y d gran tamana de los individuos sdeccionados por K hacen que eI ambicnte lcs 
«parczca" a dlas menos nriahlc inclusa; mienrras que el rcducido (amafio y cl breve 
(iempa generacionai de los individuos se\eccionados por r hacen que estos respondan 
r:ipidamcnte a los camhios amhientaks. Las cadenas de causalidad han dado una 
vuelta compkra; las presiones originates sc ven rdorzadas, y sc sdeccionan las 
estratcgias r 0 K opuestas. (Modificado a partir de Horn, 1978.) 
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tes can selecci6n K. EI concepto surgi6 originariamente (MacArthur & Wil
son, 1967) del cantraste entre las especies que eran eficaces en la rapida colo
nizaci6n de islas rclativamefite «vacfas~ (especies r) y las especies que eran efi
caces en mantenerse a sf mismas en las Islas a las que habfan lIegado ya 
numerosos colonizadores (especies K). Mas tarde, el concepto fue aplicado 
de un modo mas general. De todos modos, es (Jcil ohservar que .'Ie trata s610 
de un caso especial de Ia clasificaci6n demografica general de los habit~lts 
(fig. 14.Sc). Es necesario rcsaltar aqu! dos puntas importantes. En primer lu
gar, los hahitats de los adultos y de la descendencia no tknen que estar rela
cionados de esta forma. En segundo lugar, las caracteristicas del cicio vital aso
ciadas al esquema rlK pueden ser dehidas a unas razones que quedan funa 
del propio esquema rlK (por ejemplo: depredaci6n cle los adliitos diminutos 
en contraposici6n a la competencia intensa entre los adultos; mortalidad de 
los descendicntes de gran tamarlo en contraposici6n a una flllctuaci6n entre 
pn!odos henignos y mortalidad indiscriminada: y as! sucesivamentc). Ik :lIn 
hos puntos h:lb[aremos m:is aLidante 

14.10 Pruehas para d conn:pto ,./K 

1,'1-.10.1 ComparadolH:s amplias t:"ntn: lo~ t~ixOlll"S 

El cOl1cepto rlK pucde ser <..It: utilidad para dcscrihir algunas de l:is difl'rencias 
gcneralLs entre los tjxoncs. Por ejl'lllplo, [os vcrtehrados supcriorcs con SLi 
talllJrlo rdativamentc grande, .'ill vida proJongada, su output rcprocluctivu hajo 
Y .'ill t'levado grado de control homeost:"itico, puedcn sec cOi1sidcra<.ios como 
st:ieccinna<..ios comparativJmcntc por K; mientras que los insectos, con Sll ta· 
mJrlo rclatival1lcnte rt'ducido, ~1I vida breve, sLicit'valio output n:productivo, 
Ltc, pucden sn considcrados como sdcccionados comparativamclHe por r. 

AnalogJl1lcnte, l'S posihlt: cstahkcer entre [os vegetaks una serie de rciacio
nes amp[b.s y generaks (fig. 14.Ua-c), y encontrar que para los :Irhoi<:s de los 
h:ihitats \)oscosos, con rclativa sciecci()n K, cxistc una vida pro[ongada, lllU· 

madllrcz retardada, unas sl'mil[as de gran tamann, una asignaci6n rcproducti· 
va baja, un talllano individual grJ.ndc y una frccw.'ncia Intly clcvada de item· 
paridad; mkntras que en los h;i\)itats con m:b sdccci6n r, las plantas ticndcn 
a ajustarsc al slndromc gennal de caract<..:risticas r. Sin emhargo, las planta:-. 
y otms organismos moduiares constituycn un casu apartc cn lin aspecto im· 
portante. 1:1 crccimicnto modui:tr conficrc a[ gcnctc b p()sibi[kbd de ;llIlllell· 
tlr exponellciaimentl' dc t;tIl1:1I1{) incrementando cl nt"imCH) de m()du[{)s ("(). 
rales ramificados, :ir\)oles () plant;! .... hcr\);icc;ts c[onalcs). En csto .... cas(j~, Lt 
rcproducci(·lIl rctardada no [(:tra .... a ncccsari:lmcnte cl necimiento de b pohl:l· 
ci()[1 Ik hccho, cl Ill1lllef() dc dcsccndicntcs producido" por un zigolo punk 
sn mayo!" cuando cxistl' un crccimicl1t() CXpolll'llcial .... eguido por UIU cxplo 
.... j('JIl rcpn)ducriva qlle cU:lIld() sc pnlliliccll geIlLT:lCi()[H."" hr<.."\'cs fepl·tida". Est() 
punic l·xpliclr I:t jn.Tucllci:l rn:h hil'll :t\t:t de cspccic.'> l·OIl Cl"ccilllic!lto do[ui 
(y vida potcnci;t\lllclltl' infillita) Cll [os h:ihit:II.,> cot) selt-cCi(·)1l ,. 

l·i.1 o. 2 Compar;u:i()n ( .. ntre t~ixonc .... 
t.· .... trc<.'h:llllcntc cmparcnt;l(Jos 

En IllllChos l·;tSOS se han cOlllparado las pohbciollcs dl' una misllLI cspccic 
() dl' cspccics cstrecll:llllcnte cmp:lrcnLld:ls, y sc il:1Cllt·()lltr:tchl un bucl1 ;tjllS-



(a) 40 
Maiz, cebada 

Mayor'l<t de cereales 30 

20 

Plantas 
anualcs 
silvcstres 

Plantas herbaceas perennes, 
incluidos Jos remotes 
y las plantas perennes 
sin crecirniento clonal 
(por ejemplo, arboles) 

(e) 

100 

"' 0 50 ,e 
~ 
e 
-0 
U 
u 
0 
~ 

~ 

" ~ 
m 

10 
:;; 
E 
.~ 5 

-'" 
ID 
~ 

~ 
m 
~ 
w 

10 

0-

Plantas 
perenncs 
herbaceas 
(excluidos 
los ramctes) 

Asignaci6n reproductiva neta 
(porcentaje) 

. . . .. 
'" 

~~---.--__ .ln-~~I 0;-
5 10 50 100 

(b) 

100 

Scrnclpandad 10 ' • 
10-<' • 

• 
10' • 11'1. 

Iteroparidad 

Peso de las semillas (~J) 

Habitat abicrto, hicrb8 carta 
Linderos de los bosques 
Flora del suelo de los bosques 
Arbustos de los bosques 
Arboles de los bosques 

• Hierbas 
Arbustos 

• 

• Arboles (angiospermas) 

Arboles (coniferas) 

Monocarpicos 

• Quercus spp. 
Carya spp. 
Pinus spp. 

I I 
500 1000 

Duraci6n de la vida (an os) 

Figura 14.13 En terminos generales, las plantas rnucstran un derto ajuste con el 
esquema rlK. Por ejemplo, los arboks en habitats hoscosos con sc1ecci6n K [(.:Ia[[va: 
(a) tienen una probabilidad relativamcnte c1evada de scr iter6paros y de prcscntar 
una asignaci6n rcproductiva relativarncnte haja, (b) tienen scrniJlas rclativarnentc 
grandes, y (c) muestran una vida reiativarnentc larga can una reproducci6n 
relativamcnte retardada. (Segun Harper, 1977; datos de Ogden, 1968; Salisbury, 
1942; Harper & White, 1974.) 
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te con cl esquema r/ K. Asf succdi6, por cjcmplo, en el estudio de McNaugh

ton (1975) sonre las pohlaciones de Typha (aneJ 0 espadana) (tahla 14.2). 
McNaughton sc intcrcs() cspccialmcnte en una t'specie meridional, 7ypha do
mingensis, yen una cspecic septentrional, 7.' anf!,llstl/o/ia. Torno estas espc
cic~ de unas localidalks lk Texas y de Dakota del Nortc, respeC(ivamente, y 
las cultivr"> juntas en las mismas condiciones. 'bmhiCn cuantifico ciertos as

pectos de los h~l.hitat.s con perfodo vegct;ltivo largo y corto en que vivian l'S[~IS 

especics y, tal como se evidencia en la tahla 14.2, los primeros tenian una 
sciecci(Hl K rciativa y los seguncios una sciecci(m r rciJtivJ. Los datos pO!l(:n 

tambito de manifiesto que las espl'cies que \'iven en estas localidades sc ajus
tan al esquema r/K. T allp,llstl!olia (quc naturalmente tienl' una cstaci<'>n de 

crccimiento hrcvt:) madura mjs pronto (rasgo I), cs de menor tamano (rasgos 
'2 y j), rcali:;.a LIIU l1uyor aSign',lCi(lIl rcproductiv:\ (rasgos j y ()) y produce dcs
ccndicntcs lie menor talllarlO y m:is nlltlll'fOSOS (r:lsg()s 4 y ')) que T c/omiJ!

,~(,Jlsis (c()n estaci(m de crecimicrHo l:trg:l). 

L~t.!l'j('l!l 
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En una Ifnc:l simil:ir, LIW ('{ ({/. (1()]7), Cll lIll tf~lhaj() rl'alizalio en l'i Nt)
r()e.'.le de Inglatcrra y cl Norte lie (;;tie,.." cO(llpararoll dos tipos dt' pobbcilliles 

dt' una lIlistlu eSI1t'cic' 1:1 t'SpiglLilLt «:lnu:iI)) (lJ()(l flllIllI{{J, llnu dt' 10." tipos 

(<<oportunisUn) c()ntl"llLi indi\'iliu(),o.; en h;lja dC!lsidad, C()f) \':lstL" :in.:as de til' 
r[":l deslllll!;1 entre c1los, y I\;lhb sid{) SOJllClido a pnturh:ll·io!\l'.'-, l't'pclid;IS dll 

LllltC llll cicrt() til'lllPO_ FI otro [ipo C(}Iltt'll];{ mdlviliu(),,, t'n ;111:1 lll'll"id:ld, y 
1J:lhb t'xisnli() CO!ll() "P:Lo.;[()H pnnUIlCl1tl' dULllltC lIlI cicrt() lil'llIjl()_ >it' :llimi 
til') qUl' j(l,S Idhit;[(" ()J)()rtllni"t;I." Dt:lIJ;itl laraucriz:ld()." prnhllllllJ:lIlICIlll'lIll' 

por un;1 lilllilad('J!) indqH'nliit'!\It' dt' 1:1 dctlsid:ld, miclltr:ls qut' los iljhit;lt.s 

de Itl.s P:I."I().'" ."l' CIl":lnnil.ah:11l prn\()Jllill:lllll"lIlCtlIC p()r Lt rcgubci(')11 dCPCil 
lill'tHC lie 1:1 lictlsili:ld, Por c()l1siglllClllL', pllnil'n SLT l·()/I...,itkr:lth)~ COIllO \Llhi

t;tL.., l'OIl SCiL'lTit'lJl r y lOI\ sl'lcccit')\} f.;, rt'spcniLlIllL'IHc ~C Clll[i\';lf()Jl de se-
1l1i!b lllY,lS 11111(,S[("'.IS de ;11ll1);[s p()hLtr]ol1l'.". h:ljo «)[)dKioIlC" c()[l{roLitbs, no 

atih()rt":llLis, Y SL' rcgistLIrtJn 10" ciclos \'iuiL's de los intii\"icilHl.'" Lt figura 1·1.14 
ilu"tLI :ilgUil()o.; dt' In" ["cSlllu<i()" 
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Figura 14.14 La .... poblaciol1cS de l'O(/ (lJ/IllUl st.: ajllstan al c:s<jlH:ma rlK. 
(:I) DistrilHICj{')[l de \0 .... pcriolios pn:-rcproliuctiv()s en las plantas proccdnltc:s de 
:ulli1icntcs 0p0rlunistas y de P:IS(()S. (b) DistriIJuci6n del t:Ul1:1J10 de J:IS p]:lntas 
proccdcntcs de ambicntcs nportllnistas y tIL pasto ..... (c) '!:\sas tit' n:producci(m (m,J 
y de supuvivcncia (i,) t:n Il1LH.'suas proccdcntcs de un ;unbientc oportunista y de un 
pas to. (SCglul Law el at .. IY77,) 

c.:I conn.:pto de rl K 
t"xplka muchas (:osas, 
pern deja Olra~ Iluu.:has 
por t.·xplicar 

Las pohlacioncs de P annutl sc ajustan al esquema rlK. Las del ambicntc 
con sciccci(m r maduran antes (fig. 14.14a), son de tamafio m:is rcducido 
(fig. 14.14h) Y rcalizan mi'i pre<;ozmentc unJ mayor asignaci6n reproductiva, 
10 que conduce J una duracit>'n m;is hreve de la vida (fig. 14.11c). En las cle 
los amhkntes con sekcci6n K sucede 10 contrario. 

14.10.:., Determinacibn del concepto ,./1\ 

Existen par 10 tanto ejemplos que se ajustan al esquema riK. Pero en una 
revisi6n a fonda de los datos disponibles, Stearns (1977) cncontr6 que cle los 
35 cstudios analizados, 18 .'ie ajustaban al esquema y 17 no. Estos resultados 
han sido considerados como una critica candenataria clel conccpto de rlK, 
pucsto que demuestran que la capacidad aclaratoria del esquema es Iimitada. 
Por otro lado, es igualmente posible considerar muy satisfactorio que un con
cepto relativamente simple pueda ayudar a explicar una gran proporci6n de 
los ciclos vitaies. De todos macias, sea eual fuere ci enfoque de la cuesti6n, 
el heeho es que una gran parte de 13 variaci6n esta aun par explicar. 

Existen varias buenas razoncs para que un cido vital determinado no .'ie 
ajuste al esquema riK. De hecho, dos de estas razones ya han sido menciona
das: eI coste rcproductivo puede scr considerablemente mayor que Sll corres
pondicntc aSignaci6n rcproductiva (secci6n 14.7); y pueden ser importantes 
las fuerzas demogdficas no eomprendidas en el esquema rlK (secciones 14.5.2 
y 14.9). Las secciones finales de este capitulo trataran de estas razoncs y de 
otras consicleraciones importantes. 
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14.11 «AIternativas» 
relacionadas con el concepto riK 

14.11.1 «Apuestas compensatorias)} 

A pcsar de la descripci6n habitual dl' un h;ihitat con sL'iLcci(m K, L'S indiscuti· 
hie que todos los ambicntl's fluctllan Y lJuc rooas las pohlaciones cstan sujl'tas 
a cicrtas variacioncs alcatorias de la tasa de mortalidad. Schaffer (1974),',c (<..'11-

tr6 en cste aspccro y distingui6 entre aqudlos habitats en los que d ckcto 
principal reside en la mortalidad <.1<: los adultos, y aqucllos en los qut' son las 
formas juveniles las que Sl' ven m;is afcctaclas !y en los que cabe espcrar que 
los aduhos «compcnscn sus aplK'stas» (Stearns, 197() y no dcjcn wcto,', sus des
ccnciicntes en d mismo amhicrHcj Pew b Illortalidad irnprcdccihk, inc\'itJ
hk, de los adultos t'srahlcci(\os (una rama de cst;! dicotomia) cs prohahkIllcn
te eI rasgo Ill:!S dislintivo dc los :lmhicfH('s COil selccci(\n r; mil'ntLls qUl' b." 
v:lri;tci(}ncs alcat()rias de las ta~:ts de 1l1()ftllitbd (JUl' akcull pafticulanllciltl' 
a las Lises juvellik." :-,()n prohahlcll1elllC LIlia caracterisl!ca de los ;lIllhicllte:-, COIl 

sekccit'l11 K (en los que las fOfllus juveniles, Il() establecidas y IlKI10S com pc
titivas, cst:l11 ahocadas a versc m:b afcct:tlbs por las tlucruaciolles amhit'llt,-IJes 
que los aliultos estahlccidos, fucrtclllcntc cOlllpctitivo:-, Y COil una US;! lit: 1l10f
talidau baja) Por cO[1siguicnte, ]a clasificaci()Jl de Schaffer es compJemcnt:rria 
del concept(} de rlK (Horn, 1<)7H). Rcsulta alcntador que 10:-' c:ilculos rnatefll:!" 
ticos de Sch~lffcr prcdig~tn t'st'Ilci:i1llleilte UIIOS rasgo." dcl tipo r alii dondc b:-, 

tJSJS ell' [TIortalidad lit' los adultos Iluctlian m:b, Y lInos rasgos del tip() K alii 
uonlie tluctuan nds bs lasas de LIS formas juveniles. 

1·-i.l1.l l.a da:-.ifi<:ad61l de (jrim(' 

(;riIlle (1<:)7.), Il)7<)) ha desarrollado Ulla dasificlCi(lIl de los h:ihit:lIs Y de los 
ciclos vitales·dc los vegctall's que ."e cshoza en b figur:l J'-, J') Se c0!1:-,idn:1 
que los h:ihitats varian l'1l cuallto a SLI nivel lit' pertLlrhaci()[1 (oclsio!1ali:1 pOI 

Estrategitl 
ruderal 

FSlrilleor<l 
cOlllpelrtrvil 

! slrate\Jrd 
t () I\~ r ill I t ~: 

Grilvedad de IdS condrClOJH!S 
• 

I:igura 14.15 1.;.[ cLisilIC-.ll"IUII dl' tdl!lle dt' Ill ..... ll;·,hn~ll .... v II) .... tltl() .... \11.I1c .... d(" 1.1 .... 
pl:llll;r~. 11)~ II;lhi[:II ..... v:lriall Cll 1.\ ~r;r\,l'd:!d {ic 1:1 .... t~)!\(llll~rIH· .... \" l'11 1.1 (:11111{l.ld (1(' 
pcrturh:Kiollcs En d (";1. ... 0 dc PUCo! ~r;lvn..l;rd \" C"'(;"~:I pl'r!lIrll.lcloIlC .... ;qHopl.ld.l. llll:l 
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las litorina .... rdll:jan 
b. da . ..,ifkackin dcmo" 
gdfka de los h:ihitats 
pl:ro no sc: ajusun 
:li CMI Ul'ma 1'1 J\ 

herbin)J"os, pa{(-)gcnos, pisotco, dcsastn:s amhientale .... , etc.) y al gradu en que 
expcrimentlll deficicncias de luI., agua, mincralcs, etc. (aunquc el nin.:1 de 
perturhaci()J1 () de deficiLncia de un h:ihitat dependcr:'1 de las cspecies que la . .., 
cxpcrimenten). Grime sugicrc ljlle cuando las perturhaciones son raras y l(),.., 
rccurs()s SOil ahundantes. se cst:lhlccc UIU pohlacit'>n atihorralb y result:l :lpm
piada ulla ('slra(cgi(/ comln'titil'a. La cslr(/t(',~ia f()/erml/(' es apropiada Cll:Ul
do los l"eCllrS()S son CSCISOS 0 las condiciones Se\'cr:lS, pno I:ts pcrtlirhaci()I1l'.'i 
son poco freclientcs, La ('sfra/ughl rfle/era/ es apropi:td:l cllando los ni\'eks 
de penurl);tci()11 S()J1 :llu)s, pen) las c{Hldici(ll1eS .... (HI henign:l:-' y I()s reCllrs().", 
ahundantes. Crime sllgierc t:tmhicn quc existcn cstratcgias intcrrnnlias, COIllO 

por cjl:mplo «("ompetitiva fudcr:t\", etc. 
Los organisl11os rUlkraks y los hjhitats perturhados COfrcspondel1 en gran 

I11cdida a los org:lI1ismos y I!;ihitats de tipo r; y pan:cc que los organisl11os 
("ompctitivos y los h:ihitats ricos l:n recursos, con poCt'i pertllrh:ICiol1es, co
rresponden a los organismos y hjhitats de tipo /\. Por consigllicnte, ]a clasifi
caci(Hl de Grime sirve para suhr:tyar el hecho de que existcn 11l1lchos organis
Ill()S que \'ivcn en h:thitats que son prcdeciblcs, pcro predecihlelllentc hostiles 
(por ejcmplo, dcskrtos aridos, \1:lhitats polares y cstcrilcs). Sill embargo, ta di
fcrcnci:l m:b importante entre cI esquema de Grime y cI concept() de rtf,: resi
de en SLlS finalidades respcctiv<ls. La de Grillle es una ciasifiC:lci()J) en I:t que 
todos los vegerales pucden sn incluidos en una catcgoria que los descrihe en 
terminos :lbsolutos, mientras que cI esquema r//\ es esencialment<: c()mparati
\'0. Grime (197<)) ha conscguido hasta cierto punto Sll ohjetivo, pew cI esqlle
Ill:! de r//\, comparativo y Ill:ts simple, es utilizado con mayor frccllenci:t 

14.12 Fuerzas demogr;ificas no incluidas 
en el esquema elK 

La dcficiencia m:ls obvia del esquema r/K es(rib:! qui:.ds en c\ hecho de que 
es mcramente un caso cspecial de una teoria uemogr:lfica mas general (pjg. 
'))_1). Un ejcmplo en cI que se pone de manifiesto esta ddiciencia es cI de 
dos espccies de car:lcolcs marinos costcros cOl1ocidos como lirorill:ts: Utt()ri
rlCl rue/is (Hart & Begon, 19H2) y f.ittorina nip,rolilluata (Naylor & Begon,.I'JH2). 
En una localidad de ]a cos (a occiLiel1lal del Holy Islanc!, frentc a Anglesey, Ga
il:s, estas dos especks ocupan dos habitats bastal1le diferentes. EI primero es 
una costa rocosa, suavemente inclinada, con rocas medianas ° gran des. EI sc
gundo cs un caii.6n ancho, casi vertical, que mucstra numerosas grietas estrc
chas en las que las litorinas quedan casi totalmel1ll: escondidas_ Se rccogieron 
hemhras de ambas especics de los dos habitats (las Iitorinas ticocn sexos sepa
rados), y los resultados ohtenidos se hallan resumidos en]a tahla 14.3, Tcnga
se en cucnta quc cl estudio estriha co una comparaci6n de las pohlaciones 
de ambas especies en amhos hahitats, y no en una comparaci(lIl de las dos 
especies. 

La tabla 14.3 mucstra que las dos especics tknen ciclos vitales difercntes 
en los distimos habitus, y que varian «en paralclo" una con orra. TamhiCn mues
(ra que los ciclos vitales de amhas pohlaciones de L. rudis estan formados 
por 10 que podrfa denominarse una combinaci6n de caracterfsticas de tipo 
r y de tipo K. Sin emhargo, estos esquemas puedcn ser comprendidos al con
siderar la ecologia de las litorinas y especialmente los facto res de mortalic!ac! 
que las afcctan. 

En los habitats de las grictas, cI tamano de ]a pohlaci6n de litorinas esta 
regula do por la dispooibilidad de las grietas. Si se anadcn artificialmente mas 

538 CAPiTULO 14 



Tabla 14.3 Resumen de 
los rasgos de dos espc
des de Iitorinas, Uttarina 
rudis y L nigrolineata, 
proccdcmcs de dos ha
bitats difcremcs: ~grietJ.s» 
y ~rocas~. Cuando cs 
JPropiado se indiet cI 
~carjctcr r~ 0 cI «CJdcter 
K» relativo de los rasgos. 
Los individuos com hi nan 
rasgos r y rasgos K 
(Dc Hart & Begon, 1<)82; 
Naylor & Begon, 1982.) 

Poblaci6n de las grict:lS 

1. Conch:l.'> m~ls finas 
2. Tamai'lo medio mi-.; 

n:ducido (r) 
.:'>. Madurez con un tallU!lU 

mcnor (r) 

4 AR mayor (r) 
). Dcscendicntcs ml'Oos 

numcrosos, tllayof<..'s (K) 

Pohbci6n de las roClS 

Concl13.s m:is grucsas 
2. '[unaiio mcdio mayor (K) 

.1 Madufcz rdativamentc 
rl'lardada (un t;lIn:ulo 
mayor (K) 

Ij AI{ tlll'nor (K) 
) Dl'scenciicotes m:is 

tlllmerosos, menOf<:s (r) 

bpccies 

rll(lis y nignJlin('(ll(/ 
rudis y niMrotille(lla 

rlldis y nigr()/inea!{{ 

/"Iuifs y niJ.',rolill(,{I!{{ 

r[(dis 

grictas anchas al h;'lhiut, St" ohsl'rv:1 un aUnll'nl() (iL" b pohLtckll1 r t:JI1lhicIl 

dd t:nllailo de I()s indi\·iduos tluyorl's (EJllsoll & Elller-FritsclJ, I(P(), Ibfbl"lli 

& Ilughes, I ()7H). 1.:1..., gri<:t;l~ pr()p()rCiOIUIl pn HtTCi()il ("ont r;1 I( lS bCI( )ft·s ahi< l 

ticos de Illortalidad (acci(m dc! olc;lje, dCSl'CICi(')Il) y contra los taCtOfCS bi(·)ti

(OS dc mortalidad (:In:s depredador:ls), peru s('llo para las IitoritLI..., ellyo (;[IIU

flo Ics permit\.' vivir en dicilas griel:ls. Fxistt· una intcnsa cOlT1perent·ia por d 
l.'spacio limit:tc.!o, pero .... Oll los inc.!ividuos tluyores los que surren b compe

(l.'ilcia m:is intcnsa. 1.:1 rciaci()J1 cntre c1 valor rcpro<..iucti\'o residual y c! UJll;!

il.o ~ld()PLl, por 10 tJnto. b forllu indicl(b en Lt flgura 1/1 I(). Fntrc las form:!." 

juvl'niks rccicn ctlH.'rgida . .., l.'xistc UtU itnportante \·l.'nt:tja para el tltlLltl.O gran· 

de dcbido a la intclls;t C()tllpctclKia intr:K'slxTfficl; cs decir, que cl hjhitat <.."s 

bencficioso para <.."1 tam:ltl.o de I:t c.!cscendcncia. Por 1;1 IlliSI1l:t raz('m, <.."1 h:ihiut 
t's umbkn ht'lH..'ficioso p~If~1 l'I tllll:ll1() par.1 los ilH.1ividuos l'stahlcci(\os (il" Ille 

nor t:tl1lar1(). Sin el1li1:lrgo, CU:IIH.10 el (amailo cs mayor (con 10 quc exi...,tetl IllC-

o 
> 
~ 
u 
o 
"0 
o 
D. 
~ 

I 

I 
I 

I 

r·.·j 

r •• ; 

/ 
:" \ I,., I 

L / .. ,ARO(t(l 
(nicio / 

de la rc producc\6n ________ ._ ~ 

)~/ \ 
/ / \ 

// I \ 
/

' Gnct<l~ 

/ 
/ ,I 

/ / 
/ 

TilIIliH10 

I;i~ura 14.16 Jk.'>IJ!l\{"l1 de Ll rcl:H 11)11 ("[) Ll" JJ!()llll.I'> (·!llrt" ("I \·.11.)1· ["(·J 1I lldll\·rl\·11 

I"c"ltIual \" d l.11l1;1I)() Cil II)'> ll:ti)il.U" llc 1,1" r(ll.I" \. dt" Ll'> gi"I(·U'" JJ)" tlj)II'" dt" 

Iljhit;lI s~· lulbn mt1w,ld(),> pili cl gr.ldlClllC dt" 1.1 i"l"I.ICH\Il. t.tl .... lllIl() '>t" 1l1t"11Clor1:1 

ell d texto (en ;lIlIl)(l'> ll,ihllat". [.1 n:pl()tlll("("I(·)/l ."'l" 1111( i.1 ell cl mi ... rllo gr;ltllclltC) 

..... c dctcrJllillan It),,> LI.'>g()'> dl·1 ("Idll \·I{,IJ ;Ipnlpbdo" P;ILI 1(1'> tl]1(I'> dc ll.ihitll. 

Y l·st()" sc :ljU,>L1Il;1 II) (lh'>CI\·.IlJIJ {"II 1.1'> IIl()flll:l'> ([;11>1.1 I·, ~) 



nos griel:ls apropiad:ls), cI h:ihitat pas:1 a scr neutro 0 incluso pcrjudiciai par:1 
cI tam:1l1o. 

En la pohlackm "de !:is roCIS", las litorinas se hallan sujctas ados befores 
de Illortalidad muy imponantt's, contra los eualcs cl grosor (k Ia concha y 
d gran talllallO cOl1stitllycn indudahlcmclHc una prott'cci()!l (lbFfaclli & Hug
hes, I<JH7; Elncr & R;lllaclli, I<)XO). Uno dc estos facto!"(.:s es Ia depred:lci{m, 
Pero el (ltm, que slick sn independientc dc Ia densidad y reviste c:lractcres 
catastn')ficos, es cI apl:!st:llniento por l:is rocas CI1 Illovilllknto. A conSeCllCI1-
eLI de clio, la fdaci(lI) enrre cl valor fepfoductivo residual y cI tama!"w :Idopta 
1:1 forma llloslfaLia en Ia Figura 1·1. I(). EIHfe las fOfm:ls juveniles, la mortalidad 
catas((/)fici es inevitahle y no esti rciaciollada COil cI t<llllaflo: cl h:ihitat es I1('U
tro para cI (;1111:1110 de los descendienres. Pao:1 medid:t que cl tam:1l1o allmen
ta, ('ste factor se conviene cada vez m:i-; en tina protecci()n coIHra 1:1 Illort:ili
dad (cspccialmcnte si cl «t:lm:1I10" incluyc cI groSOf de la concha): cI hjhit:lt 
es cada vez mas hendicioso par:t c1 tamano, Pero finaimcnte, entre las litori
l1as mayorcs, Ill:is protegidas, cI h:H)ittt vlIdvc a SCI" m:is neutro para cl tam:tno. 

Si se cOlllparan las rciaciol1es dc Ja figura 14,16 (que rt.:flejan las pau!as de 
Illortalidad dc amhas poblacioncs) con los datos (iL los cicios vitaiLs citados 
en la tabla 14 . .1, sc obscrva que se corn.:spondcn por entero. Para los indivi
duos "de bs grictas», SllS des('endientcs de mayor ramano pero menos nume
rosos [eflejan c1 :lUIllCnto inicial dc 1:1 grafica, mientras que Sll menor t:llllallO, 
Sli madurez m:.is temprana y su mayor asignaci(m reproductiva rctlcjan Ia pla
taform:t y c1 dC:icenso suhsiguientcs de 1a gdfica. Para los indivitiuos «de las 
[O<'::IS», SliS dcscendientcs de menOf tamano y m;is numerosos rcflejan la indc
pcndencia inicial de la gr:ifica con respecto a1 tam,1I1o, micntras que su mayor 
t:lm:ulo, su madllrez fetardada y su menor asignaci6n reproductiva rct1cjan Ia 
subida ulterior de la gdfica, 

Por consiguicnte, cste ejemplo illistra y :lpoya LIn pllnro que ticne una im-

Control 

Figura 14.17 Asignaci6n de materia sec a a divers:!s 
partes de 1a p[anta en d apio caballar, Smyrnium olusatrum, 
en los controles y con tratamiento de escasez 
de nutriemcs (scg(in Lovctt-Doust, 1980). 
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cI cicio vital t:"~ <l Illelludo 
Ia rt:"~pue~ta illllH.'diuta 
de un organbnlo 
a :-.u .ltnhkntl· ;'H."tnai 
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100

1 

portancia general considerable. I.LiS Iuerzas demogrcilicas pueden tener la C(l

pacidad de ayudar a explicar los esquemas de los Cl"c/OS uita/es, /)ero estus 
Iuerzas no deben estar limitadas necesariarnente (I la dicotomia r/K. 

14.15 Respuestas a corto plazo frente al :Ilnbienle 

Naturalmcnte, cl cicio vital no cs una propiedad fij:! que cI organismo presen· 
ta indcpendientcmeIHe de las condiciones :Hnbientales feinantes. lIn cicl() vi· 
t3l ohservado cs cI resultado de unas funzas evolurivas a largo plazo, pew 
tamhkn de las n:spuestas m:is inmediatas de un organismo ante cI amhientc 
en cI que vivc y en cl que lu vivido 

En l'i capitulo 6 se drawn \"arios ejL'lllpl{)s que Illtlestran qlle las ~lsign;!
clonL'S rclativ:\s de distintas partes de un;! pbnu, y til' Lt:-. dik["('[ltc'-; p:lrtl'S 
rcprodudiv;ls, \"ari:lll ;! Illl'did:\ qU(' :lllIl\CIlL! b dcn . ..,id:\d dt" la pohb('i(")[l: L! 
figura l·i.17 ilu:-.ILI ulla difcrl'[l\"i:! l'Ulll]Urahk (jIll" . ..,c prnenr;ll"lundo l"l :q)l() 

cahallar, una lI[llIH..:Iikr~1 (SJJlyrnilill/ UiIlS(l(rllm), cs culri\'ado ell CUlldICI()I1C.'" 
normales y cn condiciones de c:-.cast'l. lk Ilutricnte.'-; (I,o\,ctt-J)()u:-.t, I()S()). FJ 

cfl'cto concurrelltc de la capacid:td cOllllwririv:! (y C()1l eli() del !live! de ;tli
Il1cI1taci()n) SO[)["l' b las:! dL' desarroll() y el UIll:1I1() de los S:!ll:IIllOlllC:-. illdivi 
dualcs sc illlslra en 1:1 figul"a I/i.':;, lllil'nrras (jllt'la figur;! l·i.loS 111ucSlra la . .., r(':,">
puesUs C()Jltrasralltc:-. de d():-'CS]lCcies de glIS;IIl():-' pL!I1()s :!ll[e di\'(·r:-.()s nivcle . .., 

-----...L-___ 1. ___ --.-l.-_.:...---.J 

0,5 0,25 0,125 
lAC 0,0625 

" ro 
'0 
N 

"' 

(Ill 

300 

0,25 0,128 
lAC 0.O(;7~) 

Figura 14.18 (;1) A . ..,lgnacklll ult"rgl'(il';\ dd gU .... :Ul() pl.lI}() f{(ld/()«('/I/!tI/d II/ilit/d/ll 

;I Lt rc:.pir,KI("lIl (lk:.pl. Ia rqm)dul'C[(')]l (Ikp) \" 1.1 .... ("Cll"l·j()(lio.( !nll')!! (.\1tII():>ld:lli') del 
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de suministro de alimento (Woolhead, 1983). Todos estos ejemplos dcmues~ 
{ran que los ciclos vitales retlcjan a mcnudo la rcspucsl:t inmeuiaw de un 
organismo a SLlS amhientcs pasado y prcscmc. 

En algunos casos, cstas respuestas pueden ser consideradas como propie
dades dd cicio vital que se hallan favorccidas en amhicntes sujctos a la varia
hilidad y d camhio. Dc los gllsanos pianos de la figLlra 14.18, por ejemplo, 
IJclellocep/)a/a /Jtl1lctata efectila una ei<:vada asignaci<'Jn rcproductiva a nivL'
les alimcnticios haios, y produce CfraS que son capaces de soportar b tenskm 
l1utritiva. Por otro lado, [)ugesia/ugllhris realiza una asignaci6n rcprotiuctiv:t 
haj:l a nivelcs re<..iucidos de alimenw, y prociuce crias que son bastantc mas 
susceptihles a 1a tension nutrilivJ. Sin emhargo, existen numerosos cas os en 
los que la respuesta parcce impuesta mas que scleccionada: los organismos 
manteniclos ,I nivt::les bajos de nutrientes son pequenos, etc. 

En cualquier caso, sea cual fucre la nalUraicza de las respuestas, es evidcn
te que todos los organismos son cap aces de mostrar diversos ciclos vitaics. 
Por cllo, 1a comprcnsi6n de cstas rcspucstas eS escncial para una vcrdadera 
comprension cle los csquemas de ciclos vitales. Dcsgraciadamente, este cs un 
campo rclativamentc poco clcsarrollado en cl estudio de los cic10s vitales. 

Mas especfficamel1lc, es casi scguro que el cicio vital dc un organismo va
riara con cl nivcl de input de recursos. Y, sin embargo, sc han realizauo nume~ 
rosos estudios que ignoran los nivcles de input al comparar los ciclos vitlleS. 
Por clio, estos estudios corren cl pcligro de atribuir a las difercncias Cl1lrc los 
habitats unas caracteristicas que deherian scr Jtribuidas a las c1iferencias el1lre 
los nivcles de input dentro de los habitats. 

14.14 Intcraccioncs con las ncccsidades fisiol6gicas 

Dc hecho, los problemas plantcados por c1 medio ambiente de un organismo 
sedn a menudo, primariamente, problemas fisiol6gicos que s610 indircctamente 
afectan a las caractedsticas dc los ciclos vita1cs. Stearns (1980), por ejemplo, 
cxamin6 dos poblacioncs vecinas del pez gambusia (Gambusia affini~) en 'H:> 
xas; una de ellas vivfa en agua dulce, micntras que la otra 10 hacia en aguas 
salobres. Encontro una mayor asignacion reproductiva en los individuos de 
la poblacion de aguas salohres, pero lleg6 a la conclusi6n de que la seleccion 
no estaba actuando directamente sobre la asignacion reproductiva. Pareda 
que los individuos de la pohlacion de agua dulce tenfan problemas de regula
cion osm6tica y utilizaban una energia adicional para mantener a sus Jfquidos 
corporales en un estado aceptable. Par consiguiente, tenfan menQs energia «dis
ponible», y era esto 10 que conducfa a su menor asignaci6n reproductiva. 
McClure y Randolph (1980) han llegado a una conclusi6n analoga al estudiar 
la energia necesaria para 141 homcotcrmia en el caso de las ratas Neotoma jlori
dana y Sigmodon hispidus. Estos ejcmplos sirven para subrayar que un cicio 
vital es una respuesta a todo el ambiente de un organismo. 

14.15 Limitacioncs filogeneticas, y alometricas 

Los ciclos vi tales que la selecci6n natural favorece (y que nosotros observa
mos) no son seleccionados a partir de una gama ilimitada de los mismos. EI 
cicio vital favorecido para un ranunculo cs sc1cccionado entre los ciclos vita
Ics disponibles para los ranilnculos; y el cicio vital favorecido para una mari
posa es seleccionado entre los ciclos vitales disponibles para las mariposas. 
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t-;aturalmcnte, ci ec()logo intentad explicar por que las espccies de ranlInClI
los se diferencian en cuanto a SllS ciclos vi tales - pero no forma parte del tra
oajo de lin ec610go explicar por que los ranunculos no son mariposas. 

En otras palaoras, cl cicio vital cle lin organismo csta limitacio por las posi
bilidades de desarrollo cle que dispone dicho organismo, Y pOl' consiguientc 
cst:t limitado por ]a posici()n filogenctica que ocupa e! organismo. Por t'jelll
plo, en todo cl orden Proccllariformes (alhatros, perrcles, fulmares), cl taIlla
no cle Ia puesta es de un hllevo, y las aves estjn preparaclas morfol()gicame!1te 
para clio al poscer una sola mancha inclihaciora con la que pucden incuh:!r 
cstt.' unico hut.'v() (Ashmolc, 1S>7\). Un ave pouria producir una pucsta mjs IlU

mCl"OS:l, pew seria un c1errochc a lllcno:-o que prcsentara camhios cOllcomitan
tes en todos los procesos de desarrollo de la mancha incuba<.\ora. Por co!1si
guiente, los alh~ltros :-.011 prisiollU{)S dc . .,u pasado c\·olutinl, al igual quc les 
.'lllcel\e:l todos los orgallL'llllo:-'. Sue--. cicio:-. \·itales [1UCUCll cvolucioll:lr s(')lo h;l 

eLl un nllllll"fO lilllit:ld() d(' OPCi()Ill".", Y por <."Il() l()."; ()rgalli.'llllo:-.cSl:'lI1 \."()[lflll:1 
dos :1 una g:lIlu lilllil:llb (k h:ihil:l!:-' 

De l:t cxistl'nci:1 de cstas limitxioll<:s se deduce quc e.'> IH . .Tcsario tcnl"J" pru
dl."llCia al cOlllparar los ciclos viuks, In" :tll);!tros, como grup(), pllcdell :-'l"J" 
cOll1paracit)s con otro ..... tip().'i dc :I\'CS en un intCl1lo dt" el1contrar un \'fncll\() 
entre el ciclo \·ilal !ipic() LIe los alha!ro.'> y el h:ihiut tipico de esta:-. ;\\'c.,>, Y 
sc punlen c()mp;!rar r;ll.()n:lhlclllt'lltc 10.'> ciclos \·it:t!e.'> y I()s h:ihitat. .... cit- dos 
l'specks de alhatro ..... , J!l"J"() si :-'l' cOIllI);!r;1 una e.'illl'cil· de a\h;llros con otr:l eS· 
pccie de ;I\'C m:!s () IllCllO." clllp:lrcllud;l, cs imp()rI:IlHl· distillguir cntre bs di
fcrcncias :ltribuihks :li h;ihit:lt (si (·s que existen) y \;1:-' difcrencbs atrihuihks 
a las Iimitacioncs fi[ogclllotica:-.. 1.:1 dikreIlCiaci('lIl de cstos dos aspectos c ..... un 
prohlema ccntral (:nll1quc :1 lllCIllH.lo no rcsllclto) del e:-.tudio uc 10:-' l'klos 
vi taILs 

1 il.l-;"1 Los (Oketo, dd tamailO 

lIna limitaci('m similar, pcro ell lll11cllOS :ISPCC(OS m:ls ..... util, es b iiLl. .... trada ell 
1:1 figura 14.10;1, quc lllucstub rcLici()llcntrc do:-. compoJlC!l{<:s del cicIo viul 
de tina ampli:t gama dc organislllOs, dcsdc los virus a las hallenas; uichos Colll· 
POllcntcs son cl 1110llKIlto dt" la [ludurel. y e1I:1mallO (peso) (Blllcwciss ('{ tI/.. 
107H). EI primer punto import:llltl' :1 :-'llhrayar 1'1l esU figllra l'striha en que dc
t<.:rminad()s grup()s dc ()rg;lllis[IHl:-' <':."t;l[l ulIlfinad()s:1 determinadas gama:-. de 
(;1I11:1110:-'. Por ej<':lllpl(), los ol"g:lllislllOS 1II1icdul:trl·s IlO pllcdcn supcrar un cit·rt() 
t:lIllali() dehido ;1 que depclldcll tic 1:1 ~illlplc difu:-.i(')[l p;lra LI trallslcrelll·i:l 
de oxfgello desde b .... upnticic n·lular lusta los org:inlllo ..... inlc["[l()", L():-. in:-.cc
tos IlO pUl"lkn ('xccdcr de lIll dctcrrniludo t:II11:lIi() porque dcpcndl"1l dc LI." 
tLiqllC:lS IlO \·<.:lltil;ld:l.s lura b tLlllSl(TClll'i;1 lIl' ga:-.c. .... cllirc cl c.\lnior y d illl(· 
rior del l'lInpO, 1.0:-- 1l1:lmitn():--, p(lr .'in Clld()\(.."Tlllil·O:-'. lil'l/('II que :--llpn.II' till 
d<:tl"l"mill:ld(} um:u·)(). y:1 que .'ii el Ll!ll;lIio c." Illi" retillcili(), LI slIpcrfieic ("(H 
p()r:il rCLHi\·:lllwnle gLlllde di"ip;Il"LI cll·:il()r COil [ll;i" r;lpidu (jIlt' Ll qlll' [llUl· ... !r;l 
cl :llliIlUll'IlI)[I)dll("iri{), Y ()[r(), .... grup()." de ()fg:lni,,!l1() ..... nLin Llllll>il'lI C()lIl11l.1 
d()." ;\ ."ll pr()pi:1 g;llll:1 dl" i.lI11:lIi{)" P()l" (11["{)." Ltl't()fe .... 
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el t:11l1;1I1() ('sl:ille .... lrec\ullll·ll!\.· rebcioludos, I)c Ill'dll), Ull·Ollll) 1l11le,"'ILlll b:-. 
f'igufa:-. I·, [<)j)·d. ("I LIilLlll() cs!:l tllcrtl"IlH"llt<: rCLll'i()Il:ld() CI)l1 !llltll("l"()."'()" C( )111 
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Figura 14.19 Rdaciolll's alometrk:ls, regis(radJ..':J por Blul'wciss et ai. (197H) y dibujadas 
en escalas logarf(mkas. (a) EI (iempo de maduraci6n como tina funci6n dd peso 
corporal en un:! amplb. ganu de animales. (b) EI (iempo de incubaci6n como una 
funci6n del peso corporal de la madre en iJs aves. (c) La duraci6n maxima de la vida 
como una funci{Jn del peso corporal adul(o para una amplia gama de animales. 
(d) EI mimero dc huevos por pllCS(a como una funci(m del peso corporal (Ie 1:1 nudrc 
en los reptiles. 

definid611 d~ alometri'l 

14.15.2 Relacioncs alometricas 

Las rclacioncs de las f1guras 14.20 y 14.21 sc hallan estrechamenre conecta
das con las etc la figura 14.19, ya que todas elias son relaciones alometricas 
(Gould, 1966). Una relaci6n alometrica es aquella en la que L1na propiedad fl
sica 0 fisio16gica de LIn organismo varfa can eI tamano del mismo, de tal modo 
que se produce un camhia en la propiedad flsica a fisio16gica en relaci6n con 
el tamano del organismo. Por ejempio, en la figura 14.20a, un incremento del 
tamat10 (en realidad del volumen) entre las e~pecies de salamandras conduce 
a una reducci6n de la proporcir5n de dicho volumen que es asignada a una 
puesta de crfas. Anatogamente, en la figura 14.19h, un incremento del peso 
entre las especies de aves esta asociado con L1na disminucion del ticmpo de 
incubaci6n por unidad de peso corporal. 

Estas relaciones alometricas pueden ser ontogenicas (cambios que se pro
ducen durante el desarrollo de un organismo) 0 Jilogenicas (camhios que se 
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V()IUIllCIl corporal en l:ts 11<'l11hr:ls dt' b", . ..,alanundras C..,cglill K:rpLIIl &: Sahllt', 197()) 
(:1) Ikbch')f1 gCIlt:ral para 7·, cspccics de :-.aLLnundras, utiliz:Ulllo un valor Illcdio 
por ('specic (1)<0,01). (h) IkLtciollcs dClltro de un:t poblaci('lIl dl' AmIJ),s(()uUI 
tigri1lloll. indicLdas pur crUCL'," (!'<().Ol) y dnl!ro tic lIll;! pohLtci("lIl de A. O/}(/UIIJI, 
ilnthead,I'" por cirelllo.'" (1'< (),O,)) l.a rd.ICi(")Jl ;tio!llclril':t de (;1) c,..,!;t indiclli:l pOI 
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to de los estudios de los ciclos vit~tles existel1 un:! seric de puntos lTllcialcs 
al n:spe.:cto que.: cs lH.'Ces:lrio cOlllpl'cl1der. 

I, La :tlome.:trla, pOl' dcfinici('m, implica lIlla/i:i/to de si1l1ilillld !.!,('u"u'trico 
u ./isi()/rJp,ic({ entre los org:l11i.'->Jllos de distinto tatllal10. Por e.:jemplo, los co
cienles "duraci(lll de vida: peso corporal,) de la figllra i"i.\t)c, <dlUCVOS POf 

he.:mbr:t: peso corporal» tiL la figllra H.\lJd, y «altura del ;irhol. di:tmetro del 
tronco» de ]a figura 14,21, C({JJlhi({Jl todos eilos a me.:dida que aumenta el 
tamano. 

2. La relaci()11 tfpie:t, en linea rect:l, de una gdfica [og:lritmo-logaritmo sig
nifica que eI cociCiltC varia con una tasa eOl1st:l1lte a me.:dida que aumenta d 
taman(). 

), Una rclackHl alolllctrica a un nivd taxon()1l1ico superior pue.:de escon
del' (y ge.:ncral1lll'ntc 10 haec) reiacioncs alolllctricas a nivcil's taxon()micos ill" 
fcriorcs que.: tie.:l1e.:ll dljerelltes pClldie1Hl's. bto pul'dl' ser ohscrvado, por cjem· 
plo, en las saiamandras de la figura 14.20h. 

4. AunqLH: las rdacione.:s alomctricas suelcn ser dcscripeionl's apropiadas 
de 1o.'" ensamhlajes t:\xon()111icos en g('ne.:ral, los puntos individualcs (cs decir, 
los individuos 0 las espccie.:s individualcs) tfpicamente se desl'[an cn mayor 
o mellor grado dl' la reiaci6n cn cucsti6n, 1i:>das I:ts reiacion('s :tlomctricls de 
las figur:ls 1·1.19-11.21 demucstran cst(' heeho. 

5. Finalml'ntc, un cotllponente dc un cicio vital implieado en una reb
ci6n alo1llctrica afeeta a otros componcntcs del cicio vital (a causa de los truc" 
ques y dcbido a que los organismos funcionan como unidades intcgradas). 
Por consiguiente, las alometrfas puedcn conducir, por s[ mismas, a variacio
nes del cicio vital que afectan a todos los componcntes de los ciclos vitales 
en todos los nivcics taxon6micos. Son lIna fuente particularmentc intensa de 
Iimitaci6n filogenctica. 

14.15.3 iPor que existen rclaciones alomctricas? 

Obviamentc serra muy deseah1e Ilegar a con~prender las relacioncs alometri
cas. Sin embargo, aunquc se trata de un lema fascinante, cae mas dentro del 
campo de los fisi610gos que de los ec610gos (para un analisis vcase Gould, 
1966; Schmidt-Nielsen, 1984; y, en un contexto mas ecol6gico, Peters, 1983). 

En resumen, se supone que las rclaciones alometricas existen par las si
guientes razones. Si los organismos similares que se diferencian en tamano COI1-
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servaran una similitud geometrica (cs decir, si fucran isometricos), todas las 
superficies aumcntarfan como eI cuadrado del tamafio linear, mientrJs quc 
todos los volumencs y los pesos aumenrarfan scgun cl cubo, Un incremento 
del tamano conducirfa entonces a una disminuci6n del cociente longitud/jrca, 
una disminuci6n del cocicnre longitud/volumen, y, sohrc to do, a una clismi
nucion del cocieIHc arca/voiull1el1. Pero casi to(Lls las funciones corporales 
dependen, para su cficiencia, de uno de es(()s cocicntes (0 de otro cocientc: 
rclacionaclo con cllos). Por consiguiente, en los organisnlos isomctricos, en 
cambio del tamar10 conduciria a un camhio de b eficiencia. 

Por ejemplo, !J transfcrcncia de calor, 0 de agua, 0 de gases, () de maril'n· 
tes, ya sea en el intt'fior (it' un organismo () entre un organismo y su medio 
amhicnte, se produce a Haves de una supnfick, que posec un jreJ. Pero la 
cantidad de calor producido () de agua necesaria dcpcnde del volumen del 
()fgano 0 del organislIlo en cllesti(>!l. Asi pucs, los CUllhios del c()cicl1te jrc:I/vo· 
lumen resulrantes dc ]()s Clnlhi()~ de t:lIlUt1(l csr:'ln ('()!1ckll:ld()~ a pn)Cill('ir clm 
hios en Ia cficicncia dc transkrcllci:1 p()r unid:ld de \'()]urnen; y si Lt cfil"ienu:t 
debe SCI" m:lIltcnid:l, clio .'.,c lu de cOIL"eguir Illn.lLultc ;tl(l"LICi()IH"~ ;d()llll'rri 
CIS. An.i1ogall1cnte, c! pcso de cualqllier parte de lin organhlllo dcpende (I\.' 
su volllll1cn, rnientras que la fuerz;! de ]a esHuettlr:1 que agtlanu dicilo peso 
depencle del area de ~ll secci(lIl tr:msversal. Por cOl1siguientc, los ;tUIlll'nt(),,,,, 

dc tamar1() conducir:in a problemas dc fuerz;! ;! Illenos que cxist:1Il aiter:lcio
ill'S alomcrrkas COlllpcrlsadoLls 

En b mayoria de I()s cjelllpl()s, CSt:iS rdaciolle,.., simples entre :irc:I )' V()ltl 
men interaccionan entre Sl y depeilliell de la l1lorf()logia y Lt fisio]ogi:l deUlla 
das de los organislllos en cuesti(')f1. Por 10 tanto, las pcndientcs aloml:tric:ls 
puedcn variar cntre un sistema y otro y cntre un taxon y ot["(). Pew dcsde cl 
punto dt: vista ecol6gico, los iledlOs imponantcs son que dieh:!s rclaci()Ilt.'~ 

alOTlll:lricas existen y que lubiruallllcnte abarclIl clracteristicas dc los ciclos 
vitales. 

EI enfoque hahitu:tl del estudio ecoh">,gic() de los l'iclos viuks cstriha ell COIll· 

parar los ciclos vittles de dos 0 ll1:is poblaciollcs (0 cspecies 0 gt"upos) y Cll 

intentar c()lllpn:m\cr Lis difcrellcias existeTltcs entre ell<)s en relaci(')Jl ("(1Il sus 
:unhil'nles. Pcn) en eSle tlHltl1CIl«) SahCnH)S y:1 que l()s taX()llcS pU('dell difcril 
t:llnbien porquc sc lullan ell d~/{'r{,lIf{'s PUlltO.,> dc!a lIIisow rei:tci(')[l aloJll(,trt 
CI, 0 porquc s(' h:dbn sujetos dl' un modo general:l limil:lciones filogclll'tic:I.'> 
difcrentcs. [lor cOllsiguiclltc, l'S illlport:tntc dislinguir entrc las difncllci;I'> 
"ccc)1()gic:ls" y las difcrcll('ias :Iit)llll'tri(':ls y fil()gcIll"iC:ls 

La figur:1 I·, 2():1 nlllcstra LI rCLICi('m :tiollll'lrica l'ntrc l'1 \"()ittrlll'll lie 1:1 
pueSI:1 Y l'i \,oluilll'n corp()r:ti lit' Ll"" ..,:,l:mulldLI.'> l'll gClllT:t1 La f'igULI I·j 2()1l 

mul'.'> 1r:1 bs III is III :1'1 rt' Ltc i (l1ll'''' l"~q ll("llLl t i /;Id,l.'>, pc r() t'll S U pc I po.., it il ') II ,"'C It .11 \ 
dihuj:ltio 1:llllhit-n b . .., rcLtl·lllllC.'" ;ti()[lll'tric:I.'> dCl/fru de !;I.., P()hl.ll'il)llt',..., de lI()'> 
('species de salanunt!LI..." ,'IIIf"y.~/()m(( {i,f.!,rilllflll y.·l (JIHlclim (K:lpLlIl ~'\: ~:tl[ 

ill', II)7Q), Si Sl' ("{)[IlP:ILIIl 1:1'> !}lI'dias (il" b,> l'SI1l'l'wS sin rdlTt'l11'i:I:\ b :lit)llH' 
trLl general dc bs ,..,:ILl1ll:llldLI.'>, se oh.'>l"[\';[ quc Li.'> cspccil's [WIll"1I d IIlhlll() 
c()cil'lllc clltre \'()IUIll(,1l de la put'S!;') \'01Ullll"1l c()rp()r:ti ((),U(») hll) p;lrece 
.,>ugnir que los cicio.., \'iu!e,,,, de Lt.., DlK'Cil",..., "Il() ,"'l' dikrl"!lci:uI" y qlll", por Il) 
unto, «no hay !lad:1 que cxplic:u'" - pcro Ull:I sllgcrcllcia de ('sle tipo scri:l ern')· 
ne:l. A UjWUWI se :ljUSt:1 estrccit:llllcilte a I:t rl'Lici(')1l gcneral de las s:ilaIlLlIl
dLIS P()r otro I:tdo .. ·1 Ii,f.!,rilllil!! prcsellt:1 un \'()IUllll'll dl' LI PUl'."':1 quc l'S ca.,>i 



dns \'eces mayor que cl que cabrfa esperar sohre [a hase dL' dich;l rdaci()n. 
f)entro de Ia limiracic'ln alomctrica dc scr una s:l[amandra, A. tip,rinwn cst:'t 
dectuando una asignaci6n rc.:productiva mucho m:ls dc\'ada qlle A. 0PrlCllJ1l; 
y serfa razonablc que d e('()logo examinara [os hjhitats respectivos de cstas 
dos sa[amandras y tratara de comprender b raz()!) de csta difcrencia. 

En otras pabhras, e::s razonable eomparar los taxonL'S dL'sdc un punto dc 
vista ('Cco[{>gieo" siLmprl' que se eonozca Ia rl'iaci(m :tiomctriea qllt.' 10:-' une 
a un nivd t:ixon(>mieo superior (Ciutton·Brock & 'bryey, 1<)7<)). La hase de 
1a comparaei()n scr:1 entollees Ia desyiackm respcc[iv:t de cada taxon con rl'S
pecto:t dicha rl'iaci(>n. !.:is e::species de sa1amandras lUll sklo cornparadas ante 
l'i tekH1 de fondo COlllllll de b rl'iaei(lI1 de las saialllandras ell gLnl'fal; y [as 
s:tlamandras indiyidualcs de la pohlaci(lI1 de A. lip,riflllJ1l puniLn SCI' cOlllpa
radas frente :tl tl'i(m de fondo de Ia rdaci6n alomctrica especffica dL' b pohla
ci(ln. PefO l'i prohlema aparece cuando SL dLsconocen (0 se ignoran) las rela
ciones alomctricas. Sin 1:1 a[ometrfa general de:: las salamandras de l:t figura 
14.20h, [as dos especies hahrfan parccido hastante pan:cidas cuando en fL'a[i
dad son diferentcs. Por l'i contrario, dos otras especies hahrfan podido parc
el'r difcfentes cliando en realiclad se :tjllstarfan simplcmcntc a b misma rela
ci6n alometrica. POI' consiguientc, las ('omparaciones que olvidan las alomctrfas 
resultan pdigrosas. 

Pcro ucsgraciadalllentc, los ec()logos olyiclan a mcnudo en b pr;!ctica la 
existcncia de:: las alolllctrfas. Se:: suden tomar en conside::raci6n las limitacio
ncs filogeneticas m:is generales, pcro no asi las limitacioncs Ill;!S sutiles cle la 
alometrfa. Tfpicamcntc sc comparan los ciclos vittles y se intenta explicar las 
dif<:n:ncias existentes entre ellos en tcrminos de difncncias de los h:lbitats. 
Tal eomo hL'mos visto en scceiones antniores, talcs intentos han tcnido cxito 
en numerosas ocasiones. Pero tamhicn con frecuellcia no han eonduciLio al 
cxito, y esto pllcdc ser cxplicado en parte por cI no rcconocimiento de las 
a[omctrfas. 
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IS.I Introducci61l-
interpretaci,;n tie los datos dt" los cellsos 

lJna partt.' illlportal1tl· de b ciencia de b l"col()gla ."e dedici ;\ intcnUf com 
pfcndcf In que dctCfmina Ia ahundancia de los ofganismos. ;,POf que algunas 
especies son f:lfas y otfas frccllentes? ;POf qUl' lIna especie sc pfcsellu ell po
biaciolles de cknsidad haja ell ciertos lugafcs y en p()hJaci()llc~ de dCllsidad 
alta en otros? (jut- bC(ofes provocan las tluctuaciol1cs de la ahulldancia de 
una especic? Estas preglll1t:Js son cfllciaJcs. Para ohtl"ller las rcspueslas COIll
piLlas, allnquc s{)lo p;lfa una sola {'specie de una sob localidad, necesitarfa" 
mos conoccr las condiciones fisicoqufmicas, el nivel de recursos dispOllihlcs, 
cI cido vital del organisl1lo y Ia intluencia de los competidon's, Ius li<:pred:l
c1ores, los par~isilos, etc., asi como cOlllprcncit.'r d modo en que todos est(lS 
facrores influycn suhre las lasas de Iutalidad, Il10rtalidad y migraci(m de l:t po
blaci6n. En los GlpilUlos antcriores hemus estudiado caela UIlO de estos lemas 
<.k una manera mas () illenos aislada, pew en b realidad, 10 m:is prohahle e~ 
que las pobbciolles sc halJcn inlluidas significativamente por m;is de UIl pro· 
Cl'SO, y en cierto grado por todos cllos. I.a finalidad dcl pn..'sentc capitulo se 
halla ell cOllsidcrar la detnminaci(m dc la ahundancia desde cI punto dc vista 
multifactorial . 

La materia prima para clcstudio de est;ls ctle:-.tioI1es es con t"reclIcncia lIIl 
(cnso. En su forma mas simple, un CCI1:-'O COilsistc en lIna lista dc prcscI1t .. ia~ 
y auscl1cias Ct1 U1US :hcas dc mUl'stn:o <..kfinidas. Por otfO iado, los cet1so.<., m:ts 
detaibclos implican cl rl'cuento de Ius inliividllOS (y de sus partes ell cl caso 
de los organismos I11odulares), recollocicndo los individu()s de difcfeillc nlad, 
sexo, tamarlo y dOlllinaIlcia, (.' incluso distingllit'Ill!o 1:ls distint:!s v;lri;tn(cs 
gct1t":'ticas. 

Si un cef}.<"o (Cil un ;il"e;l 0 en eI (iempo) regis!!";1 Silllpkllll'ntl· cl lll'lInn() 
dl' individu()s prCsCIHl".'';, podelll{)s illtl'IlLlr "cxplicar" bs \·;lri:lt·ioncs cst:lhlc· 
ctcndo corrl"iacioncs l·OIl faCtUfCS l"xtCrrl()S;1 Ll p()hLlt·i('lIl -clil11;I, l·()lldicio 
ill'S del ."ul"lu, IlllllWI"O ek deprcd:ldorc ... , y asi Slll"l'siv;UlIt'lltC . pno ("S POS! 
11k que de CStl· modo ."l· pil'rda lIn:\ intorlll:lci{')1l \·il;!l, e."culldlda cn Lt p()hb· 
Ci(Hl. COIllO cjl'lllp\o im:lgillclllos (res pohbcionD ilUIlLIIl;I'> lil" Lis que los 
censos indican que pn.'Sl"IH:m <:1 mislll() l1ll111l"f{) de indl\·iduos. l :na dc e~tas 
pohbciol1es l"S l:t de lIna zona resideIlcLt\ p:lra IK'f."on:ls ;lllciall:t.." Lt ..,egUJld:1 
cs Ulla pohbci(')!j dc Ili[lOS peqllcll0<." y b tl"fCl'[";t cs lIll;l p()hl:lCil·)[l con Illez· 
cia de nLH .. ks y scx()s. NinguI1:I c()rreiaci(·m Cl)[1 factl)rCS cxtl'rnl).', a LIs p()bla .. 
ciol1t.'s rt'\'darta (jut' b priI1lt.'fa poblaci(')11 csub:1 cO[llkllada a Lt cxtinci6n (a 
mcnos que fUl'D m:lIltt.'llida mediante b iIlIlligr:lt·i('m), qtll" b st:gunela crel"l' .. 
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rfa rapielamente, pero s()lo despucs de un perfodo de ticmpo, y que Ia tercera 
continllarla crecienelo de modo constante. 

En la practica, cl ec61ogo sueic teller que lltilizar censos que son muy de
ficicntes en detallcs, y por csta raz()n, una gran parte de 10 que se sahe ace rca 
cl<: los clInhios de 1a ahundancia elc los organismos en d tiempo y en cspacio 
ha (enido que adoptar la forma de corrdacioncs cun factores l'xtl'rnos. Y sin 
l'Illhargo es mlly importantl' recordar que las resplIeSI;tS a muchas clc las pre
gUnlas sohrc la ~Ihundancia y 1a c1istrihuci(m de los organismos sc hallan ell 
las hetl'rogcncidacl<:s exis(el1les en <.:1 interior de las propias poh[aciones, y en 
los l'ielllt.'lltos de dispcrsi6n en amhos scntidos. 

No es de extraii.ar que b mayo ria de los censos carezcan de los detalles 
que dcscariamos encontrar cn cllos. Las razoncs de cllo son las siguientes. 

I. Iksde d punto til' vista tccnico suck scr una tarea formidahk scguir 
a los individu()s ell' una pohlaci()n a 10 largo de todas sus vidas, aunque ello 
pueelc resultlr rclativamente f:kil en algunas tIses (con frecuencia es f:icil contar 
los p:ljaros en Ia l'P()CI de anidamk'nto 0 las ran:ls en sus zonas d~ apare:tmicnto, 
pem ya cs Ill:lS dWci! hacerlo cn otras ocasiones). A menlldo, una fase crucial 
dd cicio vital de un organismo queda fucra de nllestra vista - los conejos en 
sus madrigueras, las mariposas y polillas enterradas en 1a rase ell' pupa, y las 
scmilbs en cl suelo. Es posihlc marear a las aves con anillos nUl1lerados, a [os 
peel's j<",>vcnes con colorantes 0 placas met:Hicas, a los carnlvoros migraclores 
con transmisores de radio, 0 a las selllillas con is6topos radio:tctivos, y rceo" 
nncer luego los individuos marcados en un proceso ulterior ell' muestreo; pcro 
[as cspecies y d nlimero de individuos quc pueden ser censados de eS(;1 ma
nera son muy limitados. l;m s610 las plantas y los animales inm6viics perma
necen quictos, esperanclo que los cuenten; pero incluso en estos casos, cl es
ublccimiento del censo de las frases de dispersion del cicio vital plante:! 
problemas enormes al investigaclor. 

II. Los resultados de lin censo seran enganosos a menos que cl muestreo 
sea suficiente tanto en cI espado como en eI tiempo, y clio requiere general
mente una gran inversi6n de tiempo y dinero. La duraci6n elc Ia vida de los 
investigadores, cl ansia de eonseguir un trabajo publicable, y e1 bajo prestl
pucsto de la mayorfa de los programas de investigacion disuadcn a los espe
cialistas de iniciar tan 5610 un censo por un perfodo largo de tiempo. 

III. A medida que aumenta el conocimicnto ace rca de las poblaciones, 
:lumenta talllbicn cl numcro de dctalles que esperamos encontrar registrados 
en un eenso. lbclo eenso estara probablemente pasado de moda easi tan pronto 
como sea iniciado. Surgcn nuevos enfoques 0 nuevas tecnicas, que deberfan 
ser incorporados para que el ccnso pudiera scr interpret-ado a la luz cle los 
conocimientos modernos. Una y otra vez, e1 an:Hisis de los censos demuestra 
que, 1a pr6xima vez que se efectue debera scrlo de un modo difcrente. 

Todos los censos descritos en este capitulo son de un modo u otfO no idea
tes, juzgados a la luz de 10 que actualmente sabemos que es necesario para 
comprcndcrlos plena me me. Ademas, la mayorfa de los censos realmentc a 
largo plazo 0 geograficamente cxtensos han sido efectuados con organismos 
econ6micamente importantes -animates utilii'.ados para peteterfa, aves de caza, 
plagas y organismos pat6genos- 0 con los <?rganismos de pclaje y, especial
mente, de pluma favoritos de los naturalistas' aficionados. Los censos dctalla
dos son muy scsgados. Siemprc que sc prcscnten generalizaciones, sed neec
sario tratarias con mucha cautela. 
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15.2 Fluctuaci6n 0 estabilidad 

Todas las pohlaciones se encuentran cn un cstado continuo de flujo, al na
cer nuevas individuos 0 al Ilcgar inmigrantes, y al morir los individuos vicjos 
o 31 partir los emigrantes. A pesar etc clIo, las fluctuaciones del ramano de las 
pohlacioncs no son ilimitadas; ninguna pohlaci6n aumema sin Ifmites. y las 
especies s()lo sc cxtingucn en contadas ocasiones. Por consiguientc, uno de 
los rasgos centrales de Ia dinamica de poh!aciones es la presencia simult:inea 
de un flujo y de una constancia rclarivJ. De todos Illodos, cl grado en que 
tlucttian las pohlaciones varfa cspectacularmente de una especie :t otra, 

EI registro de una poblackm local que cuhre quiz;l~ lin perfodo de ticlllpo 
m;is amplio es cI de los vencejos de! puehlo cle Sclhornc, en el sur cle Ing[a
tnra (Lawton & May, 19H:1), En un;] cle las primeras ohras puhlicadas de cco-
10gb, (iilbcrt \X/hire, quien vid:1 l'I1 Scl!JorIlc, e~crihi(-) (cn 177H) s()hrc los 
vCl1ccj()s: 

,d':Sh)y ahora convencido dc quc Cllb ;lIio tCIlCIl10:-' ilw;lri;lhlcllll'!l((' d IllL'>Il]() 
n(unero lIc parcj:ls; por 10 Illcnos, l'l rcsuhado de mi im'otigaei(m lu sido igu:d 
durante mucho tic1l1p(), 1<:1 I1(II11LTO que enCUl'ntro COl1stantelllelHe l'~ d de 
()cho parcjas, de las ellalcs l:t Illi(ad, aproximadaml'lltc, re~idell ell b iglesb, 
y el restn en algllnas de [as cah:ui:ls l'OJl tccho dc paja Ill;!.') h:lj:l:-' y pobre,,> 
Allor:! hicn, .'>i cstas ochu p:lrejas - tcnicndo en l'lWllt;1 los accidcntes crfan 
etcja :1110 otr:IS ocho parcjas, ;qU(~ :-'llccdc aJlllallllclltc con cstc iJlcremento'" 

I.awton y May visitaroJl eI puehlo cn Jt)H:1 y eneon(raroll quc sc hahbn pro
dllddo cn cl camhios imponalHes dllr;uHc los 20() ailos traJlscurridos dcsde 
que \Vhite 10 tlescrihi6 No P:If(.'cc prohahle que los \'l'nccjos hayan anitbllo 
en b torn.: de b igksia durante los lillimos SO :U1()S, y !:is cab:1I1:lS con techo 
dt.: paja han dcsaparecitio, Pcro cI J1lll11ero dc parejas rcprodu('{ora, ... de vence
jos que se encuentran con regubridad en cl puehlo cs ahora de 12, A Ia visr:1 
de los grandes cambi()s oCllrridos Cll C:-.(OS d()s sig[()s, csta eifra e.'> Ilotahle
mente parecida a b de OdlO parcjas quc CnC()IHn') Whitc con ttl rcguLirilbd. 

EI cstudio a [argo plazo dc b:-. garzas que :lIlidall ell [as IsLis Hrit:inicas (dol1lk 
cxiste una :llllplia poh[aci(m dc Ornih')logos entusiastas) revela Ll ll1i~llta illl:l
gcn de una pohlad()11 que Ita pcrnunecido Ilouhlclllentc consUnte durante 
Ull largo ticmpo (vease [a figura (J.lt)). Este CCIlSO illc[uia eSlaciollcs con cOIllIi
ciones climatok)gicas adversas ell Lis quc Li pohLtci(\n disminuy(') tcmpor;t1 
Illcnte, n:ctlpcr;inti()sc luego. 

En Sll Cl.'nso de 1111:1 pohbci{'H1 dl' hotl-HI de oro (N(IIIIIIiCIi//(S }'('/}(,IISj de 
un viejo P:lsto Pl'fIlU[K'IllC ell cI n()rte dc (;alcs, S;lrukll:in y lLirper (I():'), 
S;lrukh:in, It)7'1) est:lblccil'ron mapas dcta[lados de b di~trihlll'i(')[1 de bs pbn 
1:1S y las pl:lntuias Y plldil'fOIl :-'l'guir d dc:-.tillo de l'ad:l illdi\'iduo 00 qlll' LILI 

\'CZ e:-. posihlc Cll e[ ca.,>o de :llIirll;t!c,'-, Ill(-l\'ik,,>j, L;l lll11crtl' ,'>l' pr()dul'i:l dULtnll' 
(oll() cI arl(), y los pniod():-. ktlks l'SLlCi()ILlks oCllrri:llll'll t'lllll:-'IlI() 11lOIlH'1l 
(0 ell quc h),,> sllpLT\'i\'it'lllt's lTlTLtIl ('(HI Ill;l),or Llpidt'/. 1.:1:-' :ldici()Ill','> ;1 LI 
fl()hl.ll'i(')11 .'>t' l'1)]\''>l'gULUI :1 (r,l\t"' .... dt' d(j.., pr()l'l·.'>() .... di ... (illh,,'-,' 1.1 glT!llirl.l~·i(')I\ 

dl' :-'clllill;l,'i l'll l'xplo.,>jolll'S :IIlU:t!l'.." y b IllIl[tiplil';ICI('m ll(l!l.il de \;1'-, r(),'-,t'U'-, 
1':11 c[ C!'ct'illlil'l1t() d(HUL Lt.'> pl:lllt:I:-. j()filJ:Ul ['(l,'>Ct;l:-' dc h()j:l'" Y l11t'g() Ll:-' YClll;l ... 
:lxiLlrc:-. ncn'll p:1LI f()fllI:lr Lirgo.,> l· .... [()[olle .... ; Cll c[ eXlrClI1() delc.'>t()iI'1I1:-'C dc
:-':lff()ll.l UIl.1 nUl'\';! ['(I.'>eta l'IlLlIZ:ld:l. 1:ILl ["(l:-'CU plink j()rlll:lr \,:lrLlS [()Sl'(;t.'> 
clollalcs y ('S!:[S, :1 Sll \'VZ, plll'dcll prt)dul'ir (ltr():-. l':-.ru!(llll':-' y \'().'-,l'[;l.'> en d 
rr;tnSl'llrSO de UIl;llllislll;! esUCi('lIl. 1)(: cstc Illod(), un .'>oln gerll'(c (surgido de 
una .'>l'milla) punk [[cgar :1 c~t:lr rcprl','>cIH:ldo por LIlLI blllilla de roset;!.'!, to

ll:!.'> elLis COil d III i.'> III 0 gell()tipo l':ld:l pbllLles CI\!OIllTS tilL! suiJpohLKi(-Hl 



Tabla 15.1 Flujo demo-
gdfico de Rammculus 
repens cn (res lugarcs 
de I m1 de cxtcnsi6n de 
un prado pastorcado. 

A B C 

0) Numcro de plantas 01-1 , 3bril 1969 3H) 117 1·iH 

b) Numcro de planws m --", ahri! 1971 1)7 159 222 

c) Cambio neto (b - a) -22H + 22 + 7·j 

eI) Tasa <.it: inCH.'mcnto (b/:I) 0,<1 ! 1,19 I ,)() 

e) NllffiCro de plantls llcg3das entre.: abril de 190') 2·i:j 2"-1 .i(;(; 
y abril de 1971 

J) Numcro total dc pianLls perdidas Cllrn.' ahril )77 222 .1<)0 

de.: 1969 y abri! de 1971 

g) Plantas pn.'st'lltcS en ;tbril de 1969, vivas cn 2) U 22 
abril de 1971 

b) Porcentajc de supcrvivcncia de las plantas 6,5 11,1 7,4 
de (a) (g/a x 1(0) 

t) Ticmpo esper:tdo para 13 rcnoVdci6n completa 2,14 2,25 2,16 
(ao05)2/(100 - h) x 100 

j) 'Iotal dc plantas rcgistradas durante cI cstudio 729 361 612 

k) Porcciltaje de mortalidad anual de toelos los 79,1 61,') (>5.7 
individuos (flj) x 100 

de partes que pueden perder sus interconexiones, pero que continuan sicndo 
m6dulos del mismo individuo genetica. 

La dinamica de poblaciones del bot6n de oro, dcrivada de tres lugarcs dis
tintos con una superficie de 1 m2 , sc halla resumida en la tabla 15.1. A partir 
de tales datos acumulados es posible observar en detalle los modos en que 
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50 75 100 

Tiempo (semanas) 

Figura 15.1 Cambios del 
tamano de la poblaci6n 
de bot6n de oro (Ranun
culus repens) dellugar C 
(vease Ja tabla 15.1). 
0, aumento acumulativo 
gracias a la germinaci6n de 
semillas y al crecimiento 
clonal; ., perdidas acu
mulativas; 0, tamano 
new de la poblaci6n. (De 
Sarukha.n & Harper, 1973.) 
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}'igura IS.2 [)in:imici de pohbciotle~ de Awlrosace septeNlrimwli.\ dur;J[1te 
un cstudio dc oehu allos (dc SYlllonidcs, ilJ7lJa). 

los l1:lcimicntos y Lis I1lUl'rtes de los individuos coruribuyen a lo~ cam bios ge
nnait's dLl tamailo dl' la pohlaci()[l (fig. 1'1.1). Se pone cit: manifiesto que cl 
comportamicnto cle la pohlaei(m dl'pen<..ie dLl comportamicnto de los orga 
nismus inclividllalt's; son los indivicillos los que naccl1 () mucren, que produ
el'n 0 no una progl'nic y qUl' dejan 0 no dcscendicntcs. A pcsar de la prc . ..,cn
cia dc estos procc.sos, ([UC provocan LI cambio dClllogdfico, Ia pohlaci(m <..iLl 
bot(m (1<: oro pcrmaneci6 Ilotahiclllcnte constantc a 10 largo dc los dos :1I10S 
qUl' dur() LI estlldio. 

Otro ejemplo cle Ul1a pohl:lci()[l quc mucstr;1 rLlativamentc poco:-. cambi()s 
cn d nelillero de aduitos dc ai1() en ~1I10 In proporciona Ull cs(Udio rcaliza<..io 
en Polollia, durarHe H ailos, cn la pcquena plant:! <lllllal de las ciullas arenosas 
ilnfir()sace se/)tentrioll{liis (SYlllol1idcs, 1<)79~1; fig. 1,).2, Y veasc la p:ig. ')(IH) 
Cad a ai10 Sl' ohservaron entre I,)() y 1000 plirHulas por metro cuadrado, y 
cada ano la Illortaliclad rcduda b pohlaci()n en un porcentajl' situado entre 
<:1 :'0 y l'i 70 'X,. Sin emhargo, la pohlaei(lI1 parcee mantcncrsc dcntro de lIl10S 
limitcs - por 10 ml'l1()S ')0 plalllas so[)rcvivfan sil'mpre hasta frlli.:tificar y pro
dllcir scmillas para la siguil'rHC cstaci()[1. 

d Irip ... dd nUIl/,llln 

UI1;1 pI)h1.u i")11 

Como l'jelllplo final de la rclaci(')Il entre l'i tlujo y la relativ:I COl1stlncia 
Lil' bs pohlaciones citelllos el detallado cstudio rt'alizad() por Davitbol1 y AIl
LifC\vartha (l()-iH:1 y b) SObfC cI Hips dLl manzann (lhri/)s ilJl{lf!,inis), lin pc
quello inscctn (til' aproxillladalllentl' I mill de largo) quc sc cncuentra en LIs 
fio["cs dc I()~ rosail's, 10:"-. fruttles, Ll~ pLIntas dc j:trLifn y Ia.,> m;ilas hierh:ls del 
Sur Lie All . ..,{LtiLI. Dicli().., .11It()re.., rcgistr:tron b pohlxi(')[l Lie trips <.iL' 20 ["0"':1. ... 

COr{:I<.\:t .... :tI :IZ:lr, en 1111 largo ."'cto. db tr;l.., Lifa, s:t!\'{) lo~ <.iollling()s Y l·ic["{() . .., 
<.ii;IS fc:-.t i\'( I ..... <.iur:lntL' HI IllCSl'S U)[) .... tTutiv()..,. La varinlad Lie n )S;l Ol'( )gid:1 {( :t.
cilL' Brunncr) ClrClT dL' L'st:llllhrcs, y los trips nnTsiLIll polen P;ILI feprotiu 
cir...,e. ]>()r cOllsiguiclltc, estls fosas sirvicron dc "tramp;!."''' p:lr:l el CCIl .... O. Algu 
no.'" cjelllplo. ... dc 10.'" t'l'IlSO.., fegiSlrados ..,c 1lI1icstr:1Il CIl 1:1 figura 1 '1._), Y 10.., 
fn·llt'l1lo:-. medius 1lll'l1sLlaics dc LI pohlaci('m estin n:sumidos en b figur;1 I')." 
Al igual quc lll11cho:-. inscctos, los (rips sufrieron grande:-. fluctuacioncs de su 
densicbd. ; Esl:in dctefminacl:is t'S(;\S flll(·tllaci()nes (()(:IIIllCIl{t' p()r faC{()fCS qut' 

niH 111:11111' 



I;igura 15.3 N(Ullcro 
dc 'thrips illft/gilli::; po!" 
rosa dur;ltltc las primavcr:ts 
de SiCK' :\(]()S consent
tiv() ..... Los PUIl[OS rqm.: .... l·n
tan I"cgi. ... tl"()S di:ni{)s; 
b curv:\ c.~ un prolllcdio 
de l'i PUIlI()S. (Seglill 
1 );[vids()11 0.: AllLircwanila, 
Jl)-iH:1, ) 

;,c6mo est:i detcrminada 
la ahundancia? - una 
controvcrsia dc 
mc:diados del siglo xx 
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act(bn al :izar 0 hit:n exiSlen unos proccsos que ticndcn :I nuntcncrlas dentm 
de unos limites:' Poelelllos Cm'iK'7.ar a contestar ('sia prcgunta eSluciiando las 
leorlas so\)rc la ahundancia dt' las t'species en general. 

IS.2.1 Tt'orfas sohre la abulldancia de las eSlH:cics 

En cl pasado t'xistieron divt'rsas tcorias para explicar la :Ihundancia de las 
pohlaciones de animales y plantas. Algunos investigado[cs han suln:tyado Ia 
aparcntt' t'stabilidael de las pohlaciont's que eSlUliiaron, mielltras que oeros 
han suhrayaelo la cscala (lL las tluctuacioncs y han huscado las causas dt' la 
variaci6n mas que la naturaicza de los lImitcs Llltimos. Dc hecho, los dalos 
ohtenidos con los mismos censos han .'lido emplcados a menudo por diver
sos autores para demostrar que las pohlaciones permanecen dentro de t'stre
chos lfmites 0 para evidenciar que cambian t'spectacularmentt'. EI intercs ha 
sido tan grande, y ei desacucrdo a menudo tan accntuado, qut' cI tema ha cons
tituido un foco ele atcnci6n dominante en la ecologia de poblacioncs durante 
gran parte de este siglo. La opinion actual es que la controversia no ha sido 
resuclta, sino mas bien reconocida en 10 que cs: cl resultado de UIlOS protago
nisl110s con posiciones extremas y de unas argumcmaciont's de sordos. Pues
to que la mayorfa de los argul11entos fueron propuestos cntre 1933 y 1958, 
cuando los conocimicntos sobre ecolog1a de poblJciones t'ran menos sofisti
cad as que ahora, seria iJ6gico (e injusto) analizar con gran detallc las opimo
nl's opuestas. Dt' todos 1110dos, cI estudio dc los amiguos puntos de visla faci
litad. la apreciacion dc los detalles del cOllsenso actual. 

A.]. Nicholson, ec610go tc6rico y experimental australiano, suck ser con
siderado como el principal dcft'nsor de la idea dt' que las interacciones bi()ti-
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Figura \5.4 Rccut:nt()s 
medios mc:nsuales de 
b pohlaci(m <.It' Thrips 
imuJ.!Jnis por roS:1 (escala 
iogarfrmica) (de DJvid-
son ({ Andrnvartha, 
P)'lH:l, Sl'gllll Varky et {/l , 
!()7:\) 

b hit:a (it- Nicholson; 
d pap("1 t.:rucial lit., lo~ 
pr()Cl'so~ dq)(.'ndil·ntl· ... 
tI(' la d(:nsidad 
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cas, de/Jendiewes de /a t/clIsidad (que Nicholsun dcn()lllin~lha «n.:acciones que 
gohicrnan la dt'rlSi<..iatb,) c.kscrnpcilan d papl'i principal en Ia tktnminaci(m 
del tamar10 de Ia pohlaci6n (Nicholson, 1<»)), 1 <),)·ia y h, 19")7, }()'SH). ScgCm su,,;; 

propias palabras: «La rcacci(m gohcrnantt' inducida por eI cllnhio de la dellsi
dad mantiene a las pohlaciones en un estado dc equilihrio ucntro dt' sus am
hkntes», y «EI tllecanislllo del gohicrno de la densiuad es C:lsi sicmpre Ia com
pctcncia inrracspcclfica, y:.t sea entre los anirnalcs pOl' un rcquisito criticamcnte 
imp0rl:mtc, 0 entrc cllellligos naturales para los que los animaks en cucsti(m 
constiluycn requisitos», Adcni:ls, :lllllqUC reconoda que «los facrores que no 
se hallan influidos por Ia densidad puedel1 ejcrccr profundos ckctos sobre 
la ticnsidad", c(Hlsideuha quc stJlo 10 ,conscgulan «Illodificand() las pn)picda
dcs dc los animaks, 0 las dc sus ;unhicmcs, intluyendo as! sohrc eI nivel al 
quc Ia duraci6n gohcrnantc ajusta a Ia ucnsiuau uc pohlaci()[l». Incluso hajo 
1:1 influcllcia cxtrellla de los factores indcpcndicIHcs ue la dellsidad, "eI go
hierno de la densidad sc rclaja Illcralllcnte de vez ell ctlando y asullle lucgo 
lic nuevo el poder, sicndo siemprc Ia influcncia que aju,sta 1:1 dcnsidad dc !:is 
pohlaciollcs CI1 rciaci()[l con cl caractl'r favorable dc! :lml1iente» (Nicholson, 
1(),)4h). En orras palahras, Nicholson reprcsentaha cntrc los cc61ogos (junto 
con otros, cspccialmelltc Iialdanc, Lack, Varky y Solomon) la (coria de que 
los pron:s()~ dt'pcndielltt's de Ia dcnsidad deseIllIK'llan un papc! crucial CIl 
Ia deterlllin:lci()Il de b ahuIH.bIlCi:l dc las cspecies, al actuar COIllO Illl'cmis 
1l10S cstabiliz:Jl!<)rcs () rcgulalhHes. 

En cambio, otros dos ec()log()~ austr;dbllos, AndrC\vartha y Birch, apoya
roil la idt'a de quc los pfocesos depelldiclltc:-. de Lt dellsidad ticileil hahitual 
1l1Clltl' lllU illlportancLI 1l1l'IHH () ~cclllldarLI y 0 de:-,cllIpcll;!Il Ilingllll p;lJlCl 
l'll la detl'rlllin;ll'i('m dcl t;IIlUt"j(l dl' b pohbci('1I1 ("II algUIus C.SIHTit'.S Tl'llg;\Se 
ell CllellU que, ;1 dikrCllci;1 lit' NidlO]...,OIl, ill\"l·stig;\fOIl .suhre tolio el cOlltrol 
dl' LIS pbg:ls dc insCcios l'll [;1 vilLi s;lIvaje. Lt idcl de Andrcwarth:l y Birch 
(I()')·i) punk SCI" f( .. ·.sumida del siguicntc modo 

uEII1l-II11LTO de allim;ilcs de lIll;! pohlaci('lll ILltur;1l punic esur lilllitado de tn..'s 
f(lrma:-.: (a) p()r l::-.ca.sez de I()~ rel"UfS()S Ill:lterLlks, uk.s ("()Ill() ci aiimcllt<), It).'> 
lugares l'll que construir los !lidos, etc., (11) por b inalTcsihiiidaLi elL cJichos 
rccursos materiaJcs en rclaci('1I1 con las capacid:ILies de los animalcs para uis
persarst' y hu:-'clr; y (c) pur Lt esc-ascI. dc (iclilpo l"u;lIllio LI (;I"a de incremento 



COIl~i(h-rt:nl() .... (It- Illh.:n) 

lo~ trip .... 

... (:11 10 ... qUl: d (:lima 
l'xplica un 71:-1 % 
de I:J variad6n 
lIulIlcrka .. 

r l'S positiv:l. Dc est:!s trcs fOfl1US, Ja prilllera es probablcmclltc la mcnos im· 
ponantc, y la llltillla l'S probahlcmcnte b m:is importante l'n la Naturalcza. En 
In que sc rdit're a (c), las fluctu:tcioncs dd valor de r pueden scr provocadas 
pOl' cI clima, los deprcdadorcs, () clLalquicr otro compol1l'ntl' del :tmhientc 
que influyc suhre la tasa de crccimit'nto." 

POI" consiguiente, Andrnvartha y Birch «r('Chaz:dul1 b suhdivisi()11 tLldi
cional del :lmhicnte en faclorcs fisicos y bi(nicos y t'n bctores "depcndiLn
les de I:t del1sid:ld" e "independientes de Ia densid:ld", sohrc ]a hase de que 
cstas clasificaciones no l'fan exact:!s ni cOl1sliluian una tram:! lltil sohrc la 
cu:tl disculir los prohlemas de I:t ecologia de ]lohlaciol1es» (Al1drewartha & 
Birch, 1')(iO). 

I.as ideas de Andrewartlu y Birch quedan m:is daras si st' considera deta
lladamente un ejemplo:ll que conccdil'fol1 gran imponancia (citado ya en las 
figuras 1'5 . .1 y 1'5..1). lkmos dicho ya que en cI cellSO de ThrijJs imaginis sc 
ohtuvieroll valores estimados de ]a ahundancia durante HI mescs consl'cuti· 
vos. Durante olros sit'll' :UlOS sc realizaron rcgistros duranlt' la primavera y prin
cipios de verano. Ademas, se rcgistrarun 1:1 temperatura local y las Iluvias caf
das durante cl perfodo. Los datos del censo fucfOn :tnalizados mediante una 
lccnica de rcgresi()[1 mllltiple (vcase, pOl' cjetn[llo, Poole, 197H) para detcrmi
n:tr quc [larte de ]a variaci()[1 de ano en arl.o en la poblaci6n podia ser «expli
cada» en rclaci()n con cI dima. Para cI an:ilisis, se torn() la poblaci()n m:l.xima 
de cada ano como cl logaritll1o Illedio del nlltllero de individuos en los 30 
dbs que prcccdfan al maximo. ESlOS valores maximos pasaron a ser Ia variahle 
depenclicntc en cI analisis de regresi6n (log y). 

En b hllsqueda de las camiclades que pocHan scr asociadas con el ntlillero 
cle trips durante la primavera, consideraron primero una cantidad que rcpre
sen tara a ]a oportuniclad de crecimiento durante cl otono y cI invicrno para 
las plantas anuales que eran mas importantes en Ia ecologfa de ThrijJs imap,i
nis. Tomaron como inicio de la estaci6n ]a fccha en que las semillas de estas 
plantas anuales empezahan a gt~rminar. Como medida de la temperatura en 
cl pcrfoclo siguiente, sumaron la «temperatura cfcctiva", T, desdc cI inicio etc 
la estaci6n hasta cI 31 de agosto, sienclo: 

" temperatura diaria maxima - 48 OF r = -~- -~- . ~ ~ ~- ~-~~~-----------

2 

Los valores de T fueron la primera variahle selcccionada (Xl) para la rc.:gresi6n. 
La segunda variable Xl. cran las lIuvias tOlales cafdas en septicmbre y octubre 
(primavera australiana), y X3 era la {{temperatura efectivan diaria en scpticm
bre y octubre. Reconocicron que cI tamano de la pobJaci6n que perduraba 
desde el invierno podia cstar determinado par las condiciones del ana ante
rior, c introdujcron una variahle mas para [ener en cuenta este hecho - cI va
lor de Xl del ano anterior era tornado como x.j. 

La ecuacion de rcgrcsi6n obtenida a partir de este analisis es la siguicnte: 

log y = -2,390 + 0,125 X, + 0,2019 x, + 0,1866 X, + 0,0850 X4. 

Los valures reales y los calculados a partir d~ Ia regresi6n se hallan ilustrados 
en la Figura 15.5. La variable mas imponante era Xl (P<O,OOl), y la segunda 
en importancia era X2 (P<O,Ol). De la varianza de los maximos demogrificos, 
un 78 % fue atribuida a la regrcsi6n «calculada enteramente a partir de los 
registros meteoroJ6gicosn. «As!, no quedaba virtualmentc ninguna posihilidad 
de encontrar otra causa sistematica de la variaci6n, ya que un 22 par ciento 
es un residuo mas bien pequeno que puede ser atribuido a los erroces aleato-
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Figur:l IS.S 'l:!lll;t(l()\ oh,\crut\os Y p['('l!ichos de 1:1 pnhl:l( j('l(l dt' Tl>rif!,~ 

inwf',inis Las co!ullln:ls rcprcs<.:nun !:is medias W'o!lH::'tricl\ de los r<.:ctll'ntos diari()s 
de trips p()r rosa durante t:1 m:.hifl1o uell1oRr:lfico. 1.:1 CurV:1 rcprcsenta los valorcs 
td}ricos c:ticulad(}s ;t p:lrtir lic b l'xpresi{Hl cil:ld:1 m:is arrih:l (Seglln Davidson 
&. Andrcw:lrtha, 1!)·iHh) 

rios de: illue:strl'O, Por cOllsiguiciltl', toda b variacit)Jl del Illll11cro m<'iximo 
dc individuo de Ull ~1I1() a otro pUl'de .'In atrihuida a causas que no est:ill rcla
cionadas con la dcnsidad, No s()lo no pudiI110S cncontrar Lin "factor dcpen
diLiltl' ell' b densidad", sino qut.' aelcm:b, (it'mostramos que 110 qut.'da lugar 
para un factor de cstc tipo.» (Andre:wartha & Birch, It)S4.) 

EI Ce:IlSO de lbrips imaginis es lin e:studio muy notahle tanto por .'Ill in" 
tensioad como por Sll duraci6n ~ al final dd estudio Sl' habbn re:gistrado unos 
()OOO()()() trips. T:'II11hit:n constituye un cxccknte ejel1lplo de 10 que sc pucLit.' 
cOllseguir con d an:llisis dl' fl'gresi{)I1. Es cvidentc que cl clima (rcpre:se:iltado 
por los ClI:ltro factores) de:sempt.:Il:l un papelcentral y crllciale:n Ja lictcrmina
cihI1 dd I1ltmcro de trips en los mOl1lcntos de I1laxinu densidad. Pero Andre:
wartha y Birch (1()Stj) utilizaron cste: dato y d hecho dc que no se: encolltrara 
IlingllIl factor dqwndie:ntc de [a dcnsidad, para lleg:lr a 1:1 condLlsi()I1 de <jue 
"no qllul:! lugar" para un factor <-kpe:lldil'ntl' de: la densidad como detcrmi
nante <-It: [os valorcs m:'lximos de la pohlaci(m de trips 

Pl'I"O, tal como sl'I1:i1an Varley ('{ al. (197,)), cl !llodt'[o de fe:gre:si(m !lllliti
pic no cs indicado p:.tra re:velar dirt.'C(;llllcntl' I:i prc.:senci:.1 de un ranor depl'n
dil'nte dc Ia (knsidad. Y cu:tlldu Smith (19()1) ap[in-) a los mislllos datos UIlO:"> 
Illt'{()lh)s apnlpiad()s, ()htuv() una excclcntc cvidl'ncia dc un :IUlllen«) dc b 
pohl:iei('ll1, dependit'lltc d{' l:t densid:ld, que :">l' producLt :.mtcs dc los valorc,,> 
m:ixilllos. Fxist!:111 correiaclOlll'S negati":'l.\ significltiv:l:"> cntre d camhiu dc
Ill()gr:.ifico y ('I i:IIlLlI10 dc Ia pohLlei('lll illlllnli:lt:lIllente :lntes del Illjxill\() de 
prilll:'I\'{'I:'1. Adem:'!,,>, d{' 1:1 figuu Ie:; 5 ,\t' plink dnllll'ir 1:.1 pre,'>elKLI de lIll fx 
tor h:'ISLilltl' illten"'(}, dqKlldit'llle de LI {kn . ..,ilbd, quc :tetll:'1 entre cil1l:lxilll() 
de vn:'lil(} y b dcpresi(')Jl de invicrt1o, y:1 quc los Ill:lxinws estin distrihuido:"> 
entre: UIlOS y:.tio["(.'s de: uno a ocito y ell cllnhiu 10,'> mlnimos cuhrcil ,\(')[0 UILI 
gam:.t qLlc \'a de UI1() a cliatro. I)e ilccilo, Andrcw:lrril:1 y Davidson (J!)'IH) su
pLlsil'rOIl ya quc d dima :lcttla CO!110 COlllpOI1entc, depelldiclltc de I:i de:nsi
dad, del mcdil) amhicrHc durante el il1viertlo, :II m:ltar a aquclb parte de I:i 
pohl:lcic')Il que \'i\'e ell usitu:lcioIlCS" mellos Li\'orahks. (Si t'I numl'ro de: luga
res ,,>cguro.., {'s limiudo y pcrmancc(' mi" () illenos c0J1s1ante: de: Ull :1110:1 otro, 
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el I1LlIllCfO tit: individuos situados fUl'ra dl' l'~toS Iugarl's y m;uados por el di
m;1 atlll1l'ntad con b dcnsidad.) PCfO tamhicn considcraroll qUl' esto no con
cordaha COil Ia teo ria gl'l1cral tit: depcndcnda dc la e1cnsidad, «Y:I que Nichol
son (19.1), p:lgs. 15S-G) l'xduy<: ciarar1lcntl' ;il dim:! tit: Ia lista dl' posihlcs 
'·factorl.'s dl'pl'ntiientl's de Ia densidad"". Cu:trenta :1I10S m:is tarde, no rl'sulta 
Llcil entendn Ia vaiidcz dl' cst;! objeCcl(-)[l a la idea dl' Nicholson de qUl' los 
factorl.'s dl.'pcndil.'ntcs dl' la dCl1silbd opnl.'n, l'n l'ste CISO, a tLln:s del dima. 

I S.2_..! I.a d(OIc:rmin:u:i()11 de b ahulldanda y su n:gulaci()11 

Tiel1e una gran illiportancia distinguir clar:llllelltl' entre Ja detl'fmin:lci(-m de 
b ahundancia lil: una pohbci(1I1 Y Sli fegui:lci(m. La reg[{/achjn Sl' refinc 
a la tl'ndencia dl' una poblaci(m a disminuir de tam:U10 cliando se enCUl'n
tra por encima ell.' un lktcrillinaelo nivcl, pefO a aumentar e1e tam:1I1() cuando 
Sl' halla por dl'hajo del mismo. En otras palahras, la rcgubci6n til: un:! pobla
ckm s()io [lueelc ocurrir, pOl' dcfinici(m, como resultaelo de quc uno () m:is 
PfOC<.:SOS ell.'pentiieIHl'S de 1a densielad actLll'n sohre las tasas de nat:tlidad (y/o 
inmigraci()Jl) y dc mortalidad (y/o emigrackll1; fig. lS.0). Al hahbr dl' l:i COIll
petcncia, Ia depredaci()n y el parasitisl1lo en capitulos allteriores Sl' han mc:n
cionado varios proeesos potcnciaimeiltC: dl'pendicntes de la dCllsidad. Por otr<> 
lado, Ia ahundancia sed. detenninat/a poc los dectos comhinados de todos 
los factofl'S y todos los proCl'SOS que aet(ian sobre una poblaei()Jl, ya scan de
pendientes 0 indepenelientes ele la dcnsidad. EI arguml'nto de que dehen existir 
facto res rcguladores que l'xpliquen la rcJativa estahilidad de las pohlaciones 
naturail's fllc l'xpuesto con claridad por ]. B. S. Haldanl' (19';:1): 

«Esta claro que una pohlaei()!1 5610 puedc ser cambiada por d nacimiento 
(0 1a ccJosi(m), la mucrtl' 0 la migraci6n. La poblaci6n mas facil de cstudiar 
es aquella que presenta generaciones estricumente eldinidas, COI11O sucedc 
en un insecto anllal. Supongamos que Pn es la pohlaci(m de una zona en una 
fceha dctl'rminada del ano ll; POf ejl.'mplo, PI,)S2 cs cI IlLIlTIerO de crisalidas 
de ge()mctra del pino existentes en un bosque aislado de pinos en db 1 ell' 
enero de 1952. Supongamos que 1)'J + 1= R,J)'J' dondc Rn l'S Ia tasa neta dc 
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Figura 15.6 Regulaci6n de la poblaci6n con (a) natalidad independiente de b 
densiliali y mortaliliad dependience de la densidad, (b) natalidad dependiente 
cit: la densidad y mortalidad independiente de la .. dcnsidad, (c) natalidad y mortalidad 
dcpenclientes de la densidad. EI tamana de la poblaci6n aumenta cuando la tasa 
lie nat31idad es superior a la'de mortalidad, y disminuye cuando la tasa de 
mortalidad es superior a la de natalidad. Por consiguiente, N· es un tamano 
de equilibrio cstable de 1a poblaci6n. Se observa que cl valor real del umaii.o de 
la pohlacion en equilibrio depende de la magnitud de la tasa independiente 
de la dcnsidad y tam bien de la magnitud y la pendienre de cualquier proceso 
dependit:nte de la densidad. 
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1.1 fl'gubciliJl p;tfnT 
in ev j1'.lhltOIlH'ntl'II·)j!.k,l. 

.. IH·ro 111ll('h:I" \l'('('" 

l"'plil.1 .,(ilo \Ilia 
lH"qIIU};1 parlt' tit-
1.1 \',Iri;lcioll (Id lallUI-IO 

(Ie 1.1" pohb('jollc" 

incremento 0 rcducci6n de la pobl:tci6n. RII puedc ser superior 0 inferior a 
uno, Pero ya que P" + 2 = R" t lRnP,,, Y aSI sucesivamente, cl producto dc RII 
a 10 largo de un cierto nl101ero de ;[(10.') debe ser muy pr6ximo a uno, 0 Ia 
sumJ de los logaritmos cle R" debe ser muy pr6ximo a cern. Esta proximidad 
quecla cI:tra si supon'emos que U" = 1,01 a 10 largo de 1000 anos, que repre
scotan ull tiempo Illlly cortu si hablanlOs en terminos cle cvoluci()I). I.a pobb
Ci(lO quedarla multiplicada pur 21 U()O. An:ilogamt'n£e, si HIl fUCCI 0,99, la po
blaci6n disminuiria hasta 0,000(4) de su nllmcro original. 

Puesto que ninguoa pohlaci(lO ;tumenta sin I1mites, y que las t!spccies s(:'lo 
st! extingucn en cootadas ocasiones, dehcn cxistir algunos fac(()res regulado
ft'S que, cn conjunto, provocan que la densidad ele una especie animal () vege
tal dc lIna zona detefminad;l :tull1ente cll;lndo es reducida y disminuya ctlJn
dn es c1evada» . (Haldane 1 0').1.) 

EI cjcmplo que lItilil'/) II;tld:mc para ilustLlr cl r:lZol1amiellto e~ nltl~' dik
rente al de I:!~ g~lrzas y I()s \'ellcejos que hCJl\o:-, citado ante,':>. Su l'studio sc ha,':>(') 
ell lIll Cl'IlS() de! m'II11l'rO ell- gC('lIlH'tras de los pill(},':> ciL" un pi!ur dc Aknuni:1 
dcs(k IHH2 lusta I ()if(). Durante eSle pcriolio, la del1sidad Ill:!. .. elc\':\da (ton 102R) 
fuc pOl' 10 Illcnos _)() 000 veees superiof a la densidad m:is h:lja (en 1011). F'itj 
ci:lro que si .'>to Iralah:! de UIU pohlaci{')11 n:gutlda, b regubCi('m 110 Cr:l ll111y 

CX:JCt:J, Sin l'lllhargo, dUfante el pCfiotio lid estudio se protiujefon fases COil 

lIll crecillliLllto dCllIogr',Hi('() l:xtrclIl'.IcLullentc Lipid() (por cjcmplo, de i()2.2 

a ]02H), :lunqllc csus Liscs no "'c :J!argahaIl; l:t p()hl:ici()(l po,seLI cl potcnci:il 
de lIll crCCiIllicl1t() extn:nud:ul)ente dpido, pero nunci se realiz:lha por IllU 
cho ticmpo, POI' cOl1siguicntl', se puede decir que alglill LldOI" rq.~lliador illl
pidi() que b pohlaci()n ('fecier:! Ill:!S alLi de u[los limites. 

La idea dt' Andre\v:lrtiu y Birch de que los procesos dcpendiclltes de la 
del1sidad Il() de~Ctllp('ll.all Ilinglin papl'i Cll la dctcrminaci{')11 de 1:1 ahundancia 
de ckrtas espeeies impliea clar:lI11eIltc que las pohlaciones de dichas cspe
l'ics !lO e,..,Llll regubd:l.s, Sin emh:lJ'go, clt-sde cl puntn de vista k)gico resuita 
il"r,IZ{)Il:lhk . ..,uponer que exist',l ~liglln'.l pohLlCi{')Il que C.'-ill: tnUlmelltc lihrl.: tit: 
rcgulaci('lIl 1.:1 pohlaei(lIl de gC{)lllctus del pino IlO ,se vio ,sollletid:l:l la ext in
ci(lIl ni talllpoco a lin necilllienro ilimil:tdo, y las tluctu:lciones lit' (':lsi todas 
las pohlaciol1cs cstin por In melHlS suficielltemcIlIe limirad:l. .. l"()lllO p:lr:l que 

podal1los descrihir a las especies COl1l0 «COlllune:-,,,, «faLlS", etc 
POI' otro LIdo, dchelll()s recordar (jut' t'll el trahajo de Davidsoll y Andrl' 

warth:l el t'iima cxpliClh:l ('I 7H 'y" de la v:Hiaci()11 dd Ill1!l1ero m:'ixilllO de trips 

Si qllisil-r:1l110S predel'ir Ll :lhulld:1I1Cia () dl'cidir b r:\Z(')[l dc (jut', ell lin dClcr
min;J(\o ;1(10, ,..,e alcanz:lr:! un cierto nivcl de :lhulld:ll1cia y no otfo, cs indud:l 
hk qU( cl {"lim:! sni:l de Lt m~ly{)r i(llPOf(',IIlt'i',1 (10 que implic.lri:t que los pro 
CCS{)S dqll'lltiinl1t'.'i de b dC!I,'iiti:ld tClldri:1l1 lI11;1 illiportllcia seculllLiria ell c~tc 
:lspecl<» 

POr' l'()llsiguinllc, IH) ~nl:l prllllcrllt' scguir civg:lI11lontt':t ,1\;ich()i.s()11 AUIl
lJlll" !(),"I)f()l CS()S dq){,-'lllill'(1tl'.'> d(' Ll d{,!l~id,ld S(lllll!l:l (1l'l'l".,id,ld :11>~()Il!{;1 (()IlH) 

mnli() de rl').~lll:!r Lt,,> 11()hl:1Ci()lw"', '>ll lJ11P()rt:IIKi:! ell Lt tI('{(,I"III/II(/OIIIl de Ll 
:!hund:lIll'i:l (,.It'pclldl' ('II gr:lll 111l'lltd:l dc Ll e~peci<.' y de! :1I11hi(,'111C en CUt'S 

lion 1 h' l1{"dll), gLlll P',lrtC drl r;I'/()l1'.lllllcnl() . .,()hrc I.! ftoguLlri(')!1 y Lt dctcrllli
(tlt'i(')(1 p;lrlTc ;dl()r;l h:lstllltt' ;llltiCll:!d:1. 1:d l{)l\\() qunLt p:itt'llll':tl icCI' tt'Xlo,.., 

ulteriorc~ COllI\) por CIl'!l1plo fhl' Iheu,.y oj IS/(/J/(Is Ui(),I!.{'{J,I!.I"(//J/IY [1.:1 {e(lr!;1 
dt' Lt ))10gV(lgr:lfi;1 de Lt., i . .,b.." lit' ,\1;tu\nhllr~' \,\'ilS()ll (1()(1~)1- Es{oS :nl{()["eS 
suhray:tll (jUt° 1.1'> pohl:Jci( )(H"S ~l' difcrel1l'i:!Jl en su COll1p()rt:lrlliellt(); que algll
[1:IS e .... pccies (0 p()hbci()lle~ loclle .... ) P;IS;tn b m:1YO[" p:lrtc del tiempo r('clllx'
r:indo'''l' tit' Illlmiirnicnl()., :IIHcriorn () hien t'(1 I":t.,(',., de in\'a~i6n de nllevos 



(-/ cOlltinuo ,.11\ lIIH-
10 .. 1'010\ 0l't!(-.,t".,_ 

tnritorios, y que ()(ras deciican gran pane cle su tiempo «chocando contra» 
los Illllitc:s cit' sus recurs(}s amhientalcs -- 0 sufric:ndo de alglll1 otfO modo los 
ckctos del ~lharrotlmiento (fucrzas dcpenciicntc:s dt' b densldad)_ Estas dos 
condiciones represenran los cxtremos dc: un continuo_ En un extreIl1o, cI ta
m:ulo de una pohlaci(")!l sude r('tlej:lf aj d nivd al quc St' ha visto reducido 
c:n llhimo lugar, bj t'l ticmpo rranscurrilio lusta un llUC\'O aLllllcnto tl<: ]a po
hl:tckHl, y r) Sll lasa imrfnsC'ca de Cfccimiento <.kmogdfico dur:lI1tc dicho ticm
po_ En cI otro extremo dd continuo, c\ tamailo de las pohlacioncs retleja b 
di.sponihilidacl etc algllt1 rccurso (jut' [imitl la c:xpanskHl ulterior de la pohla
ci(')[l a1 rcciucir la tasa dc natalidali, aUIlH.'ntar b taS:l de lllonalidad () estimu
lar Ia cmigraci(Hl. Los cxtn:mos dt' t'stc continuo son evidcntt'i11entc [a sdcc
ci(Jn r y Ia sden:i()n K tit' Ma<.Anhur y Wilson, disclItidas C'1l ci capitulo [·1 
La figura IS.7 mLlestra las formas itiC'alizaLias. AI cOllsitkrari;ts de nuevo aqul 
suhrayamos d hecho de que roci:!s las ahundancias rd1cjan facto res dcpcn
dientes c inciependicntes de la dcnsiciad, pero que I:i imponancia rciariv:l Y 
la frccuencia de acci(m de :lmh:!s sc:lcccioncs pllede variar c:n gran IlH.:ditl:t. 

L~I figura lS.H mut'stra en lin diagrama cl mocio t'n que d nivci de equili
hrio de Ia ahunci:lJ1cia puedc ser modificado en gran mcdicia por la ilHt'Ilsidad 
dt' un proces() incicpcnciiente de b densid~lci. COI1siderClllos UIU pobbckm 
en la que 1a tasa de natalidad t1cpcnda de Ia dcnsidad, Illicntras (jut' b t;\sa 

(a) 

(b) 

---~----~-

(e) 

(d) 
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Figura 15.7 Diagramas idealizado.s 
de la din~mica de poblacioncs: 
(a) dinamica dominada por fases de 
crecimienlo demografico posluiores a 
un dcsastre (espccies r); (b) dinamica 
dominada por limitacioncs de Ia 
capacidad portador:1 del ambiente
capacidad portadora elevada (cspecies 
K); (c) igual que (b), pero con capa
cidad portadora baja (especies K); 
(d) dinamica cn el interior de un iugar 
habitable, con dominio de la desapa
rici6n de la poblaci6n tras episodios 
mas 0 menos subiWs dt.: colonizaci6n 
o reclutamit.:nto, por cjemplo a partir 
del banco de semill:ls del suelo. 
(Harper, 1981.) 
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Figura 15.8 Regulacion de la 
poblaci6n con una tasa de naralidad b 
dependiente de la dcnsidad y una 
rasa de mortalidad d independic:me 
de la densidad. Las tasas de morra· 
lidad cstJn cktcrminaclas pm unas 
condicione::. fisicas que sun distintas 
en los tres lugares (tasa de mortaliclad 
til, til. Y d j ). El tamano (1<.: la pobla
ci()n cn equilibria es, pm 10 tanto, 
variahle (Ni, N;, Nf) 

de mortalidad es independicnte de Ia densidad, pero depende de unas condi
ciones ffsicas que son difen:ntes en tres localidadcs. La figura mucstrJ (res po
blaciones en cquilibrio (fV\, N 2 , N,,) que corresponcicn a b.s tres tasas de ll1()r
taliclacl que, a su vcz, corresponden a las condiciolles ffsicas cie los tres 
arnhientes. En este contexto, Watkinson y Harper (lY7H) t\ell1()straron que las 
variaciones tiL la ll10rtalidad indepcndiellte eiL la uCllsidad nan priIllariamcn
te responsabl<.:s de las dif<:rencias de la ahunciancia de la plant:l ;tnu;li 1/uij,itl 
/ascicuiata en diversas partes de una duna arenosa del norte de Galcs. La rc
producci6n depcncHa de 1a densiebd y era reguladur;l, peru yariaha poco con 
las condiciones ffsicas (tal como indica cl diagram:! de b fig. 'S.H). 

Finalrncntc, es importante tencr en Cllenra que, pucsto que todos los am 
hicntes son variables, !J posici6n de ('ualqllier ~Pllnt() de cquilihrio" csta calll
hianclo conrinuamente. Pur clio, y a pcsar de Ia uhicllidad de los procesos rc
guladorcs, dependienrcs ell' la ciensidad, result:! de escaso valor la idea hasada 
en un equilihrio universal ('on cscasos intcrludios de no cquilihrio. Por cl con
trario, es probable que ninM,ma rohlaci6n natural se encuentre JlUllca en equi· 
librio verdadero. 

lcnemos una idca bastalltc clara de 10 que dctermina la ahuneiancia de b .... 
plantas del genero 1/uljJia y es 10 que rcgub su pohlacit'm alreeiedor de Sll 

densidad media. En el caso de Thnl)s) sahcmos mucho sohrc 10 que dcter
mina su ahundancia, pero no tencmos m:is que un:! vaga ieiea de In que la 
regula - pucsto que cl estudio no fue disenado para contcst:lr a amhas pre
guntas y sus datos son por consiguie!1te inapropiaeios para cllo_ En 1a sccci(m 
siguiente describimos una tccnica que put.:de arrojar luz sobre 1:1 detcrmina
ci6n y la rcgulaci6n dc la ahuncland;1. 

15.3 Allalisb del factor dave 

EI ntUllcro dc ineiividuos cle una ('specie prescntc en un:l zona en un f1lO!1len 
to de[erminado es igual al ntIllK,[() cie los mism()s ('xht('nt(' en algL!I1 mOIlll'1l 

to anterior m:is los nacilllien{()~, llll'n().'1 las mucrtes, Ill:i~ 10:-' illllligr:\IH<:s y fIll' 
nos los cmigraml's. Lis Iluctu:wiollcs dl' tUU poI1Ltci{·m lun dl' poder ~l'1 

explicadas l'n termillos dl' estos cll:lIr() pr()cl'so:-'. Si pudil'LlIllOS dilucilbr l:l 

contrihuci(m de cada UIlO de cll()~ :I los c:lfIlhios que se proLiul"en, ('s pmb:! 
hit: que pudieramos l'nfocar b investigaci(lI1 Lie un llIodo 111:ls prL'cbo sohrl' 
las faSl'S que son respollsahks dl' I()s call1ili()s llL" b liL"llsid:td y umhicn de 
la estJhilidacl. 

Cuanto mayor sea b frecuL'nci:1 c()n qUl' se ekcn'le un <-."l'[I'l(). Y Cllanto m:is 
cornplet;lmente se punta l'studi:lr t'I ciclo \'iul, {;Into m:lyor scr:t Ia posibilid;ld 
de dl'scuhrir las fases cruciall's que cietcrminan cl (amail() dl' Lt pohlaci6n. Esto 
no result;! Lki! en cI caso ciL' ciL'rtos org:lIlismos ---lcmings, :\ves Illigra{()rias, 
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plan!:ls con sClllillas dc :Impli:l dispersh')n- pues(() que su estilo de vida pue
dt' impcdir que ci ohsefv:ldor real icc ell censo ell ulla fase critica. Pero d en
foqut', conocido COIllO wuilisis del factor e1m'c, es aplic:lhlc a numerosos in
SC((OS uni\'oltinos (para los quc fUt: desarrollado) y a otros anilllalcs y plantas. 
Sc tr:ILI dc un cnfoqllc hasado en el uso dc los valorcs de k (vcansc tamhicn 
el capitulo .j, p:ig. 1.-")(1; capitulo (1, p:ig. 221 Y capitulo J(), p:ig .. -"),)H) 

I S.:LI EI t.-scarahajo de la pal~lla 

En el an:i1isis del factor davl', los datos ohrellidos de di\'ersos census son n:
copilados t'n forma Lit' tahla de viLia, como por ejclllplo I:t de Ia tahla 1').2 (Har
court, 1071) para ]a poblaci()ll canadicnse Liel escarahajo de ]a patata (!.e/)tifl()
tOrso deccfJIlill('atoj. En e~ta especie, los "adultos de priIllJVC[;I» emcrgcn de 
Ia hihcrnaci61l hacia mediados de junio, mOlllento ell que las plantas de la pa
(ata empiczan a hrot:lr del sudo. A los tres 0 cuatro dfas empicza la ovoposi
ci()n, que cOlltimLI durantt.' un Illes y alcanza y m:iximo a principios de jllnio. 
Lo:; hlll.'V()S son pllestos en grupos (tamai10 medio, .)/1 hllevos) :;ohn: Ia super
ricic inh..'fior Lit' las hojas, y las larvas trepan hasta 1:1 parte superior ele la plan
ta, donde St' alimentan y :;e desarrollan, pas:lndo por cuatfo instars. Cuando 
est:in Illaduras, Sl' dejan Clt'r al suelo y [orman celdillas pllpalcs en c\ suelo. 
Los <tLiultos de verallO" emergen a principios de agosto, se alimentan y fuego 
vuelven a pelletrar en c\ suc\o a principios de scpciemhre, para hihcrnar y sa
lir en la siguil'nte estaci()n como «adultos de primavera". 

EI programa de Illllestreo proporcioll() valores cSlimados de sil.-tc interva
los de edad: huevos, larvas precoces, larvas tardfas, ccldillas pupalt:s, adultos 
de verano, adultos hihernantes y aduitos de primavera. Se incluy{) adcmas otra 
c:ttegorfa, "hcmhras x 2", para lOm<l.r en consic.kraci(m cualquier proporci{)n 
c\csigual de los sexos entre los adultos de verano 

La tahla 15.2 Cnlll11era cstos intervalos de eoad y cI n8mcro de individuos 
de.: cada uno de cllos en una sola cSlaci6n, e indica tamhien los «[actores de 
mortalida(bo principalcs a los que se plledcn atrihuir l:ts mucrtcs ocurridas en-

Tabla 15.2 Conjunto tipico dt.' datos tk la tabla de: vida n:cogido por Harcourt (1971) 
par;! d esrarabajo dt.' la patata (en cste caso, e:n Merivaic, 196i-i9(2). 

intcfV;ti() de cdad 

Hucvos 

Larvas precoces 
Larvas tardfas 
Cddilla.s pupates 
Adultos de verano 
9x2 
Ac1uitos hibernantes 
Ac1ultos de primavera 

N(ul1t.'ro 
pur 96 aportes Numcro 

dt.' patat:l de «mucrtcs" 

11799 
2531 

9268 
H 823 

445 

8415 
408 

7268 
1147 

(j 892 
376 

6892 
0 

3170 
3722 

3154 
16 

3280 
-126 

16 
3264 

14 
2 
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«Factor 
de mortalidad~ ioglON Valor k 

No depositados 
4,072 

0,105 (k,,) 
3,967 

Esteriles 
3,916 

0,021 (k ll,) 

Lluvia 
3,925 0,021 (k,J 

Canibalismo 
3,861 

0,064 (kId) 
Deprcdadores 

3,838 
0,024 (k,,) 

Lluvia 
3,838 

0 (k,) 
Hambre 

3,501 
0,:)37 (k,) 

D. doryphorae 
3,499 

0,002 (k,) 
Scxo (52 % 9) 

3,516 
-0,017 (k,) 

Emigraci6n 
1,204 

2,312 (kG) 
Hcladas 

1,146 
0,058 (k,) 

2,926 (k,,,,,,) 



Tabla 15.3 Resumen 
del anaiisis de la tahla de 
vida de 13 poblaci6n 
canadiense del escarabajo 
de la patata (datos de 
Harcourt, 1971), by a 
son, respcctivamente, la 
pCIlc1iclltc y \:1 imersec· 
<:i6n de [a n.:grcsi6n de 
CHla factor k sobre el 
logaritmo del numcro de: 
individuos prcvio~ 'J su 
acci6n; r:' t:s e1 cadi· 
cieme de d(:[crminaci6n 
(Para m:1s datos, vease 
d tl'xto.) 

'" ". ,- ,i, I I.t,lu. 

, ! _" , I ',' . ,11, I II'. 

,I, I", , 

<I,ll illtlu .111 
1.1 .... t 11(' r I' .1 .... IHI (ILl .... 

d. I" ... .11\' I .... " .... Lll(l'I"t· .... 
.I, III, '11.111.1.'" 

Coeficientc 
de rcgresit':ln 

sobre 
Media k"" .. 1 b a " 

Huevos no dcpositalios k" 0,09) --0,020 -0,0) 0,27 n,27 
Iluevos cSlcriies k 1b O,02G -O,OOC) -0,01 0,07 O,Ho 

Lluvia sohre los hut:v()s k 1( (), (JoG 0,000 O,()() 1l,0O 0,00 
Caniba!ismo sobre kId 0,090 -0,002 -0,01 0,12 0,02 

los hul'vOS 
Dcprcdaci6n sobre kl~ O,O.)(i -0,011 ·-O,Il.l 0, I) 0,41 

los hucvos 
Larvas I (lluvia) k, (I,O?I (J,n 1 0 0,05 -0,02 0,05 
Larvas .2 (hamhn:) k, O,IR) O,IY) 0,l7 -1,0") (), ()(j 

Pupas (/J Jorypi)( )1'0(') I..~ I O,()55 - '-(),O2() -0, II 0,57 n,H5 
Pn)p()rci()tl dcsigll:ll I", (J,n I 2 (), ()().! (), () I --(I ,Wi n,o·j 

de I()s st"xos 

I':migr:wi"ll\ 
"'" 

I , ::; _~'I 0,')( J(J 2,US (J.7() (l,W) 

liebl/as 1'- (), I '7() O,OI() 0,002 (), I .1 0,02 

k'()1.I1 - 2,2()5 
_ .. _---_. -

tre los slIccsivos intcrvalo:-.. Se hall calculado I()s valores k para caoa tuentc 
de fnortalidad, Y SlIS valores medios durante thez estaciones, para LIlla llllica 
poh!ackm, eSI:'in indicados en Li primera coluillna dc I:t tahla 1').5 ESlos va[u
res indicall las funzas rclativas de los divLfsos facto res de mortalkiau como 
contribucioIlt'S J la (asa total de m()rt~i1idad cIcntro de una geneLlci()n, As!, 
]a emigraci(:m de los adultos de verano ejnce <:1 mayor declO proporcional, 
micntras que la 1l111erte pOl' hamhre de las larvas mas maduras, la ll10rtalidad 
inducida por las heladas en los adultos hibcrnantl's, la «no deposici()n» tic 
hucvos, los cfectos dc ]a lIuvia sohre las larv~ls Vwenes y cl canibalisillo sobrc 
los huevos desempenan tambitn papeles importantes. 

Pem 10 que no nos dice la primera columna dc la whla 1'5,.1 es \a impoflan
cia relativa dc cstos faclOres como dcterminaIHes dc las tluctuacio!lt:s dc ailo 
ell ai10 de la mOflaliciad. Result;! f:lcil de imaginar, pOf ejemplo, un factor qLle 
c1illlilu repetidamclHe una proporci()n significativa de la pohlaci()Il pero que, 
al ser constantes sus cfcctos, descmpCi'ia un papel muy pequeno en Ia dett'r
minaci6n de bias:! dc mortalidad particular (y, POf ('ollsiguiente, dcl t1lllailo 
particular de Ia pohlaci6n) en un dett'rmillJdo ailo. Ell ()tr~ls pJbhras, Ull LIe
tor de estc tipo pw:de scr importanlt', ell cicrto scnrido, en ]a dClerlllinaci('lIl 
dcll:lm:ll10 de la pohbci(m, pcm con scguridad no c:-. importantc ell b dl'ter
minaci('m de los ulIlIhjos del UI11:tl10 de b pohlaci(')[), Y IlO pucdc aYUtLIrI10.,> 
;t l'olllprellder por qut la pohlaci('m til'nt' lin 1;lIlUil0 panil"ul:ir l'll Ull aIlO de 
tl't"lllinado. Peru l'slo pllcde ser l'slilllado a partir dc Lt segulld;! ("OIUIllIU de 
b lahb \<)-5, <[lit' indict cl codicil'lltt' dt' ft'grt':-.i()11 dt' ctll:\ \':tlor A' illdi\'idllal 
sohre el \':i10f toul dt']a gt'Il("Cll"i('lIl, kl"ul Pollokr y I{ogns (I{),~) lUll Sl"-U 
Iado que lin Llclor de 1l1OfUlid:ld que . ..,ca illl]J()rt:l!1tt' t'n b delefJllinaci('m de 
I{).'" C:llllhi():'-, deIlH)gr:it"ic{)s tentlc!n lin u)eficil'llte (Ic rcgresi{'m pn')Xi[l)();I 1;1 
unidad, ya que Sll \":Ilor k Il'ndl'r:i a tluc(uar junto COil kl,,!.1i tallt() Cll um:Il'\o 
como ell direcci{'m. Pefo un factor de ll1o["[alidad l'()n Ull \':rlor I..~ qUl' \,:lrll' 
all':\t()ri:llllellte C()1l rl'spe('[o a kl"ul pfescntar:i lIll c{)cfil'ientc de rcgrcsi{'m 
pn')xilllo :I cef{) Por ()tro Iado, ]a sUllla dc todos I()s (odicicntes dc regrcsi(m 
dc una gcncr:lCi(')Il ser:1 sit'mprc igual a ]a unidad. Por cOllsiguil'nlC, SllS \":r1o
rc."" indiclr;in Sll importanl'i:1 COlllO dl'ICfmin:lIltl'.,> de Lr ... Iluctu:tcioll('s de ]a 



t'igura 15.9 Camhios 
en d til'mpo de los 
diVC'rsos valorc .... k de b 
p()blaci(m d<: cscarahaj() 
dt: ]a patat:\ dd C:uulLl 
(Datos de fiarc{)urt, 
1971.) 

... y <.:\131 c~ 
~'I "fac.or clav~' 
(Inc caus;1 d ~';lInhio 

<.klllogr;ifko" ... 

.'. y que factoces ceglilan 
la abundancia en lugar 
de dctcrminarla 
.. impl(~mentc 

4 

A., " 

f 
0.4 

0,3 ° 
;; 0,2 

k, 

f 0,1 "- ill A,I 

° 
0,1 

r:------- -f.:,'- A '/ 
l ______ .L _____ L_ _...L __ ~ k~-------.L_ 

61 6262·6363·6464·6565·666667666767·6867·6868·69 
Merivale Ottawa Richmond 

Ano 

mortalidad, yel codicientt: dt: regresi()n m;ls devado t:stad asociado con d 
Lic{or clm'e que causa cl cambio delllogdfico (Morris, 1<)')9; Varley & Gracl

well, 1960). 
En cl Ljemplo que nos OCUp:.l, est:l claro que la emigraci6n cle los adllitos 

tic verano, con un codiciente de regresi6n de 0,906, es e1 factor clave; y los 
dc:mas facto res (con la posiblc cxcc:pci6n de la muerte por hambre de las lar
vas) ejcrcen un decto despreciab1c sobre los cam bios de la mortalidad en la 
gencraci6n, aunqut: algunos prcsL:ntan unos valores medios de k razonable
mente altos. Dc un modo algo mas arbitrario se pueck llegar a una conciusi6n 
similar mediante d simple examen de las fluctllacion<.:s de los valores k <.:n d 
ticmpo (fig. 15.9). (Obscrvesc que el mctodo de Podokr y Rogers, <tunque es 
m<.:nos arbitrario que csta alt<.:rnativa graficJ, no nos p<.:rmite dcterminar tam
poco cl significado estadfstico de los codici<.:ntcs cle regresi6n, ya que las dos 
variables no son independientes lIna de la otra.) 

As!, mientras ios valores medios K indican las fuerzas promedio de varios 
facto res como causas de mortalidad de cada gcncraci6n, el analisis del factor 
clave indica sus fuerzas relativas como causas de los camhios anua1cs en la 
mortalidacl de la generaci6n, y asi mide su importancia como detcrminantes 
del tamano de poblaci6n. 

Pasemos ahora a considerar el papel de estos factores en la regulaci6n 
de la poblaci6n del escarabajo de la patata. En otras palabras, debemos cxami
nar la dependencia de cada uno de elIas can respecto a la dcnsidad. El modo 
mas facil de conseguirlo consiste en analizar los valores k de cada factor en 
funci6n dellogaritmo del nllmero de individuos existentes antes de la actua
ci6n del factor. Asi, las columnas 3, 4 Y 5 de la tabla 15,3 contienen, respect i
vamcnte, las pendientes, las intcrsccciones y los coeficientes de determinaci6n 
de las diversas regresiones de los valores k en sus «loglO densidad inicial» 
apropiados. Tres facto res merecen ser examinados mas a fondo. 

La emigraci6n de los adultos de verano (el factor clave) parcce actuar de 
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I,) 
4,0 

3,0 

i 2,0 

~ 

1,0 

0 

Ib) Ie) 
1,0 

• 0,15 
0,8 • 

i • r 0,6 • 0,10 

• " ::.;.'"' 0,4 

0,05 •• 
0,2 • 

0 • • 0 -~-

02,0 2,5 3,0 3,5 02,0 2,5 3,0 3,5 0 2,b 3,0 3,5 4,0 

LoglO adultos de verano log 10 pupas lOglO larvas tardfas 

Figura 15.10 (a) Emigraci(l/l dcpendkntt.' de l:J <.it:nsidad cn los aLlult()s «lit
VlTlnOn dd cscarah:ljo de ]a palata (pcndicl1lC 2/),)) (b) Ikpcndcnci:J inver",',l lie Ll 
dcn:-.idad en l:t para""j(a<:i(')[l {iL las pllP:IS (pcnciicl1tl' -- n,!!). (r) Ikpcmlt:ncia 
de l:J dl'!l,'>lli:!d en l:! Jl111crtc por Ilarnbrc de l:!s l:tr \';IS (pcllllicntc de b lilll'a fCC(;J 
(),5;, pcndil'lltl' final dl' b Cllr\'a 50,C)')). (J);\to . .., tit- 1I:\rl'()url, 1,)7[ ) 

lin modo sohn:coJl]pcnsantc y dcpcnliicntc de Ia dcnsi<.\;I(J, ya qll<.' !a pcndicntl' 
(ie b I"cgrcsi()n (2,()')) cs c()[1silicrah!cmcntl' superior :lla unidad. As!, <..:1 Llct()! 

clave, :lunqllc <.lLpcndicntl' de la dcnsidad, 111:IS que rcgul:ir IJ pohbci()11 con
duce a unas violcnt:ls Iluctuacio[]es de ]a ahund:lI1ei:l, dcbido d ]a sohn..'col1l
PCIlS:lCir'lJ1. Dc hechu, cl ,...,iStCIll;1 patat<..:ras-cscarahajo:-. de la pata!;1 s('llo cs Ill;!n 
tcnido por cI homhre qUiCll, :II rept:lIltar los cuitivos imride la cxtinci(JI1 lk 
Ia pohlackm dc pat<ltcras (ilarcoun, 1971). 

La rasa del p:lrasitislllo de las pupas por pane de /J()rJ'/)/mropl.wJ!,t1 dory
p/Jor(l(', una mosca tah:'lIlie:l (fig. I'5.lOh), parcce ser im'ers:llllcrw: ckpendicn
tt' de la dl'IlSiuad (:lunCJul' no de un modo significativ() cst:ldfstic:Il1lcmc), pcr() 
y:I que bs taSJS de mortaliuad son hajas, los dcctos desestahilizadores quc pLlelb 
cjcreer sobrc la pohl:tci6n son ucsprcciahlcs, 

Finalmcnte, ]a lasa de mut'rte por hambrc lk las larvas parcel' cxhibir un:1 
dcpendenei:! subcompcnsame fespecto dl' la dellsili:ld (aunque clio no es cs· 
(adfstic:H11ente significativo). Pcro cJ eX:ll1len dc la figuu 1').lOe indici que Ia 
relaekHl quedari:t mejof rdkjada por una curV:l )' no por una regn:si()[1 lineal. 
Si Sl' ajust:llll1:l curv;I :t los datos, d codkientl' de detcfmin:Ki(m allmentl clcsdl' 
O,()() hasta O,t)7, y la pt'ndil'nte (valor dl' h) alcanzad:1 :I lknsid:tdcs clt'vaclas 
es liL 50,SI,) (atlllqlle, n:nuralrnclHe, es muy inferior ell I:t gama cle dt'llsiclacies 
obscrvad:ls). Por ('ollsiguil'ntc, t's muy posihlc que 1:1 Illuertc por hamhrc de 
Lis I:lr\,:I:-' lksl'mpl'rll' un imporl:lntl' p;tpcl cn l:t fcguLici(')1l de I:i pohbci('lIl. 
COil alltl'l"iorid:ld a los cfectos dcsest:lhiiiz:tdores del p;lrasirislllo pupal y de 
L1 Crlligr:ICi(')!1 dc los :ldultos 

'';.:L2 ()tn) ... ("jt"ll1plo~ dd ~lIIjli."'iis dd factor dan· 

U ;111;lli . ...,I.'-, del LIC!()I" ("I;I\'C lu .'-,llIo :Iplil·;tdu ;1 lIll gLlll 1ll-lllIer() dl' j1()hbClOlll'_'-, 
til" insl'ct()s. pno :1 un 1ll'lIller() IlludlO Ill;i.'> reducid() de pohLll'l( )Ill'.'-, de ;I\·C . ...,. 
1ll;II11ilcr()s \l pLtIlLL...,. I.:i figULI 1'1.11 ot'rcce Ull ejclllp]() dc clda UIlO lk nl()'-, 
org;llli.'-,Il]():-', ["olllllit'nd() ell cld:! Ct:-.o ]0:-' CIlllhi(),..., Cll cI ticllIpo de b Ill()rt;ili
lbd toul de I:t pohLtci(')J\ (k["[,,I) y dc los \":t1ores J.~ de (Jtms \";lri(),'-, i':tuo["cs. EI 
factor ("1;1\'l', ilkillificld() Illnli:Hl(C Lt {('Ciliel de b I"cgrc:-.i(-JIl de Podokr y H()
geL...,. sc illdiC:1 ("on un:! linea wj:1. Junto :I eSlos di;lgr:tIlLh :-'l' sl'l1:ti:tn f:i("[orcs 
que ;\CI(\;ll1 lk form:1 dcpelldientl.: dl' la tlell.'-,jd;ld 



iLl l1'wriposa de fa escarcha 

EI factor clave dd cicio vital de Ia mariposa de la escarcha (Operopbthera IJru
nwlaj de Wyrtham Wood, cerca de Oxford, sc identifica f<icilmentc como kl' 
la perdida invernal de huev()s y larvas producida antes del primer ccnso de 
las larvas en cada primavera. Esta perdida se halla asociada principalmente a 
la cclosi6n dc las larvas antes dc.: que sc abran las yemas foliares ckl rohk, dc 
las quc sc.: alimcntan las larvas. Cuando csto succdc, las orugas de la mariposa 
de 1:1 escarcha cmigral1 tcjicndo un hilo de seda dd que se cudgan, dejanado
se Ilcvar por c1 vicnto hast~1 otros :Irboks. En este estudio, c1 factor clave ([(:s
pOllsabk de la dctcrminaci(m cit: los cam bios obsc.:rvados cle ann en ano en 
d tJrnafin de la poblaci6n) no era cI factor regulador que manticnc a Ia pobla
ci6n dentro de linus limitcs. Esto slicede con frecllencia. Dc hc.:cho, la depre
daci6n en cJ slIc10 de las pupas de la mariposa de la escarcha (k<j) por parte 
de escarabajos y pequenos mamfferos resu1£6 ser un factor dependiente de 
Ja densidad (fig. 15.11:1). Li pcndientc de Ja rclaci6n entre k) y la densidad pu
pal es 0,35,10 que dcmuestra que cste faClOr ckpendicntc de Ia densidad ejer
ce una subcompcnsacic)n (es inferior a 1,0) sabre los cambios de densidad. 
Observesc tambien que k~" cI parasitismo por parte de insectos (distintos a 
C)'zenisj, actu() de un modo negativamcnte depencliente de la dc.:nsiclad no 
demasiaclo intenso, pero estadfsticamentt: significativo (fig. 10.3). 

Ef carubo comun 

Un estudio a largo plazo cle fa pohlad6n de earabo comtln (Slrix afu.coj, tam
bien de Wytham Wood, revelo que el factor clave se hallaba en cJ fracaso de 
los pajaros en reproducirse cada ana (kl)' Aunquc cl numcro cle adultos qlle 
posdan un territorio no variaba dcmasiado (17-32 parejas), se ohservl> lIna im
portante variaci6n en el nume'ro de ellos que intentaba criar, y que oscilaba 
entre las 22 parcjas en 1959 y ninguna pareja en 1958. Los an os en que pucas 
parejas intentaban criar eran aquellos en los que el numcro de prcsas del cara
ho, los ratones y los topillos, era particularmente bajo (vease la fig. 9.Ha). La 
existencia de presas no dependfa de la dcnsidad de los carahos, y por 10 tanto 
kl no operaba como factor dependiente de la densidad. En cambio, k s, que 
representa la muerte 0 la migraci6n de los carabos j6venes tras abandonar cl 
nido y antes de iniciarse la siguiente estaci6n, result6 scr dcpendiente de la 
densidad (fig. 15.11 b). Las pcrdidas pasaban a ser dependientes de la dcnsidacl 
tan s610 por cncima de una cierta densidad (cuando la pendiente es 1,6 y 50-

brccompcnsantc); probablemente cran originadas pur la competcnda intraes
pedfica por los territorios. 

Figura 15.11 Analisis del factor clave de cuatra poblaciones distintas. En cada 
caso se presenta una grafica de 13 mortalidad total de la gcneraci6n (kl<HJI) y de 
diversos factores k. E1 valor de los coeficientes de regresi6n de cada factor k 
individual sobre k(<lt~1 se da entre parcntesis (valores segun Podoler & Rogers, 1975, 
excepto para eI caso (d), cuyos valores han sida calculados a partir de una grafica 
de Silverton, 1982). E1 fgctor k con eI mayor coeficiente de regresi6n es el factor 
clave, que se indica con una Ifnea raja. Junto a cada grafica del factor clave se 
muesrran facto res k que actuan de un modo estadfsticamente significativo 
y dependiente de 1a densidad. (a) Mariposa de 1a escarcha, Operophthera brumata 
(datos de Varley & Gradwell, 1968). (b) Carabo camun, Strix aluco (datos de 
Southern, 1970). (c) Bufalo, Syncerus caffer (datos de Sinclair, 1973). (d) Planta 
anual de las dunas de arena, Androsace septentrionalis (datos de Symon ides, 
1979a, analisis en Silvertown, 1982). 
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1:'1 blt/alo a/ricwlO 

La mortalidacl juvenil (k,) es d factor clave e\'idente para cl btifalo africano 
(S)lflcerlls ca//el) (it: lIIU pohlaci6n de la zona de Serengueti, en Africa orien
tal; tampoco en e~te caso cl factor clavl' ~Ictlla como dependiente de la del1si
dad. LIS fOrIllas juvl'nilcs sufrfan m;'is que los adllhos de uiversas cnfl'rmeda
des end0micas l' padsitos, pefO la Illortalidad de los heCl'ffOS, :Iunque clevada, 
Lea ait::ltoria con respecto a Ia dcnsidad. Por (ltfO !ado, la mortalidad de los 
adultos (~!.I) n..:sult() sec dependientl' de la densidad (pediellte suheompellsall
te de (),24; fig. l~.lle). Pan:ee que la mala nutrid6n fue una de las causas 
principall's. 

;.Se pucde haecr alglll1 tipo de gencralizackm sohre la dl'peI1(it:ncia de la 
dcnsidad en los divecsos grllpos de animalcs? En su analisis eIe 30 inforilles 
puhlicados, Stubbs (1977) Ikg6 a las siguicntes eonclusiones. Los animait:s de 
h;HJitus m:is permanentcs (vLetebrados y algunos inscetos, entre cllos la mari
posa de la cscarcha) tienden a prcsentar una monaliciaci slIbcompensante 0 

ex;tctamentl' compensante (pendiente inferior 0 igual a 1, nllnca superior a I). 
POI' otro lado, los :mimalcs de hahitats mas temporalcs (numerosos insectos, 
l'ntre ellos clescarahajo de 1a patata) ticnden a mostrar una mortalidad redud
da, subcompl'nsante, cuancio la cknsidad es haja, peru que allmenta r:ipida
mente hastl pt:rdidas sobrecompensantcs, dependientes de Ia densidad, cuando 
se incrementa cI IllIn1erO de individuos. Ademas, cl 86 % de los factures de
pCIldicntcs de Ia densidad actuaban sobrc las fases juveniles en cl caso de los 
animail's de habitats tl'mporales (especies r), mientras que cl valor correspon
dicnte para los animail's de habitats pccmanentes (especies K) era de s610 un 
I ~ (X,. Pero cl parasitismo l' la c1epredaci6n (30 %) Y la reducci6n de Ja fccun
didad (35 'Yo) pareccn actuar con mayor frecuencia en estos (litimos anima1cs. 

{fna p!anta cmua! 

Finalmcnte, sc encontr6 que el factor clave que actuaha sobre una poblaci6n 
de Androsace septcntrirmalis, planta anual de UIlas dunas de arena de Polonia 
(dinamica en la fig. 15.2), era kl' es decir la mortalidad de las semillas en cl 
suclo. 'Iambicn en este caso se observ6 que el factor clave no opcraba de un 
modo dependiente de la densidad, mientras que la mortalidad de las plintu
las (k2)' que no era un factor clave, demostr6 ser dependiente de la dcnsidad 
(pencliente suhcompensante de 0,2). Las plJntulas que sa1cn primero ticnen 
mas probabilidades de sobrevivir (Symonides, 1977), 10 que sugiere que la com
petencia por los recursos puede ser intensa (y dependiente de la densidad) 
1'/0 que las plantulas mas pequenas, nacidas mas tarele, son mas susceptihlcs 
a diversos factores de mortalidad. 

15 . .3.3 Evaluaci<lll del analisis del factor clave 

LJegados a este pun to, cs necesario pensar en las Iimitaciones del analisis de 
los valores k. EI analisis de Androsace no consigui6 encontrar una correla
ci6n negativa intensa entre la densidad y el tamano de las plantas (es decir, 
una rclaci6n dependiente de Ia dcnsidad), p~ralela al mayor numero de frutos 
encontrados en las plantas mayores, can densidad mas reducida, encontrado 
por Symonides (1979a). La raz6n de ello estriba probablemente en que una 
rclaci6n de este tipo 5610 quedaba patente aparentcmente en los anos que pre
sentaban una primavera precoz y en los que eI crecimiento vegetativo era por 
10 tanto mas prolongado. La correlaci6n faltaba casi por completo en los anos 
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en los que el cicIo vital s610 duraba un breve tiemro y en los que todos los 
individuos cran de reducido tamano (Symonides, 1979b). Es poco probable 
que un analisis simple revela la existencia de un factor de cste tipo, de acci6n 
irregular, indepenclientcmcntc del posiblc papel rcgulador que pucda desem
peftar. En segundo lugar, cl analisis del factor cbve ha rccibido un nombre 
que hasta dena punto pucdc inducir a error. En rcalidad, estudia las lases dcl 
ciclo vital cn las que la mortalidad (0 la no realizaci()n dd potencial rcproduc 
tivo) es imponante. Par sf solo no puedc indicar que facton:s SOIl responsa
hIes de ella (por cjcmplo, la compctcncia por cl nitrato 0 por los lugares (1<: 
anidamicnto, la acci6n de un parasito 0 un depredador cspcdficos, etc.), a mc· 
nos que en cad a fasc actue un (mien factor. 

Por clio, no siempre cs ncccsarialllcntc deseahlt: dectuar un :malisis del 
factor clave de una scric de datos de censo para lkseuhrir los be-to res que 
originan la ahundancia Lie una pohlaei6n. De hccho, los estuLiios m:is Hustra· 
[ivos suden eonsistir en b llunipuLlCi(lI1 eXlxTimenul de b dcnsidaLi, los n:· 
cursos 0 los cl1cmigos (vl'asc b sceei(')J1 l'i ,(i) y/o ell cl desarrollo dt' IlHH.Jclo:-, 

IllJ(CIll:ltico.,> (vl:ansc 10 .... c .... tudios de C(lkiie eaUJllu/a en Ia SCU..-i('HI 1").'1 Y de 
Opuntia-C'oC/ohlClstis en LI sccci(')J1 I),().'i), Dc tod()s mod OS, cl ~1I1:ilisis del 
factor clave conslituyc Ulla [ecniea Litil para estucliar 10.'> daws de los ccnsos 
y de las tahlas de vida, y en particular e .... uhJcce cl;\r~lIlll'J1{e Ia distinci(m cru· 
cial entre la dctcrminack)[1 y !:I rcgulaei()n de Ia ahulldancia. 

'l()dos los estuLiios sohre anirnaks qlle helllo .... Illcncionad() antes fuc]"(lll 
realizados suhre los organismos ullitarios, y Andr()s(lcc fue tratad:\ deslk c1 
Plinto de vista de Ia plant\ enter;! y no de SliS panes. Sin emhargo, Lis plamas 
superion:s, y los organismos Illodulares en general, rara vez Il1Ul'fen en Sll to 
talidad, hacii-ndol() s()I() sus p;utes. 1\)1' ejempl(), 1;1 dcrrnbci{')Jl lie AUlllthas 

ler sohre los ("orales St' rcgistLi mi'i !()gic:llllentc Cil un ccnso lllediante e1m"\-
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;'St: tmi. .. de dclos? -
los corrdogramas 

c ic10s de aparici6n 
del lince 

mero dc p(llipos devorados que no pur d ntimero dc coraks individuaks 
ekstruidos, y d especialista que estudia los inscc[()s defoliadon:s de los bos
ques tiene razoncs para estar mas iIllcresado por Ja pobbci6n de hojas qUL' 
por cI nllll1CrO de arholes del hosque. Se h~1 iniciado ya cI estudio de la dina
mica de pohlaciones de las partes elL los vegetales; al igllal que los organismos 
cntenls, las partcs pLieden scr marcadamenH.' individllalnK'nte, c(lnstruyl'nd()· 
st: tlhlas dL' vida, dctcrmin:indosc estrllc(Uras por nlades (fig. 15.2a) y dihll· 
j;indose curv:IS de supcrvivcncia (fig, 15,12h). EI an:1Iisis del factor clave po· 
dda ser cfccruado f:icilmcntc so\)n . .' cstos datos :lllnqlle, por cI 1ll0Illcnto, allll 
no sc ha intcntacio. 

15.4 Ciclos demograficos y su analisis 

La existencia de ciclos reglilarcs en la abundanci:1 de los animales fue obscrva
cia por primL'ra vez en los registros a largo plazo dc las comparlfas pcleteras 
y de los guardabosques. Mas recientemcnte sc han cncontracio ciclos en tnu
chos estudios sohre los wpillos y los Icmings y en cicrtos Icpici()pteros de 
bosque. Los ciclos puedcn ser impliisados por fluCluaciones peri()dicas del 
ambiente. '1~lmbien plleden surgir como resuitado de proccsos demogdficos 
internos que implican una dependencia retardada, 0 sohrecompensante, con 
respccto a la densidad (veansc las seccioncs 10.2.2 y 10.2.3). Sin emhargo, cs
tos procesos dependientes de la densidad han de ser particularmente pronun· 
ciados, pues en caso contrario qucdan enmascarados por las flUclU;lciones alea
tori as dchidas al ciima. 

15.4.1 Ciclos y cuasicidos 

EI gran ejemplo cUsico de los censos a largo plazo l.'S cI registro de picks reci
bido par Ia Hudson Hay Company (bde 1821 hasta 1934. La figura 15.13a nmes· 
tra cI numero de Iinces canadicnses atrapados para la campanfa; salta a al vista 
que los maximos estan ciistanciados de un modo regular y ticnen una ampli
tud similar (veasc tambicn cl capitulo 10, pag. 359). 

Moran (1952) ha utilizado un proccdimiemo estaclistico para comprobar 
si dichos cicios son reales 0 se trata simpicmentc de una seric de fluctuacio
ncs aleatorias, Estc metodo corrclaciona el numcro de animales contados cada 
ana can el numero de elias contaclos en cad a ana sucesivo a intervalos de 
ticmpo crecientes. En las series dciicas se presentan correlaciones elcvadas 
cuando los intervalos en anos se ajustan a las correspondientes fases del cicio. 
Por ejemplo, en una serk temporal can maximos cad a cllatro anos, se obser
van correlaciones positivas elevadas en los anos 4, 8, 12, etc., con correlacio
nes negativas (pero de intensidad similar) en los an os 2, 6, 10, etc. Las correla
ciones para cada serie temporal reciben cl nombre de autocorrelaciones, y 
la grafica que muestra las intcnsidades de las correlaciones a distintos interva
los de tiempo es un correlograma. Si una poblaci6n no oscila de 1:11 modo 
peri6dico, regular, el correlograma se amortig';la rapidamente hasta niveles bajos 
e insignificantcs de correlaci6n (aunque las fluctuaciones puramente fortuitas 
impidcn que se amortigue totalmente). EI lector encontrara una descripci6n 
del procedimiento en Poole (1978). 

EI correlograma para ellincc (fig. 15.13b) no presenta ninguna evidencia 
de amortiguamiento -las fluctuaciones de la poblaci6n son realmente deli
cas, can un perfodo de 10 anos. Tal como se dijo en 1a secci6n 10.2.4, estas 

570 CAPITULO 15 



Figura 15.13 (a) NlIIlH: 
ro de linccs cln:ldic[1"c .... 
(I.)'JI.\" u/JllIdensis) 
atrapado,', para la Ilud,',o!l 
B:ly Company (<Jato" til
Elton & Nicllolson, 1!.)·i2) 
(h) Correlograma par;1 
cl lincc: canadknsc FI 
t'(lrrdogram:l IlO Sl' 

;llllortigua, mostrando d.l
ramc:ntc: lin \'l'rdadcro ci
cio con lIll pcrLodo dl' 
10 :1I10S 
(,',c:gllll Moran, ]l)'15) 

fluctuaciones surgen como resultado de la interacci6n cfclica entre la liebre 
americana (1a presa del lince) y la planta que sirve de alimento a las Iiebres. 
La poblaci6n de lince sigue simpJemente las fluctuaciones de la de su presa. 

Otras poblaciones no presentan unos ciclos tan perfectos, pero pueden 
mostrn una tendencia hacia un tipo cfc1ico de cambio demagrafico, que re
sulta cvidcnte cuanda el correlograma no sc amortigua con tanta rapidcz como 
10 haria en la ausencia completa de fluctuaciones peri6dicas. Tales cuasiciC/os 
sc comportan como si se produce una onda que va desapareciendo despues 
de una perturbaci6n (0 un grito cuyos ecos van muricndo). Al analizar los re
gistros de los Jag6podos escoceses (Lagopus lagopus scoticus) cazados en un 
gran numero de paramos del norte de lnglaterra (registros de por 10 mcnos 
20 anos consecutivos cada uno, durante cl perlodo que va desdc 1870 hasta 
1977), Potts et at. (1984) cncontraron que la mayorfa mostraban unos maxi
mos nep,ativ()s de autocorrciacion significativos a los 2 0 5 ai10s, 10 que incii
caha un pcrfodo de cicio comprl'ndido entrl' 4 y (-) anos (de ht'cilo, ci promt'-
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Figura 15.14 An:Hisis para las corn:i:tdoncs scrialcs de n_'gis([{)s dd bg(')p<H.hl 
escoc(:s (Laf.!,ojJus laf.!,ojms scoticlIs) procedcntcs (a) de un p::ir:ul1o ingl(:s tipico 
cU:lsicfclico y (h) de un p;:iramo no cuasiciclico. Encim:l de b snie temporal <.k 
datos origin:tlcs de aves abatidas cad:! ai10 se I.:llcuentra d corrdogr:una ohtcnido 
me<.iialHl.: b t(:cnica de :lutocorn.:bci6n. SI.: oiJsc:rvan codicit'ntes lIegatit'os 
significativos en (a) a los 2 )' ;1 anns, indic:tndo un cuasiciclo cOffespondicntc a un 
tiempo de cntrl.: 4 y () :lnOS. No st: obst:rva ningun:t corrdaci(m signiflc:tuva 
en (h). (Dc Potts et al.. 198·L) 

dio en todos los estudios fue de 4,8 anos). La figura 1').14 presenta los datos 
originales de la poblaci6n y los eorrclogramas para dns de los paramos, uno 
con un euasiciclo y cl otro sin. Utilizando un procedimicnto estadbtico espe
cial, Potts et al. detcrminaron si algunos de los maximos de autoeorrdaci6n 
nan estadfsticamente significativos. Dos coeficientes de autocorrdaci(m crJn 
significativos en los datos obtcnidos del paramns indica do en la figura 15.14a, 
pcro ninguno en los datos de Ia figura 15.14b. 

Las causas de los cuasiciclos del lag6podo escoccs estln a(1I1 por-:o c1aras 
y de heeho son motivo de eontroversia (Watson & Moss, 1980). EI pc dodo 
de los ciclos pareee ser diferente en los distintos paramos y, par ejcmplo, 
pareee ser significativamente mas largo en Escocia que en Inglaterra. Es easi 
seguro que los ciclos tendd.n causas distintas en los diferentes lugares y mo
mentos. Potts et at. (1984) han sugerido que los cuasicklos que describen son 
debidos J una interacci6n entre cI lag6podo y algun tiro de earga parasitJ. 
Un modclo que incorpora la interacci6n can nematodos padsitos se Jjusta 
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bastante bien a los ciclos observados en cI campo, pero unicamentc dcspues 
de haber introducido unos elementos aleatorios para simular las perturbacio· 
nes debidas al clima. Potts y sus colegas llegaron a la conclusi6n de que los 
ciclos dcllag6podo rodian ser causados por los cfl'c(Qs del parasito y de c1e
mentos estocasticos (clima), junto con un retardo en cI ticmpo debido a la 
ingestion de los gllsanos. 

Los ciclns y cuasiciclos mejor documentados SL' prociuccn en tres zonas 
de vegetaci()n sL'ptl'ntrionail's dL' latitud l'kvada. En Ja tunora ahierta, los k
mings, los topillos y los Iag6podos cscandinavos sufrL'n un cicio de 4 anos. 
En la zona de transici()J1 del bosque de abeduks, entre la tundra y el bosque 
boreal, la lil'hrl' americana presenta lin cicio de 4 :l110S; mientras qUl' en cI 
bosquL' boreal, varias especies como la liehre americana, \'arins lag6podos y 
cI lincl' sigucn un cicio de 10 anos (vcasc cl capitulo 10, p;ig .. -)()()). Los otros 
hcrhfvoros vntchrac!os importantc . .., en estos :lmhiL'ntes SOil cl carihll () cl reno, 
quc rl':tliz;m brga~ llligraci{)llc .... :1Il11ales. Sll,> pohbci()l1CS no prl'senLt!l cicIo,> 

15.4.2 C~II11hios dcm()gr;ifico~ (:11 los rot:don:s mh.Totinos 

FIl !lllmcrosos h:lhiuts septentrionales, las pobbcionc.'-> de pcqUl'I)OS roc 
dol'l's microtill()S (partinliarmente lopillos, }.IiO'()/lI,'> spp., y lemings, rem 
mlls spp.) Illuestran camhios cnormes dL' :1110 ell :1110, con explosicionL's r hun
dimientc)s dCIllC)gdfiC<lS (p(lr cjempl(), figura IS. IS). I':stcls ciclclS de il)s l1li 
crotinos ticnl'll U1L1 pL'fiodicidad tfpica de tn's () cuatro a110s, aunquc existcn 
algun:ls pohlacioncs que IlltKstr:tn, de modo regular u ocasion:iI, lin cicio de 
20 de ') :U1()S Existcn tllnhicn Illllchas pohbcioncs y much:!s especies, parti
cul:lrmcnte ell regicllll'S IllCIlClS septclltri(lIlaJcs, qu(' n() pr('sciltan nunCI ci
clos l1lulti:lIlUales. A pl'sar del gran csfucrzo dL' invL'stigaci(lIl rcalizado (vcasL', 
por cjemplo, Krehs eI ai., 197:\; Krehs & MyL'fs, 1{)7l i; Krebs, 19W'»), no sc 
ha conscguido alill una CXpliC:ICh'lIl clara de estos l'squcIllas de ahundanci:! 
Los analiz:m,.'mo:"> algo m:is a rondo aquf, ya que Sll ('studio ilustra hil'1l las ale
grias, Lis frustraciones y las dificu1radcs qtle ClHr:lIla el L'llfrL'lltarsc con un fc 
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n6meno cmpirico claro que dehcrlamos scr capaccs cle cxplicar, aunquc no 
10 eonscguimos. 

Los ciclos de los microtinos plantcan, de un modo particularmente claro, 
la cucsti6n mas gencral clel modo en que son cleterminaclos los tamanos de 
las pohlacioncs. Los topillos y los lemings, como OWlS cspccies, sc hallan aft'c
tados por la com ida, pur los depredadores, por Ia enfermnlad y por cl clima, 
y, al igual que sucede en otr:ls espccies, las caracterfsticas de los propios indi
vicluos varian con la densidad y con la fase del cicio. Por consiguiente, surgen 
problemas para diferenciar la causa uet efeeto, para distinguir los factores quc 
alteran la densidad cle :Iqucllos que mcramcntc varian con la densiclad, y para 
distinguir entre los factores que afcuan a la densicl:lu y aquellas que realmen
te imponen un esquema de ciclos. 

Se pueclc obtencr una idea acerC:I de la biologfa de los mierotinos y (it: 
la naturaleza de sus cic10s considcrando un amplio cstudio del !cming de la 
tundra (Lemmus sihericlls) que sc llev6 a caho en la tunelra costera en Barrow, 
Alaska, donde constituyc el herhivoro dominante (Batzli et at., 1980). En cli
cha zona existe una segunda especic DicrostoflYX torqtwtus, pero suelc scr 
poco abunclante (0,1 ha-- 1), micntras que ia poblaci6n del leming de ia tun
dra pllede a1canzar una densidad media de 22'5 ha--1 en toda la extcnsi6n de 
la tuncira. EI comportamicnto de estos animales pone mllchos ohsticllios a 
la bllsqueda de la respuesta para las cuestianes clave. Gran parle de su vida 
(en particular, de Sll reproducci6n) oCllrrc ckhajo del sllcio 0 dchajo de la 
nievc. Los censos 5610 puedcn ser realizados con gran des dificultades, ex
cepto de los animaks que sc mueven sabre cl sueio, par~1 los ellales ia cnloe;!
ci6n de trampas es el modo mas eficaz de ohtener un valor cstimado de su 
numero. 

La dcnsidad de los lemings es en mosaico, tanto en cl esracio como cn 
e1 tkmpo. Una gran panc elc b zona estlleliada esta compuesta por un es
quema repetido de poifgonos, formados por profundas cunas de hiclo. EI 
dd.metro de los poligonos oseila entre unos pocos metros y unos 30 metros 
(promedio, 12 m); los poligonos cstan rodcados por unos estrechos canales. 
situados sobre las cllnas ele hielo. Los esqucmas de acumulaci6n de nicvc, drc
naje y vegetaci6n varian en un mismo polfgono y dc un poifgono a otro (Brown 
et al., 1980). La vida dc los iemings esta cstrechamente relacionada con estos 
csquemas de la forma del terreno, y varia can la estaci6n (tahl~1 15.4). Los 
valores medios de la dcnsidad de los Icmings suhestiman en gran medida cl 
grado en que los animales estin realmcnte concentrados cn las parcelas. En 
1974, par ejemplo, cl 93 % de los nidos estaban situados en los canales cle 
los polfgonos, y en cstos obtenfan tam bien los lemings la mayor cantidad 
de vegetaci6n. 

Uno de los incrementos peri6dicos de la poblaci6n de Jemings se inicia 
cuando cstOs animalcs sc reproducen en nidos de hierbas y juncos cn la base 
dc la nicve, y la poblaci6n aumenta rapidamente durante cl invierno, alean
zando un maximo a finales de primavera. La reproducci6n cesa en mayo. Los 
signos de densidad exccsiva aparecen antes de que se funda la nievc, cuando 
numewsos Icmmings cxcavan una galcria hasta la superficie y salen al exte
rior, algunos para morir. Durante la fusi6n d~ la nievc se observan numcrosas 
acumulaciones de hierba y juncos, asi como manchas en la alfombra de mus
go y Hqucnes, y los lcmings sc cscurren por todas partes. Gran numero de 
depredadores atacan a los Icmings que han quedado al descubierto. Durante 
el verano, la supervivencia de los Iemings cs baja, y la poblaci6n desciende 
hasta un nivel bajo, en e1 que permanecc durante un perfodo de uno a tres 
anos (Batzli et at., 1980). Hcmos descrito el cuadro general, pero cada irrup-
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labIa 15.4 Resumen de 
los indicadores de la ac
tividad del leming de la 
tundra en cuatro habita[s 
de Barrow. Las densida
des son val ores extremos 
es[acionales. (I1rown 
et aI., 1980.) 

t1k/. (·ar;lct(-ri..;ti<'a" 
qIll: <1c..:I)("1I cxplicu- una 
1c..·ori:1 de lo~ c..·ido ... 
{Ic..- 10'> micfolino ...... 

Densidad invernal de los nidos (n.D ha-.' l ) 

Poifgonos de u.:ntro alto 
Poligonos de centro hajo 
Prados 
Poligonos y charcas 

Dcnsidad esrival de la pohlacion (nn ha-- 1) 

Polfgonos de u.:ntro alto 
Polfgonos de eentro hajo 
Prados 
POJig0110S y charcas 

Poru.:ntajc de tallos graminoides cOf(ado .... 
Polfgollos de cenrro al(o 
PoHgon() . ., de centj'() injo 
Prad():, 
Poligon()s y chare:!s 

1972 

J,4~14,7 

12,9~46,1 

1,6-7,7 

\·I,H 

1973 1974 

24,9 18,5 
18,2 12,9 
17,2 4,2 
2,7 (), :! 

.\,H,O O,3~O,6 

3, I ~4,9 0,.3-0,6 
2, 5~J,1 0,9-1,2 
O,:\~ I ,5 O,O-OJ) 

12,3 2,"1 

2), i (l, "7 

2'1,,;' I ,l) 

'),4 0,.:) 

ci(m de una pohlacit)Jl presenta sus propias caracteflslicas. En 196) y 19()~ 

se produjo una dcprcdaci6n particularlllcnte intcnsa, por parte de las coma
drl'jas, dchajo de Ia nieve. En 1964, una densidad muy ei<:vada prccedi() al m:! 
ximo de 196') (Ia pohlaci6n dool6 de tamano clcsde 1964 hasta 1965), mien
tras que en 1970 una densidad muy n.:ducida precedi6 al maximo de 1971 (Ia 
pohlaci6n se multiplic6 por 2'50 durante aqucl invicrno). 

No existc una teo ria (mica que cxpliquc satisfactoriamente Ius ciclos <-k 
los microlinos, pcro cualquier teo ria dched tener en cllenta, en d futuro, las 
siguie.:mes caractcrfsticas (Warkowska-Dratnal & Stenseth, 1985): 

I. Una espede no es nccesariamente dclica en toda su are.:a de distri
huci6n. 

2. No todas las espccics de microtinos de una rcgi6n son ncccsaria
mente dclicas . 

.1. I.as especies cfclicas de.: lIna rcgi6n no han dc estar ncccsariamente 
en fase unas con otr;!s. 

4. EI cociente entre d m:lximo y cl mfnimo de densidad pucdc sn del 
orden de miles. 

5. FI perfodo del cicio parece sn m:ls regular que su amplitud. 
(). Durante los pt'l"lodos <.\e incremento del11ogdfico precoz, la mayorl:i 

<.It: los individuos preselltlI1 una tasa de reproducd6n devada y, tlpicamente. 
una tasa de disper~i(Hl tUIlhicn devada, mielltras que en los pe.:rlodos de de.:n
si<.Ltd :tlta pew en disminuci(m, ]a nuyoria dc individuos ticnen un:ls tlsas de 
reproduC<.'it'm y til' ciispcrsi()Jl h:ljas 

"7 1':1 nin'l de :Igrcsivi<.bd individual \,:Irl:l :1 In brgo del cicio (vt';!:-.e Ill:is 
:!hajo) 

H 1.:1 usa espccit'ica de displ'f~i()Jl depende de la densidad de !a pohla
ci(m, asi como de b tIS:( de camhio de b dellsidad (es decir, 1:1 posici(m en 
cl cicio). 

A b lista <.k \Xrarko\'.:ska-I)rarnal y Stcnseth se puctil'll ailadir dos caracte
rf.'>Iicas mjs: 

9. EI cicio IlO cs Sirlll'uico. Tiende a o\)snvar...,e m:b bien una rapida ex
plosi6n sq~lIid:l de un:! dpida disminuci(m, tras b eual se prcscnlan varias 
:1I10S de dcnsidad haja 



... ind1lida 
I:t impOrl:tllcia 
dt: I:i di,'tIH:rshlll 

10.'> diverso,'> lipo.,> 
<It- tori as: C:lUS:IS 

(::xtrinseCI'> (. illtrill'>ecl'> 

les Ia causa ulla perio
dkidad de: 1:1 cllidad 
de Ia co(Oida (:11 las lati" 
tlaics septelltrionales? 

los resultados equf\'()(:os 
de los experimentos 
con suplcmentos 
alimenticios 

10. La dispcrsi6n, y cspccialmcnte Ia inmigraei(m, parcel: scr nl:Cl:saria 
para d esquema normal de cambio dl:mogdfieo (por l:jl:mplo, Krl:hs ('I a/., 
1909; '[lIlurin, 197H; Gaines el aI., 1979; vease tamhkn Ahramsky & Tracy, 
1')79). 

Antes de continuar, sed mejor cxplicar los divcrsos tipos de tcorias que 
han silio propul:stas para explicar liichos ciclos. La difcrencia principal sc lu
Ila clllre aquellas teorias que sc hasan cn fae(()rl's l'xtrinsccos )' aqudlas que 
10 l1accn en factores imrlnsl:cos. Los posihles beton_'s cxtdnsccos son cI eli
ma, d alimcnto, los (leprcdadores y los par;lsitos. En cada caso, los cicl()~ puc
den surgir simplemcnte til: una intcracci(m sin que los organismos intlividua
ll:s Sl: aitnen de lin modo notable (veaSl: d capitulo () para los retrasos cn d 
ticlllPO Y Ia sohrecompl:ns:lCit'm; d capftulo 10 para la depredackm y los l:sta
dos l'stables alternativos; y d Glprtulo 12 para d parasilismo). Altt:rnativamt:n
tc, las interacciones put:tlcn conducir a alteraciones significativas dc los indi
viduos a meclida que progresa c\ cicio. En cambio, las teodas que Sl: basan 
en una causa intrinSl:CI consideran que cstus cam bios que se producen en los 
animalcs individualcs son Ia fuerza qut: impulsa los ciclos. La atcncj(m st: ha 
ccntrado en oos tipos de causas intrinst:cls: c\ cambio hormonal y c1 camhio 
dt: componamiento. Estc (ihimo, a Sll VCZ, puede scr un camhio gcnotipico 
(un (ipo de intlivkluu cs sustituido pOl' otro con cI (it:1llpo) () un camhio fLno· 
tipico (un individllO detcrminado cambia l:n rl:spul:sta a su :lmbientt:). Existe 
un (nccr tipo de {coria, qUl: combina clcmentos de las dos clases dc tcorias 
citadas. 

Muchos investigadores han considcrado quc el alimcnto cksempcna un 
P<lpel importantc en los ciclos de los microtinos. En Alaska, la vcgetaci6n puclil: 
ser devastada por un maximo demografico de los kmings, obscrvandose CIl

tonccs muchos individuos muenos, pcro t:n O(foS estudios esta grave monali
dad por hambrc ha constituidd un fen()meno raro. Dc (odos 1110dos, los roe
don:s puc den verse afecwcios por las concentraciones variables de nutricntcs 
y tambiCn de toxinas dl: 1:15 plantas que Ics sirven de alimento (vease, por ejcm
plo, Batzli, 1983). En los trahajos realizaclos en Finlanclia sobre los ciclos dc 
los microtinos, la calidad del alimento ha sido considerada tradicionalmerHl: 
como un factor importante. Laine y f1enttonen (19B:), siglliendo las opinio
nes de Kalcla (1962), han argufficntado que cl estaelo nutricional ell: las plantas 
alimenricias (indicado partieularmcnte por la intensielacJ de fioraci6n) varra de 
ano en ai'1o en funci6n de las condiciones meteorol6gicas, y que los microti
nos responden a dicho es(ado nutricional. Los rol:dores aumt:ntan hasta una 
dcnsidad maxima cuando el alimento es de buena calielad. Sin embargo, la 
combinaci6n de la fioracion y del consumo por parte de los rocdores, condu
ce a un agotamiemo cle los nutrientcs de la planta y de los recllrsos cncrgeti
cos, a un colapso de \a calidad del alimento y a una disminuci6n de la po
hlaci6n de microtinos (viendose reforzada la disminuci6n por la acci6n de 
los depredadores y la enfermedad). Tfpicamente, las plantas tardan varios anos 
en recuperarse en los habitats de las latitudl:S septentrionales, con su corto 
verano, y s6lo cuando 10 han conseguido, y cuando las condiciones meteoro-
16gicas son favorablcs, aumenta de nuevo su estado nutricional y con ello la 
densidad de los microtinos. Este argumcnto sei halla resllmido en 13 figura 15.16. 
A pesar de su cadeter plausible, y de la existencia de algunas prucbas en su 
favor, es{e modelo ha sido rechazado por ll1uchos especialistas de la ecologfa 
de los microtinos. La raz6n de ello estriba, por 10 menos en parte, en que eI 
suministro de suplementos alimenticios no ha conseguido impedir la dismi
nuci6n dcmogdfica, sobre todo en estudios realizados en habitats menos sep
tentrionales. Pero esto puede ser debido simplemente al «decto despensa,,: 
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Figura 15.16 Modelo 
conceptual de Ja produc
ci()n de los cic10s de 
microtinos en Fennos
candia septentrional 
(segun Llinl' 
& l{cnttonen, 1983) 

S"'!l~ de I 
ternpe'atu'il~ 

-----1 --
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la atracci6n de deprcdadorcs proccdentcs de poblaciones pr6ximas no suple
mentadas para contrarrestar todo aumcnto de los microtinos que pudiera ha
bcrse producido, Cicrtamente, cuando Ford y Pitclka (1984) proporcionaron 
suplemcntos de com ida y agua a poblacioncs encerradas de topillos en Cali
fornia, y controlaron el numero de depredadores, cncontraron que las pobla
ciones experimcntalcs s610 disminufan un poco durante un verano en que las 
poblacioncs de control sufricron una brusca reducci6n. 
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Schultz (I<)G4, 1l)()9) propuso una imcracci(lI1 ~lIgo mas complicada en
tre: los kmings y su comilia: la "hip()tt:sis de la recupcraci6n de nLHricntes" 
(fig. 1').17). Schultz ohscrv6 que la escasez lk nutrientcs mincrales, en rani
cuLir (k fosfato, podia constituir una Iimit;tci()n grave del exito reproductiv() 
de los kmings. lam bien obscrv6 que cl crccimknto dt: la vcgctacj()I1 cstaha 
limitado por los nutriemes y que los kmings, tr~ls comer y digerir Ia materia 
vegetal, expulsaban nutrkntes con las helTs y Ia orina. Por consigukntc, lin 
«mfnimo', de kmings y un «maximo» de kmings ejercerfan efcclOs muy dife
rentes sobrt: la disponibilidad de los nutrientl's mineraks y Ia tasa de creci
micnto oe la vegetaci6n. Estos cfectos pueden ser combinados para prooucir 
unas condiciones que iniciarfan tanto d crecimi<:nto como Ia c.iisminuci(m de 
las pobbciones de killings, Las vari:lciones c1im:iticas entre las estaciOiles y 
entre los al10s podrl:lIl explicar que los m:iximos y mlninlOs se I"epitil'fan, pew 
no siguicran Ull cicio peri()dico totilmcntc ritmico, Los elementos de est! hi
[1('>tcsis han sido niticados (Batdi ('[ til., I'>HO), pefo han resistido UIl:! prueh:\ 
expcrilllcllttl parcial. Se trataron U[L\..., ZO[U:-. de tu[\(.Ir;\ nUl a\)ollo (Schultz, 
l~)(ll)) p;lra aUllientar los nivelcs dc proteln;l, cakio y k)sforo de LIS gramine;ls 
y las c;irices (el aiimeiltO principal de los killings) ha'it! va\()rl's Illuy supcrjo
res a los de I:Js zonas no ahonaLias. En las zo!us aiJollaLias, la Liens iliad dc los 
!lid()s invernales de killings flll' de 7') ha I, Illientras que en las jrcas de COil

trol no st: cl1contraron nions. l:1 cfcct() persistil), aunque de modo ll1enos es
pcctacular, durante d ~1Ii.O siguiente 

Para hacernos una idea dd papd desl'mpefi.ado p()r los depredatiorcs, \'01-
n:mos dc IlUCVO a los leming . .., de ALt...,ka (lbtzli ('I o/., I (),';{)). En 1a cpoca del 
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Figura 15.17 Resumen 
de los pasos de Ja hip(l
tt'sis de la rccupcraci6n 
de nutrientes (segun 
Schultz, 1964, 1969). 

cl papel de los deprc
dadores: los lcmings 
de Alaska como ejcmplo 
tipico 

ano cn que se producen los mayores incrementos (un maximo invernal), los 
dcpredadores principalcs son cl zorro arlico (Alopex /ago/JUs) y dos espe
cies de mustelidos, la comadreja (Muste/a niva/is) y el armino (Mustela ermi
nea). Estos depredadores estaban ausentes del lugar del estudio, en Barrow, 
durante los perfodos en que las poblaciones de lemings eran escasas, pero re
colonizaban 1a zona y se mu1tiplicaban rj,pidamente durante los maximos dl' 
lemings, alcanzando densidades de hasta 25 km-2 • Los otros depredadores 
imp0rlantes son las aves migradoras, especial mente los blihos nivales, los pa
galas pomarinos, las gaviotas hiperb6reas y a veces las lcchuzas campestrcs. 
Su llegada precede (bliho nival) 0 coincide con el inicio de la fusion de 1a nic
ve, momenta del ano en que las poblaciones de kmings quedan al descubicr
to. Si la densidad de los lemings es baja, los pagalos y los buhos continuan 
su camino, pero si la densidad de los lemings es elevada, estas aves crfan en 
la zona. Las aves tienen territorios mas reducidos (es decir, presentan una den
sidad mayor), ponen nidadas mas numerosas y crian mas poJluelos en los anos 
en que los lemings son abundantes. En otras palabras, 1a densidad de los dc
predadores est<! estrechamente relacionada can la de los lemings - tanto me-
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Figura 15.18 Dcnsida" 
des estimadas de los 
depredadores en cl trans
clJrso de un cicio 
est:'i.ndar de 1m lemings 
en Barrow. Se indican 
los perioC!os cle fusi()n 
de ia nicvc y clc h('!;!(ias 
entre el verano y cl 
invierno. (SCgllO 
Batzli et ai., 19RO_) 
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diame la inmigracj()I1 como m<.:(iiantc b rjpida rcproducci6n durante los ma 
ximos dc las pohlaciones dc kmings (figs, 1'.i.1R y 15.19). 

Las poblaciones de los Icmings pucdcn verse grandemcnte reducidas por 
los diversos depredadores (fig. 15.19) Y « ... Ia depredaci6n contrihuye a las rc
ducciones dcmografieas y puede ser sufieientc para impedir un incremento 
dc la poblaci6n cuando la densiliad es baja, pero no basta para justificar la 
reducci6n estival que sigue a un maximo demogdfico. Por otro lado, la reb
jaci6n dc la depredaci6n invcrnal no conducid ncccsariamentc a un aumento 
de la pohlaci6n» (Batzli et at.) 1980). Y parccc que esta eonclusi6n es valida 
para los ciclos de los microtinos en general: los deprcdadores siguen los d
c10s hasta un cicrto punto, y son n:sponsahles de un gran numero de mUCflcS; 
pero muchos de los individuos eapturados estaban probahlemente condcna
dos de todos modos, y parcel' que los deprcdadores desempcfi.an un papd 
reducido en la producci6n de los dclos 0 de los camhios fund~lmentales de 
b densidad. 

Analogamcnte, se sa be que los parasitos originan una considerahle morta
lidad entre los microtinos (por cjemp!o, lIentonnen et aI., 19RI), peru tam
bien en este caso parcel' que afcctan a los inliividuos de la poblaci{)Il que SL' 
hallahan en mal estado y que prohahlemente eran susceptibles frcntl' a otras 
muchas Fuentes de mortalidad. 

Hahlemos ahora de bs tcorias «intrillsecas", i.os camhios dc las funciolles 
hormon:J.les 0 fisioi<')gicas (Christian, 19'.iO) pllclierl estar corrciacion:ldo:-. COil 

ios cicios (por cjcmpio, Anurews ('( al.. 197<»), per() Il():-'C IU dCIlHJ:-.trado que 
dcscrnpdien lin papcl como agelltcs causah.:s (en lugar de scr COIlS(TllCnci;1 

de los ciclos). 
En camhio, se haliedicado mucha atenci(m al papcl dL' los c:llllbios dc COIll

portamiento, entre los cua1cs .'>L' clientan tins que tielleD m;ls imporl:lncia. 
L La tasa lie dispersil'm es e1cvada ell la bse dc incn:l1lcnto dcl cklo, pc:ro 

disminuye hacia cI m;iximo )' l'S haja durante la LisL' de disminllci{lI1 (Sten
seth, I~H5). 

II L1. agrcsividad varia a io largo de todo cI cicio, aunquc St.' discute ;1(111 

d modo en que 10 haec Krcbs (19H<» lIcga a b conclllsi{)Il de que la ;Igresivi-
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dad es mayor en la fast' de incn_:mt'nto, pero baja cn la fase de disrninllci()n, 
micntras que Warktnvska-I)ratnal y Stellseth (iI)H,)) deducen qUl' es menor du
rante los prillleros perlodos de incrClllen{() denlOgr:ifico pero mas devada Cllan
do Ia densidad es alta pero ya en vias de fedLH.'ci('.lIl. 

Ikjando ell' Lido cs(as disLTt'pancias, Ia esencia de estas ideas estriba en 
que los camhios en b proporci(Hl de individliOS agn.:sivos y d()cilcs, elispersa
do res fuertl's y dcbilcs, y reproductores fuerll's y d(:hilcs, descmpcilan un ra
pel callsal en los cambios ell' Ia densidad, 10 que a Sll vez conduce a un 
camhio de las proporciones de los distintos individliOS. Sigui<.:ndo las ideas 
de Chitty (1960), muchos investigadon.:s han crddo que cstOS cambios son 
gcnotfpicos, coS decir, que los genotipos agresivos se ven favorecidos durante 
una fase del cicio y aumentan enWncl'S de frecuencia, pero que esto conduce 
(0 va acompailado) a un camhia de la densidad qut' favorece a los genotipos 
cl()ciles. Por otro lado, Charnov y Finerty (1980) han propuesto una alternati
V~t, baSlda en Ia tcorb de Ia sclceei6n familiar, seglll1 la ell~11 todos los indivi
duos son d()cilcs frcntc a sus paricntes, pero agresivos fn.:nte a los eXlranos 
a la familia, y los encuentros agresivos son por consiguientc Illas frecuentes 
cuando cxisten tasas elevadas de dispersi(m (es decir, una mayor mezcla de 
las familias) y densidades c1evadas. 

Digamos finaimclHl' que Rosenzweig y Ahramsky (1980), impulsados por 
la ~Iparcnte necesidad de b inmigraei6n para que sc produzcan los ciclos (vea
se mas arriha), consiguicron generar ciclos rcgulares de densidael en unos mo
de10s matematicos que incorporaban la inmigraci6n, sicmpre que incorpora
ran tamhien un grado signifieativo de heterogeneidad del habitat. 

iEs posible ajustar convenientememe todos estos elementos? La respuesta 
es que podcmos intentarlo can una hip6tcsis que los estudios futuros debe
ran, por 10 menus, afinar eons ide rable mente. La densidad de los microtinos 
parcee aumentar rapidamente can un recurso vegetal que es rico en nutricn
tes y bajo en toxinas. Estc incremento de la dcnsidad va acompanado par una 
c1evada tasa de dispersion, 10 que conduce a una mezcla de individuos no em
parentaclos y can ello a una elevada frecuencia de encuentros agresivos. A con
secuencia de eilo, los individuos sufren: su capacidad repro duct iva se ve re
ducida y pueden hallarse afectaclos por transt~rnos fisiol6gieos u hormonales. 
AI mismo tiempo, las plantas, a causa de la floracion y del ramoneo, han dis
minuiclo de cantidad y de cali dad (tanto desde el punto de vista nutritivo 
como de las toxinas). Nos encuntramos cntonces can una poblaci6n de mi
crotinos que presenta una densidad maxima, que se basa en un recurso ali
menticio agotado y que ha sufrido encucntros agresivos_ Esta pobJacion em-
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PCZ2ra a disminuir, pero 10 had. bruscamenlc cuanuo los individuos susceptiblcs 
son atacados por los dcpredadores (y quiza por agentes pat6gcnos) que han 
respondido a dicha densidad maxima. La poblacion de microtinos s610 vol
vera a aumentar cuando los deprcdaciores hayan ciisminuido y se hayan dis
persado, y Clunda las plantas se hayan recuperado y hayan vueito a acumular 
reservas. Si la dispt'fsi6n de los microtinos es evitada por el experimentador 
o por c1 hahitat, .'ie produce menos agresi6n, menos reducci()t1 del estado fisi
co de los individuos, y con elln una tendencia a agotar total mente a la pobla, 
ci6n de plantJs [tal como fue ohscrvado por Krehs et {If. (1969)J. En ausencia 
dl' una inmigraci()n Sl' produce tamhiCn menos agresi<'Hl, peru se alcanza un 
maximo denlogrJfico mucho menos elevado, y entonces la poblacitll1 no se 
hunde ni tampoco presenta ciclos [tal como flle ohsl'J"va(\o por C;aincs et at. 

(1979)1· 

15.5 Abundancia dcterminada por la dispersi6n 

(In() dl' los element()s de la dill;llllica de pohbciolle:-. <.k I()s lllicrotinos l'S, sin 
lugar a dudas, cl grado con que St' dispnsan los individllOS. Ilclllos hahhdo 
ya de clio en el capitulo 'i yaqui cogcll1os de llue\'O <.'1 tem:t 

En muchos cswdios tiL la :tbUIltbncia Sl' 11:1 admitido quc los acontecimicll
tos prillcipalcs se produn.'T1 dentru del :'Ir<..':t dt'! ('CI1S{), Y quI..' los illllligralltc.,> 
y el1ligrantes pueden ser ignorados sin prohlcIlU,,> CIl Lt ecuaci(')Jl 

iV/ • I = N{ -t nacimientos ,- Illuertes 'j- inmigr:lIltl's "cll1igrantes 

Evidentemente, csto no cs sielllpre cierto, nl mucilo menus; ell IHuchas po
hlaciones, la migracit')11 es un factor vilal ell b dclerminaci()[l ylo I;t reglll:ici(')l1 
de b ahulldancia. Ikmos visto ya qlle la emigraci(')]l de los adultos de verano 
del cscarabajo de la palata cs almismo tiL'mpo cl factor clave de la determina
ci6n de las flllctllJcioncs de la poblaci(m y Ull factor sohrl'coillpellsantc de
pl'ndientc dc l:i dcnsidad. Por otro lado, la pohlaci(')11 de b mariposa dl' b cs
carcha cstaha somctida a una pt'rdida invcrnal, dchkb en parte ;1 Lt cmigraci(m 
larvaria, que actllaha como facror clavI.." pL'fO qlle 110 era dependiente de Lt 
densidadj miemras que ell cl cicio vital del ciraho COlllt'lIl, b l'migraci('1I1 (y 
muefte) de los individuos VlVcl1e~ era depcndienll' de l:t densidad, pew ilO 

cOl1stituia d factor clave, 
Clwndo l:t dispersi(m es un acontecimicnto illlportallte en la determin:t, 

ci(m del tamar10 de la poblaci()]l, ello plantet prohlt'nu,,> adiciunail's signifk'a, 
ti\'os al inv('sligadoJ'. Los censos realizados deJ/t!"() de Ulla zona pasar:in por 
:t!to hahitualmente estos acot1(ecllllientos, y la aplictci(m de unos tlll,todos qlll' 
tt'ngan en clienta las JllTdidas dL'hidas :t b etlligracit')[l y b:-. g:tlunCi;L'i oCI:-.i() 
Iladas por b inmigr;ll'it'm exige UI1 pnll'nlilllicnto de <...el1so tllllcl}() m:i:-. ,,>util 
Incluso ell el CISt) de los orgatlisillos fijos, qllC tlO punkll di:-.persarse pOl' ,'>1 
mismos, existe una bse inevitahk de tllspcrsi('H1clltrc Lt progenic (Ltn·;!.'i pLUK 

t('mica."', semilLls) que puetie rl':-.ultlr ditkil til' regi'>I!":1t 
En Itlll':-.tudio .'>ohre (,'({I..~i1(' ('tI{'lItufo, UJl:t pl:lIlt:1 :lllll:t! dc \'l'[";OlO qUl' tTl'

l"l' l'll las dUllas de :trena til' t\hniniquc Iby, Nul'\';! h<...·Ol·i;I, I\nldy (j()Hl) ell 

contr(l que Li dl'l1:-.idad dl' 1;1 poi>l:iCi('lIl era mj~ cln·:tlb Ul cl centro de Lis 
dun:!s y tiisminuLt haci:1 I()s dos l'xtrel1lo:-., cI oril'l1t:1t\O :11 [J1:If" y el oril'llt;!do 
lucia tierra, de su distrihuci('Hl en este gr;ldil'ntc ,ullhieI1LtI. Ln:-. datos recogi' 
dos so\)f(..' la produccit-m de semill~ls )' ]a [J1ofl:t1idad en las tres pafll'S dc su 
dislrihuci(m <.it.'l1lllestran convincentet11ente que, en tl'or!:!, una poblaci{)n en 
equilihrio s()lo dehcrla CllcolHrarse tuci:t l'i l'xtrellHl oril'nt:lt\o ;II nur, <.ion<.ic 
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Figura 15.20 Diagrama idealizado cit: las variaciones dc la monalidad (d) y de 
b. produccion cle semillas (nacimiento!'>, b) (1<.: Caki/e edentuia en Ires areas situadas 
a 10 largo de un gradicnte ambiental que va des de la playa arcnosa abierta (Iado 
tit: mar) hasta las dunas dcnsamentc cubicrtas de vcgcL1ci6n (lado de tierra). 
A diferencia dc [0 que succ.:de en otras zonas, la producci6n de scmillas efa 
abundante y dcpcncHa ell' b dcnsidad en la zona oriemada al mar. La mortalidad 
s610 era dcpcndientc de la densidad en la zona orientada a tierra. Los nacimientos 
in situ superaban a las muertes cn eI lado de mar, de tal modo que se puede 
pens:!r co una densid:ld de equi!'ibrio de la poblaci60 (N-). Las muenes cran 
skmpre supcriores a los nacimientos in situ (nuevas semillas) en la zona central 
y en eI lado de tierra, de modo que, en teoria, las poblacioncs no dcberfan haber 
subsistido en estas zonas (Hnca de trazos de la grafica inferior). La pcrsistencia 
de !a's poblaciones en [a zona central y cn cl lado de tierra sc debe tmicamentc 
a la corrientc lucia tierra de Ia mayoria de las semiJIas producidas par las plantas 
de la playa (Iado de mar). Asf, la suma de nacimientos in situ (b) mas las semillas 
inmigradas (i) supera a la mortaUdad (d) en las zonas ccntrales y del lado de tierra. 
Obs~rvcsc quc las perdidas de la poblaci6n del lado de mar incluycn en reaUdad 
l:i.s muenes (d) y la emigraci6n de semillas (e), de modo que allf la dcnsidad de 
cquilihrio (N,~,) cs inferior a [a que cxistirfa cn auscncia de la dispersion de l:ls 
semillas (linea continua de la gdfica inferior). 

la producci6n de semillas es clevada e intensamente dependiente de la densi
dad. En cl centro de la duna y en el extrema orientado hacia tierra, la monali
dad supera a la fecundidad, por 10 que las poblaciones deberian extinguirse 
rapidamentc (tal como sucede en los modelos de simulacion - Watkinson, 
1984). Si consideramos unicamente los nacimicntos y muertes in situ de las 
plantas, podrfamos predecir que la poblaci6n no persistid en la zona central, 
que es en realidad 1a zona en que 1a planta es mas abundante. La abundancia 
real de esta planta solo pucde ser explicada si se tiene en cuenta la migracion 
en direccion a tierra de las semillas, provocada por la accion de las olas y del 
vicnto (Keddy, 1982; Watkinson, 1984), Las plantas s610 se encuentran en eI 
centro y en cl extrema orientado a tierra del gradiente debido a la intensa dis
persion anual de scmillas en dirccci6n playa-interior (que incrementa la tasa 
con la que son afiadidos nuevos individuos a la poblaci6n por encima de la 
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conseguida por las plantas rcsidentes) (fig. 15.20). Dc todos modos, 10 que re
gula 13 densidad total de la pohlacion en las dunas de arena cs la rcgulaci6n, 
dcpendiente de la dcnsidad, de la producci6n de semillas en clextrcmo orien· 
tado al mar del gradicIHe. 

15.6 Perturbaci6n experimental de las pohlaciones 

La observaci6n dc la Naturaleza puede dar lugar a ilip()[esis sohre d modo 
en que esta funciona. En la ecologiJ, la obscrvaci(m tIL campo, los moddos 
tc6ricos y eI anal isis de los datos clc los cens()s puedcn scr utilizados par:.! SIf· 

gerir cliales son las fuerzas que actlian en d campo, en el oci'ano () en d bos· 
quc. Pcro dd mismo modo que s()lo podemos comprolnr qUl' es 10 que man· 
tiene en reposo a un pendulo si 10 haceillos ()scilar, ~()l{) plldell10s l:()mprobar 
formalmentc las hip('>tesis eco)()gicas pcrtllfh:l1ld() los sistenus ecoi()gico,<, re:llc,,,, 
Si s()spechal1lo~ que los depred:ldor<--\" 0 los competidores det<.Tmillan d Lt· 

mailo de una POhl:tCi{Hl, podcl1los pregtlnurtlos qUl' sticuit'rLt . .,i los clinlin;l 
sel1los. Si no c...:xisten talcs deprecbdo["c...:s () compcridon:s, podcr1loS pregUllur· 
nos que SLKe(krb si los :lf1adi(scmos al h:ihitat. Si sospechall1os que un ["eull-' 
so limit:! cl t:lnuil() de UIl:! pohlaci(')[l, podrialllos :lIl.adirlc \.IIU cien:1 clIHidad 
de dicho rccurso. Adem;ls de indicar b hon(bcl de Iluestras hip()[esis, los re
sultados de t:tles cxpcrimentos puedell dl'fllO-'>lrar que tCIK'illOS cI podn de 
dctcrminar cl talluilO dc ulla pohbci()[l de reducir la dellsidad de una pia. 
ga () de una m;lb hinha, () de :IUillentar Ia dellsid;ld de una cspcci<.: que se 
haHc ('Il peligro. I~I ecologb se convierte en tlll:1 l'i('ncia profi'tica clIando puede 
pronosticar cl futuro sc conviCrie en lIna cicllcia directiva clianLio punk 
detcrminar cI futuro. 

15.6.1 1nlroducci6n de nuevas cspccics 

Existen numnosos cjcmplos de especies que hall sido introdllcidas acci(il"n
tal mente en h;lhit:HS cxtranos, pem :llll1que las consectlellcias han skin a !Ill" 
nudo ecoJ()gicamcrHt: espect:lCulares, no lUll formalin parte de un()s experi
men(Os controlad()s. 1\)[ ()tf() lad{), la intf()ducci(')Jl delil)crada de una cspn'je 
en Ull h;lbitat puede sn lIll medio poderoso para empczar a comprl'nder !:ts 
Clusas del car:lcter cOl1llill, ["ato () :tllSl'llte de bs especies. 'Elks intHl(hhTio· 
ill'S son dcsacollsejalias por los n/)logos de mente cO[lSnv:lti()ra, que rt'nll 
san rod:! pl'rturhaci('lIl del sl({lu qU(J, y por aqllellos que telllen justificld:l
mente que Ia intro<.iucci(\n expnimental dc 1I1U c.">pcl·ic punLI condu('i[,:l Sll 
extcllsi(\n incollrroLtd:l, Sin emiufgo, dlChos ('xpnilllClll()S SOil pro\}:lhklllelltc 
l:i ilerramient:l m:is podefOs:l de qlle disp()lle cl t't'('J!ogo 

S:lg:lf y Il:trpn (JI)(}{)) pl:1I1Unlll semilh., de Ire,.., e,"'jw('ics til" ILlll1("n, I'ltlll 
l(/,~() /({lIu'()/at({. I' fl/('tii({ Y I' Il/({!Ul; ell diversos killitlL.., dt' Lt."> pr()XiJllid,1 
des de (hford, Illgbtnra F1l!re [0," hjhit:u" .... eil"l·(·i()Il;ldo" . ..,t' nJllLllull :t1g11 
IIOS ell los que las especie,,,> CLlll llaluralillelltl' LILI."> 0 ;lilllll(bIlICS, y 01 ['(),'" de 
l(ls que las eSIKTic." cstlhaJ) :ILl,<;l'lllC.'" n:llur:tlmelllc 1':1l Ire.'" de 1o,,,, 1J:ii1it:lts, LIS 
sClllill:t<; gerlllill:l['oll y I:ts radiu1ias ellwrgief()ll. PCfO .,,>c t'1l1H"grn'ieroll Y Illll· 
ricr()11 (";Isi inmcdi:ltamcntc; no lIeg;lr()fl :I forlllars(' LIS pLilltubs Sc tLluiJa dc 
lugares con lierr:1 :tcida 0 de lurhcr:ls domill:ld:ls p()r el Tllllsgo :,.,j)/WgIlIlNl, 
h;lhit;tts ell los que Lt vegctaci('lIl ILllur;d JlO sllek prt'sl'ntar ILlIltencs, Aparen· 
(emcnte, los :lmhicnt('s ofrccbn lllUS condiciolles fi .... icis que flO correspon· 
dian a los nidws fUlld:lI11eJlt:lln de b.., treS especie." de ILultt:n, En f)lro h:lhi· 



, ... uplt.:mt..-Jltos de comid;l 
para In· .... ardillas 

[;tt, ulla parcela de prado sobre caliza en una zona hoscosa, las tres especies 
de lIantt:n hahfan estado ausclltcs y las tres formaroll pohlaciones establcci
das a partir elL bs semillas scmhradas; las plantas persisticron durante todo 
d aflo. Apan:ntcmellte, I:t ausencia de c1ichas especies en este h;'thitat era c1ebi
da a que bs sClllillas no sc luhfan dispcrsado naturalmcntc hasta alii. I.as con
diciones dellugar cOHcspondfan c1aramcllte al nicho fundamental de [as tres 
especies, y qtH..'daha «sitio» para que las plantas st.: estahlccier;\I1 alii, pero cI 
nicllO fundanH:ntal no hahra sido realizado. En la tierra cultivada, de ]a que 
sc diminahan todos los posibks compctitiores, las treS especies formamn tam
bic'll pohlaciones estabkcidas a partir de bs semillas. 

En un prado pisoteado, tan s()lo P nwjor se haHaba originarialllente pre
sentc, y 1:1 adici()n de 111;1S scmillas no altcr6 cl tamano de Sll poblaci()n. Las 
<..los otras l'species no crecfan allf iniciaimente, y aunque las semi lias c1it'fon 
lugar a pLintulas, las plantas no sohrevivicron. Esta fue la situ:tci(m m5.s fre
cucntc cn eUvCfsos hjbitats - la aclici6n de semillas cle una especie claba lugar 
a [a ap;lrici6n de nUfllerosas pUntulas y, si la especie form;lha ya parte cle Ia 
comunidad, la poblaci(m sc estahlecfa con bastantc rapidez en el mismo nivel 
de densidad que prcscntahan bs ;'trcas que no habfan recihido sernillas aciicio
nales. En dichos hihitats era muy clWcil alterar cI statu quo: tanto las especies 
como sus poh[aciones se hahfan estahlccicio con un<ls densiciades que no po
dian ser incrementadas tacilmentc. 

15.6_2 Aumcnto de los rccursos 

Si una puhlaci(m esti limitada en su tamano pur un recurso escaso, la adici()n 
el<: dicho recurso debe ria incrementar Ja abundancia de la especie. Tres areli
lias del gcnero 1Clmiasciurlls se encuentran en gr~ll1 parte de los bosques de 
conffcras de las zonas horealcs y temperadas de Norteamerica. Existen prue
bas indirectas de que las poblaciones de ardillas se hallan limitatias por la 
com ida - por cjemplo, se ha demostrado que cI tamano cie los territorios es 
inversamente proporcional a la cantidad de alimento disponibk. La densidacl 
de las poblaciones de Ia ardilla de Douglas (7amiasciurus doug/asii) fue es
timacia mediante la captura de individuos vivos en tres areas de bosque de 
la Columbia Britanica. Las areas de control no rccibieron comicla aciicional, 
pero en las areas experimentales se distrihuycron semillas de girasol y avena 
alrcdedor de cada estaci6n de captura, una vez por semana c1cscle marzo 
hasta octubrc de 1977, y en marzo de 1979. En las areas con com ida adi
cional se atraparon entre cinco y diez veccs mas ardillas. Las densidades de 
control variaron generalmente entre tres y dicz ardillas por zona de captura, 
pero la poblaci6n experimental aument6 hasta 65 animales durante el in
vicrno (fig. 15.21). Este incremento fue debido a una combinaci6n de inmi
graci6n, tasa mas elevada de reproducci6n en las hem bras, y mayor supervi
vencia. Despucs de cesar en cl suministro de com ida, 1a poblaci6n disminuy6 
hasta un nivel comparable al de las poblaciones de control (Sullivan & Sulli
van, 1982). 

La demostraci6n de que cI aumento de ~n recurso incrementa el tamano 
de una poblaci6n no es, por si sola, una demostraci6n de que habfa existido 
una competencia par dicho rccurso. En el ambiente rico en com ida, es posi
ble que los animales dedicaran simple mente menos cnergfa a la busqueda de 
alimcnto y pudieran ahorrar para la rcproducci6n (Reynolds & Bellamy, 1971). 
De todos modos, cI experimento demos(r6 que cI abastecimiento de com ida 
limilaba el tamano de la poblaci6n. 
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hlaci(')[l :lulllclHara (ell cJ capitulo 7 , .. c cit;11l \·:lri() ... l'jclllpl()s de clio) Silander 
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Figura 15.22 Distribuci6n de "16 especit:s l1<.:rhaceas :t 10 largo <-it' un gradientL' 
desdc b.,s dunas hasta las marismas cn Con: Banks, Carolina del Norte. EI «cscaLtr 
ambk:ntal» est~i directamentc rcl:icionado con Ia distancia n:spt:cto a la playa 
c invcrsam<.:ntc rclacionado con Ia profundidad del nivd frdtico. (D<.: Siland<.:r 
& Anwllovics, 1982.) 

y Antonovics (1982) 5t:: prcguntaron si las pohlacioI1l:s clL plamas de difcrcntcs 
(species aumcntarfan tcas 13 c1iminaci6n de las planras vccinas. Rcalizaron lin 
cstudio sobee una snit: de comunidades costcras muy pr6ximas entre sf, si" 
tuadas a 10 largo de un gradicnte en Core Banks, una isla cereana a la costa 
de Carolina del Norte. La figura 15.22 muestra la distribuci6n de las espccies 
a 10 largo del gradicntc ambienta!. En cada una de las zonas, las especies do
minante y suhdominante fueron eliminadas, aisladamente a en grupos, en par
celas dc 1 m2, utilizando para ello e1 desherhado manual 0 la aplicaci6n de 
hcrhicidas sclectivos. En eada zona se realiz6 un tratamicnto adicional cOl)sis
tente en la eliminaci6n complcta de toda fa vegetacian, y finalmeme se dej6 
una zona de control, sin tratamiemo de ningun tipo. Los camhios cxperimen
tados par 1a vegetaci6n fueron medidos utilizando la cobertura puntual 
6ptica ~ no se contaron las plantas individuales (jihuelos, hrotes), salvo en 
el caso de las gramineas, pero los rccuentos y fa cOber;jlfa puntual daban mc
diciones muy similares, de modo que el experimento puede ser considerado 
un estudio de los cambios de la abundancia relativa. Estos cam bios se indican 
en 1a figura 15.23. 

En la marisma aha, fa eliminaci6n de Spartina patens permiti6 una expan
si6n masiva de Fimbristylis, y la eliminaci6n de Pimbristylis permiti6 1\1, 
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Figun. 15.23 DiJ.gram:lC'> de rC:-ipue:-i(;.1. a I:.i pcrturhaci{')J1 para los tr:H:mlientos de 
diminJCi{)tl de especies Jplicados ;t cinco lugJres de Core Banks, Carolilla del Norte 
En ca(t. figura, d :ireJ dd cfrculo central rojo n:present:1 I:i ahuf1(l:.incia reiativ;J. 
(porcem:lje de cohertllf:l) de b e:-ipecie elimina<.ia, ames de su diminaci6n. I.as are:.ls 
de los <.:irculos exterlores represeman bs ahund:lIlcias de las espccies del control. Las 
areas de los circulos que se introducen en los circulos rojos rcprescntan d incremento 
de ahurldancia de las esrK"cies en cucsti(m tr:ls b clirninaci6n de I:l otra especic. 
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Ia c.·liminad()Il 
lit.- los COIll"jt..s 
en bs ZOIl;l.:-. de prados 

:1l11llcntO ;ILlD m;is espcctacular de ,'l!wrtino patens. La expansi()n de cada lIna 
de est:ls especies (I";IS Ia eliminaci6n de 1a otra sugierc que Jlllh:!s hahfan est:!
do desl'lllpeibndo un p:lpd principal en la lirnitaci6n Illutua eld talllJnO -
que tenfan en C()tl1LlI1 [a zona habitahle y que rea[izahan eI nicho fundamental 
cornp:lrtic:ndolo enlrc elias. Por otro [ado, S!){lrtif1o !wtens y Uniota, que tie
nen esqllemas de distrihuci()[1 simil:If<.'s sobrc la don:!, apcnas cambiaron de 
:i1nllldancia tras la eliminaci")1l de lIna de elias. bto sugit'l"e que SliS microh:i o 

hitats SOil espccfficos dl' [a l'SPl'cie y <[uc no compartcn un nicho fundamen, 
tal. Silandl'r y Antonovics sugicren que este Illc:todo dc Ia pcrturbaci('m po· 
drla ser ap[icado a toda una comunidad, climinando redproclIl1c:.:nte las 
l'species. Las espc:.:cic:.:s que rc:.:accionaran cntoncl'S recfprocamente podrian sc:.:r 
identificadas y consitic:.:radas po!" 10 tanto como pcrtcnccicntcs a los mismos 
grcmios. 

En los tratamicntos l'xpnimcntales l'n los que se elimin6 tod:! 1<1 vcgeta
ci{)f1, CU:ltro cspecies que no habian estado prcsentes 0 que hahfan presenta
do una frecul'ncia baj:l en Ia comunidad irrul1lpicron como pohlacioncs :lhun
daIltes. Asf, Sabetia, Sa/icornia, lrip,lochin y Setaria pueclen ser consideradas 
especies fugitivas en esta zona. Su ahundancia parece depcncler de la freeuen
cia con que los desastrcs afectan :II rc.',{() de [a vegetaci6n Y SlIS pohlaeiones 
pucdcn entonces cxpandirse. Las zonas habitahles dc est;!s especies parece 
quc estan normalmente oCllp:Ltbs (rt"alizadas) por otras ('species. 

IS .6.4 Eliminaci6n de dcprcdadorcs 

Con frccuencia resuita rclativamente sencillo lIevar a caho cxperimentos en 
los que ciertos organismos, en virtud cle su gran tamano, son excluiclos de un 
habitat mediante la colocaci6ri de vallas 0 rejas. 5i la presa prcfcrida de uno 
de estos organismos tiene emonees libertad para crecer, pucden proclucirse 
rcpereusiones en toda la comunidad, ya que Ia especie pasad a ocupar un 
area mas extensa que la hahitual. Un hllcn ejemplo de ello 10 constituycn los 
cam bios que sc producen en la vegctaci6n tras la exclusion deliberac!a de los 
concjos de determinadas areas de los prados grcdosos, floristicamentc muy 
ricos, del sur de Gran Bretaoa. La comunidad ckgener6 rapidamente, qucdan
do dominada por las gramfneas quc hahfan siela 1a comida prcferida cle los 
conejos (Tans1cy & Adamson, 1925). Despucs del experimento, c1 virus del mi
xoma rcdujo clramaticamente las poblaciones de conejos, y en areas muy ex
tens:!s sc ohservo la misma dominaci6n de las gramfneas y la consiguicnte pcr
dida de lIna parte de la flora. 

En cl capitulo 19 sc citan otros ejcmplos de los efectos de 1a eliminaci6n 
de los dcprcdadores. 

15.6.5 Introducci6n de un deprcdador 

5e conocen mllchos ejemplos de plantas acuaticas que han expcrimcntado ex
plosiones demograficas masivas despues de,haber sido introducidas en nue
vos habitats, creando graves problemas econ6micos al bloquear los canales 
navegab1cs y las bombas de ricgo, y al transtornar la industria pesquera de la 
zona. Entre cstas espccics de plantas son notables la elodea (Elodea canaden
sis), eI jacinto de agua (Eichornia crassipes) y c1 helccho acuatico Salvinia 
molesta. Las explosiones demograficas se producen como resultado del crc
cimicnto clonal acompaoado por la fragmentaci6n y la dispersi6n. 
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Figura 15.24 El Ltgo 
J\\UOIl Dan.1 «()lI<:<:Il:-.Lllld 
S<:pt<:rltri()Jul, Au~tral1a) 
h>t(lgrafia :-.up<:rhlf 
l"lLbi<.:rt!) COil una tI<:n:-.a 
pllhLtcl('>n tid hek'ch() 
;lcu.itico ,\all'lllU/ moles/a 
h){()grafia lnkri()r: tras 
];J introducci('m Jd gor 
gojo (vrtoho}!,olls sp. 
(FolOgrafias 
li<: l' /1.\ Ho()m,) 

Salvinia moles/a, originaria del sudeste del Brasil, ha aparecido desde 1930 
en varias regiones tropica1es y subtropicales. Fue registrada par primera vez 
en Australia en 1952, donde se extendi6 con gran rapidez; en condiciones 6p
limas, Salvinia tiene un tiempo de duplicaci6n de 2,5 dias. Parece que no ha 
sufrido plagas ni parasitos significativos. En 1978, ellago Moon Darra (Queens
land Septentrional) presentaba una infestaci6n de 50000 tone1adas de peso 
fresco de Salvinia, que cuhrfa un area de 400 hectareas (fig. 15.24), Entre 
los posihlcs agentes de control recogidos de la zona originaria de Sa/uinia 
en el Brasil, se sabia que cI gorgojo Cyr/obaRous sp, se alimentaha l'micamcn-

: .~" .. : .;.. ....... " '., 
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te de esta planta. EI3 de junio de 1980 se liheraron 1500 adultos en una caleta 
del !ago, y cl 20 de enero se realiz6 O[rJ aportaci6n de gorgojos. EI gorgojo 
estaba libre de cualquicr parasito 0 depredador que hubiera podido reducir 
su clensidad y cl 18 de ahril de 1981, la Salvinia de (Octo cllago habia adquiri
do un color pardo oscuro: las muestras tomadas J 2 km de distancia contt:
nian 60 y 80 gorgojos adultos por metro cuadrado (10 que sugeria una pobla
ci6n total de 1000000000 gorgojos en cllago). En agosto de 1981 se calcuh") 
que en cllago quedaha mcnos de una tonclada de Sa/llillia (Room et aI., 1981). 

Este ha sido cI cxito mas dpiclo obteniclo nunca con cI control hiol6gico de 
un organismo mediante Ia introducci()n de otro organismo. Sc trat() dc un ex
perimcnto controlado por cuanto otros lagos continuaron prcsentando im· 
portantes pohlaciones de Sa/vinia; estos lagos seran tratados con cl gorgojo 
a su debido ticmpo. 

La intcraeci6n de Cyrtobagous y Sa/vinia cs 5610 un ejcmplo de un cxpc· 
rimentu deliberado en cl que una planta abundante ha sido conducida a un 
estado de cscasez mediante la acci6n de un insecto imroducido. Quiz;is e1 
mayor exito de la historia del control biol6gico fue la virtual eiiminaci6n de 
las chumberas Opuntia inermis y 0. stricta de muchas zonas de Australia 
Extensas areas de (erreno, improductivas por estar infcstadas de Opuntia, p~l
saron a ser de nuevo productivas tras la introducci6n de la polilla Caetob/us
tis cactorum elesde 192H hasta 1930. La polilla se multiplic6 dpielamente, y 
hacia 1932 las pohlacioncs origina1cs de cactos sc hahfan colapsado. Hacia 1940 
se habra conseguido un control virtualmente completo ele la situaci6n, yaun 
hoy en dfa los caetos y las polillas viven en un equilihrio cstable, de densidad 
baja (Dodd, 1940; Monro, 1967). Caughley y Lawton (1981) idcaron un mode-
10, basado en los datos de Dodd y Monto, que incorpora e1 crecimicnto logis
tico de la planta, una respuesta funcional de tipo 2 de la polilla ante la (.tcnsi
dad de cacto, un crecimiento 'exponencial de la poblaci6n de herbfvoros y 
una intcnsa competcncia de las larvas a e1evada densidad (veanse tambiCn las 
seeciones 9_7.3 y lOA. I). Este modelo simple simul6 de un modo alentadora
mente cxacto la secuencia de los acontecimientos observados (fig. 15.25). 

Casi sin excepcion, las poblaciones vegetates cuya densidad ha sida espec
tacularmentc reelucida par un depredador introducido habfan sido asimismo 
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Figura 15.25 Control de Opuntia mediante Cactoblaslis. EI modelo obtenido 
par Caughicy y Lawton (1981) describe can exactitud el hundimiento de la poblaci6n 
de cactas, desde su nivel de 5000 plantas par acre, anterior a la introducci6n de 
Cactoblaslis, hasta una densidad estable de s610 11 plantas par acre al cabo 
de dos anos. La curva superior indica la abundancia del cacto; la curva inferior 
indica eI numero de poUllas tras su introducci6n en eI ano O. 
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introducidas, de modo accidemal 0 deliherado, por el hombre, habitualmen
te desde origenes transoceanic os. El animal destinado a controlar la ({mala hier
bal> ha sido traido habitualmente desde eI habitat natural de la planta, despucs 
de hacerle pasar una estricta cuarentcna para ascgurar que .'Ie halla libre de 
los dcpredadorcs, parasitos y enfermcdades que seguramente determinahan 
su abundancb en su hahitat original. En cl caso ideal, el tamann de su pobla
cion estad. ahora determinado por su intcracci{m con Ia comida cxistemc. 

En casi todos los casos, la cspecie vegetal no cxperill1l'nta en su habitat 
nativo las cxplosioncs demografkas que mucstra en SLI nuevo habitat. Y C.'l 
interesante observar que en los casos cfkaccs de control bioJ()gico, la planta 
no .'Ie extinguc en su nuevo habitat .. - su poblacion se estahlccc en una (knsi
dad nueva, rcducida, con la que contin(ia sostenicndo al organismo de control 
introducido. Existen muchos casus en los que un agente potencial de con· 
trol biol()gico ha sido introciucicio sin que llegar:l a estahkcLrse, pero IlO ."l" 
11a producido ninglln caso en e\ que d ('xito de dicha introdllCci(')1l COIH.llljn:t 
a la extinci(m de ]a planta hlll:~pcd. l>igalllos finaimcntc que los C:lS{)~ COIl 

cxito de cumrul hioi()gic() lll- inkst;tciollCs \"<:g<:t:lk~ h:m c()!llprt"ndido C;l'li 
sicmpre una Illala hicrba pcrenne Y Ull insl"<..'to deprnlador. Las pbntas allll;l 
ks podrian escapar COil facilidad al especialista desapan:ciendo COIllO pbnt:ls 
adultas y apartTit'ndo de nucvo a partir de las scmillas entcrradas en cl suciu 
dcspuCs de que cl insecto dcpredador sc hubil'ra extinguicio. 

Los trabajos sobre cl control hio]()gico es un registro de cXpcriIllt'lltos Cco· 
i()gicos notables (para Ill;is ejl'mplos, vcase lluffakcr, 197:)). Ll Naturalez:! puc 
de mostrarse remisa a revel:tr sus seCfetos a [llen()s que Lt pinche!llos 

15.7 1.0 comllll y 10 raro 

La abllndancia no es s<')lo una cueslh')Il de oel1sidad en LIlla Zona habitada 
.- aspecto al que podrfamos rcfcrirnos COIllO hllensidad. EI concepto ha de 
tcner en clIcnta tambicn c\ ntlll1ero y c\ t:tm:Hl.O de las zonas luhitadas dentr() 
del total de la regi6n -,,- aspecto que podeillos dcnominar /u-eIYI/eJlcia (vt:a~e 

tambicn cI capitulo 4). Dc los tres a diez milloncs de especies de animalcs y 
quizis .100000 espccies de vegetaks CluC se c:lleul:! viven sohrc 1:1 Tierra, b 
mayoda se hallan :lusentcs de l:t mayor parte de los lugares durante l:t mayor 
parte del tiempo; la mayor parte de elias tiel1en una distrihuci(')Il intenS;tIllCIl' 
te agrup;lda. Cuan<.io pregunt:lmos io que determina l:t ahundancia de lIn:l e,"· 
pecic en un lugar detcrminado nos estaIllos preocupando en rcalidad por cl 
extremo de b col" del prohlcnu. Son los ceros -las :lllSel1ci:ls dl' Lt maY()r!';1 

de las localidadl's,- los quc tiellell lIna imp()rtallcia capital :11 prep;lrar LIlLI 

!ista de especies. 
Si distinguil1los t.:ntre la prev:t1<:nci:l dl' UIl:ll'spccic y b intl'll,'lid:ld con qUt" 

estin concemradas sus po\)l;I(,."iol1cs, n()~ dart'lll()~ Cllel1U de que 10:-' Il"rmillo.'i 
«COIllllt1» () "raro» s()n mlly poco s:ltisLwt{)rios sill UIt:l ,';ilificlt"i(')]l I ~!U c:-.pc 

cit.' pllede preselltar una di.<.;trihllCi(·)J1 que es tl) prc\'aknlt' y ('( Hl i!lt("!l~id;ld 

elevada (difulldida a elcvada ucnsidad), IJj prcvalellte Y l'()1l ilHell.'lida<..\ haj:l. 
() iocalizada con elcvau:1 d<":IlSi<..i:ld. y dj \ocalizalb COil haj:l intC!l~id;td, Por 
o{ro lado, la afirmaci<')Il suhre c1 clr;icll'r cOllltlll () Llru dt' IIll;l ("speCie Clf'cCe 
ue sentido a 11H..:110S que n()~ L"sterll()~ rdiricndo :1 lIll.! Z()!l:\ c:-.pt'dfi<..'.1 Ull 

mctro cuadrad(), una hect;lre:l, un C()ndalh), lin pai", llIU i:-.Ll () lIll ('()Illilll'nll' 
b t~lhla I,).S nluestra una cbsificaci61l :tmpli:1 de los tip()s de car;i<..'tcr raro)' 
comtll1 de las especies. 

5<)1 ABUNDAt'UA 



labia 15.5 Clasificaci()11 de los tipos de car:icter COI1lLII1 y raro (:ldoptado tit.: Ibbin()will., Il)Hl). 
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15.7.1 .. as <-'species mas COIllUIlCS 

EI cientffiCo frances Coqui!lat (19'51) plantc:c') la prcgllnta: (cllJlLs son las plan· 
tas mas abunelantes sohn.: Ia t3z de Ia Tierra? EI modo de ohtem:r unJ rcspues
ta objetiva a este tipo de prcgunt:l cs cn sf un interes:lntt.: probJt.:llla <..1<: procc· 
dimiento. Coquillat utilize) d proC<..'<..iimicnw cxtrcll1adamcntc subjctivo de 
escrihir a sus numerosos amigos, hahitantes de tadas las partes del mundo, 
y pedir a cada uno de elIas que Ie mandara una lista dc cspecics en orden 
de abundancia. A partir de las rcspuestas que recibi6 estabIeci6 una seric ell' 
gcncralizaciones. Las cinco cspecies mas abundames, scgun Coquillat, eran, 
por este orden: Polygonum aviculare (ccntinodia), CajJsel/a hursa-/Jastoris 
(bolsa de pastor), Chenopodium a/bum (cenizo), Stella ria media (pamplina 
a alsine) y Poa annua (cspiguilla). Si la !isea se ampJiaba can los helechos, Pte
ridium aquilinum quedaba probablcmentc entre las espccics mas frecuentes. 
Todas estas especies (salvo cl helecho) son caractcristicas ele los suclos some
tidos a perturbaciones, pricipalmente de los situ ados cerca de las algomcra
ciones human as. Es posihle que la Usta sea scsgada porquc las plantas obscr
vadas con mayor frecuencia par los corrcsponsales de Coquillat fucran las quc 
crecfan cerca de sus casas, pero todas cllas son comunes tam bien en los terre· 
nos agricolas y cs posible que la lista no sc alcjc dcmasiado de 1a verdad. To
das estas cspccics tienen una distribuci6n cosmopolita y con frecuencia son 
muy comunes local mente. 

Una !ista similar para los animales mayorcs incluirla probablementc a la 
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rata comlin y al rat6n casero entre los mamiferos, al gorri6n comlin entre las 
aves terrestres, y quizas a alglin afido entre los insectos. Tambit~n en este caso, 
la lista esta dominada por cspecies que han sido capaces de extender sus po
blaciones en los ambientes con comida y cobijo crcados por la actividad hu
mana. La lista cxcluyc a las plantas cultivadas y a los animales domesticados, 
aunque el trigo, las ovejas y las vacas deben ocupar uno de los primeros pues
tos de cualquier lista completa de las especies mas abundantes. En los ambientes 
marinos, la influencia del homhre ha sido mucho menos intensa. EI ave mari
na mas abundante es quizas el fulmar (Darwin opinaba que sc trata del ave 
mas abundante sobre la faz del gloho). Entre los peces, es probable que la an
choa y, a causa de la enorme extensi6n del habitat, algunas especies del ben
tos de las profundidades marinas, debieran figurar tambien en la lista de los 
organismos mas abundantes, pem toda lista cs un trabajo de adivinaci6n. 

1-;. 7.2 I.a~ ('species nd~ raras 

l.os animales y plant~ls mas raros de !J Tierra han sido enumcrados mucho mas 
cuidadosamente por los especialistas interesados en salvarlos de la extinci()n 
Existen intereses nacionalistas locales en la cuesti6n de si una determinada es
pecic es rara dentro de la frontera de una naci6n () un con dado, pero esto 
tiene mas que vcr con una actitud de «colecci()n de: sellos» ante las cicncias 
naturales que con la cieneia de 13 ccologfa. La International Union for the Con
servation of Nature and Natural Resources (I. U. C. N.; Union internacional 
para 13 conservaci6n de Ia naturaleza y los r('cursos naturales) esti intentando 
establecer una lista de aquellas especies que son tan raras global mente que 
pueden correr ci riesgo df..' extinguirse. No s()lo se han pubJicado listas de 
('species, sino que tambitn se esta adquiricndo informaci6n acerca de las cau· 
sas particulares del cadCler raro de dichas especies y de las medidas que se 
deben tomar para impedir su extincion 0 para aumcntar la poblaci6n de las 
cspecies en pdigro. La informaci(Jn se publica en una serk de Red Data Books 
(Libros de datos rojos) en los que eI enfasis -sobre las plantas de flor, los he· 
lechos, los mamfferos y las aves- reflej:! los grupos que mas despiertan e1 in· 
teres de los conserv;lcionistas. La tabla 1').6, por ejcmplo, rcsumc la informa· 
ci6n sobrc las especies de mamfferos americanos mas amenazados (Thorn back 
& Jenkins, 1982). 

IS.7 .. ) Las call~as d(" la <:SCISCZ 

Po(\emos considerar a Ia supnfici<..' de Ia Tierra como un fino mosaic() de 
condiciones y n.:cursos que definen ciistintos nichos fund:lInentalcs y repre
scnlan lu~:tres que sun «hahitables" para bs divcrsas especies. Si supicramos 
baslantc sobre b hiologia de cada una de las cspecies y sobre los detalles de 
l:t superficic terrestrc. podriaillos jlcnsar en construir un mapa del muntin en 
el que se encoIHrariJ. dihujada cl tir('(l babitable de cada especie: el ~lre:l 

ell I:t que ca(.\a especie podria mantcner ulla pohlaci6n sicmpre que a) lu
viera Ia oportunidad de colonizarb y fJ) no se viera cxcluida por competiuo
res () por depredadon:s 0 padsitos. La abundanci:t de bs plantas y los anima
les plleden ser rciacionada con [a freclIencia y 1:1 distrihuci6n de die has areas 
hahitables 

I. Una especie puedc sn rara porque sus jrcas habitablcs son raras 0 de 
extensic'm n:ducida. llnas «)ndici()nes fisicoquimicas que son poco comuncs 
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Tabla 15.6 Ejt.'mplos cit.' t.'spt.'ci1:s cit.' m:ullift:ros amn1:ll.acias ck AmcriC:1 del Nortt: y del Sur. 

Esp<:dt.' Status actual y h:ibitat 

Inscctivoros, murciclagos, Jagomorfos y roedores 

AlrlIiqui de Cuh:1 
(SUit'Wit/OIl C{(!JaIlIlS) 

Alllliqlli ck La Esp:lilol:i 
(So/(!IlodoN jJ{/rad(Jx/ls) 

COt1t.'jo de los volcat1es 
(R(wll'rtJiagus diazi) 

M urciclago gris 
(Myotis grisesc(,Ns) 

Rat{ln Clnguro cit' Morrow Bay 
(IJljJot/()mys hccrmaNni fnorrocnsis) 

Marmota de la isla dt' Vancouver 
(Marmola Vtlllcouveriellsis) 

Primates 

Titl de Colomhi:J. 
(Saguinus oedipus oedipus) 

Mono ardilla de America Central 
(Saimiri oerstedl) 

Tit! dorado 
(Leontopilhecus rosalia) 

EnclcOlico dt' Cub:t, d01ll1t.' se 
ohst.'rv:I Lilla rt'cluccit')J) de su Iltl

mL'ro y cit.' su :'lrL';1 de distrihuci(lll 

Enckmico de Lt Espa(lOl:t 

LadL'ra .... de Ius volcalles cerc:! cit.' 
Cilldacl de Mexico, t.'ll forma 
de Ires pohlaciolles subalpinas 

Quiz:is 1')00000 individuos, 
la mitad de los eualt.'s pasan 
el invit.:rno en Ulla cut.'va del SE 
de los Estados lJnidos 

Morrow Bay, California. 
EI censo (Ie 1957 calclliaba 
HOOO individuos; en 1971, 3000; 
y e:n 1977, 1200·1')00 

Quil''':1s 50·100 inelivicIuos en 
colonias aisladas en las montanas 
de la isla ele: Vancouvt'r 

NO de Colombia. Improbable que 
muchos bosques conserve:n una 
e:xtension suficientc para mantencr 
a una pobbci6n reproulictora 

Panama y Costa Rica. Zonas 
boscosas y de matorral. Intensa 
disminuci6n desde 1950 

SE del Brasil. Casi seguro que 
en 1980 exisrfan menos de 100 
ejemplares. Probablemente sc 
extinguira en 1985-90 
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Causa ck su eSClsel. actu;11 

Perdida cit.:l h:ibir:n forestal y 
tl<:precbci(·)[1 pOf pane de gato .... 
salvajt's. Capturado como animal 
raro par:l los ZOOI('lgicos 

Similar al del almiquf cit: Cuba 

lkstrucci(')fl cit.'! h:ihitat, eaza para 
eomicb y como de porte 

Perturhacir'm de los illg:lres de 
descanso pur los aficionados y los 
gamht.'rros 

Depe:ndc de l:is primeras fast's de Ia 
sllcc:si(m del Chaparral, qut.' se: ven 
redllcidas por un control mas 
diGtz del fllt.'gO. PcrdicIa del habitat 
a causa de: bs construcciones 
suburhanas. Dcpredaci6n pur parte 
de gatos salvajcs, y accidentes 
de c:urt.'tcra 

Pcrdida del habit.·u a causa 
del de:sarrollo de las estaciones 
de esqlli. Nccesita pasillas de 
migraci6n que son desrruidos. 
Caza y captura con fines ekntfficos 

Pcrdida del h:lhir;n a causa de Ia 
destrucci6n de los bosqut.'s. 14000 
ejemplares importacIos a los USA 
como animales de campania y para 
la invesrigaci6n medica. Exporta· 
ci6n estimada de Colombia, 30, 
40000 ejemplares entre 1960-75 

Reducci6n del habitat forestal. 
Disminuci6n tras la aplicaci6n de 
pesticidas para el camral de la 
fiebre amarilla y la malaria (?). 
Caprura y exportaci6n como 
ani males de campania 

i Pcrdida del habitat a causa de la 
desrrucci6n de los bosques: indus
tria maderera, agricultura, pastas 
y urbanizad6n. Unas 200-300 
ejernplarcs fueron exportados 
como anirnalcs de campania entre 
1960 y 1965 



Carnfvoros 

Oso de antcojos 
(Tremarctos ornatus) 

Camclidos 

Vicuna 
(Vicugna vicugna) 

Desde Venezuela hasta Bolivia. 
Numcro de individuos muy incier
to - quizas 100 en Venezuela, 
individuos aislados en Ecuador y 
Colombia, quizas unos 850 en Peru 

Zonas de los Andes Ccntralcs. 
Rcducido a 600 ejemplan:s en 
1965. Las medidas de conservaci6n 
han permitido que las pohlacioncs 
aumentaran hasta 80-85000 
I:jl:mpl:m:s en 19H1 

Perdida del habitat a causa de 
la actividad humana, pero tam bien 
cando pm su piel y para carne. 
Abatido como animal perjudicial 
para los cuhivos 

Extremad3mente abundantI: antl:s 
de Col6n - pero capturada 
masivamentc para Ia obtenci6n de 
!a lana. Pudo ser incrementad:J 
y SUP()rt~l su t'xpiotaci6n (rides, 
lana, carne). Puede I:xigir lin cierto 
gr:Jdo de clza para impedir cI 
dl:tl:riort) del h:ihit:lt, pem esu~ 
nll:Ul(.hs SOil n:rdadeLi dinamil:l 
entre aiglllHls cOl1serv:Jci()[listas 

en la Naturaleza pucdcn sostencr una flora y una fauna que esta espccializada 
en estas condiciones raras. La roca denominada scrpcntinJ, que cs una mezcla 
inhabitual de mctalcs gcncralmcnte t()xicos, proporcioru uno de dichos am
hientes raros en varios continentes, y bs especies vegetales especialistas que 
ocupan dichos amhicntes son tan raras como los atloramkntos de scrpentina 
a los que sc hallan Iimit~ldas. Analogamcnte, la clistrihllci6n de un inscc(() que 
es especialistJ en una sola espccic vegetal hucsped no puccle extenderse mas 
alia de la distancia de un vuclo con respecto a la planta de que dcpencle. Si 
la planta hucsped es rara, tamhicn 10 seran los parasitos y uepredadores espe
cialistas que dependen de ella. 

II. Una especie pllcde ser rara porqllc los lugarcs habitables s()lo son ha
bitables durante un tiempo muy hreve. As!, el caracter raro del ratcm canguro 
de Morrow Bay (tahla 15.6) cs atrihuida J SlI depcndenciJ de las rases preco
ces e1e la sucesi6n del chaparral en California; el control mas cficaz de los in
cendios signifiea que dichas tlses precoces de b sucesi()n se n:nuevan ahara 
con menos frecuencia. Una espccie puede ser rara tamhicn porquc algunos 
Illgares habitahles queel:m mas alb dc Sll radio de dispcrsi6n. 

III. Una especic puede ser rara porque otras especies cOllvicnen a algu
nos lugares en inhal1itahlcs, cmpujando a la primera cspccie hacia la l'xtin
ci6n, por exc1usi6n competitiva 0 por tasas intensas de dcprcdaci()I1 () pa 
rasitismo 

Los casos I y III arriba Illcncionados sc rebciorun con cl aspccto dt' 
"prL'vaiencia» (ie Ia ahundancia; sc trata de betnres que dctcrmin:l[l ('I n(] 
Illl'fO y el tam:llio de LIS :lre:!s luhiud:ls pOl' lIna L'specie Fn c;!lllhi(), los 
C:lSOS IV Y V qlle se citln a c()l1tinu:ll"i(-)Jl sc rcfinl'l) a b "intCllsidad" Li dCII

sidad de los individuos dentro dc las :lrc;!s hahit~lhks 
IV. lIlla especic (luede ser r~Ir;1 a elliS:] dc b reducid:1 disp()nihililLid dc 

rccllrsos crfticos como Ia com ida, los lugarcs rcsguarLiaLios, etc, Licn{f() Lie 
las :ire~ls hahitahlcs. Pur cjcmpio, los r('cursus Ilutri(iv()s Lie [0.'" \"l'nclnados 
que se alimclHan de pelTS son significltivJ.IllClltL' mendS abunLiall(cs qUl' I:t 
com ida de SliS pres:ls; y las aves), los Illamfferos dcprcdaLiofcs s()n in\';!riahle
mentc m;is raros que: las pohlaciones que :ltacill ([as :iguibs LioraLias consti
tuyen lin huen ejemplo de clio) 
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\' (lna especie pLtetie sn rara porque 1:1 variaci<'m genetica entre sus 
miemhros Iimita estrechamente 1a gama de :ireas que son hahitahles para ella 
r-.lucius de las especics vcgeules «r:I[;IS y en peligw» ellumn:lchs en 1~ls listas 
de \:i I. (1. C. N. no se reproducen sexLl:lllllellte (son apomicticas 0 partenoge
lleticlS) 

VI. Un;l cspecie puede sci' faLl porquc la piasticidaLi knotfpica de SliS in
di\'iduos limit;1 I;i ganu de ;ircls que rcsultan h:lhitahks. 

VII. Una espccic plledc scr rara porquc los compctidores, los c.lcprcdado
reS, los pacisi(()s () los recolcctores hutllanos m:lI1ticllen a sus pohlaciones pOl' 
dchajo del nivel estahkcido pOI' los rccursos de las ;ire:!s habitahles. Es intL'fC
sante ohscrvar qUL' en c\ C:lSO de los seres humanos, las cspecics recokcladas 
se cOilvicrtCIl en mas valiosas y mas huscadas cllan{\o han pas:ldo a sn rar;ls. 
La fase filul de la dismillucic'm de una especie rara puede scr su extincic')11 :1 

elllsa de los rccnlcctores. 
Los cambios de b ahundancia 0 l:i escascz de las especics se cOllvicrtL'n 

LkilmL'IHc en motiv()s de pn:ocupacic'm, sobrL' todo cuando Ia creciciltc 
ahundanci:! de una cspccic amenaza con cOl1vcrtirla en una molcstia (convir
tit'I1{\Oia en una plaga) 0 cuando Ia disminllck)n tkndc lucia Ia cxtinci(m ele 
Ia espccic, 10 que I:i conviertc L'11 una eSIKCiL' a protL'gL'f para los conSCi'v:l
cionistas. lIna partL' clL' csta prL'ocupacic')I1 es nost;ilgicl; otCI p~If(L' tknc U1U 

hase m;'ts raciona!. En l'Jitimo tcnnino, podeIllus csperar que la ecologfa alc.'an
cc un dfa un gralio de desarrollo tal qllL' nos permita comprL'nlier IlO sc')lo t.:I 
modo en que se hallan determinadas la abllnliancia y Ia rareza, sino tamhiCn 
t.:I modo en qut' podemos controlarlas. Solo L'ntonces estaremos en disposi
ci{)n cit: tL'TlL'r Ia nora y Ia fauna que liescamos, conscrv;mdolas, cre:lIldolas 
de nuL'V() () crcmdo unas nUL'V~IS comhinacioilt's para nuestro propio alimen
to 0 placer. 
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En Ja Naturalez:!, !:is :'ireas de tierra y los VOlt'lI11cl1es dc :Igua c01l!iencn agrl!" 
paciones dc difcrl'1l!eS cspecks, ell difcrcntcs proporciol\c,,> y qlle haccn dift"
rentes cosas. Estas comunidades (k organis!llos tiCI1l'I1 lIn:IS propiedades quc 
son b sum:1 dl' l:ls propinhdl's de los indivi(l\lO'" m:is .'iUS inlcr;lCciol1cs Son 
estas intLTacciorlcs las quc hacen que LI cOlllullicbd SCI Ill:!S que Lt sum:1 de 
sus panes, Del mismo modo que pareee razonahle que un fisi()iogo estudil' 
el cOlllpunamiellto dc difuentl'S tipos de celui:!s y lejilios, e intellte iucgo uti
lizar 10 qut' sa he sohre sus intuacciones para cxplicar el cOlllport:ullienlO del 
organislilo clHcro, d cc()logo pucde utiliz:!r sus CO!lOCimi<:Illos sohre Lis inre
racciolles elltre los organisnlOs para intent;!r l'xplicif l'1 com]1ortanliclllo Y l:L 
estructura de la c()lllullicbd C!ltcu, ik hecIH), cahe l'S(K'rar que surjallesque· 
mas cstrllctura!t:s en clIalqllicr entidad forlllad:1 por COIllPOfll'IHl'S que inte
raccionan entre si, y:1 scall viv(ls () incrtc,,>, Por l'jl'lllplo, cuando sc vicrtl'1l nis 
tales de fcrrocianufo pot:bico ell ulla soluci(')I1 de sulLtto de cohre, Sl' forma 
un hosquc de esrructuras parecidas a ranus quc UlI1SUIlK recursus (lolles de 
cohn: y de fcrrocianllro) y que dcsaffolla una e~trllCtllfa predccihlc. I.:1l'colo
gia de LIs cOIllunidades es d estuliio de las propicdades que se ohs<.:rvan en 
1a estructUr:l y el compoftllllil'nto de las agrupaciolles i>iol()gkas COil IlH'liti
pks especies" 

Estudiamos primcro Ia n:tluraleza dl' la cOlllunid:ld, es (\ccir, 10 qllt: entell
delllos por cOJllunidad, POI' 10 general nos rl'fcriIllos a :tlguna unidad dclllllln<.io 
natural que nosotros (illvestigadofes hUIll:lllOS) podelllos catalogar de aCULT
d() C()I1 UIH)S rasg()s que signifi{:an algcl p:lraIHlS{)tr<.)S, imp(Hll'IlH)S Ull pnH'C
so antropocentrko de sl'lecci(')11 :II dl'cidir 10 que c(lnsitierafcIllOs ulla COIllU 
nidad. Es Illuy import:lIlte (Lirsc client! dc que las citegol"l:ls estahln·ida.'" 
pucden carecn de to(1:! I"elcv;tncia para Lt.'> vidas dl' los organismos indivitiu;l
Jcs de i:Js cOfllunidades, No.'>otfo,,> podelllos nTOn(llTr como comunidad :lUll 
estuario, 0 ;li rUlllen de lIl];1 vaCI, () a Ull rohle, pnu cs posihk que {"S{OS l11i:-.-
1I1OS clcllH"nt()s scan h:lst:llltl' irrckvalltcs p:tr:1 un lang()stillo, lIll prot()Z(){) del 
rUillell {) lIn:1 orllg:L Para 1111:1 orug:l dd rohle, la ,'mica l'()Ill11nitLtd que IICnl' 
illlpOf{:mci;1 lULl ,'>ll \·itLll'{HI.,>i,'>tir:i prohahklllt'llt(" ell UlLlS POl':\'''' llojas dc LlILI 
1":1111:1, junto lOll :ligllll()'" c()lllpetidore.., y dt"prnLlli{)J"("s <[lit' \'iSILlIl ,..,\1 grllJlO 
de hojas L:t vi.'>i('JlI dt" 1:1 l'()JlIUllili:ld que tiClll' Clll:i ()rg:1I1hlllo difcrir:i de UIl.1 
espl'cil' :1 otr:\. En l"1 clpituio l() illlj)OIlCIllOS IIlleslLI pnspcl"liv;\ hLlIll:tll;t y 
liescrihilllO.'> 1I1U ,'>nit" de l'squt:!lLlS dt" Lt c()lllposici("J11 dt" Lis l'{)[llllllid:llic.'> 
l'1l l'i espacio y cl til'lllpo 

Fn cl capitlllo l7 ex;tlllill:II110S los llIoli()s ell que los org:lIlislllo . .., y sus ali
Illerltos se ellClll'lltr:Ul ell I:t cOlllllllidad dentro de UILI red de elementos COil 
inreracci{lIl, dcntro de b cu:ti se mue\"c l:t elll"rgfa y l:t maleria M:ls urdc (clpf
tulo 21) traulll( lS dc IltIC\'() nil" tCll1:l Y Cl HlsiLieLllllo.'> bs implicaciones de la 



estructura de la red trofica sobre Ia din~lmica de las eOrllullid:H.il"s y, ell parti
cular, aquellos aspectos de la cstructura que contrihuyen a la cstaiJilidao. 

Los capftulos 18 y 19 tratan de nuevo lInos temas mencionados ya en eapf
tulos anteriores y cxaminan cl gnlcto en que la competencia, la depredaei6n 
y la pcrturbaci6n intluyen sabre los csqucmas que reconoeemos a nivd de 
la comunidad. EI capitulo 20 esta dedicado a un ;irca de la ceoing!a que ha 
rcsuitado extraordinariamente fructffero en la producei6n de nuevas perspec· 
tivas ecologicas - las islas y las comunidades insulares. Finalmente, imelHa· 
moS realizar una sfntesis (capitulo 22). La ciencia de la ecologia es jovcn, y 
cn ella s()io cstJ crnpczando a surgir una sfntcsis. 

Utilizando de nuevo una analogfa que ya hCll10s emplcado antes, pode
mns <ledr que d cstudio de la ecologia al !live! de la comunidad se pareee 
un poco a fC .. :alizar un cstudio sabre los rclojcs. Sc pucdc reunir una colceci6n 
de ejcmplarcs y clasificar c1 contenido de cacla uno cle cllos. Podemos rceo· 
noccr las caractcrlsticas que tiencn en coml1n en cuanto al modo en que est;in 
eonstruidos y a la funci6n que desempcnan. Podcmos rceonoccr esqucmas 
y jcrarqufas dcntro clel conjunto de 1a colccci6n. Pero para comprcnder como 
funcionan los rclojcs, sed ncccsario desmontarlos, estudiar sus piczas, y vol
vcr a ensamblarias. Habremos eomprcnclido la naturalczJ de las comunidades 
naturales cuando hayamos podida estudiar toeias SllS piczas y sepamos e()mo 
volver a montarlas. 
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I:, .. (:olllunidades til-nell 
propi<-'d;lde~ ella"rgef\
(('~, no pn'srntt'S l'n bs 
pohl;lf:iOllt,~ indi"idu;I
k~ (jut' la .. ((Hnpollt'n 

16.1 Introducci611 

Los ~C(-)log()s ~sp~cializad()s cnla fisiologia y d componallliclltu cstudian pr;
m:lri:ln1l'l1te los orgaNisNlo$, intent:ln comprelldcr e1 :ljusTe entre l()s inliiyi
cluos y las condiciones amhicntales en las que vivet1 (capItulo." l-'i )' Ii), 1.0,'" 
individuo.,,> cocxistenu.:s dc UIU misma especie poscell Clr.lcteristic:ls tales como 
dcnsiciad, proporci()I) d~ sex()s, cstructura por clases de edad, tas~ls de natali 
dad e inmigraci6n, de lllort'Jlidad y emigr~Ki6n, qll~ son t{picas dc las l'ohla
clones. Explicamos d comportamie.:nto uc una po\liaci()n ell tccminos del COIll
portamieIHo ue los individuos que b compoilcil. Finalmclltc, Lis ~tctividaeks 
a nivc1 de la pohlaci(>n ticncn consccuencias para cI siguicntc nivd --- d de.: 
Ja comunidad La comunidad cs una agrupacj()l1 de pobbciones de espccics 
que se prescllt;l1l juntas ~n d cspacio y d tiempo. E1 centro principal dc atcn
ci{)n para cl cc<)logo c~pecializado en las comllIlid~l(.ks estriha en el modo ell 

que las agcllpacioncs dc cspecies cstan distribuidas cn Ia Naturalcza y C[l las 
formas en que estas agrupaciones pueden ser intluid;l~, () cws:ldas, por l'ls in· 
tcracciones C[ltfC las cspecics y poc LIS fut'fzas ffsicas del rnedio Jmhiciltc que 
las rodc:l. 

Benlos visto ya quc los orgallislllos ele lin:! mism;l ~specic y dc cspecies 
distintJS intcr~ICci()nall cntre si en los procesos dd mutualismo, d parasitis
mo, la ucprcdaci6n y la competL'llcia. Evidentcmente, 13 natur~lieza dc Ia co
munidad cs mjs que la simple suma dc las espccks que la constituyen. Fs Sll 
sum3 mas las intl'fJccio(1es cxistentcs entre elias. Por consiguicllte, existcn 
propieclades imfJreliislas 0 utrler;..:erlles que ap;lreCCI1 cuando 13 cOlllllniebd 
cs d celltro U~ atcnci(m, COIIlO Sllccue en mucllOs otros casos cU:lI1do flo:-, 
ocupamos dcl comport:tlllierl{o de l1lezclas eompiL'jas, lJn pastcl tiene lIl};!.'" 
propicdades emcrgelHes de cOllsistcncia y UC SJboc que no re .... ultall evidentl·s 
rcpasaneicl simpJcnlClltc h)s ingredkntcs. llila playa arel1()sa tknc I)f{lpicd:l
des elllngclltes en l:! disposiei(m de 10 . .., granos de arC11;1 y los guij:lrfoS lk di
fcrcntcs t:un:u10S. '-:11 d caso dc las c()lll11nidadc.'i ccok)gic:I . .." SOil ejclllpl().., de 
propinbde.:s l'mcrgelltcs 1a di\·tTsidJd dc las especie:-., I()~ Iimile.,:l Lt :-.illlilitud 
de las ('spcc-il's c()!npelid()Lls, b l·Slrlll·{ULI de LI red {[,('lficl, 1.1 hi()lll;I'-,;1 de 1.1 
comunidad y .'ill pr()cluClivid;ld, l lila ek' !:t.o.; Illcla.'i prirll"ipalc . .., de b e.:c()j()gi:1 
de las comunidades estriba cn detcrtllinar si cxbtel1 CSqllCIll;IS rcpclitivo . .., (·n 
dichas propicd;!des, inclu:-.o cuando Sc o!JSLTV;1I1 gUllde.'-, dilncllu;l:-. ell LL'-, l'S
pccles que se lullan agrllp:td:ts. 

TradicionallllcnTe sc ha distinguido ()tLI cltcgur!a cn cl cstudio e("ol{)gico: 
cl ('c()sislem(l CO!llprCilUe Ia cOlllunidad hio](')gica jUllto con Sll mcdio am
bicl1tc fisico, Pcro ;Iunquc Ja distinci<")11 entrc cOlllunidad r ccosistcma pucdc 
SCf lltil en aigullos casos, Ia implicaci()fl de quI..' las cOl1ll1llidacics y los t'cosis-
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]a dcku·j(1I1 Y dt'~t·rip
ci(lll {k {"SqUc..'IIl:l.'" 

lk ta ... l."()fIlllUid;l(k ... 

Bioma 
del bosque tempera do 
de Norteamerica 

tcmas punlcn scr estudiaclos como enticlaclcs separadas serra err(mea. Ningt"in 
sistema ccol()gico, ya sea del individuo, de una poblaci6n 0 de una comuni
dad, puede scr estudiado sin {cncr en cuema cl amhicntc en cl que cxistc. Por 
consiguicmc, no distinguircll10s un nivcl dc organizaci6n separado para cI eco
sistc;na. Ni tam poco c1 estudio dc la energetica y de la dinamica de los nu
trieiltcs ser:! segregado como tema pcrtcncciente al ecosistema mas que a la 
comunidad (aunqul' l'sto ha sido habitual en los Iibros de tl'xto de ecolngfa) 
Es cierto quc estos fcn6menos depcndcl1 cxpllcitaml'nte de los flujos entre 
los componentes vivos l' iI1crtes de los ccosistemas, pero cl PllI1tO fundamen
tal t:striva ell que ("f.."prcsent:111 simplcmentt: unos modos sLlplcmentarios de l'n
focar d estudio de la cstrllctura de ]a comunkbd 

La cicl1cia a nivd dl' Ia comunidad plantea problemas consicicrablcs, ya 
que Ia base til: d:ltos punk ser enorme y compleja. Un primer paso suclc 
scr 1a bCI.'iquetia de csquunas en la estructura y la composici<'m de la comuni
dad. La neccsidad de cncontrar procedimicntos para dcscribir y comparar las 
comunidades ha dominado c1 desarrollo de la ecologfa de las comunidades. 
En esencia, se trata de ]a \)Ctsqueda de modos simples de descrihir sistemas 
complcjos. 

EI n:col1ocimicnto de unos esquemas 0 palltas representa un paso impor
tante en eI desarro{Jo dc todas las ciencias (Ia tahla peri(ldica en cI C.lSO de 
la quimica, los movimief1{os de los cuerpos celestes en la astronomfa, etc.). 
Los esquemas son circunstancias que se rcpiten, como por ejemplo la agrupa
ci6n repetida de las mismas espccics en difercntcs lugares (0 las mismas for
mas de crccimicnto, las rnismas prodLlctivid:tdes, las mismas tasas de re!lova· 
ci6n de los nutricntes, ctc.). EI rccollocimiento dc los esqucmas conducc a 
SLl vez al estahlecimicnto de hipotcsis sohrc las calls as dc dichos esquemas. 
Las hip6tcsis pueden ser ILlego comprohadas realizando nuevas ohscrvacio
ncs () Ilevando a caho experimentos. 

Comunidad 
de invertebrados 

en un agujero lIeno 
de agua de un haya 

La flora y la fau
na del intestino 

de un ciervo 

Figura 16.1 Podemos identificar una jerarquia de habitats, incluidos unos en otros: 
bioma del bosque temperado de Norteamerica; zona boscosa de haya y aree en 
New Jersey; agujero de un arbol lIeno de aglla, 0 intestine de un mamffero. El ecologo 
clegira estudiar Ia comunidad que existe en una de estas esealas. 
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las comunidades 
pueden ser reconocidas 
a diversos niveles -
todos ellos igualmente 
legitimos 

riqut"za ell l· .... plTk .... : 
d 11I11lIt."ro (I<- t." .... pl·l·k .... 
prcM·lItl" .... 
l'Jl ulla l"Ol1llJllidad 

Una comunidad puede ser de fin ida en cualquier tamano, escala 0 nivel de 
la jerarquia de los habitats. En uno de los extremos, se pueden reconocer a 
escala global las pautas de la distribuci6n de los tipos de comunidades. Un 
ejemplo de ello 10 constituye el bioma del bosque temperado; la figura 16.1 
muestra su distribuci6n en Norteamerica. A esta escala, los ec61ogos suelen 
reconocer cI clima como el factor predominante que determina los Ifmites de 
los tipos de vegetaci6n. A una esc ala mas fina, d bioma del bosque tempera
do de ciertas partes de New Jersey esta representado par comunidades de dos 
espeCies de arboles, las hayas y los arces, junto con un gran m:imero de otras 
cspecies vegetales, men os conspicuas, y de animalcs y microorganismos. EI 
estudio de la comunidad puede centrarse a este nivel. A una escala aun mas 
fina de los habitats, se puedc estudiar la comunidad caractcrlstica de inverte
braclos que vive en los agujeros lIcnos de agua de las hayas, 0 bien la flora 
y la fauna del intcstino de un cicrvo del bosque. 

Entre estos varios niveles del estudio de las comunidades, ninguno es mas 
kgftimo 0 valido que los olros. EI nivci apropiado para la investigaci6n de" 
pencle clel tipo cle pn:guntas que se plantean 

Los cc6logos que estudi:m las comunidades consideran a veces welos los 
organismos que viven juntos en una zona, aungue esto rara vez suck ser posi
ble sin un gran equipo de taxonomistas. Otros limitan su atenci6n a un grupo 
taxon6mico de la comunidad (por ejcmplo, las aves, los insectos 0 los arbo
les) 0 a un grupo que presente una actividad determinada (por cjemplo, her
hlvoros, detritfvoros). ASI, podunos rcfcrirnos a Ia comunidad de aves de un 
bosque 0 a la comunidad de detritivoros de un rio. 

16.2 Descripci6n de la cOlllposici()n 
de la comunidad 

Un modo de caracterizar :1 una comunidad consiste simplemente en estabil'" 
eer un recuento 0 una lista de las especies existentes en ella. Parcce que cstI..' 
es un procedimiento directo que nos permite describir y comparar las comu
nidades en funci6n de Sll riqueza en especies. Peru, en la practica, rcsulta J 

menudo sorprendcntemente dificil, en parte a causa de problemas taxoI10mi
cos, pero tambicn porquc gcncralmetHe s610 se puede establecer un rccuenlo 
de una submucstra de los organismos de una zon~1. El numero de especies rc-
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J;jgura 16.2 Iklaci/)[1 
entre LI riqul"l~1 (.k e:-.pecie . ., 
y el nlllllero de ()rganism()~ 
indlvidualcs dt." dos tipo:-. 
de C(HlluniJade.'" hip()tclicas 
LI comunidad A prescnt;! 
una riqucza IOLII dl" cspc
cil"~ considcfab1cmcntc 
superior a Ja dl" Ja 
comunidad B 



Tabla 16.1 Ejcrnplo del 
dlculo (IL los [ndiccs 
de diversidad en cuatro 
n)l1lunidadcs hipot~tiCis 
S, riqllcza en cspccit:s; 
n, indict: dt: divcrsiLbd 
de Simpson; h', indict: de 
t:quit:l[ividad d<.: Simp· 
son; /I, indice de 
divt:rsidad Shannon; I'" 
proporCi(")[l del nllEllC[O 

total dt: individuos 1..'11 

l:t especie i. 

Comunidad 1 

I', I'i In 1', 

0,143 0,0205 --0,278 
0,1-15 0,0205 -0,278 
0,113 O,020S --O,27H 
0,143 O,020S -0,278 
0,143 0,0205 -O,27H 
0,11j 0,0205 -0,278 
0,14.1 0,0205 -O,27H 

s = 7 

D= 
"LP/ 

= 6,97 

/} 
1,00 E= - = 

S 

Ii == "LPilnP, = 1,95 

J= 
If 

1,00 = 
InS 

la divccsidad incluyc 
la riqucza y tambicll 
cl caracter comun 
o raro 

gistradas depende cnlOnces del n(lIl1erO de muestras que St' han lOmado, () 
dd volumcn dd h:ibitat que se ha explorado. Las especics mas cOlllunes esta· 
r;in representadas prohahlemente en las primeras IlUH:stras, y a medida que 
se toman mas muesrras es posihle quc o(ras especies mas rar:!s sc anadan a 
Ia list:!. ;En quc motncnto se pllccle dejar de tomar nuevas mLlestras? En c[ 

CIS() ideal, ci investigac.!or dciX'da continuar con 1..'1 lllut'str1..'o hasta que cinll
mew de especics pnmanezcl invariahle (fig. lo,l). Pno en Ia pr;ktica no sc 
sude lIeg~lr t:1O lejos. LI riqueza en especks de distintas comunicbdes s610 puc
de sn compara(b adecuadamcmc si se parle de ]a base de unas muestras de 
igual t:tmaiio (en tcrminos del (Irea del habitat cxplorad:l, del tiempo dedica
do al muestreo 0, mejor :Illl1, del nlInlero de individuos u m()dulos inclui(\().'> 
en las mucstras). 

Comunidad 2 Coltlllnidrut .) CONlllnidad 4 

I', 1', In 1', 1', 1',2 1~,lnP, I', 1',2 1',llll', 

0,10 0,1(-) -0,Y)7 0,1 O,U I -0,23 0,40 O,I() -O,:)()7 
D,20 0,04 -0,.\22 (), I O,(ll -0,23 0,20 0,04 - 0,522 
0,15 0,0225 -O,2HS 0, I 0,01 ---0,25 0,1,) (J,n2:!. ') -(),2H') 
0,1 () 0,01 -0,2jO 0,1 0,01 -0,2.\ 0,10 0,01 --O,2V) 
0,05 0,(102') -0,150 0,1 0,01 -0,2:\ 0,02,) O,OO()() --(),OI)2 

0,05 0,0025 --0,150 0, I 0,01 -0,2.\ 0,02,) 0,000(-) --0,092 
0,05 0,002,) -0,150 0,1 0,01 -0,2.\ 0,025 0,000(-) --·O,OSJ2 

0, I (), () I -0,23 () ,02 ') 0,000(-) -0,092 
0,1 O,(ll -0,23 U,O:!.') 0,000(-) --(),O92 
0,1 0,01 -0,2.\ 0,025 0,0006 ---·O,OSJ2 

S = 7 S = 10 S = 10 

[):=: 4,17 /) = 10,00 j) = 4,24 

Ii = 0,60 Ii = 1,00 E = 0,42 

If= 1,65 1I = 2,30 fI = 1,7(-) 

J = 0,85 J = 1,00 J ~ 0,76 

16.2.1 indices de divcrsidad 

Cuando la composici6n de la comunidad se describe simplcmente en (ermi
nos del nlimero de especies presemcs sc ignora compie(amente un aspecto 
importante de ia estructura numcrica de las comunidades. Se pasa par alto la 
informaci6n de que algunas especies son raras y o(ras comunes. De modo in
tuitivo, una comunidad can siete espccics representadas todas elias par el mis
rna nlimcro de individuos pareee mas divcrsa que otra comunidad, farmada 
tam bien por sietc cspecies, pero en la que up 40 % de los individlios perte
necen a Ia especie mas comlin y s610 un 5 % a las tres especies mas raras 
(tabla 16.1). Y, sin embargo, ambas comunidades ticnen la misma riqlleza en 
especies. 

Si la comunidad que nos interesa esti c1aramente definida (par ejemplo, 
la comunidad de zarceros de un bosque), el recuento del numero de indivi
duos de cada especie puc de ser sllficientc en muchos casos. Sin embargo, si 

604 CAPiTULO 16 



eI indice de dh'l,:r~idad 
de Simp~on 

"t'tluiUti\!idad .. 
y "uniformidad" 

d indin: tit: diV('ro.i<iad 
(k Sh:tllllon 

nos interesamos por todos los ani males del bosque, tiene poco sentido utili
zar e1 mismo tipo de cuantificaci6n para los pro(Qzoos, las cochinillas, las aves 
y los ciervos. Su enorme disparidad de tamano signifiea que los recuentos se
efan muy enganosos. lambkn se nos planteara,n grandes dificultades si inten
lamas contar las plantas (y otros organismos modulares). iDebemos contar eI 
numero de hrotes, de hojas, de tallos 0 de genetes? Un modo de soslayar este 
problema consiste en dcscribir la comunidad en terminos de la biomasa (0 
de la tasa de producci6n de biomasa) por especie por unidad de supcrficie. 

La medida mas simplt: del caractcr de una comunidad que toma en eonsi
dcraci6n tanto los csquemas de abundancia como la riqucza en especies es 
cl indice de divcrsidad de Simpson, Se ca1cula determinando, para cada espc
cie, la proporci6n de individuos 0 de biomasa con la que contrihuye 31 total 
de la muestra, es dccir, que la proporci6n es P, para la especie i: 

indicc de Silnp:-'OI1 j) = 

L I', 
en donde ,\" es el I1lIIllero total de especies de 1<1 comunidad (t's decir, !a rique
za). T:1l COI1l0 se peclia, el valor del in dice c1epenclc de I:J riqueza en cspecies 
y taillhil'n de ]a rcgularidad (equitatividad) con que los indi\'iduos est;in dis 
lrihuidos entre bs t'spccies. Asi, para una riqucza dctccminacl:t, f) aUIllent:t con 
la equitatividad, y para una equitatividad dada, f) allIllent:! con la riquez:!. O\)
SCfv('se que es posihlc quc una comunidad rica en especies, pccu poco equi
tativa tenga lin indict' IllaS hajo que otra comunidad con un:! riqucn Illel10r 
pe[() aitameiltC cquitativa 

La equitatividad punic sec cU:lntificad:t lamhie-n cxpresandu d indicT de 
Simpson, f), como una proporci()[l dd m:iximo valor que podrfa aSllmir f) 

si los individuos estuvil'ran distrihuidos dl' modo totalmente unifofllK' entre 
las cspecies. Dc hcclw, f)nux S Por consiguicntl': 

I! 
cquit:llividad F =-

l)nLl~ 

, 
L 

La cquiutividad :tdopta un valor comprcndido entre () y 1. 
Otro Indicc que Sl' utiliza con i"rcclIencia cs cl Indicc de divnsidad de 

Shannon, II, qlle depl'lldc asi rnislllo de IIn:t snie de valores 11,. As!: 

divcr .... id:td II 

L I', III I', 
/I 

,I 

Tcngase ell Clll'llU qUl' los difel"<._'llll','" ;tlltores lltiliz:1Il di...,tinto,.., logaritllH)S (hast' 
10, c () 2), 10 que l'\·idl'ntl'l1H.,ntl' dl'hl' SCI" l'spl'cificado :II calcular II. 

La tab!:! I().I ilustra el c()mp()rtarnicIlt() del indicc de Simps()[l y del indicc 
de Shannon para una sniL dl' c()municlade~ hipotl'ticas 
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Figura 16.3 Ejemplo 
de diagramas de rango
abundancia para tres 
comunidades hipoteticas. 
Se indican los vaiores 
de cquitatividad (lndice 
de Simpson E) 
correspondientes 
a las curvas. 

16.2.2 Diagramas de rango-ahundancia 

Naturalmeme, eI intento de dcscribir Ja cstruclUra complcja de una comuni
dad utilizando tan s610 un atributo, como por ejcmplo la riqucza, la divcrsi
dad 0 1a cquitatividad, puedc sec criticaclo ya que con clio sc picrdc mucha 
informaci6n valiosa. Una dcscripci6n mas complcta de 1a distribuci6n cle la 
abundancia de las cspccics en una comunidad utiliza toda la serk de valorcs 
de P, en fUllckm cit:! rango. Asf, sc rcgistr~1 primcro cl P, de la cspecie mas 
abundamc, lucgn cl de la scgunda cspecie mas (amLm, y aSI succsivamcntc 
hasta la espccie mas rara de todas. EI diagrama de rango-abundancia puetle 
ser dibujado para cl numero de indiyiduos, 0 para !J superfkie de terreno cu
bierta por las diferemes especics scsiles, 0 para la contribuci6n en biomasa 
de cada especie a 1a comunidad. 

La Figura 16.3 muestra tres de las muchas formas que pucde adoptar un 
diagrama de rango-abundancia. Dc ellas, la distribud6n menos equitatiya es 
la serie geometrica. En su forma ideal, c1 ntlmcro de la especie mas com lin 
eontribuyc can una fraed6n d del total cle todas las espceies combinadas 
(d = PIN == Pi); la seguncta especie mas abunclante eomribuye con una frJe
ci6n d del resto, y asf succsivamente. Una serie de este tipo cia lugar a una 
linea recta cuando sc rcgistra en una grafica como logaritmo de 13 abundaneia 
en funci6n del rango. Una distribuci6n mas cquitativa cs la representada par 
e1 modc1o en «varilla quebrada», denominado as! porque cada especie contri
buye al total con una fraeci6n que puedc ser representada mediante los frag
mentos de una varilla que ha sido rota en puntas al azar. Las curvas intcrme
dias sc aproximan gencralmente a una distribuci6n logaritmica normal (para 
una discusi6n mas detallada y para un estudio matematico, yease May, 1975b). 
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(.J ('llroqUl" ('ZHTg(:tico: 
lULl ait(: rna! h:l 
a I:l dC.: .... lTipci(in 
ta.u ,III-Ull i (' a 

;~Oll \;I ... l'\llllunid:Hk ... 
1111;1 ... t"lltidad(· ... di ... crcta,,,, 
('Oil 11111 ill'''' (· ... trino~? 

Los diagramas de rango-abundancia, al igual que los indices de riqueza, diver
sidad y equitatividad, deben ser considcrados simp1cmente como abstraccio
nes de la estructura altamente comp1cja de las comunidades, que pueden re
sultar lltiles en c1 momento dL establccer comparaciones. 

La composici6n taxon6mica y la diversidad de especies son s610 dos de 
los muchos modos posihks elL descrihir una comunidad. Historicamcnte, la 
diversidad ha sido exprcsada sohre toclo en terminos de especies, 10 que re
fleja quizas c1 dominio de los taxonomistas. Es importante tener en cuenta que 
existen orras aspectos de la divcrsidad que pueden ser tan impartantes, 0 in
cluso mas, al estuciiar !J. estructura de Ia comunidad. Asi, muchas especies tie
nen un cicio vital que hace que contrihuyan de diversas maneras a fa comuni
dad (rcnacuajo~lranas, orugas/mariposas) 0 bkn posccn lIna cstructura que 
ofrece ciistilHos recursos (un :lrbol comparado con una planta herbacea, una 
vaCI cOillparada con lin gllsano nenutodo). Estos tipos de clivcrsid;!d ml'Ce
cen tamhic'[l IlLll'StLl atcilcil-HI 

Otra alterIuti\';1 (no neu',"';lriallll'l1tc mej()r, pun ha .... UIHe difen:nte) con
siste en desnihir las C()Jllllnidadcs en tt-rminos de su c()seeha permanente y 
de l:i tas:1 de produccil-m de hiomasa en el caso de la .... plantas, y de Sll lI.'>O 
Y Sll cOl1v('fsi()1l por parte de Ins orgallislllos heten')trofos. Los e.'audios que 
prc~ent:lIlcsta orien[~lCi(-)Jl pllede!l empezar por descrihir bred tn')fica y cleri
nir luego ]a..., hiom:l .... a.'l de clda nivd tr<'>fico y d flujo de cnerg!:! y m:ltl'fi:t 
desde el ;tmhic!lte fisic() lucia los organismos vivos y desde (-stos dc nuevo 
al amhicme fisico. Este tipo dc cnt()que permite (por 10 lllenos en teorfa) de· 
tcctar t:sqtleIlLls () p:lutas t:l1tlT UII:lS C()mllnidadcs que plledcn n() prcseflrar 
rasgus taxon(lIllil'os comllnes Esre enf(}qlle de la cliesti(m SL l'stmiiad en d 
Clpftulo 17 

16.5 Esqllelllas de la (,()Illllllidad en cI espacio 

Podcll1os imaginar comunidades que e.stan sep:uadas por limites claros, est ric
tos, y t'n las quc los grup()s de LSpccics son aciyaCLJ1tLs, pero no sc integran 
unos a otros, Si cxisteIl, estls comuniuades son exccpcionalmt:nte raras. La 
zona de c()ntacto entre Ull aml..,icntt: terrLstre y uno :lndtico punic part:cl'f 
till lfmite estric!O, pcro LSt:1 idea t:s ecol6gicamcntc ineal, como 10 dcmut:s· 
tran las focas y las r:1I1:IS quc cruzan con rcguJaridad dicho limitt:, y los mlllle
ros()s insectos acll:ltico .... qUL pasan Sll vida !arvaria en cJ :Igua, PLro SLi vida 
adulta ell form;1 dt: :lnimalcs aJado .... en (ierra 0 en d aire. Por ()tro iado, el !livel 
del agua camhia (Oil la estaci<-m, y deiJido a clio, y a los Illovimil'ntos dd agu;I 
ell .... u~ hordes, prov()cad()s por las olas y las salpicadllras, d limitL estricto en
Ife 1:1 ticrra y l'l ;Igua cs ell realid:ld un gradientc de condiciollt:s intCfml'di;ls. 

En tin!";I, ,..,c ohsnv;ln limites h;lstante estricto.'l entre los tipos de \'l'gl'ta 
{'i(')(l dt' los sllelo.., .... itU:ldo ..... ..,ohre roC:IS ;icklas y rocls ILisicas, :tlli dOlldl' ell· 
tran en c()!lut"(() do,,,, afloLllllicntos, () alii donde Sl' CflCllell!r;ln r(JClS de SCI" 

IKntilu (tLTmin() aplicHlo ;1 Ull miller;ll rico l'n ~ilicat() de magnc .... io) y roc\.'" 
sin ("adCle!" de snpclltin;t, ['no inl'illso en t:llcs situaci()llcs, los mineralcs son 
tr:lnspo["Lld() . .., pOl' ('I :lgU:1 a tran.'· . .., de los limitcs. qut' rl'.'lulun (";Id:l vez rllCflOS 
precisos. l.a afirlll;ICI(')ll IlLis .... l'gura qut' podclllos hacLr sobrt: los lim ilLS de 
l:is cOlllllnid;ldt's c.", prohahlcmelltc que no existcil dicilo .... limites, peru qUL 
algunas cotlluni<.bdn e . ..,r;in m:is daraml:l1tc ddinida.'l que otras. Por 10 genL
ral, e~ mLjor que l'lel'()logo dl'diquc su tiempo a estudiar los fllodos en que 
las comunidades P;IS;1Il dt: una ~l otra Y flO a buscar LlIlOS limites cartogr:lficos 
bicil ddinidos 
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16.3.1 Ami1isis de los gradientes 

La figura 16.4 muestra diversas maneras de describir la distribuci6n de la ve
getaci6n en las Geeat Smoky Mountains (Tennessee), donde las especies de 
arboles presentes confieren a la vegetaci6n su cadetee principal. La fi~ra 16.4a 
muestra las asociaciones caracteristicas de los arboles dominantes en la ladera 
de la montana, dibujadas como si las comunidades tuvieran limites estrictos. 
La la<;1era de la montaiia suministra una gama de condiciones para el crecimiento 
vegetal, y dos de elias, la altitud y la humedad, pueden see particulaemente 
importantes en la determinaci6n de la distribuci6n de las diversas especies de 
arboles. La figura 16.4b muestra las asociaciones dominantes en una grafica 
dibujada en funci6n de estas dos dimensiones ambientales. Finalmente, la fi
gura 16.4c muestra la abundancia de cada, especie individual de arbol (expre-

, 
I 

----- / 
i 

5 6 7 8 10 11 12 13 

Nivel de humedad 

Valles Vaguadas Vertientes protegidas NE - - - Vertientes abiertas --- SW 

MESICO---------------------------------XERICO 

Figura 16.4 Trcs dcscripciom:s distintas de 1a distrihuci6n <1<: las cspccics de arholes 
domin~tntcs cU:J.ctcristicas de la Great Smoky MounQin, Tennessee. l>aginJ anterior: 
(a) Distrihuci6n topograficl de los tiro.'; de vcgctaci6n cn !J. ladera occidental y cI valk, 
idcalii'...ada. (11) Disposici()n gdfica idc:llizada dc los tipo.'; de vcgcwci6n de acucrdo con 
Ia clcvaci(m y d aspcno. (c) En cst~l pagio:l: distrihuci6n de las pohlacioocs individuaks 
tit: ;irboks (pofccnta)t: dc tf:oocos)a to largo de lin gradicme de humcdad. (Modificado dc 
Whittakcr, 19'56.) Tiros de vcgctaci(lfl: A, hosqw: dc abcto; AP, bosque de ahc(o y pice.:a; 
BB, hosque de.: harranco; BP, hosque de p[ce.:a; CH, claro oe.: hrews; Clf, claro hcrhaceo; 
CHl3, hosque de C:Jswno y ruhle hlanco; CHH, bosque.: de GtstJiio y rohle mio; 
MeH, nutorr:ll de caSlano y roble; P. hosque de pinn y matorral; OIl, que.:hrada de hayas; 
He, h()~qlH': ue roblc y Gistuio; HH, rohlc y hicoria; T, hosque.: de (sugas, Especics 
princip:llcs: \) lIaiesia mUl/fzco/a; 2) Aescuius oClandra, j) Tilfa beferupbyJia; 4) IJetuia 
aih'g/}{miensis; S) Uriodendron tIllipifera; 6) Tsuga canadensis; 7) /Jerula lenta; 
H) Acer rubrum; 9) Comus /lorida; 10) Carya alba; 11) Hamamelis Ilirginiana; 12) Quercus 
numtmw; l:~) Quercus alba; 14) Oxydendrum arboreum; 1,)) Pinus strobus; \6) Quercus 
C()CCt1u'a; 17) Pinus lJir;.:inia,w,- lH) Pinus ri;.:ida 
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b dbtdhUd()11 {II: h .. 
cspct:it-s :t 10 largo 
{k 1111 gradknte no 
t{'nnin:t de modo 
ahrupto sino gradual 

Figura 16.5 (a) Gradien
[es de distribuci6n de 
diversas especies de gra
mfneas a 10 largo de 
un gradiente de pH en 
Ingla[erra (segun Grime 
& Lloyd, 1973). (b) Gra
dientes de distribuci6n 
de las especies de la 
macrofauna a 10 largo de 
un !echo de ostras del 
C~nada. 1) Mya arenaria; 
2) Nereis virens; 
3) Nassarius obsoletus; 
4) Zostera marina; 
5) Neopanope lexana. 
(Datos de Hughes 
& Thomas, 1971.) 

sada como porcentaje de todos los troncos de :'irhol existentes) en funci(m 
(Illicamente dd gradiente de humedad. 

La figura 16.4a es un analisis suhjetivo que reconoce que Ia \,egetaci()n de 
determinadas ~Ireas se difcrcncia de un modo caracterfstico de Ia \'egetaci(')n 
de otras areas. Podria considcrarse que implica que I:Is divers:!s cOlllunid:ldcs 
est:lll estrictamcntc ddimitadas. La Figura I()Ah da la misma imprcsi(Hl. Ob
sl:rvese qu<: las figuras 16.4a y h se hasan en descripciont:s de la l'('f.!,('/(lcirln. 

Sin embargo, Ia Figura 16.4c COilccntra la ~l(cnci6n sohre cl csqut:l11a dt: distri
buci6n de las distiIHas ('s/Jecies. En ella <..jucda bien patcntt: que existc una con
siderable sllperposici6n dt: Ia abundancia dt: dichas cspt:cies ~ no hay Ifmitcs 
t:stric[()s. Sc ohserva quc las divt:rsas c:species de arhoiLs c:st:in distrihuidas 
a 10 largo del gradit:ntc con una supcrposici6n de las colas dt' sus distrihu 
ciones. Los IImites de las distribuciones no terminan (IL modo ahrupto sino 
gradual. 

St: han ubtenido rcsuhados similart's t'11 otros muchos estuciios de gra" 
dit:ntt's. La figura I().S:! Illut'stra las curv~IS dc rt:spucsta ecoi{)gica de diversas 
t:species de gramint:as a 10 largo de un gradiLntc de pH cn Gran Bre:t~l!la, y 
Ia figura 16. S b mucstra la distrihllci{m de grandes invcrtt:brados a 10 largo dt: 
una playa intermareal en Canada (en e:ste: (Iltimo caso, d gradie:IHc del talll:llio 
de las parrlculas put:dc scr b condici()f1 clave: qll<: dctLfmina el csqllt'nu de 
distrihuci6n). La figura 1 ).22 proporciona otro t:jt:mplo Ill~b . 
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lo~ cJ.mhio ... del statu~ 
competitivo a 10 lal).l:o 
de lIll gradielltc plIcdcn 
gcncrar limites hit-n 
dcfinidos 

Ia (.'lcu:i6n 
del ~'.ldicntc e~ cl~i 
skmprt.' subjctlva 

Valor de 
importancia 
de las especies 

(a) 

Esquema espacial l 
de la magnitud 
de un parametro __ 
ambiental crltico __ 

(bJ 

---~~ 

Distancia Distancia 

Figura 16.6 EI que las comunidades predecibles se sustituyan 0 no uoas a otras 
estrictameme depeode del esquema espacial de las condiciones ambientales 
imponames. (a) Si las condiciones varian de un modo escaionado, los grupos de 
especies se pueden sustituir mutuamente en el limite; (b) si las condiciones varian 
de modo continuo, cs prohable qut.' tambien varien de forma continua ia~ 
importancias reiativas (I<: las especies uomin:mtc.'i 

Cuanto mas inclinadu es el gradknte de alguna condid(m ambicntal clave, 
tamo mas cJaramcntc definidos sCrJn los hordes dc la distrihuci60 de los gru· 
pos contrastantes de cspccks. En los ambientes mas extremos, aridos 0 frfos, 
los gradientes pueden ser particularmentc inclinados. Allf, los dominantes de 
la comunidad parecen a menudo definir unos hordes estrictos de la comuni
dad (fig. 16.6) Y ello se retleia en la relativa faciliuad con que los ec6logos que 
trabajan con dichas comunidades reconocen, clasifican e incluso denominan 
diversos tipos de comunidades. En las regiones m;is temperadas, resulta mas 
facH resistir 3 eSta tentaci6n. 

Cuando un factor amhiemal clave varia a 10 largo de un gradicnte, es pro
bable que cxistan puntos en los que los status competilivos relativos de lJs 
cspecies cambian, de modo que una especie dominante cs sustituida por 
otra. Cabe cspcrar entonees que la interaceion entre las propias especies gt:
nerc c intensifique los Iimites entre elias. Una situaci6n en 13 que esto podria 
ocurrir se da en las comunidades dt: prados pcrennes, dondt: eJ crecimicnto 
clonal pucde producir zonas de tensi6n entre dos especies dominantes; Ia com
posici6n de las comunidades pod ria oscilar emonees sl,hitamcnte desde una 
mezcla establc hasta otra mezc1a de algun punto de gradicnte. Analogamente, 
un cambio de la dominancia compctitiva de las plantas en respuesta a la mc
nor prcsil'ln de ramonea al aumcntar la distancia rcspecto a un punto de aglla 
o a la madriguera de un coneio, pod ria gt:nerar un limite dcfinido. Se trata 
de un prohlema que valdria Ia pt:na esmdiar. Sin t:mbargo, incluso si ocurre 
estc tipo de cambio suhito de un tipo de vt:getaci6n en equilihrio a otro, Ja 
diferencia entre las estaciones y los anos significad casi sicmprt: que la posi
ci6n del punto de camhio esti dcspbz;indose contiouamelHe, de m()do qut: 
10 que podria scc lInos Iimites estriclOS en Ia tcoria se conviertell en gradien
tes borrosos en la praetica. La idea de que los gradiclltes plledcll gencrar C\(ll

bios suhitos en la composicitm de las COl1lllllidadc .... h;1 sid() cstlldiad:1 por Pic
lOll (1')7';) y por N()y~Mcir (197';). 

La critic;! principal del anal isis del gradiente como modo de detectar 
esquemas cn las comunidades cstriha quiz;b en qut' Ja elecci()n dd gr.HJielltc 
es Gisi siemprt' suhictiva. El invt'stig;ldor husca ~Ilgllna car:lCtcristic;t del alll
hientc quc, en Sll opinion, tief1<': impof(ancia par~llos organismos. Luego orga
niza los datos etc que dispone sohre las cspecies en cuesti6n, dispooicndolos 
a 10 largo de un gradiente dc dicho factor. Pero cste no cs ncccsariamentc cl 
factor m{ls apropiado. EI hecho de que las e-"pecks dl' un;! comunidad puc-
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t'n I;t oedcn;H..'Ul.Il, 
l:t .... cOllJlInidadt· .... 
~on dispucstas sobet' 
Lilla gdfi<.:a, dt· modo 
qUt' 1:ls m:b similart· .... 
ell t'llantO;:1 ('omposidt'lil 
((ut'dan m:b junta ....... 

a continuacit)n t'S 

ncccsario preguntar~e 
que cs 10 que varia a 10 
largo de los ejes de una 
grafica de ordenad6n 

den sn ordenadas ell LIlla secuencia a In largo del gradicntc (I<: alg(1!1 faclOr 
amhiental no prucha que dicho factor sea cI m:ls import:lnte. Es posibl<: que 
signifique lll1kamcntc que el factor clegido tiLne una corrciacit')n m,is 0 me
nDs estn.:cha con algllna cosa que es importante para las vidas de las especics 
en cucstk>Il. EI an;lIisis de los gradientes cs s()lo un pequcilo paso en ci cami
no lucia b descripci(')J1 ohjetiva de las cOlllunidades 

16.5.2 1.:1 ordcnad6n y clasificad6n de las ('ol11unidadcs 

Se han dcfinido tt:cnicas estadfsricas formaics para eliminar Ia sllbjetividad de 
la descripck')O de las comunidades. Estas tt:cnicas pcrmiten que los datos pro
cedentcs de los e::studios de las comunidades sc scieccionen por sf mismos, 
sin que:: d investigador introduzca ninguna idea preconcebida acerca de qUl: 
especies tienden a estar asociadas entre sf 0 sobre las variables amhientalcs 
que mllestran UIlJ corrdaci6n m:b intensa con la distrihuci6n ele las e::species. 
Una de estas tt:cnicas es Ia orc/enaci6n. 

La orclc:naci6n es un tratamicnto matematko que permite organizar las 
comunidade::s sohre una grafica, de tal modo que aqudbs que son mas simila
res en CU~lnto a Ia composici()n ell' cspccies ya la ahundancia relativa apare
cc::r:in mas juntas, micntras que las comunidades que se difercncian grande
mente en la importancia rdativa de un conjunto similar de especics, 0 que 
poseen especics muy distintas, aparcce::ran muy separadas. EI proccdimicnto 
es lJhorioso, y en la actllalidad es efectllado sicmpre con un ordenador. EI 
lector encoIHrara los detallcs de estos mctodos de Gauch (1982). La Figura 16.7a 
Illuestra b aplicaci6n ele lJ ordenaci6n a los elatos obtenidos de:: 50 cOlllunida
des distintas de veget~lCi6n de las dunas de arena de Gales. Los datos consis
tfan en listas de las cspecies pr'esentes y sus abundancias. 

Los ejes dc las gdficas se cieri van matematicamcnte a partir tan s610 de 
la composicion en especies de las divc::rsas parcelas; representan unas dimen
siones que resumen cfectivamcnte esquemas de Ia comunidad. La interpreta
ci6n cle cstos esquemas en tcrminos de variables ambicntales constituye un 
segundo paso, en el que se examina la dispersion de los puntos de la ordena
ci6n para comprobar si los ejes corresponden a gradientes ecol6gicamentc 
significativos. Evidentemente, eI exito del metodo depende entonccs dc que 
se hayan tomado muestras de una variedad apropiada cle variables ambienta
Ies. Este cs un ohstaculo importante de este procedimiento - es posible que 
no hayamos medido las calidades del ambiente que son mas relevantes. En 
la utilizaci6n de la ordenaci6n para la ecologfa vegetal es habitual observar 
factores ambientales como la humedad, los niveles de nutricntes, el pH, las 
tasas de difusi6n del oxfgenQ, etc. Sin embargo, es posible que los gradiemes 
de Ia composici6n de la comunidad scan debidos a la presi6n de pastoreo, 
a Ia enfcrmcdad, y a un sinnumero de interacciones distintas. No existe nin
gun modo para que el ec610go pueda determinar par adelamado que factores 
seran los mas rclevantes, ni tampoco existe ningun modo de descubrir a pos
teriori si se ha olvidado algun factor vital. 

EI estudio de las dunas de arena (fig. 16.7<\) obtuvo bastante exito en resal
tar las condiciones ambientalcs que estaban cstrcchameme relacionadas con 
la composici6n de especies de las comunidades. En las figuras 16.7b, c, d y 
e se han superpuesto los valores correspondientes a la humedad del suelo, 
la tasa de difusi6n del oxfgeno, el pH Y la concentraci6n de sodio de cada 
lugar. El eje x de la ordenaci6n esta positivamente relacionado con la hume
dad del sudo; los valores mas bajos de la humedad tienden a quedar hacia 
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Figura 16.7 (a) ()rdenaci(m de 0;0 grllpos 
(comunidades) dt.' veget:!ci('lI1 en dlln3s 
de arena de (;ale",; (b) urdenacit'lI1 

(e) 

con s()\)rcp()",lCi('lll de 1o", Ltlofes de 
" . 

Lt IllIlllelbd de sud() IUU l'ada grU!H); 
(l') ofden:I(i(lIl COil sol)J't'jl(). ... iu(');J de 

, 

los v;llorcs de ]a I:t ... a de difu,,>j(')[l dd 
oxigcno p:lr:1 cilia gru[1o; (d) ordcn:l(i(lI1 
COil sol)fepo. ... ici('lI1 de 10:' valore,,,, del 
pI' para cada grupo; (e) ordenal'i(')[1 
con ~uperpo",ici()n de Ips \'alofes de 1;1 
concenlraci(ln de :.odio P;ILI (:ld:l grupo 
(Dc Penudasa I'f a/., I(P,i) pH Sadia 

1;1 ord .. :n:u:i(')11 IHlt'de: 
general' hlp()tesb '1l1C 

dehcd,1I sc..·r luq~o 
comproh:ub., 

la izquit.'rda (iL' la gdfica, y los valorcs m;'is altos lucia Ia dcn:cha. En camhio, 
St.' o!J...,crv:l qut.' los valores m:ls bajos de ]a tasa (k difusi6n dd oxigeno suckll 
cnCO[1{rarsc hacLlIa dcrecha de Ia gr;ifiC:1 (es decir, t.:'xiste una n.:lach\n neg;lti
va elHre d eje x y 1<1 (asa de difusi(m). Ni eI pll ni la concentraci(m de soliiu 
prt.'st.'Iltan una rdaci(Hl dara con la estructura (k la cOlllunidad t.'11 CS(aS dunas 
de arena. 

;'<,)ut- nos dicen estos resuitalios? En prilllt'f lug;lr, y mjs espt:cfficamellle, 
las corrdacinnes con los factores aillhientalcs, rcvcladas por cl analisis, nos 
proporcion:1I1 algunas hip{Hcsis especlficas :I e:xaminar ace rca de b rdaci<'m 
entre I:i composici6n de la cOlllunidad y los factorcs ambicntalLs suhyacen 
tes. (Es imponante recordar que corrclaci6n IlO implica llecesariamel1te C;lU
sa, Por cjemplo, la hUllledad del suclo y fa cOll1posici{m de 1<1 comunidad 
ptledcn variar junt:ls de:bido ;1 una rcspucsta COmlll1 a otro factor ambit:lltal. 
L1 n:lad()11 causal directa s()lo punic ser prohada mediante la experilllent;!
ci('lIl C()ntrolada.) 

l:n segundo pUllto, m:b general, cs reicv;lI1tc pau la discuskH1 sohre l;t 

n:ltuLlkza <-it: la cOlllunidad. Los resultados de: csta ordenaci{m suhrayan que 
lujo lIll conjunlo dcte:rminado de condiciones ;Jlllilientiles es probahle que 
onlrLl ulla asociad6n prnlecihle de especics. I knlUestLII1 que Ius eo')logos 
c",Wdi:lll algo Ill;\.'> que un conjllll[O [Ot:illllt"lltC :lri1itLlrio Y Illal dC/inido de 
t''''I)l"l'IC", 

1.:1 figura lh.Hh IlIUestcl los n:sultados dt" un cSltlllio de ordcll:wi{')[1 de b", 
C(Hlllltlidades Lie illvertchrados existentes ell :~'-i lociliLiade .... de rios en d SUI" 
<.k Ingbterra, En este CISO se pllsie:fOIl de llIanifiLst() lit];\..., rdaciones CLILtS 
t"ntrt.' el pll y la poslCi()I) de: las cOlllunidades a 10 largo (\el Ljt.' x, y entre la 
tl"IllI1L'Lltura Illedia del agll:t y Sll pusici()11 a In largo dLI cje: y. Dc nuevo se 
e[1c()ntrahan L1n;JS cOlTIlIniliades con cOlllposiciones prt.'decibks hajo lInos con
junto", espc:clficos de c()ntJicionc:~ amhienttics. Si supieramos cI pI I de un nuevo 
rio de la zuna podrfamos utilizar los datos de la orden:lCi(m para prcdccir 13 
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Figura 16.8 Analisis de 34 comunidades de 
invertebrados cn rlos dcl sur de Inglatcrra. 
(a) Ordenaci6n (las Ie[ras A a E indican c1ases 
de comunidadcs derivadas de la clasificaci6n). 
(b) Clasificaci6n. (c) Distribuci6n de las dascs 
de comunid-ades A a E en l-a cuenca hidrogcifica. 
(De Townsend et at., 1983.) 

fauna de invcrtebrados, y si conocieramos unicamente la fauna podriamos pre
decir el pH. 

La clasificaci6n, en oposici6n a la orden4ci6n, empieza con la suposici6n 
de que las comunidades constituycn entidades re1ativamente discretas. Pro
duce grupos de comunidades relacionadas, mediante un proceso conceptual
mente similar a1 de la clasificaci6n taxon6mica. En 1a taxonomfa, los indivi
duos similares son agrupados en especies, las especies similares en gencros, 
y asi succsivameme. En 1a c1asificaci6n de las comunidades, las comunidades 
que preseman una composici6n de especies similar son agrupadas en subcon-
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la clasificaci6n 
consiste en agrupar 
a las comunidades 
similares en una 
serie de conjuntos 

b c!;L..,ifi( a('i(in 
("II lin ('()J1\('xto aplicl(lo 

juntos, y los subconjuntos simiiares puedcn ser agrupados a su vez si se desea 
(para m:b detallcs sobre c1 procedimicnto, vease Gauch, 1982), 

Las comunidades de invertebrados de rio ordenadas cn la Figura 16,8a han 
sido someticlas tamhien a la clasificaci6n (fig. 16.Bh), proclucicndose cinco agru
paciones. En cada division, que se basa (micamente en la composici6n cle es
pecies, existe un:! difcrencia significativa de las condiciones ambicntalcs, y .'ie 
indican los factores importantes. LI n:laci()J) entre la ordenaci6n y 13 clasitka
ciCln p'uede ser apreciada ohservando que las comunidades que qucdan in
c1uidas en las clast's A a E, derivadas de la clasificaci6n, estan separadas de 
modo hastantc claro en Ia grific:1 de 1:1 ordcnaci6n. En amhos casos, d pi I 
flle considcrado una condici()Il ambicntal critica, y las comunidades de la CLl
se E (asociadas a un pH muy hajo en eI rio) se caracterizaban particularmentc 
por Ia presencia de larvas de las moscas de las piedras tel/cera nigra y Nemu
rei/a picteti, la frigjnea j>lectrocnemiCl cOfis/JerSCl y la sdlida Sialis /uligillOS{l; 

todas elias tolcran bien estls condiciones extremas. 
La figura l().Hc I11Ul'srr:t Lt clistrihuci(')!l e'-'p:lCial de c:lda clase de comulti

dad en eI sistema de lu.') ri():-.. O».')l'rve:-.e que exi~te ulla e~Cts:r reLu,."i(·l!1 CSP:I
cia!; las cOlllunidades de eaci:L eLIse c.stln s;tlpictd:t.s por toda la CUl'nc:t de io . .., 
rlOS Este caso illistra un() de I()s podcrcs de Lt clasifieaci()Jl ylo la ortlcnaci(')I1. 
Ambos mt:todos IllUcstLtIl cl orden 0 b cstructura de una snie de cOJllunid:l
des sin necesidad de elegir COil antelaci()11 L1na variable ambiental Sllpllcsta
Illentc relevallte, COS:l que es Ileces:tria en cl CISO del an:ilisis del gradientc. 

Se aplic() Ull sistellla de dasitkaci(')!l muy deulbdo a las cOlllunitLIdes de 
invertchrados hcm(micos del fiordo de Oslo, en Escandinavia (fig. 16.')). Se 
dnivarun sictc clascs de comunidades razonablcmentc diferentes, y en este 
caso sc eilcontr() una disposici()Jl espacial consistente en cl fiordo: Ia estruc
tura de las comunidades variah:1 en fUllci()I1 de su posici(m con respecto :t la 
ciudad de Oslo y a Sll prudllccic'>n de conuminantcs. ASI, 1:1 clase A de comu
nidades sc caractcrizaha particubrmcnte pOl' b presencia de Capitella, Poly
dora y f1eleromastus s(1., illvertchrados que plledcl1 t()lerar sedimentos muy 
enriqtH..'citIos org;iniclllltTHe. Estc caso mtlestra cI papcl que cl analisis de las 
comunidades ptledc desempcnar en la eculogla aplicada, revclando cI gratIo 
de contaminaci(')n. Los an:tiisis ultcriores de las c()ll1unidacics en cI tkmpo po
cirb indicar si l:ts Illedidas para cOlllbatir la cotllaminacit'm producen los dec
tos deseatIos, () si las comunidades caractcrlstica.'" de las aguas cOl1taminadas 
resultan cada vez m:1s COIllUlles. 

1(1.5.5 Los probkma~ dt: los lilllitl'~ 
lon la l."cologia dt: cOlllunitiatil."s 

Durante los prillleros vcinticillc() aCtus dcl prc..,ellte . ..,iglo se discuti(') c'()llsilie
rahleillentc acerc;t de la naturalez:l de la C()Ill11llid;ld. Clelllcns (l<)I()) luhLth;1 
de Ll ulIltunidad C()1110 de tlll;1 cspecic de slljJ('r()r,l'.(lllis!/w. l"L1Y;I.'" l'spl't'ie.') 
ll1iClllhr()~ c~Llh;t1\ otlTl"It;tllwlltc \'iltCllLtd;l~ Lotto {'Il cl IllOllll'lIto ;ll"lual 
c()mo ell Sll Ilistoria cvoluti\';l conn·lIl. As!, 10.'" tIldt\·iduo ..... , Lis p()bbcioll(,s Y 
Lis comunidades Illalltendrbn entre SllllU~ reLiciolle ..... silllilan.'s a Lis l'xhtclI
tes cl1(rc las l"l'llilas, los tejidos y los org:lllislll()s 

En Gllnbio, cI C()llccpto int/il'idualista propue . ..,!() por (;leasoIl (1()2(») y 
otms ~tut()res considcraba Lt rel;tcit')I1 entre b~ e~pecies cocxistelHes simple
mente como cl n..'sultado de l:ts similitudes de sus [ll:cesidacics y tolcrancias 
(yen parte COIllO resllitado de la casualid:ld). Segtlll esta idea, los limites de 
las comunidades no tiellen que ser cSlricto.'), y L1s asociaciones de especies 
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Figura 16.9 Analisis de 68 comunidades 
de invertebrados bentonicas del fiordo de 
Oslo, Escandinavia. (a) Clasificaci6n en sietc 
grupos A~'G (los pequcnos triangulos indican 
«c1asificaciones crr6neas_ en las que los 
grupos no son clarameme difcrcnciados). 
(b) Distribuci6n de las c1ascs de comunidades 
A-C en el fiordo. La flecha negra indica 
eI punto de maximo vertido de contami
nantes del entorno de Oslo. (Datos de 
F. B. Mirza, presentados en Gray, 1981.) 
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Figura 16.10 Composici6n de comunidades en cuatro localidades, cad a un:.! 
con cinco 0 .'leis especics, a 10 largo de un continuo. El cjc )' corrcspondc a un 
indice de imponancia como la composici6n porcentual en numero de inclividu()~ 
() biOIl1:1sa de l3.s especies A a II. EI cje x describe b Vdriad()n continu:.! dt: un 
boor como l3. altitud, \a hUnledad elL'i suL'io, L'i tamai10 del gr:mo del sllhstrat(), tIl 

Sl:r1al1 mucho menos predecibics que 10 enunciado por eI concepto de [os 
superorganismos. 

La opini6n actual sc ace rca bastantc al conct'pto inuividll:tiisra Los resul· 
tados del ~lI1alisis dirccto de los gradicntcs, cle l:i ordenacion y de la clasifi
caci6n indican que una localidad c1etcrminada, en virrud sohft~ (Odo de .'IllS 

caracterlsticas ffsicas, posee una asociaci6n de especies razonahlemente pre
decihlc. Sin emhargo, cs probable que una determinada especie que se pre
senta en una asociaci6n prcdccible ocurra tambicn con otro grupo de cspe
cies hajo las condiciones difcrentes cle otro lugar. Esto queda ilustrado en Ia 
figura 16.10. Un estado de cosas semcjante surgir:i siempre que a) los indivi
duos tengan unos Ifmites de tolerancia que abarquen diversas condiciones; 
b) diferentes especies tengan diferentes limites de tolcrancia; c) los individuos 
de una mismJ cspecie se diferencien entre si en CUJnto a aspectos ecol6gica
mente relcvantes, y tt) las propias condiciones varien como gr~ldientes en el 
espacio. Asi, s~ilvo en [os lugares en que las condiciones varian de un moclo 
brusco, espectacular (por cjemplo, [Imite tierra-agu:l, entrada de una cueva), 
no cahc csperar quc cxistan uoos limites discretos entre las comunidades. 
Incluso cuando parcce que dcteClJmOS unos limites discrctos para una comu
nidad, es posihle que estemos utilizando simpicmentc un procedimiento de 
muestreo demasiado burdo que no pueda detl'ctar In que en realidad es Ull 

gradicnte muy pcndicnte. 
Muchos cc()logos st' han preocupado por la ide:! de los hmitcs de las co-

11l1lnidadl's. De hecho, incluso St' ha discutido si b ecolngb de las cOlllunida
des puedt.: :-:.cr estudiada Icgitilll:lnlentc, por ClIant() [as cOl1lunidades no cxis
ten COffiO unidades definihlcs. Estc prohlem:1 ha surgido quizjs ;1 call~:1 de l:t 
nl'ccsidali psicol()gic~l de tr;ttar COil cntidades daraIlll'llte definid;l:-' EI quc 
Li~ cOlllllllill:idcs poseJn 0 IH) ltllO:-' lilllitcs daros c ..... lina ClICSli(-)1l illlpoftUl1e, 
pero no es la consider'lci{)J\ flindament:!I LI ccologfa de LIs cOlllunidades c." 
eI estudio del l1il'd de orgaJlizaci()f/ dl' /a c01Jlwlidad. Ill:iS que el de l!IU 

unidad que pUClla sn definida en cI til'l1lpo 0 l'1l cl l'spacio. Sc intl'res:t pOl' 

la naturall'z:t de bs iIHcracciolll's existcntes entre las especie~ Y Sll :ullhiente, 
y por b estrllctura y las actividadcs de los ensamblajes de l'spccies Illltitiplcs, 
por 10 gcncraicil lin punto del espacio )' del tiempo. No es necesario encon
[rar Hmit<.,s discrctos entrc las comunidades para pr:lCtic:u 1:1 ecologia de co
munidades 
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Figura 16.11 Distri
buci6n d<.: los principalcs 
biol1l:ls (Cffcstrcs de b 
Tierra. (Dc Cox et ai., 
1976.) 

D 
D • ~ 

Tundra artica 

Bosque de coniferas 
septentrional 

Bosque temperado 

Pluviselva tropical 

I(l.:'.'! Esqul'mas espacbles a una ('SClla mayor -los biomas 

Exist<..'11 mLlchos PLlntos en cOllllm entre 11l1cstm intento dc distinguir los ri
pos de comunidades en una ll10ntalla de -knnessec (fig. 16.4) Y Ia hllsqunia 
de csqtH..'m:1s a escal:t glohal. L:IS comunidades caractcrfsricas de [as grandes 
regiones clim:itie:ls recihen eI Ilomhre de hioJnas. Las distinciones que utili· 
:'-';111 I()s hiogetlgrafos s()n en gran parte :Irhilr:lrias (:t1 igu:l1 que las COJlltltlid:1· 
des, los hiolll:ls se COtHinllan unos en olms) y no sc ha Ikgado :I un aCLlcrdo 
accrea del nlJ(llCf() cX:iclo tiL hiolll:ls que dehcll ser ddinidos. Nos()tros tILs
crihiIll()S O<..ho hiomas t<..'l"rcsrres, eu}"a distrihuci(lI1 glohal sc halL! iiustrada <..'11 
la figura 16.11. 

Mcdiante lin prolTSO equivaknt<..' al del an:llisis dc gradientes, se pllede 
U·azar una gdfica de la distrihucion de estos biomas; los cjes rt'presentar:ln 
la temperatura media anual y las precipitlcioncs medias anuaks (fig. to.ll). 
Indudahkmente, t'sto es L1na sirnplificaci6n, ya que es segul"O que tlluchos 
otros bc(ores tit:sempell:m tamhiCn un papel en clicha dislrihuci(lI1. Sin em
hargo, Ia figura ilustra los paralclismos existentes entre eI dima y el tipo de 
comunidad. 

La !{(JUlrll se pn:senta alrt.'dcdor del Circlilo Artico, m:is all:i de b lint.'a de 
:irl)()It.'s. -Eunhicn t.'xistt.'n pequell:Ls ;heas en islas suhantirticas deIII<..'lllisferi() 
Sur. La tundra alpina se encuentra en condicioncs clim;iticas similares, pero 
a mayor ahitud (inclllidJs algunas montaii.as tropictlcs) y no en latitudes altas. 
EI amhicnte est:i caracterizado par la presencia del pt.'rmafrost, () sea de agua 
pcrrnanentemcnte helada en eI suelo. La flora tipica incluye Ifqucnes, musgos, 
c:irides y arboles enanos. Los insectos tiencn una presencia extremadamcnte 
estacional, y Ia fauna nativa de aves y mamifcros se halla enriquecida con 
especies que emigran de Iatitucles m;is d.lidas duraf1le eI verano. 

EI bosque septentrional de cuniJeras (0 taiga) oClIpa un ancho cintur6n 
a traves de Norteamerica y Eurasia. IDS arholes son pre<.!ominantemcnte coni
feras siempre verdes, y es caracterfstico que vastas zonas se hallen oClIpacias 
por s()lo una 0 dos especics de arhoks. 

mum 

• • 
Bosque estacional tropical 

Prado temperado 

Sabana tropical 
prado y matorral 
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III Desierto 

• Vegetaci6n mediterranea: chaparral 

D Montanas 
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Figura 16.12 Distribuci6n de ocho hiumas tL'rn::.tres principales con respcc(o 
a la temperatura media anual y :1 bs prccipitaciolH.:s medias anuaks. No cs posibk: 
cstJ.hlcccr limit<.:s estrictos entre los (ipos lit: bionus - los dec[os climaticos 
locales, los tipos de sudo y cJ fuego pucdcn dCSpiazaf c] equilibrio. (Simplificldu 
a p~utir de Whiuakcr, 1975.) 

Ll)S bosques temperados van desdc cI bosque mixto de contferas y plani· 
folios de gran parle de Norteamerica y de Europa central septentrional (doll
de b mayor pane de los hahitats han siclo modificados por d homhrL') hasta 
los bosques humedos, goteamcs, de arholes planifolios siempre vcrdes, que 
se encuentran, pOf ejemplo, en Florida y en cI extrcmo meridional de la Isla 
dt:! Sur, en Nueva Zelanda (tipo de bosque denominado a vcees pluvisclva 
temperada). 

La pllwiseltia tro/dcal, con un;1 gran diversidad, sc prescnta emre los tn')

picos de Cancer y de Clprieornio, en areas en las quc las lluvias anualcs supe
ran los 200 cm y cn las que caen por In menos 12. cm <..k agua incluso en el 
mcs mas see~. 

Los prados ocupan las zon;ls ;i1go m:is secas <..iL las regioncs tempera<..ias 
y tmpica1cs. EI prado temperac/() ha rccihido muchos Ilomhn..'s locales: pra· 
dcra, estepa, pampa, veld. EI nOlllhrc de prado tropical 0 sahana sc apliea 
:1 la vcgct;Ki(m ([upic;!l qtle va desde d prado pum ha . ..,u algunos jrhoit's c()n 
mucha hierha. 

EI cJJa/wrral se pr<..'scnta lOll los dimas de tipo Illcditerr;lllco (im·ier!l()s SUk 

vcs y hlllllCdos, y veranos calurosos y sec<) . ..,) de Europa, t:! norocste de ~kxi 
c() y (;alif()rnia y, <:n elilemisfcri() Sur, dc Ull:IS redut:idas Z(Hl:lS de Australia 
Illericiional, Chile meridional y Sud:Hric:I. El chaparral recihc menus lluvias 
que t:l prado. La vcgctaci(m cst;i cOllstitllida principallllellte por matorralcs 
lcflOSO .... hajos, dc hojas dura .... y rcsistcnte .... :1 Ia sequia 

Finalmcnte, los desiert()s sc Cllcucntran cn z()n;t~ que cxpt:rimentan scqulas 
cxtrcmas (las precipitacioncs son inferiorcs a unos 2"5 em al ;1110 0, si superan 
t.'sta cifra, sc pkr<.icll r:ipid;tlllt.'ntc ;1 caus;! de b cvaporaci(')n). EI bioma del de-
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algunas succsioncs 
!'c producen cuando un 
rccurso degradable es 
utilizado sucesivamentc 
por distintas cspccics 

una sucesi6n 
degradativa sobre 
'as agujas de los pinos 

siaIn aharca una amplia gama tiL tl'mpaaturas, desde los clesicrtos calufOsos 
como d dd S;ihara lusta los clcsicrtos muy frlos como d de (;ohi, rvtongolia. 

'{(.Klos cstos biomas son tarestrcs. Sc podrl;!n ~1I1~H..lir a 1a Iist~t dos bi()m~IS 
acu:iticos, d dc a~lw dulce)' d marino, quc natura!mcntc plledcn scr suhdi
vididos a Sll vez en divas()s tipos. 

16.4 Esquemas de las comunidades en el tiempo
la sllccsi<>n 

Del mismo modo (jue b import:lIlcia rdativa dc las cspccics varia en d cspa
cio, SllS csqucilus dc ahllndancia pllcdcll camhiar tamhiCn con d ticmpo. En 
cualquicr C;lSO, una cspl'cic s{)lo sc prcscntar:i donde )' cuando 0) cs capaz 
dc :t1CtnZ~1f uI)a vciocidad, h) cxistcn alii las condicioncs y los rccursos apro
piados, y c) los compctidorcs y los deprl'dadorcs no ]a ciiminan. Por consi
guiciltc, parl'cc quc Ia seclIcncia tcmporal dc ap:lrici6n )' desaparici()Il de las 
cspecics exigc que las condiciones, los rccursos ylo Ia inf1ucncia de los cncmi
gos varicn tamhicn con ci tiempo. 

Para muchos organismos, y en particular para los dc vida corta, Ia impol"
tancia rdativa en Ia comunidad camhia con la cpOC;t dd ano, )'~I que los inlli
vidllos realizan sus ciclos vitales de acucrdo con los camhios estacionaics. La 
cxplicaci6n cle es[()s csquemas (emporales cs bien clara, y no vamos a OCllral"
nos aqui de ella. Ni tampoco nos ocuparcl11os de las variacioncs dc b ahun
dancia dc las espccies entre un ano r otro, al responder las pohlaciones indi
viduales ;t una multitud de facton.:s que influycn sohre Sli rcproducci()n y 
supcrvivencia (tcma tratado cn los eap!tulos (), I) )' 1'5). Aqu! eenIrarcmos nues
tra atcnci()n en cI proceso dc la sllce,,,,-j(jn, definido como d esquema c()nti
nUo, c/ireccional Y IlO cstacional de colunizaci6n y ext incicin de las p()hiacio
nes de especies en una localidad. Est! definici6n general comprcnde una gama 
de secllencias de sucesion que se produccn en csctlas dc ticmpo mu)' tUstin
taS y a mcnllcio como rcsultado <..Ic mecanismos !)Jstantc difercntes. 

16.4_1 Succsi6n dcgradativa 

Una clase de sustituciones scrialcs pllcdcn recibir cl nombre de sucesiorles 
degradativas, )' se produccn en una eseala de tiempo rdativamente hreve, cle 
mescs ° aiios. Cualquier paqlletc de materia organica muerea, ya sea cI cllcrpo 
de un animal 0 una planta, la piel vieja de una scrpiente 0 un artropodo, 0 

una deposici6n cle heees, cs explotado por los microorganismos )' por los ani
males detritivoros (veasc el cJ.pitulo 11). Habitualmcntc, diferentes cspecies apa
reeen y desapareeen una tras otra, a medida que la degraclaci6n de la materia 
organica agota cicrtos rCClIrsos )' eonvicrte en disponihles a otfOs, micntras 
los cam bios que ocurren en la condici6n ffsica del detritus favoreeen primero 
a una especie y luego a otra. (Puesto que en estas seclIencias intervienen ge
neralmente organismos heter6trofos, las secuencias suelcn recibir e1 nombre 
de sucesiones heterotr6jicas.) AI final, las su~csiones clegradativas lIegan a Sll 

fin porque e1 rceurso ha qucdado ya eompletamentc metabolizado y mine
ralizado. 

La figura 16.13 muestra la secuencia de espeeies fUngicas que colonizan 
las hojas 0 agujas de los pinos que pasan a formar parte del mantillo del suelo 
de un bosque de pinos silvestres (Pinus sylvestris). En este media ambiente, 
las hojas muertas se depositan continuamente sobre eI suelo )' se aeumulan 
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COnFosporium Pullulart8 Oesmazlerella Helicoma Pemcil/Jum Micelios esteriles 

Lophodermlum Fusicoccum Sympodlella Trtchoderma Basidiomicetes 
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Figur.t 16.13 Cuni>ios cn t'l ticllJpo }' d <:''''P:I(,IO (It: l:ls pobladoncs de hongos 
que.: colonizan las ;Igujas de pino de las capas tit: ll1:lntillo en un hosquc dl: pinos 
siivl'strcs (!Jinus syfl!cstris) dc Inglatcrra (dc i{ichard.\ 1974, hasado en Kcm1rick 
& Burges, 1962). 

en capas porqlK no cxistcn iomhriccs dc tierra cuya actividad pueda incorpo
rar las hojas al suLlo. Por clio, cl mantillo superficial cs loven, micntras que 
las capas inferiores son vicjas ---- d riempo y la profundidad cstan direcramco
[e rclacionados. La secuencia cmpicz<l inciuso ames de que las hojas sc hayan 
desprendido de los pinos. CmlimjJorufIl sc halla presente aproximadameme 
en un '50 % de l:is agujas vivas de los pinos, pero csta especie ya no se enclien 
tra en las hojas senc..:scentes 0 Illuenas. Sin cmhargo, en d mes de agosto, fllo
mento en que caen b mayorl;! de las agujas, ro/)hociermium Sl' cncuentra cn 
aproximadamente un 40 'X, dc dbs, Y Fusicoccllln y j)uliularia infect;!n m;b 
de un SO %. Las hojas e:tcil y pasan a formar pane dc la cap;! L ("nlantillo" 
formado por agujas dura . .." de col()r pardo cl:iro, qut' qucdan sudtas y no (0111-

pactad:J.s en la supcrfil"ie) Durantc 10.., sci ..... IlH:SCS qut' pasan cn b eapa L, Illll
ehas dc las agujas sc ven illvadida.., pOI" I )('snUlzierdl(l, y o(ra.., varias cspecil:s 
cntran talllhit:'l1CI1 Ll..,Ct"UCIKLI, digit iclld() y :lhLlndand() gradualmentc <:1 tcji 
do dc las hojas 

La siguicntc fast' de 1:1 sllcesi(')[l cst:! rcpresenlalia cn d espacio por 1;1 e:[p:1 
FI (d subhorizontc supt'fior de la eapa de "fcrl11cnt!ci()[1" del sudo). Las agu
jas de color negro gris;iec() dc Dt:l ell);! cstan dispucstas Ill;!S oel1S:lmelHC y 
pn:selllan unus It'jidos ahlandados, con poca rcsislel1cia :1 1a tracci()Il. E1 inte
rior de la hoja, en espl:cial cI flocll1a, csl:i inlcnsamcl1te atacado por Desma
zierel/a, micnrras <juc su partel:xtcrior, rod('ada ahora par una :Ulll6sfcra mu
cho Illas hLlllled:!, sc halla coloni/':lli:l por \)'11I/!ociie/la y /le/ieoma l,;!s rc:gioncs 
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no todos los h:ihitat~ 
rcci('n creados 
sc dcgradan: algllllo~ 
son simpkmcnt(." 
ocupados 

las sucesiones alogc
nkas son impulsadas 
por influcncias 
cxtcrnas que alh."ran 
las condiciones: 
transici6n marisma 
salada - zona boscosa 

de ataque interno son perforadas y degradadas por los ~karos pcrforaliorcs. 
El cad.cter de las agujas cambia una vez mas. Despucs de unus dos anos 

en la capa FIsc hallan intensamente comprimidas, y los fragmcntos que han 
side atacados por Lopbodermium, Fusicoccum y Desmaziere//a son invadi
dos por diversos ani males del sucio, principalmente coiCmbolos, ~karos y gu" 
sanos enquitreidos. Con cI tkmpo, cstos organism os consiguen la degr~lda
cion ffsica completa de las agujas. Durante este ticmpo, los fragmcQtos de las 
hojas son atacadas Icntamente por basidiomicetes que pueden dcscompuner 
13 cclulosa y la Iignina. l)espucs de pasar unos sietc anos en la capa F l, las 
agujas del pi no ya no son reconocihlcs, y la actividad biol6gica desciende 
hasta un nivci muy bajo en las condiciones altamentc acidas de la capa II 
(<<humus»). 

La mayoria de los hongos que participan en este proccso no mucstran an
tagonismos intensos, y es probable que la secuencia de las diversas fases de 
la sucesi6n se halle controlada principalmente por los cam bios de las condi
ciones ambientales y por la modificaci6n del status nutricional de 1a materia 
organica de las agujas. Los hongos realizan el ablandarnknto y digesti6n ini
cial de los tejidos de las hOjas, facilitando el ataque y la entrada de los anima
les detritfvoros. La mayor parte del alirnento consumido por los animalcs es 
probablcmente tejido fUngico mas que materia de las propias hojas. 

16.4.2 Succsi6n alogcnica 

Se crea un nuevo habitat cuando un defante defeca, cuando un arbol se des
prcnde de sus hojas 0 cuando un mamifero muere (capitulo 11). Para e1 ec610-
go tkncn mas intercs gcneral aquellos casos en los que el nuevo habitat es 
un area de substrato que queda abierta para la invasi6n por parte de las plan
tas verdes (denominadas sucesiones autotr6ficas) u otros organismos sesiles. 
En estos casos, cl nuevo habitat no es degradado ni desaparece, sino que es 
meramente ocupado. Una perturbaci6n ulterior puede conducir a otra suce
si6n en la misrna localidad. 

Es importante distinguir entre las sucesiones que se producen como resul
tado dc que unos procesos biol6gicos hayan modificado las condiciones y 
los rccursos (conocidas como sucesiones autogenicas) y otras sustituciones 
seriales de las especies que ocurren como rcsultado del cambio de las fucrzas 
geofisioquimicas externas (sucesiones a/ogenicas). 

Existen diversos informes sabre una transici6n aparentemente alogenica 
entre la marisma salada y la zona boscosa. Uno de los estudios mas profundos 
de este tipo se bas6 en la evidencia proporcionada por los mapas hist6ricos, 
en el esquema actual de distribuci6n de las especies en el espacio, y en un 
registro estratigrafico de los restos vegetales a diferentes profundidades del 
suelo (Ranwell, 1974). EI estuario del rio Fal, en Cornualles, Inglaterra, al igual 
que much os otros estuarios, esea sometido a un dep6sito bastante rapido de 
linn (alga incrementado por las indus trias de cerarnica de su cuenca). Este de
p6sito puede presemar una tasa de 1 cm por ana en las tierras bajas que que
dan inundadas en la marea alta y que penetran unos 15 km en cl estuario. A 
consecuencia de ello, la marisma salada se' ha extendido unos 800 m hacia 
el mar durante el pasado siglo, mientras que el bosque del valle ha ido inva
diendo los limites de la marisma (fig. 16.14a). 

La figura 16.14b muestra la zonaci6n vertical (por encima del nivel del mar) 
de varias especies vegetales. Las especies colonizan la zona situada a una de
tcrminada altura por encima del nivcl del mar, de acuerdo con su tolcrancia 
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con respecto a la inundaci6n con agua salobrc durante la marea alta, Pucsto 
que los niveles vcrticales superiores correspondcn 31 limite de tierra adentro 
del area cstudiada y tambien 3 la fase mas antigua de la sucesion, 1a figura \(S.14b 
Hustra la distribuci6n horizontal de las espccies y al mismo tiempo la secucn
cia temporal de su aparici6n en la sucesi(m. Las espt:cies pioncras que viven 
las zonas salobres mas hajas son Sci11JllS y ,Igrostis. Estas plantas se t:ncuen
tran en toda la anchura dc la marisma, hasta cI limite de los robles (Quercu.\), 
zona <.;on s610 un desnivcl (k 2,26 en cI cstllario dd Fa!. La zona (k distri
buci6n de dos hal6fitos obligatios, I)llccinellia y Triglochin, sc supcrpoI1cn 
localmente con los limite.'; inferiorcs de Ia zona boscosa de sauct's, alisos y 
cobles. La marisma salada punic estar separada dc la zona hoscosa por dife
rencias de nivei dc tan s()lo 0,2 m 

Es{a transici(m cit: la mariSIlI] salada lust:1 la zon:1 hoscosa reprcsenta re:tl
mente lIna succsi()Il en el tlelllpO, y no simpkmcntc una zonaci6n fija de las 
especies, til como 10 dell111estf:1 el an:llisis de los restos \'egctale ..... toTludos del 
suc\n del hosqlle (fig. 1(). \tic) l.a se(,lIl'llci;! de ("species dc.snita ell el l'spacin 
t.:s rn'apitulada ficllllcl!lt.: ,:11 ci tieillpo (- pr()fundilbd dt.: 10," perfiles) 

Es indud:J.hk que cl agelltl' flsico extcrno del dcp()silO de limo cs cl res 
pOl1sahk prilllario de la succsi(')n ohservada. Sin t.:Illhargo, dos proce."os bio
i()gicos pucdel1 tllllhit:!l ekvar loctimelltt.: cl nivd, y ("s posihk que desl'mpe
Ikn alg(in papcl en cl fc'n(\mcno: las plantas como /)eschtuJ1/)shl y Carex 

forillan maus, y Lis hOl"migas cO!lstruyen hOfl1IiguCf()S. Asi, till:! parte dt: esta 
sucesi(')11 punk SCI" autogenic:!, no silllpicmel1te alogcnica; y, naturalmente, 
b presencia de b vcgctaci(m punk acekrar d dep('>sito de limo, [() que hace 
atlll m:is \)orros:! la distincitln. 

16.4 . ."\ SU<"l"si{)n autogi'niGI 

Las sll('esi()nes que st.: produccl1 en terrell()S que acahan de qucdar al dcSCll
hi<.:rto, y en ausencia dt.: intlue!lcias ahh')[ie;ts gr:ldu:t!Illt.:nte camhiantcs, ft.:el
hen cl nOlllhre de slIcesiones (lu/oJ!,(iJlicas. Si cl nuevo t('[reno no ha sufriuo 
amcriormentc la intlucncia de una cOJ1lunidad, b st'clIcncia de t'species rcci
hc cl nomhre de sucesi(m primaria. Las dunas de arena rt.:cicn formalias, las 
corricntes de bva, y cl substrato qut.: queda :II descubieno al ITtirarse un gla
ciar, son ejemplos de clio. En los CISOS en que la vcget:lci(m dc una zona ha 
silio eliminada lie forma total () parcial, pern conserv:indose lin suelo hicn de
sarrollado y un huen lll'II11CCO dc semill:is y esporas, b sccucncb que se pro
duce entonces st.: cunoce como stlcesi(')!l secunda ria. La perdid:1 de los ;"irho
Ics de una localidad a cOllsecuencb de enkrml'liadcs, viclltoS vioicntos, 
incendios 0 tabs plledcn conducir :1 una sllcesitm seclllldaria 

Las suct.:sioncs qut.: se pcoducell sohl"e tnreno." que :IClh:1Il dl' qunL1r :11 
desclihierio urdan tipic:tlllelltc v:lrios ciento." de :1110.", en I'l'ali/.;Ir totto ..... u ci
cio. Sin elll\);lrgo, se produce lIll proccso CX;IC(;lIllentc ;1Il:Uogo cntre Lis ;dg:L" 
de las ['Ol';I,.., qut" ;ll';lh,11l de qucdar CXpllC.o..,t.l~ en Ll zona illtnnurcd rocos:!, 
Y ('S[;\ slicesi('JI) dura 1llt'IH1S dc una dl'Cld:l. U vida de i!lvcstigaci(')J} dl' lin 
l'C(')I()g() h;ISt:1 para seguir 1:1 Sll('t'si(')11 de las alg:ls, IKr() n() [:1 rctirada de un gb
ciar. Pero :Iiortllilalialllcntl", :1 \'ccc~ cs posihlc ohtencr inf"orm:lci('Jll a L1na 

cscala de tit.:l11po m:b Iarga. COil frt.:clIcllCi;l, las b,..,c~ de b ."UlTSiof) l'1l el rlclll
po csth) rcprcscnt~ldas por gradiclltcs dt.: Ll ,'ol11uni(Lid l'n d t.:sp:lcio -- lin claro 
ejtlllplo de dlo cs la trJllsicic')n tksde b 111:lri~nu salada al hosque. EI empko 
de mapas histc'>ricos, dt.: ]a tccnic:J del car hOllO, etc, plIcde pcrmitir cI calculo 
de b cd ad de lIlla cOrllunitbd dcscle quc el rerreno qued(J :iI dcscuhicrlo. Una 
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serk dt: comunidades cxistentcs en la actualidad, pero correspondientcs a 
distintos perfodos de ticmpo desclc eI inicio de la sucesi6n, puede ser utilizada 
como retlejo de la sucesi6n. Sin embargo, cs nccesario proccdcr con cautela 
en c1 momcnto de deciclir si unas comunidades que se hallan dispersas en 
d espacio reprcsentan real mente diversas ctapas de una succsi6n. Debcmos 
rccorciar, por ejemplo, que en bs zonas temperadas septentrionales, la vegct:l
ci6n que ohsl'rvamos punic estar someticla allO a Ia rccolonizaci6n que se ini 
ci6 clcspues de 1a ultima glaciaci6n (cap[[Ulo 1). 

Una de las primcras espccics de una sucesi()Il pucdc altc:rar las conclicio" 
nt:s () b disponihilidad de los recursos de un habitat de tal modo que ell
tonces resulta posiblc 1a entrada de nuevas especies. Estc proceso recilx: d 

Hacia mar 

1878 

( 

Figura 16.14 I1ustraci6n superior: (a) Extensi6n en direcci6n al mar de la 
marisma salada (punreado) y de la zona boscosa (rojo) durante eI siglo pasado 
en eI estuario de Fal, Cornualles. Pagina siguiente: (b) Zonaci6n vertical de divcrsas 
especies en la sucesi6n de marisma salada a zona boscosa. (c) Perfil del sudo en 
la zona boscosa, can evidencia de restos vegctales de la sucesi6n directa 
desde las plantas pion eras de la marisma salada hasta los arboles del bosque. 
(De Ranwell, 1974.) 
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succsiones ell las que 
las plantas ticnen una 
capacidad variable para 
colonizar los habitats 
pcrturbados 0 para 
persistir frente 
a la compctcncia, 
la dcpredaci6n 
o las codiciones fisicas 
dominantes - algas 
en una costa rocosa 

IHlmhre dl'fm:j/itaci6n (C()llllcll & Slatycr, 1977). Puedc SLT particularmcnte 
imp0rlante l'n las sucl'sione:-; primarias, en las que las condiciones son al prin
cipio riguros:Ls, como SUCL<.k por LjLmplo en d suhstr~lto qUL qlleda ~iI descu
hierro dl'sput:s dl' Ia rctirada de un glaciar. En Glaci<..'r lb.y, <..'n cI sude.:ste.: de 
Alaska, se ha producido Ia rctirada notahkmcnte r:ipida dc un glaciar. Dt:sde 
17,}(), aproximadame.:ntl', los gbciares se han retirad() casi 100 km. AI retirarse, 
[os gl:!ciare:-; <.kjan tras de sf bs Illorrenas, CUY;IS e<.ladl's pUl'den SLf calculadas 
graci:ls a los anillos de los :hholl'S mas viejos presentes en la zona. Los :irhoil's 
Ill~i" vit:jos de.: Ia ultima cresta fl10rrcnica til'ncn unos 200 anos, Y la eclad ma
xima de los :hholcs dislllinuyc a medida que nos aproximamos al glaci:lr. La 
informaci{)Il sohrt: los Llltimos gO anos ha sido ohtenida mediante la ohserva
ci<')]1 direct:!. 

La sucesi()f1 sohre las rocas arciHosas desnudas de Ia rllorre.:na, con su fina 
capa de suc\o arcilloso, defH.:iente en Ilutrit:ntes, es la siguiente. Las primeras 
plantas colonizadoras son Ius musgos Y ullas pocas cspecies hl'rbaceas dc raf
('(:s superficialcs, cspccialmente lJryas. A continuaci()n aparecen varios tiros 
de S:lLl('(:S, primcro cspecies rostradas y mas t:lrde formas arbListiv:ts. Poco des
PUt'S entra cI aliso en Ia sLlccsi(m, Y al cabo de unos 50 anos produce cspcsu
ras de unos lO III de altura con algunos ;Hamos dispersos. EI aliso cs invadido 
por la pfcea de Sitk,l, formalldo un dcnso hosque mix(() que continlu desa
rrolUndose a medicla qut: quedan l'stahkcidas la tsuga hetLTofiia y la tsuga de 
montafla. 

Una de las principalcs fULTzas que impulsan esta sucesi()n es cl camhio de 
las condiciones del SLielO ocasionados por los primcros colonizaclores. Tanto 
lJryas como cl aliso poseen simhiontes que fijan cl nitr6geno atmosferico (vea
se cl capitulo 13) y conducl'n ala acumulaci()n de un gran capital de nitr()ge
no en el suelo (fig. 16.1'5). EI aliso ejcrce adem as un intenso efecto acidifican
tc, reducicndo cl pH de la cara superficial de suclo desde 8,0 hasta 5,0, 
aproximadamcnte, en 50 afios. La pieea de Sitka puecle entonces invaclir la zona 
y desplai'.ar al aliso, utilii'.ando eI capit;tl de nitrogeno acumulado. La acumula
ci6n gradual de carbono en el suclo conduce al desarrollo de una cstructura 
granulosa en cI mismo, asi como a un aumento de la aireaci6n y de la capaci
dad de retenci6n de agua de 1:1 tierra_ 

En las laderas que no tknen un drcnaje tan bueno, la sucesi6n no culmina 
siemprc en un bosque de pfccas y tsugas. Cuando el terreno es llano, 0 cuan
do su pendiente es poco pronunciada, el c1rcnaje es dcfectLIoso y c1 bosque 
se ve invadido por musgos del genero Sphagnum, que acumulan eI agua y 
acidifican en gran medida cI suelo. EI suelo del bosque queda encharcado, 
se empobrece en oxfgeno y la mayoda de los arboles mucren. Tan s610 algu
nOS pinos aislados pueden tolerar la mala aireaci6n del pantano musgoso 
resultame. Es evidente que la vegetaci6n final de la sucesi6n depende de las 
condiciones locales. 

Las especies de algas se sustituyen una a Ja otra en una secucncia bastante 
regular sabre las roeas de la zona intermareal baja de las costas del sur de 
California (Sousa, 1979a). La perturbaci6n natural principal que actua en este 
sistema es el volteado de las rocas a causa de Ia acei6n de las alas. Las algas 
pueden recolonizar las superficies que hayar:t quedado al descubierto median
te el crecimiento vegetativo de los individuos superviviemes, 0 mas com un
mente, mediante el rcclutamiento a partir de esporas. EI esquema tfpieo de 
la sucesi6n que se produce naruralmente en las rocas puede ser imitado ya 
sea Iimpiando artificial mente las roeas existentes 0 bien introduciendo unos 
bloques de cemento en la zona intermareal. Ella permiti6 a Sousa obtener una 
descripci6n exacta de la sucesi6n y tambien, mediante diversas manipulacio-
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Figura 16.1 S Suce:sjt'>n 
vegctal {ras 1a retirada 
dd gial'iar ell Cilacie:r 
Bay, Aiasb, y cambio~ 
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ni{r6ge:no del sudo 
(segun Crocke:r & Major, 
1905) 
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nes, asi como revelar los mecanismas en que se basa 1a pauta de la sucesi6n. 
EI substrata desnuda es calanizada durante el primer mes par una alfom

bra del alga verde pianera Viva (fig. 16.16). Durante el olano y el invierno del 
primer ana, la supcrficie es calanizada por varias cspecies de algas rajas pc
rennes, entre elias Gelidium coulter;, Gigartina leptorhynchos, Rhodoglos-
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Figura 16.16 Porcell
t::lje rncclio cit: cobcrtura 
(± c:rror cstlllclar) de 
cinco espccics de algas 
que colonizarun lions 
hloqucs de ccmcnto 
introducidos en b. 
zona intcrmareal en 
septicmbrc de 1974 
(de Sunsa, 1979a). 

inhlhi('i(HI - 10 oJlucsto 
de la fadlit~H:i{)n 

slim al/ine y (;Ip,artillll cclllu/icu/aICl. En lin perfodo ele 2 :.I:) anos, Gigartina 
canaliculata pasJ a dominar la comunidad, cuhricndo un 60-90 IX) de la su
pcrtkic de la roea. En ausencia de tocla perturhaci()n ulterior, cstc monoculti
vo virtual.'ic manticnc mediante cl crccimicmo vcgctativo y n.:sistc la invasi6n 
de cualquicr orra especie. 

Ya hemos visto que algunas especks pioneras de la sucesi6n que se pro
duce despucs de la retirada de un glaciar influyen de tal modo en e1 ambiente 
que mas tarde pucden entrac en la sccucncia unJS especies que eliminadn 
por competencia a sus predecesoras. En contraposici6n a esta facilitaci6n de 
la sucesi6n, la especie Viva, pionera en las costas roc os as, inhibc los cam bios 
uiteriorcs. La inhibici6n fue demostrada de modo concluyente comparando 
cl recllltamiento de individuos de las dos especies de Gigartina en bloque 
de cemento de los que se habia 0 no eliminado cI alga Villa. EI rcclutarniento 
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Figura 16.17 Erecto sabre eI reclutamiema de Gigartina spp. de la eliminaci6n 
manual de la especie precoz Ulva durante un perfodo de 4 meses, a partir 
del 15 de octubre de 1974. Los datos son el numero media (± error estindar) 
de las planrulas de Gigartina leptorbynchos y G. canaliculata reclutadas en 
cuatro parcclas de 25 cm2 sobr~ blaqucs de cementa. (De Sousa, 1979a). 
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de Gigartina era mucilu mas dcvado en ausencia de Ulva (fig. 16.17). Analoo 
gamente, las especies de algas rojas Gigartina leptorhynchus y Gelidium coui
teri, que aparecen en cl periodo central de la sucesi6n, inhiben con su pre
sencia la invasi6n y el credmiento de la cspecie G. ccmaliculala, que cs 
dominante al final de la succsi6n. ASI, 1a velocidael con que cI espacio abierto 
cs colonizado resulta crucial al principio ell' 13 sucesi6n. Las algas del genero 
Uifla, de crecimicnto rapido y vida rclativamente cona, son pioneras dkaces 
de los espacios ahienos ya que se reproducen durante wdo el ann y puecien 
establecerse rapidamente en los substratos que quedan al descubicrto, Las al
gas rojas pcrennes, con un rcclutamicnto altamcnte eSlacional y su crecimicn
to mas lento, quedan inhihidas miLntras las primeras coionizadoras conse[
ven to do su vigor. 

Esta succsi6n esta caracterizada por unas cspecies que se inhibcn mutU:I
mente. La succsi6n s()lo se producc porquc las cspecies que dominan en las 
primL'ras fases son mi<; sllsceptihles a los rigort:s del amhicllte fbico. Fst() ,<;(" 

demostr() siguiendo la l1lortalid:td dc tllU~ pl:illtas lllarcaeLts dUf:t!ltl' un perlo 
do de dus Illesc,'" cU;llldo las Ill~lfC;IS h:lj:l:-' .'.L' producian p()r b tarde, crL'~lIH.!() 
tHllS condiciones particuiarrncntc duras de insotaci(Hl y t:xposici(m al airt: y 
a los vicntos dcsL'cantt:s (fig. 16.1H). Adem:'!.", d rJlllont:o sdcniv() de (Jil1a pOl' 

parte del cangrcjo IJacbygrapslls crassi/Jes acelcra b sucesi(m haci:l las algas 
rojas mis rcsistentcs y dt: vida m:is proiongada, Las espt:cics tardfas coionizan 
pequCi'i:ls aherturas y creccn hasta alc:lIlzar Ia madurcz cuando son ciimin:l
<Jos los indiviliuos de bs primeras cspccles. Van ganando cspacio graduallllcntc 
y dominan eI h:ihit:11 hasta qut: b acci(m del okaje provoca una nut:va pertur
baci6n en gran esc:!I:!. 

Las sucesiol1cs ell los campos viejos han sido L'studiadas :-.oi>re rotiu en Ia 
parte oriental dt los Estados Unidos, <Jonek Illtlchas granjas ftH.'ron ahando 
l1adas por sus propietarios al L'llligrar cstos hacia d oestl' ctlando st: ahri(') b 
frontt:ra en Li siglo XIX. La mayor parte dd bosque original dt: la zona hahia 
sido dcstruida, pL'ro Ia n.:gcnt:racl()n I'm' dpida. En !1Llrll('ro.V)S lugares t:xistcll 
zonas que h:thl:lIl sido aiJandollacias durantt: peflodos cOl1ocidos cit: tit:lllpo. 
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b . .., c~p~cjc . .., tanH:\..., 
de las sllc~sionl.:S 
de lo~ campo~ vkjo.s 
ticndcn ~I cr~·ccr Ill:is 
Icntamente ... 

... pen> tienoen tambicn 
a tokrar mejor 
la sombra 

AI estudiarlas, se encontro que la secucncia tfpica de Ia vegetacion domi" 
nante es: 

hierbas plantas herbaceas arholes precoces arboks tardios 
--+ --+ arbustos --+ ,--+ 

anu~i1es perennes de Ia sucesion de la sucesi(m 

Los primeros pioneros del Oeste americano dejaron tras dt" sf unJS tierras qut" 
fULfon colonizadas por pioncros de una c1asc muy difcrcntc_ Las t"species pio
neras son aqucllas que se pueden estabkcer rapidamente en cI habitat pcrtur
hado de un campo cultivado hasta hace poco. Quizas la planta JnuJI mas fre
cuente de la sucesi()n de los campos viejos sea Ambrosia artemisil/o/ia. Sli 
gLfminaciCJn esel estrechamente vinculada a I:i perturbad()n, y csto ascgura 
Ia disponibilidad dc los recllr.sos al reducir 13 probabilidad de la competencia 
por parte de orras especies que tardan mas en «arrancarn. Las semillas de Am
brosia sohreviven durante muchos anos en cI suck), y sucJen germinar cuan
do cl movimiento de las ticrras las lleva hasta la super fide. Alii se encuemran 
con una luz no filtrada, con una menor concentraci6n de CO 2 y con tluctua
dones de Ia temperatura - condiciones wdas elias que inducen la germina
cion en csta y en muchas otras plantas anualcs. 

Las plantas anu~i1es de verano, como Amhrosio, son a menudo r:ipidamen
te eclipsadas en importancia por las plantas anuales de invierno (cn gran parte 
otras compuestas). Estas tiltimas tienen semi lias pequenas, con letargo corto 
o nu[o, pero se dispersan a gran distancia. Sus semillas germinan poco des
pues de Ilcgar al suclo, gencralmentc a finales de verano 0 en orono, y dan 
lugar a rosetas que sohreviven al invicrno. En la primavera siguicnte, ticnen 
ventaja sohre las anuales de verano, y por clio se apropian de los recursos de 
luz, agua, espacio y nutricntes. En contraste con las anuales pioneras, las se
millas de las p!;intas de la sucesion tardfa, especial mente de las que sc encuen
tran en cl bosque del c1fmax, no necesitan luz para germinar. As!, aunque no 
cabe esperar que las semillas de las cspecies pioneras germinen debajo de !;is 
copas de un arhol, por cl contrario las semi lias de las especies mas tardias sf 
pucden haec rio. 

Las plantas de las primeras fases de una sucesi6n tknen un estilo de vida 
fugitivo. Su supervivcncia depende de la dispersi6n hacia otros lugares per
turbados. No pueden persistir en competencia can las especies posteriores, 
y par clio deben crecer y consumir rapidamente los recursos disponiblcs. Una 
tasa de crecimicnto relativa elevada es una propiedad crucial de las especies 
fugitivas. En relaci6n con esro, se ha observado que la tasa de fotosintesis por 
unidad de supcrficie foliar suek disminuir con la posicion en la sucesi6n (ta
bla 16.2), y la tasa rclativa de crecimiento es, a su vez, mas lema en las plantas 
de las fases tardias de la sucesi6n (quizas porque una gran parte de estas plan
tas csta farmada por tejidos viejos de sastcn). 

La tolcrancia frente a la sombra es uno de los facteres del exito de las 
especies tardfas. La figura 16.19 muestra las curvas idealizadas de saturaci6n 
de luz de las especies de las fases tcmpranas, medias y tardias de las sucesio
nes. Cuanda la intensidad luminosa es baja, las especies de las etapas tardfas 
de la sucesi6n son capaces de creccr, aunque can bastantc lentitud, pero 
de todos modos mas rapidamente que las especies a las que sustitllyen. Baz
zaz (1979) ha dicho que los individuos que (!egan primero pueden ago tar los 
recursos y matar de hambre a los que lIegan despues. Sin embargo, los «per
dedaresn de la competencia se convierten en «ganadoresn si sus caracteristicas 
fisiologicas y su cicio vitalles permiten crecer cuando sus c?mpetidores pa
san a ser inactivos. Esto es particularmente significativo cuando los individuos 
alcanzan una altura suficiente para hacer sombra a sus prcdecesores y dan lu-
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Tabla 16.2 DiYcrsas 
tasas represcntativas 
de fO[Qslntcsis 
(mg CO~ dm-2 h-!) de 
[as plantas de una 
sccuencia de succsi6n. 
Los arboles tardios dt: b. 
sllct:si6n cstin orden ados 
en funci6n de su 
posici6n rdativa en ia 
sucesion. (De BaZi'.dz, 
1979.) 

:irhoks kmpr:lnos 
)' tardio .... - cspcdl':' 
pi uric ... tl"at ificad:l'. 
y nlon(l(: ... tl·;ltificada~ 

Planta Tasa Planta Tasa 

ANUALES DE VERANO ARBOLES TEMPRANOS DE LA 5UCESl6N 

AfJUtilOll theophmsti 24 Diospyros virginiana 17 
Amaranthus retroJlexus 26 JUniperus virgin/ana 10 
Ambrosia arlemt"st"rlolia 35 Populus deltoides 26 
Ambrosia tnfida 28 Sassafras albidum 11 
Chenopodium a/bum 18 lIlmus alatCl 15 
POlygonum pensy/vanicum 18 
.)'elaria jaberii 38 ARBOLES TARDfos DE LA SlJCESl6N 

Liriodenarcm tulipifera 18 
ANlJALES m: INVIE\{NO Quercus ve/utina 12 

Capselia bursa-pastoris 22 Fraxillus americana 9 
FriRercm an'ltlUS 22 Querclls alba ;, 
FrtReT(m canadensis 20 Quercus ru bra 7 
I.flctuca scario/a 20 Aescullls f!,/ahra H 

Fagus grand/jolia 7 
l'I'.I{I':;';l'E:-' ill- 1111:\( .1' A'> £1(('1' saccl!(/rum (i 

lister Pi/USIlS 2-0 

gar a unas condiciones en eI suclo en las que no plleden germinar las semilla.'l 
de los primcros colonizadorcs. 

Los :irholcs que toman parte en las llltimJ.'I fases de 13 sucesi6n en un cam" 
po viejo pucden scc agrupados a su vez en especics tempranas y especies tar
dias ue 1a sllcesi6n (vease 1a tahla 16.1)_ Una caracterfstica de muchos arbOles 
temprano." de la sucesi6n consiste en que su follajc es pluriestratificado. Las 
hojas .'Ie cxticnden profundamentc en Ia copa, donde recihcn aun una canti" 
dad de luz suficientc para hallarse por encima del punto de compensaci6n 
de luz, Las especies como cl enchro de Virginia Uuniperlls virginiana) pue
den asi utilizar la abundancia de luz que se les ofrece en las primeras eta pas 
arholadas de la succsi6n. En cambio, cl arce aZlicarero (Acer saccharum) y 
cI haya americana (Fagus p,randijolia) pueden scr clcscritos como espccics 
monocstratificadas. Posecn una sola capa de hojas alrcdcclor dc la cop a del 
;1rbol, y son m:ls eficaccs en la pohlaci6n densa de las liltimas fases de la succ
si6n (Horn, 197'5). Si un arhol monoestr:uificadl) y 0([0 pluricstralificado 
colonizan simliitanc:lmente un 11Ig~lf ahicrto, cl arhol pluriestratificado ereCT" 
d gencralmente con mayor rapidez y dominad la situaci6n hasta que st' vea 
agobiado por sus vecinos, momento en que d arhol Illonoestratificaclo, de 
crccimiento Ill:l.S !cnto, cmpczar:1 J dominar. 

Entre los :l.rbo!cs, los priml'fos colonizadorcs slIclcn presentar una disper
si{)n cficaz de las scmilbs; por clio cs ya prohah!c quc scan los primeros en 
lIegar a b escen:l dc b sllccsi()!l, Por In general st' trat:l de rl'pro<.iuctofcS prc-
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lntensidad luminosa (lUOO It cd) 
10 

LA i'\ATllHALEZA DE LA CO:-..tuNIDAD 

Figura 16.19 Clirvas 
idt':lllndas dt' saturaci{m 
luminosa para las plantas 
de las primeras fases, las 
fasc,," 1l1'..'diJS y las fases 
tardiJs de una sucesi6n. 
(Ik BaZ7~1z, 1979.) 



I:,,> '>11l"t",>ioIlC'> lit- 10'> 
ho'>qul"'i Ilia-dell _"t-r 
rcprc"l"ntada.,> ('OIl}O IIIl 

prOl'l"'O ill' ,,,u'>titw .. .-itin 
ill' :irhol por :irhol -
d Hloddo de 1I0rn 

Tabla 16.3 Una llIatriz 
d~ tr~lt1si("h'H1 ;hhul-;irbol 
dt' 110m (IYHI) durante 
un rL'rfodo dL' "jO :U10S, 

La tahla mllL'stra la pro
bahilidad dL' sustilllci()n 
dL' un individuo pur 
otro dL' la misma c .... pL'ck 
o ,de ulla cspecic distint:t 
durante "jO arlos. 

labia 16.4 Composi-
ci6n porcentual predicha 
de un bosque farmada 
inicialmcnte por un 
100 % de abedul gris 
(de Horn, 1981) 

coces que muy pronto son capaces dl: dcjar clt:sccndiC:IHes en otros lugares. 
Los coJonizadorc:s tardfos ticnell unas semillas mayo res, una dispersi()n me
nos'dkaz y una fase juvenil m:is larga 

l(l_,iA :\Il"c:lnbmos ell que Sf: hasall laoS .... uccsionf:s autogenica,.., 

EI modclo de Ia sucesi()n dcsarrollado por 110m (197'), 1981) arroja un poco 
de luz sohre cstc proceso. Ilorn reconoci6 que en una comunidad hipotctica 
de un hosqul: serb posihlt: predc:cir los camhios qut' St' producirfan t'n la 
composici6n lit: cspl:cies dl: arhoks sicmpre que se cumplieran dos requisi
(os. En primer lugar, sLffa necesario conocer, para caoa especie de jrbol, la 
probabilidad de que, en un detcrminado intervalo tit' riempo, un individliO 
fuera sustituicio por otro de la misma cspecie 0 de una especie distima. En 
segundo lugar, se deherfa admitir una composici6n inicial de especies. 

()cupan!e aUll;tl 

Ahcdul gris 
'Illpclo negro 
Arce mjo america no 
I-Iaya 

Abedul gris 

0,05 
0,01 
0,0 
0,0 

Ocupante delltro de 50 arlOs 

'l\.tpel0 negro 

0,36 
0,57 
0,14 
0,01 

ArL'e rojo americano 

0,50 
0,2'5 
0,55 
0,0) 

Hay:t 

0,0'1 
0,17 
0,) 1 

0,96 

Horn consider6 que la rcpresemaci6n proporcional de las dIversas espe
cies de plamones dcbajo de un arbol adulto reflejaba la probabilidad dL que 
cI arbol fuera sustituido par otro de una de tlIchas especies, Urilizando esta 
informaci6n, calcul6 la probabilidad de que, al cabo de 50 anas, ellugar aho
ra ocupado por una especie determinada estuviera ocupado por otra especie 
010 estuviera por la misma especie (labia 16.3). Asf, poc cjemplo, hay un 5 'X, 
de probabilidades de que un Jugar ahora ocupado por el abedul gris presente 
at."in un abedul gris dentro de 50 anos, miemras que existe un 36 % de proba
bilidad de que eI abedul gris haya sido sustituido por un rupelo negro, un 50 'Xl 
de probabilidad de que 10 haya sido por un arce rojo americano y un 9 (X. de 
que 10 haya sido por un haya, 

Empezando can la distribuci6n observada de las especies de un bosque 
de New Jersey, del que se sabia que tenia 25 anos de edad, Horn esrableci6 
un modelo de los cam bios de la composici6n en especies para varios siglos. 
EI proceso se halla i1ustrado, de modo simplificado, en Ia tabla 16.4 (que tan 
s610 incluye cuatro de las especies existemes). EI progreso de esta sucesi6n 
hiporetica permite hacer varias predicciones_ EJ acce rojo americana deberfa 
pronto, miemras que c1 abedul gris dcsapareceria, EI haya deberfa aumenrar 

Edad del bosque Datos de un 
(anos) 0 50 100 150 200 00 bosque viejo 

Abedul gris 100 5 I 0 0 0 0 
Tupelo negro 0 36 29 23 18 5 3 
Arce rajo america no 0 50 39 30 24 9 4 
Haya a 9 31 47 58 86 93 
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\:\ cla~inc\('klll 
lit: Connell y Sbtyer 
dc: lo~ nlcc.:anblno~: 
facilit;tci{)H. tolc'r<lll .. :ia 
c' inhihkit)1l 

Ientamente para llegar a dominar mas tarde, con persistencia de una reducida 
cantidad de tupelos ncgros y arces rojas, Todas estas preciicciones son apoya
cias por 10 que sucede cn la sucesi6n real. 

EI rasgo mas interesantc del modelo dc Horn cstriba en que, con cl tiem, 
po suficienle, converge hacia una composici6n estacionaria, estable, que cs 
independiente de la composici6n inicial del hosque. EI resultado es inevitable 
(depende unicamente de la matriz de las probahilidacks de sustituci6n) y sc 
llegara a ei tanto si 1a situacion inicial comprcndc un 100 % de ahedul gris 0 

un 100 % de haya (siemprc que las ~Ireas adyacentes cons{ituyen una fuentc 
de semillas de las especies no prescntes iniei:llmente), un ')0 % de tupelo ne, 
gro )' un 50 % de aree roja, 0 cualqukr olra combinaci6n. 

Puesto que el modclo pareee generar prcdiccioncs hastantc exacta~, puc, 
de resultar (Hil como herramienta para la planificaci(\n forestal. Namkoong y 

l{oberds (197/1) han utilizado ya estc rllOdclo para apoyar las propuestas par;! 
la gestion de los hosqu{'s ck sccuoyas de las c()stas dc California. Sin emh;!!', 
go, una teoria ideal sobre las ~un:si()lll's dclwrla no s(')lo prcdccirb:'" sin() {;till 

hil-n explicarl:ts, Para cOllsq~llirl(), hCIHos dt" considcrar I:t h:ls(' hio/rigicfl dc 
los valorcs dc sllstitllci(m dd tllodelo, y pauello ht°[llOS de empk:lr modc!o,.., 
alternativos. 

Los cjemplo . .., de sucesiol)es descritos ell Lis ,..,ccciones anlcriorcs iiustLl1l 
\';Irios mecanismos que aettian ell estos proCl'SOS, entre ellos Ia facilitaci(')f1 
y la inhihici()[l. Conllcll y Stayer (It)77) lUll dcctllado un estudio dc e,..,t{)~ 

rnl'canisrnos, Proponen Ires modelo\ cI pri11lcro de los ('uaks (faciliuci('lIl) 
es la cxplicaci()Il c\jsica mjs utilizada en cl pasado, mientras que los otros dos 
(tolerancia e inhibici{m) puedcIl scr igllalmentc importantes y COil rrecllellci~l 

han sido pasauos por alto, La figura \(J.:!.O iluslra las carac(crlslicas fundalllclI 
talcs de dichos modclus. 

EI rasgo esencial dc b succsi6n con facilitlci(')f1, ell contraposici(')n a los 
moelclos de tolerancia 0 inhihici6n, estriln cn quc la comunidad en desarro, 
110 impone unos camhios en cI amhicllll' ahi6tic(l, As!, la entr:lda y cl creei 
mknto ell' las espccks uiteriores dCpCIl<.k de qllc las primccas especies hay;m 
preparado d terreno. I.os ejclllplos mjs c\,identes sc cncllentran cn las suce' 
sioncs prim arias, por ejemplo en bs quc se producen {ras la retirada de un 
glaciar. 

EI modeio ue la tolcrancia sllgicrc que ,..,c produce lIna secu<.:ncia prcdcci 
bl<.: dchido a que las difcrcntcs espccil's (icnen distilHas cs{rategias para explo, 
tar los recursos. Las espccics tarul:ls'pucdcn lolcrar unos nivdes m:ts hajos dc 
n:eursos y pueden alcanzar b maLiurl'z en pn:scnci;1 de las espl'cil's tcmpLl' 
nas, para finalmcntc ciiminarbs por cOJllpetl'f1cia. Las sllccsionl's en 10,'" caTll, 

pos ahandonados constiwYl'1l lin cjcmplo de cll(). 
EI modLio dc la inhihici()[l Sl' aplici clIalldo ({JcLls las cspecics resi:-.(l"n :1 

L1 invasi(m de los compl'lidores, tal como hl'fllOS dcsnit() ;lntcS ell d C;L'>() dt" 
la sllcl'sit'm de algas sohre las roels, l.as ("species t:lrdi:!s se :It'11l111lLtn gLldll;t!, 
mentc al slIstituir :1 los indi\'idll()~ prccoces que \";I1l mllriclldo ('n;1 dlkll'[ll"LI 
import:tntc entrc los Illodclos es(nh:1 en Lt ClllS:! dt' Lt 11lIH'r!C de LL'" prilllt"Ll,'" 
l'spccies c()I()llil'.:ld()ra~, En el (';ISO dc b bl'l1it:lCi(')lI Y l:i toln:IIll"t;l, I()s llldl\"1 
duo..., de estas especics 1l1UerCn ell Ll C()IllIX'tclll'i;1 p(lr los rCt."urso . .." ~()\lre lodo 
por Ia luz y los nutrielltl's. i'no ell cl ClSO dl'llllodel() de inhihici('Hl, l.LS l'~Pl" 

cies prccocl's Jlluercn a causa de pl'rtllrhacione~ Jl1l1~' I()Clk~ pro\'O( ;Idas por 
c()ndici()Oes fisicas cxtremas () PI)!" 1:\ ;\{'Ci(')f1 de I(),,,, <.\cprnbd()[('s 

Noble y SLuyer (lIJ7IJ, 1()Hl) han intl'l1ta(\o fOfm:lIizar Li rapel de bs distill' 
{as propicd:ILics dc las l'spel'ics que dl'tccminan Sll lugar ell Ia sucesit')Il Dan 
a l'S{;tS propic<.bdcs cl nomhrc de orrilm/os {'italcs Los dns m;is importlOtes 



Figura 16.20 Composi
ci6n pon.:t'ntuai pn:uicha 
lit' un bosquc formauo 
iniciaimt'ntc por un 100 % 
de ahcdul gris (de Horn, 
1981) 

In .... "atrihuto ... "it:!lt,,,,,, 
(k b.., e"'p(."d(."s influp:n 
en gran mcdid:a .... ohre 
su papd c."n Ia sU('T..,i(in 

Una perlWh,lCl6n abre un I 
espacio rclillivilmente 9ran(le 

I 
FACILITACION _____ 1 ____ 

5610 cw.tas espcclCs Los II1d,v,dlIOS du cu"lquler 
"p,onelas .. SOil capaces especle de la slIcesi6n 
de quedar estahleClda~ pO<l.i'lrl eXISllr como adultos 
en el espac,o all,crto en las condiCioneS .el!larue~ 

TOLEHANCIA 1 
L" rllodilicacl6n del amt)l(lflte La mo1llficaCl6n del amhlenlc 

pO. parte de sus pruneros par parte de sus p.irneros 
OCUpiH1tes ejerce un electo ocupilntes 10 haco mils 

ildecu.HJo paril el rccluta cscaso 0 (luto sobre el 

miento de las cspccies rcclutarnicnto suhsiguierue 
de Iils especies "ta.dias ,ctardias de la sucesl6rl" 
de I,! sUCCSI6rl" 

I 
I 

Con cl t,empa, I<ls primCI"s 
especics son ellmln<ld<lS <I 

traves de la competencia par 
los recursos con los adultos 
"Iardios de la sucesi6n .. 
va establecidos 

1 
La secuencia continua hastJ 
que las especies resldentes 
va no facilitan la invasl6n 
V el c.ecimiento de otws 
especles Vlo no eXlsten 
especies que puedan invadtr 
V crecer en presencia 
de I~ espeCle resldente 

I 

I 
INHIBICION J 

La 1I10d,I'Cilc,6n del amhlflflln 
por parte do sus primeros 
ocupantes 10 hace menos 
adecuado para el recluta 
m,ento de las cspecles 
.. lardlas de la sucesi6n .. 

1 
M,entfas los plimeros colo 
nialistas pcrsistan sin se. 
lesionados Vlo cont,nuen re 
gencrtmdose vegetativamenle, 
excluir<'ln 0 supllmir<'ln a tod;JS 
las especies coionizado.as 
ultellores 

1 
S, existen tensiones exterl1as, 
los pllmclos colonizadores 
pueden ser lesion ados 0 
eliminados, siendo sustitu,dos 
par especies que son m<'ls 
resistentes 

se rcficren a) 31 mctoclo cle rccupcraci6n tras una pcnurbaci6n (sc clefincn 
cuatro clascs: extension vcgctativa, V; aparicion cle pIJntulas a partir cle un 
banco de scmillas, S; aparici6n de piantulas a panir de una ciispersiCm ahun, 
dante procedentc del area circunclante, V; ausencia de un mecanismo espe
cial, solo can dispersi6n modcrada a panir de un banco de semillas reducido, 
N), y b) a la capacidad de los individuos para reproducirse en presencia de 
un~l competencia (defin'ida en (erminos de tolerancia T en un extrema y de 
intolerancia I en el otro). Asi, par ejemplo, una especie puede ser clasificada 
como 51 si la perturbaci6n provoca la aparici6n de plantulas de un banco de 
semillas, y si las plantas son intolerantes a 1a competencia (incapaces de ger
minar 0 de crecer en competencia can individuos mas viejos 0 mas desarro
Ilados de la misma U otra especie), Las plantulas de una especic de este tipo 
s610 se pueden estab1ecer i!-1mediatamente despues de una penurbacion, mo
menta en, que los competidores son raros. Naturalmente, la aparici611 de nu
merosas plantulas se ajusta bien a esta cxistencia pionera, Un ejemplo de clio 
10 constituye la planta anual Ambrosia artemisiijo/ia, mencionada ya en cl 
contexto de la sucesi6n de los campos ahandonados. 

En cambia, cl haya americana (Fagus grandi/olia) podria ser catalagada 
como VT (at ser capaz de regenerarse vcgetativamente a partir de tocones, y 
tolcrame ante 1a competencia, ya que puede reproducirse y establecerse en 
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(:~pl.:dl.:.,> r y J.., 
Y I;;,> ,'>lIlT ,ionl'~' 

Tabla 16.5 Car3ct<:rl.<:.· 
ticas fisiol6giCls de las 
plantas tempranas y 
urJias de las sUCL"siones 
(Bazzaz, 1979) 

la IlClTnllla'>a 
dl''>l'llIlwiia Ill) p:lpd 
l nn ialt'n Ia domin:lIll'b 
dc I()~ :irhok,> duranlc 
1:1,> (i1tifll;l'> CUp:I'> 
dt: b'> ..,ul"C .. ·..,iont·.., .. 

competencia con individuos mas viejos 0 mas desarrollados de Sll propia es
pecic 0 de otra espccie distinta) 0 como NT (si no han quedado toconcs, inva
did lentamente por media de la dispersion de las scmillas). En cualquicr caso, 
con el riempa desplazaria a otras especies y formar!a parte de la vcgeraci6n 
«climax». Noble y Slatyer opinan que dcbeda ser posihlc clasificar todas las 
especies de una zona de aCllt'fdo con cstos dos atrihu(Os vitales (a los que po
dria anadirse, como terct'f atriburo, la longcvidad re\ativa). Una vez obtcnida 
esta informaci6n, deheria ser posihk rcalizar prcdicciones hastante eXJcras 
sobre las secuencias de las sucesioncs. 

El estudio de los atributos vitales dcsde c1 punto de vista cvolurivo sugicre 
que cs probable que ciertos atrihutos se prescnten juntos con mayor frccucn· 
cia que la que cab ria esperar por la acci(m del azar. Podemos imaginar dos 
alternarivas que podcian incremcntar l:t dicacia de un orgJnismo cn ulla slice
si6n (Haqxr, 1977): aJ Ia especie rcacciona ante las presioI1es de sciccci(m ek 
la competencia y de.'>arrolla lIIlaS caracleris[icas que Ie pcrrllilCn suhsistir Illi" 
ticillpo en b succsi()n, es decir, responde a \a :-.elccci('lI1 1\; 0 hicn IJ) punk 
desarrollar mec:lnislIlos 1ll:IS dicacl's p:1L! {'scapar de la sllu'"i()n, y descllhnr 
y colonizar clapas prccoces ;Idecllacias de ()tras slll'L'sioIlCS, cs dccir, respondc 
ala seJccci6n r As!, sllcic sllcceit'r que las especics que son huenas coloniza
doras slIe\cn scr Illalas compctiLiora:-., y vicevcrsa. E,,[() qucd:! bicn patente ell 
!J tanla 16.5, que l'nUmCLI :llg11nas caraClerlsticas fisiok)gicas que til'nLil'i1 ;J 

prescllursc juntas en las plantas prl'coce,,> y urdfas de las stlCe,,>ioiles. 

Atrihuto 

l)ispersi(Hl de st:lllillas en d tH'IlIP() 

Gcrminaci6n de las scmillas 
fomcntaLia por 

luI'. 
fluctuaciones dt' Ia tClllpn:ltllr:1 
NO.1 

inhibida por 

Iliz roja kjana 
alta concentr:lCil·m til' C( ).: 

Intcnsidad de satUf:\Ci(Hl IUlllin().''>:1 

Punto de compensaci(lIl dt: la llil 

Ffic;lcb con pOCl Iliz 

'Elsas de fmoslntL'.'·,is 
'Els:IS (k rcspir:H.·i(l1\ 

'Elsas de transpiral"il·)[1 
Rcsisll'ncia de t:StOlll:lS Y lllCSl')fil() 

Iksi.'>tl'l1cia :II tfallSportl' dc agu:l 
Ikcupnan(m frclltt' :1 I;t 111l)it:lu( III 

dc !n.., rt'Cur..,()s 

'[;I..,as dt' :ltiqulsICI()11 dc rCCUIS')'> 

PI:!ll!;IS tcmpral1;1S 
dc 1;1 SlIccsi{in 

Bicil dlSPCl'S:ld:ts 

Si 
Si 
Si 

Si 
Si 
AI!;t 
A!to 
Ibj:t 

AIeL'" 
AI!.!.'> 
Alta,,> 
11:1 j :t,,> 
iI.1 j:1 

IUpid:l 
({,11 mb.., 

I'l:illtas lardia.~ 
de Lt slIcc",km 

!lOCl) dlspcrs:ld:ls 

No 
No 
No 

No 

No? 
Baj;t 

Itljo 

Alt:l 
I\;tj:t.., 

1\;1 j :1'> 
I \;I j:t" 
AlIa.., 

Alu 

Inlt.1 

! ,l·IIt.I~ 

I.;t c:-.tru('ttlra de LI.'" COIllUtlllLlde.<' y b:-. :-'UlT.,>jO[}{'s que' OCUI'I"l'll ('11 ell:l.'" 
.<.,Uc!CIl Ser tr;lIad:l.<., COillO lll;JtCI'l:I:-' ('."'('Ill i:t1Ill(,lltl' !1()I;illIClS Fill) c:-. dehido :1 

r;lZOt1l'S o])vi:ls Las plant:l.., prOp()rcioll:1Il luhitu:tirnl'l1({, I:t !Juyor p:lrll.' de Ll 
hiolll:I.'>:t y de la l'S\fUctULI fhici de I:t:-. UHlIlillid:ldD; por otro l.1(.lo, l.ls pLlI1t:ls 
no :-'c Dl."Olldl.'ll ni huyen y clio beiliu LI rniact.."i(')11 de li..,t:IS de e.'>pccil.'s, la 
dctt'flllin:lcit')[l tic LIS :lhlllltl:lIlci:t.., y I:t dt.'tnTi('m dc los clmhios. 1':1 contribu-



... y ('11 b domin:lnda 
d~' 10 ... (·or:lk .. 

10." ~111itn;lIt: .... "e \Tn 
afel"l:ld()~ a fla'nudo 
pur I:t ... !'>tll"l·!'>iollt"." 
dt" \'l"gctak .. , p(."ro 
t:llllhil-ll pIH."(h:lI 
("f("l"tU:lrl;t ... a su \TJ" 

ci{'m Ill:lsiva qu~ las plantas haccn a la dcrnmin:lL-i()t1 tid car;ictn tic lIna co
Illunidad no cs s{)l:tlllcnt~ lIt1:l Ill~did:l <k Sli papd como prodllcrores prin1:l
rios, es tamhit:n d rcslIltado de Ia Icntitud dc Sll descomposici('m. 1";:1 pohlaci(JIl 
v~gt'tal no s()lo proporciona hiomasa a Ia comunidad, sino tamhit:n gran call
tidad de Ilccr(JJJlClS({. As!, a Illenus ([lIC Ia :lctivid:ld microbiana y detritl\"{H:I 
SCI Illlly importantc, la nnteri~\ vegetal 11l1ltT{;1 se aClll1lula como mantillo 0 

COIllO turba. Por otf() lado, I;t dOl11inancia dc los :'trholcs en t:IIlt~IS cOlllunida
des se de he :t que acull111lan materia lll11erta; b mayor parte del tronco y [;\S 
r:lIlLiS <.Ic un ;Irhol cstj ll1ucrtl. LI Icndcncia de que Cll [os hjhitats m('si<."os 
los arhustos y los :lrholcs sllccdan :1 Ia vegetacit'm hcrhkcI se debe ell gr:tn 
IlH.:dida a Ia capacidad dc cstos de IllalltclH.:f sus follajes (y sus sistemas dc rai
ccs) sohre un csqu<:lelO ell cxtellsi(m formado prctloJ11inantcJ11cntc por tcjitlo 
de soslt:n mucrto (el duralll~n). 

I.os Cll(:rpos de los animales St' <.ic::scomponen COil mayor rapidez, pcro cxis
tcn sitllaciones en las que los restos animalcs, como los vcgctaks, plled~n d~
t<:rminar b cstructura y Ia slIccsi(m <.1<: una comunidad. Esto sllcctle cllan<.io 
eI esquelcto animal rcsistc a b descomposici()n, como suCt.~de Cll b acumu
iaci6n de esquelctos calcificados tlurantc eI crccirnicnto de los coraks. Ull 
arrccifc coralino, al igual que Ull bosque 0 una turbna, aclquicre Sll cstructu
ra, c impu[sa .'IllS suc~siones, mcdiantc la acuillulaci()n dc su pasado Illuerto. 
Los coralcs formatlores dc arrccifcs, al igual quc los :lrbolcs de los bosqlles, 
obtienen su dOlllinancia cn sus rcspcctivas comunidacl~s gracias a que man
ticncn sus partes asimiladoras cada vcz m:is aItas subre un soportc pr~domi
IlJntCl1lcntc tllllCrtO. En ambos casos, los organistl1os ejcrccn un declO casi 
abrumador sobrc eI amhicllte abi(>tico, y «controlan» la vida tic otros organ is-
1ll0S de dicho amhicnte. La comunidad dd arrccifc coralino (dominada por 
un animal, :lllnquc .'Ie trate tic un animal con un simbionte vcgctal) cs tan es" 
cructurada, diversa y dinamica como una pillvisciva tropical. 

EI h~cho de que las plantas dominen la mayor parte de IJ estrllctura y la 
succsi()n de las comunidades no significa que los animalcs sigan sicmprc las 
comunidadcs dictaclas por los v~getalcs. Natllralmcntc, esto cs 10 qtl~ sucede
r;i con frccucncia ya quc las plantas constituyen eI punto de partida de todas 
las rcdcs Ir6ficas y tIctcrminan una gran parte del caracter del ambicnte FIsico 
en que vivcn los animalcs. Pero a veccs son los animalcs los qll~ decerminan 
la naturaleza de la comunidad vegetal. Hemos visto ya que partc dc la raz()n 
dc que el alga vcrde UluCl sea sllstituida gradualmentc en las rocas por espc
des de algas rojas mas resistentes estriba en que los cangrejos .'Ie alimentan 
preferentemente de ella. EI ambiente terrestre de la zona septentrional de Wis
consin proporciona un ejemplo de un fenomeno similar. Una poblacion 10-
calmente densa de ciervo virginiano (Odocoileus uirginianus) se alimenta de 
las plJntlilas del arce aZlicarero y de fa tsuga canadiense (Tsuga canadensis), 
pero esta ultima especie se ve mas gravemente afcctada. La rapida slistitucion 
de las plantulas y plantoncs de tsuga por parte del arce azucarero se invirti6 
en unas parc~las experimentales de las que se habian excluido a los cicrvos 
(informaci6n dada en Packham & Harding, 1982). Finalmente, se puso de 
manifiesto un ejemplo espectacular del cfecto del ramon eo cuando las pobla
ciones de conejo de Gran Bretana se vieron reducidas par la mixomatosis. 
Numerosas areas de prados cambiaron dpidamente de composici6n en cspc
cies; se observo en particular un gran aumento de los arbustos y los arboles, 
cuyo establecimiento habfa sido impedido antes por la actividad de ramoneo 
de los conejos (Thomas, 1963). 

Pero es mas frecuente que los animales sigan pasivamente las sucesiones 
que se producen entre las plantas. Esto es 10 que sllccde en eI caso de las aves 
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Figura 16.21 J)istrihIH.:i(11l dc LIs cspccit,,, de aves :1 In lar~() del Wadil'lltl' 
dc ]a sllcL'si('lf\ vegetal ell l:t n.:gi('JJ1 tk Piedmont, (Icorgi:l. La dCl1silbd del pUl1tcalio 
indica 1;1 :lhuIHbnci:1 rcl:ttiva de l:t l'spccic ell L'lll's[i(1Il ([k (;;t1hl'fL':lllX, \(j7H, 
basauo ell JUIIllS(OIl &. Odum, 1<)'i(),) 

pascriformcs en la SLlcl'si()[l Lit.' Ull camp() ahan<..ionado (fig. J(),21). Pern l'sto 
no signifka qUL' las aycs, que SL' alimcntall de semillas, no influy:11l sohrc ('j 

curso tiL b SlICl'si(')1l 

;l.Icgall l:ls sUCCSiOIlC:.,:1 L1IU cl;IP:1 finaP Es c\'ilicl1tl' que Sl' producir:lUll cqui 

lihri() l'stahk si los illdividll()~ que mUl'I'CIl ~Oll ~llstitllid()s p()r jt')H.·Ill:S de Lt 

llliSIll:t l'~pl'cic ell lilt pr()ct'~() de UIl() ;t lIllO A un !live] :tlgo Illjs c()llIpk)o. 

clll1odd() de 110m ( ..... cecil'llt I(L'I.'I) Il()S dilT que . ..,e dchc producil, Cil Il'()rLl, 

till:! t'OIllPOSICil')[l l''it;lt'ion;lri:1 de Lt .... t'SPC(,ll',,,, ~i{,lllprt' ([Ill' Lis proh;!hilitbdl'~ 

(k suStitllCil')1l (dt'lIlu t'Spl'l'W PI)I' dLIllIi~IlLt I) PI)I' OlLIS) perlll:Ult'I.CIIl COil'> 

tHltl'~ ell cI (il'mpo 

El C()llccpt() (It' dinu;.; (kIll' lIl!.1 brga hi...,[ori:1 IlllO dc ]o,'i prJ!lll'r()~ c~P{' 

ci:tiislas de las sltcl'~i()(ll'~, Frnkril' (:klllt'lllS ([1)](1), afinll() qllC ell un:l fegi(')() 

clilll;lticl tkttTlllin:!d:t s('llo cxistb 1111;\ \'ntLtdn:! l'IlIllI]()idad clilll:!x hIe se

ria l'I pUlltn final (k t()(Li~ b~ .... llcc~i()llc ..... 1:1Il(() ~j L'1lI]K'l.ahan en un:l dun:l de 
:lrella, COlll() ell lIll ClIll])() ;liJand(}llad() () indus() ell UIU dtarca quc sc fliCLI 

IICll:llldo y ;I\,:lnl.:ILI ILIt';:1 un dim:!x lel'fDll'e La 1L'()ri:t m:is bien l'xirelll:l del 

!N()/wel/max de C1elllL'iHS rue m;ls t:!rdc disculitb por Illul'llos cc6]ogos, cn· 

Ire los cu:ilcs t':lhc ('iur s()hrl' lodo;\ 'J:insky (il)5'J). 1.:1 CSl'lICl:i dd j)o/ic/{m{lx 



10'" dim:! . ...: 1)lll"dell 
... er a!c;ul/;al() ... 
r:ipidalllnite - 0 1;111 
It:nt;lInente que 1";lJ"a \T.I. 
Ilt:gan a -"cr rc:IIIllCllll" 
al(,:anzado .... 

reconoci6 que un climax local puedc ser gohcrnado por un facror 0 una com
binaci(m de fac(ores: dima, condiciones del sudo, lopograffa, incendios, etc. 
Por consiguiente, una area c1imatica podfa contener varios tipos especfficos 
de clfmax. M::is tarde, Whittaker (1953) propuso su hip6tcsis de los esquemas 
de climax, Considera la existcncia de un continuo de tipos de climax, que 
varian gradualmente a 10 largo de los gradicntcs ambie.:ntaics y que.: no necesa
riamentc ha de poder ser separado en clfmax c1iscretos. (Se trata de lIIU exten
si6n del cnfoque de Whittaker del analisis del gradicnte cle vcgctaci6n, estu
di~ldo en la secci6n 16.3.1). 

De hecho, resuita muy diffcil idcntificar una comunidad climax (stable en 
cI campo. Par 10 general no poclemos hacer mas que senalar que 1a tasa de 
cambio dc.: Ia succ.:sion disminuyc hasta cI punta en que ya no se prociucen 
cambios que nosotros podamos percibir. En este contexto, la succsi6n de al
gas sabre las rocas, tratada en la secci6n 16.4.3, es una exccpci6n par cuanta 
la convergencia hacia cI climax dur6 s610 lInos pocos aoos" Las sucesioncs 
de los campos ahandonados pueden necesitar 100-300 anos para alcanzar un 
«climax», pero durante estc tiempo, las prohabilidades de que St produzcan 
inccnelios 0 huracancs (cada 70 aoos, mas 0 menos, en Nueva Inglaterra) son 
tan altas que es posible que el proceso ele la sucesi6n no llegue nunca a Sll 
termino. Si tenemos en cuenta que las comunidades nemorales de las regio
ncs temperadas septentrionales, y prohablemente tambiCn de los tropicos, sc 
estan recllpcrando aun de la ultima glaciaci6n (capitulo 1), podemos prcgun
tarnos si la idea de una vegetaci6n climax no e5 mas que un sueno de los 
tc6ricos. 

Finalmcntc, volvemos al tema de la escala, que ha surgido ya en C<lsi todos 
los capftulos de este libra. Un bosque, 0 una zona de pradcras, que parccc 
haber alcanzado una estructura de comunidad establc al estudiarla en una es
cala de hcctareas, sed siempre un mosaico de sucesiones en miniatura. Cada 
vez que un jrhol cae 0 que una mata de hierbas muere, se crea un espacio 
vacfo en el que se inicia una nueva sucesi6n" Uno de los trabajos mas origina
ies publicados en la historia de la ecologia llevaba por titulo «Pancrn and Pro
cess» (Esquema y procCSOj Watt, 1947). Una parte del esquema de una comu
nidad es causada par los procesos dinamicos de las mucrtes, sustituciones y 
microsucesiones no perceptihles a simple vista. Hablaremos de nuevo de al
gunos de estos temas en el capftulo 19. 
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pru{\l1{'t;1 ill.1l1 prim:u-i:l 
\ ',j l'tllld.1I i.1 

17.1 Introdu<:ci(}n 

'Iixlas las cntidadcs hioi()gicas i1ccesitan materia para su C()IlStfllcci(}Il Y ClICI 
gia para sus actividades. Estu t's v:i1ii..l() para los organislllos individualt's, I)t'f() 
tamhicn para las comllnid:l(it's quc forman en Ia Naturalt'za. Ell t'stt' capltul() 
tomarcmos a la comunidad como centro (it' intercs, y en vez (it' cOllsidcrar 
los mocios ell qut' la ent'rgfa y la nutcria son obtcnitbs Y utilizadas por cI illdi
viduo, estudiarc:mos d modo en que son procesadas por Ia comunidad, Ell 
b pr:lctica, t'sto t'quivalt' a consi<..lt'rar las «actividadl's" de las unidadcs de Sll
perficie de Ja tiara () el aglla. 

Los cut'rpos dc los organismos vivos de Llna 11l1idad de supcrficie cOllsti
tuycl1 una cos£!cha en pie dc biomas:L Por hioma.Wl enlendcmos b mas:! de 
organismos POf lInitbd de sllrcrficie tit:' tnrcno «() de ~lglla) y se sliek expre
sar ell unidadcs dc encrgia (por ejemplo, joules III 2) () de materia ()rganica 
mucrta (por ejt'lllplo, toncladas ha I). La mayor parte de la biomasa de las c()
munidades CStl formada casi sicmpre por las plantas, qm: SOI1 las producrora . .., 
prilllarias tit:' hiomasa tkbido a Sll capacidad casi exciusiv;t de fijar cl carhono 
en la fotosirHesis, (DehelTIos decir "C:lsi t'xciusiv;i» porqllc la folo.l;lntesis h:lC
tniana y la quimiosfntesis punicn cOlllribuir lamhicn ;i Ia formaci(Jll tit: Jllll' 
va hiomasa, pno est:1 contrihuci6n eS hahitualmente illsignificanle.) I.a hio
masa incluye a los cuerpos enteros dt' los organislllos, :lunquc una parte de 
cllos put'tk eslar ITIlicrta. Es importantt' recorda!" c,',tt' hL'cho, espccblmciHc 
al estlldiar las comunidades de los bosques, t'll las que la mayor parte de LI 
hiolllasa est'l constituida por cl tluramen y la C()rte~l, que son tejidos Illuer
tos. COil frcclIenci:1 i1t'cesitarcIllOs dislinguir t'sta IllaS:1 tic lIlalcrLI IllLlerLI, Ll 
llecr()masa, de b fracci()ll viva, activ:!, (k la hiolllas:\. Est:1 l"illilll:1 repn_'selltJ 
lIIl capital activo clluZ tic geIlerar iIllcreSL'S en forma de Iluevo tTeCilllil'nlo, 
mil'l1tras (jut' la Ilt'CI"oIlU,',a c,', incapaz de un crccilllienlo ulteri()r. Fs posibk 
qlle ciertos rl'ClIL"'O:-' c:-.kn fijados CIl la 1l('('f()JlUS:l Y IlO qunkn dL"'pollihlc:-. 
para d (Tt'cilllient(), pen> st' tr:J(:1 de Ull capiu] quc Il() produce inlnc:-.cs_ Fil 
b pr:ktica, inl'iuilll()s en b hioilJ;lS:1 t()(ias :Iquclbs p:lrtcS, viv;" ... () Illllt'ftl..." qut' 
c:-.tin lInili:ls al org:lIlislllo vivo. Ikj:1Il de SCI' hiollLlS;! cU:lIldo ,..,c dt',"'prcndcll 
del org:lIlislllo Y sc l.'O!l\·il'rtCII CII Ill:lntilJo, hUlllllS iJ Itlr]):\. 

I.:l/)f"oducfil'idtld jlrinulri(l de lIlI:1 c()lllunilbd c:-. b 1;1...,:1 nHl qlle Ll hio
Illas;! c:-. producida por ullidad de sU/J('fpcie p()r P:lrtc de b:-. pbnl:I:-', que ,',011 
leIs pnJdllct(Jres primari()s_ PUl'dc :-.er exprc .... :ltb C[I lIllid:ltk . .., dc cllergia (p()r 
cjclllpl(), joule", 11\ 2 dt:1 I) 0 de m;!tcri:1 org:iniCi ~CCl (por cjl'llIplo, kg h:1 I 

:1110 I), La fij:1Ci('1I1 loul de cncrgLi :1 tra\,l's dc b fOlosfntcsis rcciht' cl nom" 
hrl' de procillctil'id(ul /,rinwrio hrU/(l (PPB)- {:na p:lfte de i'sla eS t.:liminada 
por b propi;l planel a Iravl's de b rl"';piraci('JIl, y sc picrde par;1 Ll comunidad 
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en forma de calor respiratorio (R). La difercncia cmre PPB y R !'iC conoce con 
c1 nomhre de productividad jJrimaria neW (PPN) y represcma la tasa real de 
proelucci6n de nueva biomasa que queda a disposici(m e1e1 consumo por par
te de los organismos hetcrotr6ficos (hacterias, hongos y animales). I.a tasa de 
producci6n de hiomasa de los hctcr6trofos recibe cI nombre de productivi
dad secundaria. 

Durante eI perfodo que va des de 1964 hasta 1974 se intent() en tocto eI 
mundo obtener informaci6n sobre la proeluctividad de las comunidades eco-
16gicas y sohre los factores que influyen en ella. Estc intcmo se lIev6 a cabo 
bajo Ia c:gida del Programa Biol()gico Internacional (IBP, del inglcs Internatio
nal Biological Programm), establccido tras cinco ai10S de discusiones dirigi
das subre rolio por Sir Rudolph Peters (presideme del lmernational Council 
for Sciemific Unions, 195H-61) y por G. Montalenti y C. H. Waddington (suce
sivos presidemes de la International Union of Biological Sciences). EI tema 
del IBP fue dcfinielo como «I.a base biol6gica de la produclividad y c1 hienes
tar humano». Habicndo rcconocido cI problema del rapido incrernenlO e1e la 
pohlaci6n humana, se considcr6 que serfa neccsario un huen conocimiento 
ciemifico como base de una gesti6n racional de los recursos, EI trahajo fue 
dirigido hacia cl estudio de la productividad en Ia licrra, en d agua dulce y 
en los mares, junto con los proccsos de la fotosfntcsis y la fijaci(m del nitr()ge
no (Worthington, 1975). 

EI cnfasis inicial dellEP se centr6 en la productividad, tanto primaria como 
secundaria, pero la inelependencia de estas sc convirti6 pronto en un centro 
de intcrcs del programa. La idea del ecosistema dominaba gran parte del pcn
samicnto ecol6gico dc la cpoca. EI ecosistema era considerado como una lIni
dali funcional dentro de la cual Ia prodllctividad de cllalquicr componentc 
se halla influida por la productividad cle los otros, al mismo tiempo que intlll
yc sobre esta ultima. Sc dedic6 mucho esfuerzo a la obtenci6n de dcscripcio
nes cuantitativas del esquema del flujo de materia y energia a traves de las co
munidades. A mcdida que se fue desarrollan,clo el programa, la atenci6n pas6 
de las mediciones de campo (las tasas de crccimiento de las plantas y la clina
mica de pohlaciones de los ani males) a un enfoque que intentaha rclacionar 
el comportamiento de los organismos en c1 campo con su comportamiento 
en condiciones controladas (habitualrneme de laboratorio). 

EIIBP constituy6 la primera ocasi6n en la que los bi61ogos cle todo el mun
do lrabajaron juntos hacia una meta Camlln. Fue un csfuerzo gigantesco. En 
cl momento :Hgido de su fase operativa, se caleula que se gas tab an 40000000 
de d6lares al ano (financiados a traves lie las acadcmias nacionales, las univer
sidades y los consejos de invcstigaci6n) y que intervenfan en cl proyecto va
rios miles de bi61ogos. Can el tiempo se esc rib iran mas de 30 libros para resu
mir los hallazgos. Afortunadamente, muchos datos han sido ya publicaclos, y 
este capitulo se basa en gran parte en los resultados obtenielos a traves del IBP. 
Ademas, tambiCn discutircmos trabajos anteriorcs y resultados de estudios cfcc
tuados fuera del IBP. 

17.2 Esquemas de productividad primaria 

Actualmente se calcula que la procluctividad primaria neta tcrrestrc global es 
de 110-120 x 109 toneladas de peso seco al ana, y la del mar .50-60 x 10' to
neladas al afio (Leith, 1975; Whittaker, 1975; Rodin et ai., 1975). Asi, aungue 
los occanos cubren aproximadamente los dos tercios de la superficic terrcs-
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Tabla 17.1 Productividad primaria neta anual y biomasa de cosecha en pic 
en diversas comunidades del mundo (segun Whittaker, 1975). 

Productividad 
primaria neta, por Hiomasa 

unidad de area Producci6n por unidad de area 
(g m-- 2 0 ( km- !) primaria (kgm- 2) 

------- nell --------- .- - Biomasa 
Area Lfmitcs mundial Limites mundial 

Tipo de ecosistcma (106 km2) normalcs Media (10' t) normaks Media (\09 t) 

PiuvisclV3 tropical 17,0 1000·3500 2200 37,4 6·80 45 765 
Bosque estacional tropical 7,5 1000·2500 1600 12,0 6·60 35 260 
Bosque siempn.: verde 5,0 600·2500 1300 6,5 6-200 35 175 

tcmperalio 
Bosque caducif()Iio tcmpcr:lcto 7,0 600·2500 1200 H,4 6-60 .\0 210 
Bosqne horeil 12,0 400-200() HOO <),6 6-·-to 20 2,W 

ZUlU de :irb()1c:-, y arbu~tl)~ 8,5 250·1200 -;roo 6,0 2 -20 (, 50 
Sabana I S,D 200-LOUU \)U(J 13,5 O,l-l'i 'I 60 
Pr:ll!o tcmpt'fado <),0 200-\ ')00 ()()() 'i,'i O,l-,) 1,6 14 
'Ibndra y zona alpina 8,0 10-:100 I ,iO 1,1 0,1-5 0,6 5 
Matorral de desierto IH,O IO-2,)() ()() 1,6 0,1-'1 0,7 I) 

Y scmilit:sierto 
Desierto extrelllo, r()C:I~, arena 24,0 () -I () , 0,07 0-0,2 0,2 0,5 

Y hielo 
Terrenos euitind(lS ].i,0 100-.)')00 () :;0 <J, I 0,4- I 2 14 
Marislllas Y p;lIltanos 2,0 HOO-j')OO .WOO 4,0 ) 50 I) :">0 
Lagos Y fios 2,0 100·1 ')O() 2')0 0,5 0-0, I 0,02 0,05 

'Ibtal cO!ltinentl1 149 775 I I) I2J 18:\7 

Oet:ano ailiertu 332,0 2-,100 125 'ii,') 0-0,00') 0,005 1,0 
Zonas de corrientt's :Iscend.entes 0,4 ,f{jO-IOOO 500 0,2 0,005~0, I 0,02 O,OOH 
Plataforma umtinl'nt:II 
i.cellos de al~ps y arn:cifes 
Estuari(lS 

']<ltal marino 

'I(ltal 

I I :'1', ,dll' '111<1.1<1 

-.111>1 ,. r I .1< .. , , _, ~ I 

26,6 2()O·()OO .-k)() <J,(l 0,001·0,0,1 0,01 0,27 
OJ) ,)OO-400() 2')00 I ,C) 0,04·4 2 1,2 
1,4 200-j')OO 1500 2,1 O,OI·() 1,4 

5(li ],)2 55,0 D,n I 5,9 

') I () ~;)l 170 ),6 IH41 

tre, s610 son responsahll's dt' un tcrcio de su pruduccit'm, EI heeho de que 
b productividad no st: ('nCll('ntra distribuida con regularidad en cJ mundo que
L1a hien patente l'n la tahla 17.1, que indica los valores estimauos de producti
vidad primaria nel:! :lllual y de hiomasa vegl'tal para los hiom;!s principalcs 
tl'rresrrcs, dl' lagos y rlos, y dl' sistl'll1;tS Illarinos 

Las cOl1lp;lraciolll':-' elltrl' :-.istl'llu:-, tl'rrl'stres y andticos plleden l'star dl's
\'I:tdas en Ltvor dl' la." <:()l1lllnid:ldes terrestres dl'hido :t Ius prohleillas tceni· 
cos que Sl' plantean alll1l'llir b c()sl'cha en pil' de las panes suhtl'fr;incas - la 
IlH:dici{m de b prodliCtivid;td dl'haj() del sucl() es Ull prohlem:! aun Illayor. 
Digamos tan s()]o qUl' 1'1 intento de extraer las ralces de los :irholes para Sli 
Illcdici(m cn una zona hoscos:t de Cllifornia, tuilizando dinalllita, dio como 
resultado qUl' la mayor partl' del Illat<.:rial radicubr atcrrinr;t l'n Nevada, AUI1-
que puede qlle csto no Sl'a s()lo Llna Icyenda, ilustr:t bien cI problema. La 
mayor pane de las Illnlicionl's dl' ]a productividad primari;l de los sistemas 
tl'rrCSlrl'S rl'prl'Sl'llt:ln llH'diciollCS de las partl's :It-reas. Sin cmb;lrgo, la pro-
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Figura 17.1 MJ.pa superior: esquema mundial de 13 productividad prima ria nera 
de las comunidades tcrrcstrcs (de Reichle, 1970). Mapa inferior: esquema mundial de 1a 
productividau primaria neta de los ocean os (de Kob!entz-Mishkc et at., 1970). 
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Figura 17.2 Esqw . .:mas latitudinaks 10000 . ~ ... . ~ .. : .. \.-~ de la productividad primari~1 nett de 1m. 
ccosistemas de (3) los prados y las 
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ducci6n prima ria por dcbajo del nivcl del suclo plICJC scr igu:tl () incluso ma
yor que 1a de las partes situadas por cncima del sucio 

lIn~1 gran parte del gloho produce menos dc 400 g III l af\()- I. Esto in· 
cluy~ rn:ls de un 50 'x, d~ la supcrfici~ terr~stre (fig. 17.1 a) y un 90 % de 
los DCl-anOS (fig. 17.1 b). El oCl-ano ;lbi~rto es, en decto, un desierto marino 
En cl olm extrC!llO, los sistemas m;b prodllnivos se ellClientran CIHn..' las 
zonas pantanos;!s, los estLl:lrios, los kchos de :tlgas y arrccifcs, y cn b tierra 
cultivada 

En los hiolILiS [H.'lllofaks del Illundo existc ulla [enLienci:l btituLiillal gL'. 
l1L'ral tiL incremento de Ja productividad tiL'sde las condiciones \)()feaks, 
pasando por Lis tcmpcradas, hasta las tfopicaiL's. 1.:l1lli:-.1ll:! Icndcnci:1 sc ohscr
va en la produnividad de las comunidades de l:J tundra y los prados (jig. 17.2:1) 
)' en divcrsos tiros dL' cultivos (fig. l7.2b). En las cOlllunidades acu;iticas, esta 
tendencia es clara en los lagos (fig. 17.2c) PL'ro no en los oct::I1l0S (fig. 17.1 b) 
Esra tendcncia latitudinal sugier~ que Ia r~\(jiaci(Hl y b tempcratura pucdeIl"scr 
los fact()r~s que hahitualmente Iimitan b productivi<.bd de las comunidades. 
Sin embargo, cs posihk que otros f:lnures r('strinjan ]a productividad entre 

645 H.LJ)O DE ENEHGiA Y MATEKIA EN l.AS COMUNIDADES 



· .. qlll" ... t· h:1l1a 
:\ Inc/ludo Illodifit :1(10 
i(lCilmClll(' 

Figura 17.3 Variaci(m 
longitudinal de la 
naturaleza de la base 
energetic a en las comuni
dades de los rios. 

!fmites aun m:ls estrechos. En cI mar, cl lfmite a la rroductividad rucde ser 
con fnxuencia b limitacion de los l1utrkntes - st: ohservan rroductividades 
muy devadas en las comunidades marinas de los lugares en que existe un arone 
de agllas muy ficas en outrkntes, inc1uso en latitudes elcvadas y con tempera
turas hajJs. En los sistemas terrestrc.:s, la tt:ndencia gt:neral dt: incremento de 
Ia procJuctividad con disminuci(Jn de la iatitud qlleda interrllmpida en las areas 
ell que d agua es escasa, por ejemplo ell la zona iIllerior de Australia. 

Unas pt:quenas diferencias topogd.ficas pueden dar lugar a grandes dife
rencias c.:1l la productivicbd dt: las cOiTlunidades. En la tundra, por ejemplo, 
una distancia de unos pocos metros, dcsde lIlla loma hasta la depresion con 
drenaje dcfectLIoso, pliede cambi:1f la productividad primaria desde < 10 has
ta lOO g 11)" :! ano' 1 (Devon Island, Canada). En los lugares favorables de 
Groenlandia y de South Georgia (Antinida), la productividad de la tundra pue
de alcanzar los 2000 g m- 2 ano-I, valor superior al registrado en numerosas 
comunidades temperadas. Asi pues, aunque existe una tcndencia latitudinal 
general, se ohserva tam bien un amplio espcctro de variaci6n en una latitud 
dada, a causa ck las diferencias en los microclimas. 

17.1..1 Comunidades acu:iticas: materia aut6ctona y al(kton:l 

Todas las comunidades hi6ticas dependcn de un suministro de energia para 
sus actividades. En la mayoria de los sistemas terrestres, la energia cs produci
da in situ por Ia fotosintesis de las plantas verdes. La materia organica (y Ia 
energia fijada) gcnerada dentro de la comunidad recibe el nombre de aut6c
tona. En las comunidades acuJticas, cI input aut6ctono se debe a la fotosfnte
sis de las plantas grandes y de las algas fijas en eI caso de las aguas poco pro
fundas, y a la fotosfntcsis del plancton microsc6pico en el caso de las aguas 
profundas. Sin cmhargo, una parte sustancial de la materia organica (recurso 
energctico) de tales comunidades entra a meI1udo en ellas en forma de matc-

~. 

~:~~Y"?~ .. ~~-'.t':-U~);------~----

i .-...: .. ( ~:'t.;.>d·;; · .• t'·,c!- ----,-...,.: -;-- --
~·,.t:t. ~~;I(---~ 

~~O~_ 
procedente del ambiente 

Plantas acuaticas 
grandes 

• Fitoplancton 

Aguas de cabecera----·------____ --.t Rio principal 
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ria organica muerta que ha .'lido formada fuera de 13 comunidad. Esta materia 
a/6ctona Uega can los rios 0 arrastrada por el vicnto. La importancia relativa 
de las dos fuentes aut6ctonas y de la fuente al6ctona de materia organica en 
un sistema acuatico depende de las dimensiones de la masa de agua y de 
los tipos de comunidades terrestres que depositan materia organica en ella. 

Un pequeno rio que coree a traves de una zona boscosa obtiene clsi wuo 
su input energetico de las hojas caldas e1e 13 vcgctaci6n circundantc (fig. 17.5). 
La sombra de los arboles impide todo crccimiento significativo e1e algas plane
t6nicas 0 fijas, 0 de plantas superiores acuati_cas. A mcdida que el rio sc 
ensancha, la sombra de los arboles queda Iimitada a las orillas, y la produc
ci6n primaria aut6ctona aumcnta. Siguiendo el cursu del rio, en aguas mas pro
funcias, la contrihuci6n a lJ producci6n por pHie (IL las plantas supcriorcs 
enraizadas di.sminuye en gran medida, micntras que aumenta c1 papel elel fito· 
plancton microsc()pico 
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COli p;ll"all·li ... fllo ... 
ell to ... Ltgo ... 

OCl;:IIlO,"', cstuario ... 
y pbuforJlI:l ... 
continentale ... 

10_" l"ot:iclltes P:B son 
Illuy bajos Cll los 
bosques Y Illlly ;:llto,,, 
cn las (.'olllunidadc: .... 
actdticas 

La sccucncia que va des de los lagos pequenos, poco profundos, hastl los 
lagos mas extcnsos y profundos, com parte algunas de las caracterfsticas enu
meradas para cl continuo del rfo (fig. 17.4). Un lago de Je.:ducidas dimcnsio
nes obtendd probablcmente una gran parte de.: SlI energia de las fuentes 
tnres{[cs, )':1 que su perifnia, que recibe las hojas muertas de las plantas H.:

rrcstn:s, <.:s grande en rclaci6n con su supcrficie. Los !agos pequenos su<.:icn 
ser adem;is poco profundos, por 10 quc la produccion Htoral imnna <.:s m;is 
import:lme que la del fitoplancton. En camhio, un lago vasto y profundo oh
tendr:t pOCt materia organica del exterior (perifcria rcducida en rc1aci6n con 
[a sLlpnficic del [ago), y la prouucci6n litora[, limitada a los margenes poco 
profundos, sed tambicn baja. EI input organico de 1a comunidad sed deb ida 
entonccs, c<lsi por complcto, a 1a fotosintesis del fitoplancton. 

En cinto scntido, d mar ahierto puede ser descrito como el «!ago» mas 
vasto y profundo de tad os. El input de materia organica procedente de las 
comunidades terrestrcs es despreciahle, y la gran profundidad impide 1a foto
sintesis en Ia oscuriciad del fondo marino. E[ fitoplancton ticne alli Ia maxima 
irnportancia. 

Los estuarios son a menudo sistemas altamentc productivos, pero la con
trihllci6n mas importmtc a su hase energctica es variable. E[ fitoplancton tiendc 
a ciominar en los grandes estuarios con un intercamhio restringido can d mar 
abieno, y con una perifcria de marismas reducida en rclacion can su extcn
si(m. En cambia, [as algas marinas dominan en algunas cuencas ahiertas, con 
conexi6n extensa con el mar. 

Finalmcntc, las comunidades de Ia plataforma continental obticnen una 
parte de Sll energia de Fuentes tnrestres (en panicular a traves de [as estua
rios) y su cscasa profundidad permitc a menu do una produccion imponantc 
por parte cle las comunidades [itorales de algas. De hecho, algunos de [os sis
temas mas productivos se enClIentran entre los baneas de.: algas y los arredfes 
(tabla 17.1). 

17.2.2 Variaciones dt: la rdaci6Jl 
entre- productividad y hiomasa 

Podemos rclacionar la productividad de una comunidad con la cosecha en 
pie que produce (Ia rasa de intcres del capital). TambiCn podcmos considerar 
a la cosecha en pic como 1a biomasa que es mantenida por la aproductividad 
(el recurso de capital que es mantenido con los ingresos). Los valores medios 
de I, productividad (P) y de I. biornasa de I. cosccha en pie (B) p.ra los tipos 
de comunidades enumerados en la tabla 17.1 han sido registrados en la Figura 
17.5, unos en fund6n de otros. Es evidente que un valor determinado de [a 
PPN cs producido por una biomasa mas redudda si se comparan los sistemas 
terrestres no nemorales con los hosques, y [a biomasa implicada es aun mas 
reducida cuanda se consideran [as sistemas acuaticos. As!, [os cocicntes P:B 
(es decir, los kg producidos por ano por kilo de cosecha en pie) muestran un 
promedio de 0,042 para los bosques, 0,29 para otros sistemas terrestres, Y 
17 para las comunidades acuaticas. Es casi seguro que la raz6n principal de 
ello estriba en que una gran proporcion de la biomasa de los bosques esta 
muerta (y 10 ha estado durante largo ticmpo) y tambieo en que una gran pane 
del tejido vivo de sostcn no es fotosintetizador. En los prados y matorrales, 
una mayor proporci6n de la biomasa esta viva e interviene en la fotosfntesis. 
En las comunidades acuaticas, particularmente cuando la productividad es de
bida sobre todD al fitoplancton, no existe tejido de sosten, las cciu[as muertas 
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no sc acumulan (gcncralmente son ingeridas antes de morir), y eI output foto
sintctico por kg de biomasa cs por consiguicnte mlly devado, Otro factor que 
ayuda a cxplicar los devados cocientes P:B de las comunidades de fitoplanc
ton se halla en la rapida renovaci6n de la hiomasa. La PPN anual indicada en 
Ia figura es producida en realidad por una slicesi()Il de gcneraciones super
puestas de fitoplancton, micntr~ls que Ia hiomasa de la cosecha en pic cs lll1i
camcntc d promcdio existcnte en un momcnto dado 

Un rasgo general de las sucesione~ autogcnicas (secci(m IClA . .1) cstriha 
l'1l que las cspccks pioncras son plantas hcrh:lCcas de crccimiento r:ipicio 
y con una clI1tidad rcLttivamentc cscasa til' tcjido dl' sostcn. Asf, en las pri
Illt'fas ctapas de Ia sllccsj(m, l'I cocientc producci(H1: hiomasa cs dcvado. 
Sin cmhargo, las espl'cies qUl' dominan m:b tlrdl' l:i sllcl'si()n suclen scr de 
cn.:cimiento il'nto, pero acahan aicanl.:lndo un tlllUI10 considerahle y mono" 
p()lil.ando cl ahaSIl'cimiei1l() dc cspacio y luI.. Su cSlruClura comport:! una COIl

:-.illLrahlc invcrsi(H1Cll Icjido dc SOSIl-rl mut'rto y no f()tosintctizador, Y :I c()n 
:-'lTlll'IKia tIL clio su cocicl1lc P:B t's h;qo. Estc prlllcipio St' halla iluslrado t.:n 
Ia figura 17.(). 

Exislc 0([0 mod() til' cnfocar d fl'11('JIllCnO de Lt reLICi(')J1clllrc Ia produCli
\'itbd y tl hiolllas;1. COllsi...,tc en dccir que la hioll};lsa, tal como la ddinilllos, 
t'S UIlIllOdo hastalHc poco rcalista de Illcdir Ia coseclu ell pic de una comuni
dad. Pur cjemplo, ~es jUSlificahJc tratar a Ia madeLI Y la corteza muert."lS de 
lIl1 ;hhol como si tit: alguna forma tuvicrall Ull ekcto causal sohrc Ia dctcrmi
Ilal'i{'m de b 1;15:1 con que dicho ;irhol produce nun·;t maleria sec) (0 fija encr-
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Figura 17.6 Pruductividac1 primaria n~{a :tnual por cncima cit'! sudo (P), biomasa 
dc b cllsecha cn pit: (B) Y cocicntc entre proc!ucci(m y biomasa (P:B) cn una succsi(m 
ncmor:tI (LIS un inccnliio en i1)ng Island, Nov York. 1.:1 producci6n aumcnto r:ipidamnHl' 
a (rave:-- de las fases herb:lCl.:a y de nUlorr:!!, hasta un hosqu<..: con una producci(m 
cstabk de aproxillladalTH:nrc 1,0') kg m 2 :ulO I al clho dt: <1.0-'50 anus. LI hiomasa 
:lulll<.:ntab:l altn durante cstc pcriodo y .'it' cspcr:lba que alcanz:u:l un valor aproximado 
de 40 kg III 2 al CJbo de 1I110S 200 :l110S en un bosque de robles maduro. El cockntc 
il:B disminuy() dc~dc m:ls de:! 0,1 :I los dit-z 0 vdntc anos del fuego h:lsta un valor 
de s()lo 0,03 al cabo tit: 160 ~lnos. (f):I!OS <it: Whittaker & WoodweJ[, 19()8, 1969.) 

gb)? C:asi touas las difcrencias en la productividad de la comunidad que oh
servamos entre los tipos de comunidad surgen debido a que hemos cscogido 
esta definici()n cIL: Ia hiomas<l. Podrfa ser mucho mas 16gico c1cfinir la hiomasa 
en tcrminos del peso de los tejidos vivos (si pudiCramos encolltrar un modo 
de meclirlo). Es seguro que con clio desaparecerfa una gran parte de la dife
rencia existente entre los cociclltcs P:B de las comunidades. Las diferencias 
restantes podrian sec mucho mas informativas. Oesgraciadamente, dichas me
diciones no han sido efcctuadas. 

J 7.5 l'-actort:~ qut: lindtan la productividad primaria 

17.3.1 Comunidades tt.'"rrc~lrcs 

La luz del sol, el di6xido de carbona, cI agua y los nutrientes del sue10 son 
los recursos necesarios para la producci6n primaria en los habitats terrestres, 
miemras que la temperatura, que es una condici6n, posee una intcnsa influencia 
sobre fa tasa de fotosintesis. EI COl suek hallarse prcscnte en los gases atmos
fericos can una concentraci6n de aproximadamcnte el 0,03 %, Y aunque se 
producen variaciones en las proximidades de las plantas, la concentraci6n de 
CO2 no suek dcsempenar un papd significativo en la limitaci6n de la pro
ducci6n en las comunidades terrestres. Por otro lado, la calidad y cantidad 
de 13 luz, el agua y los nutrientes disponibles, Y la temperatura varfan espccta
cularmcnte de un lugar a otro. Todos ellos son candidatos al papel de factor 
limitantc. iCual de ellos establece realmente los lfmites de la productividad 
primaria? 

Segun la zona, entre 0 Y 5 joules de energ(a solar llegan a un metro cua
drado de supcrficie tcrrcstre cada minuto. Si toda csta energia fuera conver-
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tida en biomasa vegetal por la fotosintesis (cs decir, si 13 cficacia de la fotosfn
(esis fucra del 100 %), existiri3 una producci6n enorme de materia vegetal. Pero 
gran parte de esta energid solar no puede ser utilizada por las plantas. En parti
cular, tan s610 un 44 'X, aproximadamcnte de la radiaci6n de onda corta pft:
scnta una longitud de onda adccuada para la fmosfntesis. Pero incluso tenicn
do en esta este hecho, rcsulta que la productividad es aun bastante infnior 
~ll maximo posiblc (vease tambit:n cI capitulo 3, p:lg. 79). La figura 17.7 mues
tra en una escala logaritmica la eficiencia fotosintetica neta (porccntaje de ra
diacion incidcnte fotosinteticamentc activa IRFA] incorporada a la prodllctivi
dad primaria ncta no subterdnea). Los datos fueron recogidos durante cI IHP, 
en los Estados Unidos, en skte bosques de conlferas, siete hosqllcs caducifo
Iios y ocho desiertos. LIS comunidades de conikra .... ten fan Ia cficiencia I113S 
c1evada, pero esta oscilaha tan s(,lo entre Ull I Y lin :. %,. Para Ull nivel similar 
dc radiaci(lI1 incidentc, los bosques de Gu.iucifolios alcanzahan un 0,')-1 'X, ,. Y 
a pesar dc Sll mayor cantidad de energfa, los desiL'fto,.., s(',lo podlall CO!l\'crtir 
lin 0,01-0,2 'X, dl' Ia RFA en biomasa. Estos valores puedcll scr cOlllpara<..ios 
con las l'ficicncias m:ixima . .., alcanzadas pOl' las plant;!..., cultiv;l(.Lis en condi· 
ciones ideall' . .." quc ;!...,ciendell ;\ valorcs C()[JlIHCIH.lili() . .., cntre un 5 y un 10 'x, 
(1;,bla 172). 

Sin emh:lrgo, cl hecho de que la luz no sea utilizad:l dkazlllente no impli· 
CI por sf solo que b luz no Iimita b productivitiad de I:t comunidad. Necesita· 
rbmos sa her si al incremellur b illtl.'IlSidad de 1;1 Lldi;ICi(')!l 1.1 productivid:ld 
~lument;1 0 pcrm:lnect' inaltcrada, Algunos d:ltOS Illcnciollados t'n el capitulo 
5, pag. 7<), indican que b intcnsidad de I:i luz durante una parte del dfa es infe
rior a la intensidad <'>ptima par;'l Ia fotosfntesis del follajc. Por otro lado, cuan· 
do b intcnsidad de Ia luz cs m:'txima, l:i mayor parte de !:is plantas ticnen a(1O 
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Tabla 17.2 '[;Is:!s m:ixinus de crecirniento :1 corto plazo y d"irienci;I.'i fotosintl:ticas 
de diversns cul(ivos ell IOdo d mundo, expn..:,..,aL!;ls por unidad de supe:rficie de: {t:[n.:IlO 
(de Cooper, 197'::;, donde se cilan !:t.'" n.:fcrc:nci;ls origin;iln). 

b"':1 de Ib(\i:l("km 
lTL'ClIllIc"(I\() \(){:tl 

(g III ~ d 1) ([ cm c d 1) 
.. _----------- ------

ZONA TI·:I\·lPJ-:HADA 

I':~I'EU!,.'" C,,: 
l'-eS{UCI (";llllicla (F(,S/lfC(/ ([I"{(lltiitUlC(,(I) Ikino tinido ·'15 22()] 
I bnilo r;tIll()S() (f)(/ctylis ,r.;/o1llcrtl/(/) Heino {Inido 'I () loW] 
Ibigr:b pen:nne ({(Jlil/III /}('/"('}/}/c) l{cino lInido 2K 19H5 

Ilo[:m<.l:l 20 IHHO 
Nueva Zd:lI1da 19 2.150 

Trl'llol rojo (/i'U"o!i/l1l/ jJm/el/se) NlJ(:v;I Zdanda 2.~ 2010 
I'atatl (S(J/{/I/lflll tllheros{/) Ilo1:tn<.la 25 ]()70 

RClllol:iclia :!ZUClrna (/Jettl !'II/g(lris) Hdno Unido )1 1250 
Iioland:! 21 [4Go 

(:()I COlllCIt1 (Hr(/ssica o/ertlc('(/) Ikino Unido 21 1')9H 
Nueva Zc:bnda 1(, 2130 

(:d)ada (lInCI;l (1Ior(/ellnl 1'II/g((re) Ikino llnido 2.~ 202.') 
I (olanda IH [RHO 

Trigo r:tnde:;!1 (Triticum I'ull!,are) Iiolanda IH IH80 
Anoz (()':l'za satit'a) jap('m :)() 

Soja ((:tycifle max) japt'ln 27 
(;uis:mtc (/'isllm salil'um) Iiolanda 20 IH80 

EsPEUI':S C I 

t\.J:liz (~('tI 1!It1,Y-\) Ikino [Jnidn 24 12)0 
Iiolanda 17 1-160 
Nuc:va Zdand;t 29 IHHO 
jap()n 52 
Ne:w York, USA 52 2090 
Kc:ntucky, USA 10 2090 

11 ZONA SLJIlT1(OPICAL 

I':~I'EClES C.,: 
Alfalfa (Medicago salil'tI) California, USA 23 28)0 
PalaU California, USA 57 2.8')0 
AIg<ll16n (Gossypil(m hirsu!lIm) Gc:orgia, USA 27 2300 
Anoz S. Australia 2) 2720 

ESPECIES C 1: 

Sorgo (Sor!:/JI(m sp.) California, USA 51 2887 
Maiz California, USA 52 3079 

California, USA 38 2694 

111 ZONA TROPICAL 
ESPFClES C,: 

M:mdioca (Mar/ihot esellten/a) Sierra Leona 15 1590 
Tanzania 17 1800 
Malasia 18 1670 

Palmera de aceite (F:laeis guineensis) Malasia 11 1590 
Arroz Filipinas 27 1670 

ESI'ECIES c.,: 
Panizo nl.:gro (Pennise/um tYPboide:.) Australia 54 2134 
Ilicrb:l ekfante (Pennisetum purpureum) EI Salvador 39 1674 
Cana de azticar (Saccharinum sp.) Hawai 37 1678 
Maiz 'Iailandia 31 2090 
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pero la productividad 
puede cstltr Iimit..1.da 
dt:: todo~ modo.>; 
por Ia e,<,(:a~cz dt: HL\ 

Ia c~ca.<,c"l. tko aglJ:I 
plledc <,er :1 1!\t"Hlldi' 

IIIl fanor uoitko 

b\ tnll!'cr.ltura, 
pucden :0>("1" dellla.,i:HI,) 
haj:l:O> p;\ra IIIU r:ipid:\ 
producf'i()n de materia 
:o>cc:\ 

sus hojas en una penumbra relativa, yes easi seguro que pn:sentarian una fo
tosintesis mas e1evada 5i la intensidad de la luz fuera superior. Para las plantas 
C4 (vease la fig. 3.3, pag. 79), pareee que nunea sc aleanza una intensidad de 
radiaci6n de saturaci6n, 1o que impliea que la produetividad puede estar real
mente limitada por una escasez de radiaci6n fotosinteticamente activa incluso 
hajo 13 radiaci6n natural mas hrillante. 

Sin embargo, es indudahle que la luz disponihle serra utilizada con mayor 
eficacia si otros rccursos fucran abundantes. As! 10 demucstran los valorcs mu
cho mas elevados de la productividad comunitaria en los sistt."mas agrfcolas. 

La figura 17.8a ilustra 13 relaci6n general existente entre la productividad 
primaria neta por encima del suelo y la precipitaci6n en los bosques delmun
do. EI agua cs un recurso esencial, tanto como elcmento constitutivo de las 
celulas como para la fotos!ntesis. Durante la [ranspiraci6n se pierden grandc:-, 
cantidadcs dc agua -- paflicuLirmcmc a callsa de que los cstom:ls dehen per
manecer ahicrto.'! durantc gran parte: del ticmpo para !a ahsorci(m de CO" No 
es sorprendentc que las lluvias caidas en una region csten estrcciuITlcnte co 
rrclacionadas COil \a productividad de b zona. En las regi()llD ;irid;l.'! ~c U\):-'CI 

va un incremento aproximadamentc lineal de !a PPN :II alimental" 1:1 prccipit:l
ci(m, pero cn los clinus nCllloraics Ill:is hlll1Kdos exis[c ulla pbtafnrlll:1 tras 
la ellal la productividad no continll:l ;lLIlllenl:lndo. 

Existc una rebei()Jl clara cntrc b PPN por cncilll:l del .'!uclo y la tempe
ratura media anual (fig. 17.Hh), pero la cxpiicaci()J1 dc 1..'110 es complcj:l. U 
Jumento de la temperatura conduce a un incremento de las 1:tS;IS de fOlOslntc
sis bruta, pero cxistc una Icy de rcducci('m clc los heneficios. En cambi(l, la 
respiraci6n ticndc a :lUnlenfar casi cxponencialmente con la tcmperarura. EI 
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l:I intcracci!'Ul 
dt· tClllperalUfa 
y pn:cipil:~cj(l11 

la productividad 
y b e..,tructuta 
dd folbjc 
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Figura 17.9 Ikprescntacion csqucll1:hica dc las f(:spuesws de bs plantas a l:t 
temperatura. (a) rJiagrama generalizado de las respuestas de Ja tasa de crt:cimicnto 
wgetal a b temperatura, con i1ustraci6n dt: trcs tcmpcraruras criticas, es uccir, 
!:Is temperaturas minima (Tmin) Y m:1.xima (Trnh), Y d espectro 6ptimo de 
lempcratura (Top1 ) par;\ c1 crecimiento. (h) Influcncia dt: la temperatura sohrc 
l:t forosintesis hruta, [a respiraci6n Y la fotosintc'sis neta en una planta tfpica. 
(Auaplado dc Pisek el aI., 197.1, pm Fitter & lIay, 1981.) 

rcsultado cs que Ia fotosfntesis ncta es maxima a unas temperaturas bastante 
inferiorcs a las del m:iximo de fotosfntesis bruta (fig. 17.9). Las alIas tcmperatu
ras estan tam bien asociadas a una rapida transpiraci6n, y por consiguiente 
aumcntan Ia tasa con que la escasez de agua puede lIegar a ser importante. 

En varios de los lugares cstudiados que Hustra la figura 17.7, y tambien para 
un prado, se dispone de datos sobre la precipitaci6n anual (mm ano- I ). Ade
mas, se calcul6 la evapotranspiraci6n potencial. Se [rata de un fndiCl~ dc la 
rasa tc()rica maxima con que cl agua puede evaporarsc hacia la atmosfera (nun 
ail.o---1) una vcz conocidas la radiaci6n daminantc, cI deficit medio de presi6n 
de vapor, b vclocidad del viento y la temperatura. La evapotranspiraci6n po
tencial menos la precipitaci6n constituye, para cada localidad, un indice del 
grado en que c1 agua disponible para el crecimiento vegetal queda por debajo 
de 10 que puede ser transpirado por la vegetaci6n en crecimicnto activo. Su 
relaci6n con la PPN por encima del suelo se indica en la Figura 17.10. Queda 
bien patente que 13 sequfa cs uno de los rasgos caractcrfsticos de algunas de 
las comunidades que presentan una productividad baja. 

La eseascz de agua ejerce efectos direetos sobre Ia rasa de crecimicnto 
vegetal pero conduce tam bien al desarrollo de una vegeraci6n menos densa. 
La vcgetaci6n que es poco densa intercepta menos luz (gran parte de la eual 
cae sobre eI suelo desnudo). Este despilfarro de la radiaci6n solar es la causa 
principal de Ia baja productividad de muchas areas aridas, mas que la reduc
cion de la tasa de fotosfntesis en las plantas sometidas a la sequfa. Se llega 
a csta conclusi6n comparando la productividad por unidad de peso de bio
masa foliar y no por unidad de superficie de suc1o. EI bosque de contferas 
producfa 1,64 g g-1 ana-I; cl bosque caducifolio 2,2 g g-1 ano-I; el prado 
1,21 g g-I ano-I; y el desierto 2,33 g g--I ano- -I. 
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Tabla 17.3 Freno 
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Deficit crccientc de agua 

El indice de supt'rficit' foliar (lSI") se define como el arci superficial dc 110-

jas por unidad de sllpcrficic del stldn, 1.:1 vcgctlcic'm de los cit:siertos POSt,(, 

un ISF inkrior al del hosqut', y en cl ejelllpio anterior e:ito explica gran parte 
de la dikrt'lleia dt' productividad. Por regia general, a medida que se :ll1adell 
hojas al follajc total, cabc espcrar que cl incremento del ISF cOllduzca a una 
mayor productividad; pero con el tiempo, y a c;lusa de Ia somhra, como vi-
1ll0S en cl capitulo ), sc a1canza un punto ell que las hojas de la pane inferior 
dd follaje no rL'ciben Iliz suficieIHc para rL'alizar 1:1 fotosfntcsis con una tasa 
igual J su tasa de respiraci6n. Por debajo cit' t'stc nivd, cI incrcmeIl(() del ISF 
conduce a una disminllcion de Ia prodllcti\'idad. 

EI ISF no cs d llnico rasgo cstructural que intluye sohrc la productividad 
d<.:l follajt'. Dos otros import~lntes atriiJutos S()Ill'i :tllguio que fornl'.lI1 bs hoj~ls 
y <.:I e:squenu de densidad f()Ii~lr en funci()n de Ia profundiciad cn cl foll;lje 
(\'casc d capitulo 3). Su imponancia CSt;l ilustrada en b tahla 17.~, en una serie 
de nucve disposidoncs hipotcticas distintas dd (olbje. CU:lIldo 1a iiltensidad 
de: 1a luz es clevada, Ia productividad e:s mayor en Ull follaje en cl que las h()j:ls 
sllperiorcs e .... t;in m:is inclina<.ias, En cl alllhil'ilte rico en Iliz de I:t <..:apa sl1pcrfi-
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0,2 ell 1.1 l1lkri(H En l:1 tilstrihuci,')n a de 1.1 !nchn:lt'i{J!l Illll;H, 1.1\ hop .. csuh:1Il vt'nic;11Jl\crHl' 

mcI1I1:ld:L" ell ('I ntr.llo Mlpcrior y horizIHH:lllllt"[)tt" t'll t"! Inferior En h, !Olb~ b~ hoj:ls ntJ.h:tn 
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Figura 17.11 Reb.ci6n 
entre la productividad 
primaria neta de los 
bosques de Norteamerica 
y 13 duraci6n de 13 
cstaci6n de crecimicnw 
(de Leith, 1975). 

cial, la consiguiente rcducci6n de la absorci6n de Ia luz no reduce la tasa de 
fotosfntesis, y en cambio as! pucdc lIegar mas luz a los nivcles inferiorcs del 
follaje. La productividad e!evada esta re!acionada tambicn con 13 concentra
cion de las hojas en la parte superior del follaje (salvo euando las hojas sllpe
riores estan inc1inadas horizontalmente). 

la PPN aunlcnt:l 
con I:t longitud 
de la est:tci6n 
de I.:recimit-lIto 

La prodllctividad de una comunidad puede ser mantenida unicamente 
durante aque! periodo del ano en que las plantas presentan hojas fotosintc, 
ticamente activas. Los arboles caducifolios poseen un limite autoimpuesto al 
periodo del ano durante eI cual poseen follaje. Los arboles sicmprc verdes con
servan su follaje durante todo el ano, pero durante cierras epocas realizan muy 
poca fotos!ntesis 0 incluso tienen una tasa de respiraci6n superior a la de fo
tosfntesis. Los esquemas latitudinales de la productividad nemoral, antes men
cion ados (fig. 17.2), son en gran parte el resultado de las diferencias en euanto 
al numero de dlas en que existe una fotos!ntesis activa. La figura 17.11 muestra 
los resultados de una parte de un estudio del ISp, en el que se relaciona la 
productividad de bosques eaducifolios de Norteamerica can el numero de dfas 
de fotosfntesis, a 10 largo de una linea que va desde Wisconsin y New York 
en el Norte hasta Tennessee y Carolina en el Sur. 

La tabla 17.4 muestra una comparaci6n de la productividad entre un bos
que caducifolio de hayas (Fagus sylvatica) y un bosque sicmpre verde de pi
cea comun (Picea abies). Estos bosques se haHaban a una distancia de 1 km 
uno de otro y presentaban condiciones abi6tieas muy similares. Las hojas del 
haya tienen una tasa de fotosfntesis (por gramo de peso seeD) superior a las 
de la pfcea; incluso las hojas sombreadas del haya, situadas en las profundida
des del foHaje, tienen una capaeidad de fotosintcsis mas elcvada que las agujas 
de una pfcea de un ano. Ademas, el haya «inviertc» una cantidad considerable
mente mayor de su biomasa en sus hojas cada ana. Sin embargo, estos facto-
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Tabla 17.4 Caracteris
ticas de los arboles 
reprcsentativos de dos 
especics distintas que 
crccen a una distanci3 
de I km en la zona 
de Soiling, Alemania 
(Schulze, 1970; Schulze 
et at., 1977a, 1977b) 

bPI',\; pUt·tit' .~(·r h;lj:t 
~i ~OJl (kril"i(·Jltt".~ 

t()o., T('( llr'd)o., IlliIH·Clk~ 

IIcct· .... ario~ 

Edad 
Altura 
Forma de las hojas 
Producci()n ::lnu::lI de hojas 
Cap::lcidad fotosintctici por unidad de peso ser() foliar 
Duraci(m de la estaci(m de crecimicnto 
Productividad primaria 
(toneiadas de carhono ha· I ano .1) 

ibya 

100 anos 
27 In 

Ancha 
Mayor 
Mayor 
17() elias 
H,() 

Picea comlln 

89 anos 
2),6 In 

Acicular 
Menor 
MencH 

260 elias 

14,9 

res son f;icilmelHc anulados por la mayor cJuracklI1 del perfodo de crecimien· 
to de la plcea, que muestra una ahsorci<'.lll positiv:t elL CO 2 durante 2hO dfas 
al allo, en cOlllparaci(m con los 17h dbs del haya 

Por fllll(."ho que bri!le el ,'loi y por frccuentes que scan las lluvias, por regu
Lm:s (jUl' scan !:Is tcmpcraturas, b producti\'ilLtd ILl de :-.cr haj:1 si no existc 
suelo t.'11 ulla comunidad tcrrestrc, () si cI Sllclu cxisteiHe es dcfieiente en nu
tricnles l1lineraks esenciaks. LIS condidones gcol()gicas que detcrminan ia 
pendicnte y cl aspcC{o determinan t:tmhiCn si se llcga a formar un suclo, y 
poseen una intluencia importantt', allnquc no total mente dominante, sohre 
eI contenido mineral del suclo. Por cst:! raz(\n, deIllro de una ft.'gi(lI1 clim:i
tiea dctcrmiruda se dcsarrolb un IllOsaico de nivelcs difcrcntes de prodliCti" 
vidad de las comunidades. Sin emhargo, dc entre todos los nutrieI1tes minera 
les, el que ejerce un:! influellcia m:'is import:lOte sohre ]a productiviuau de l:t 
comunidad es el nitr()geno fijado (y l:ste es invariahkmentc, cn parte 0 toul
mente, de origen hioi()gico, no gc()i()gico, como resultado dc Ja fijacit'm del 
nitn')geno por parte de los IlIicroorganislIlos). Prohahlcmente flO existc nin
gllO sistema agrfcola qut.' no responda a Ia aplicaei6n de nitr('geno con un ill
c[(..-mento de la productividad primaria, y es posihlc que CS(() SC;I verdad t:tm· 
hil:n en cI CISO de Ia vegetaci{lIl natural. Los aiJol1os nitrogenados ailadidos 
a los suelos nCflloralcs t'stimulan casi siempre cI crccimiento del hO:-.qllC (Spurr 
& Barnes, 1<)7:1) 

La <.kficiencia de otros elemcntos pllede nuntenCl" a b prodllctividad de 
Ulla comunidad ll1uy por ekhajo de b productividad te()riCamelHe posihk. 
Un ejemplo ci;isico 10 cOI1slitllye 1:1 ddiciellda de fosfato y zinc en el Sllr 
de Australia, dontlc.: eI crecimicnto del bosque cOlllercial (pil1o de Monterrey, 
I'inus radi(//a) s(lio cs posihlc si ('S(OS nutril"ntc.:,'l son sUlIlinbtrados artifi
("i:lln1<..'l1te. 

11 .,1.2 HC:-'lIl11ell de 10'" Lictof"(· ... qllt: limitall 
Ia lHodlictividad tn·n· ... tre 

EI IlIllile 11111111" de Li l'",dlllll\,ltLid de 1111;1 llHlllIIUd.ld \'leIW detnllull:\d" 
por b c;tnlid:ld dt' radial·i('lIl incidcnlc qut' rcciht' :-.ill e!1:t IH) punk cxi . ..,ti, 
1:1 f(ltt)Sllltl'si:-. 

LI Lldi:H . ."i(')[l incidcntl' 1..':-' utilil.ali:l de mudu mclicietlte por {od:l:-' las co 
rlIunidade:-. I.as ClllS:IS de c:-.t;l . .., lI1dlCtl'lleias plIcdt'1l .'ler cllu)[){radas CIl: (I) 

Ll C:-'Clsez de :lgU:t que rntringe Lt t:J:-.:t de fO(OSllllc:-.is; h) Ia cscascz de lllHricn
tes mincrak:-. csclKialc .... que reduCt., b tasa de produu·i(m de tejido fotosintc· 
tieo y su eficl("ia en b fotosintesis; L) las tempnatllf:lS que son lc~llcs 0 dcma
siado h:lj:1S para 1.'1 crecimiclll(): d) till:! profulldid:ld insuficiente del sudo; e) 
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Figura 17.12 Relaci6n 
entre la productividad 
prima ria neta del 
fitoplancton de lagos de 
todo eI mundo y la 
concent(aci6n en equili
brio estable estimada 
del f6sforo (Schindler, 
1978). 

una cobcnura incomplcta par parte del follaje, de modo que gran pane de 
la radiacion incicknte cac 50bre cI sudo en vez de sobrc c1 follaje (esto pucdc 
sec dcbido ~I Ia estacionalidad de Ia aproducci()O de hojas y de su desprendi
micnto, 0 bicn a Ia defoliaci6n por parte de los animalcs ramoncaciores, las 
plagas y las enfcrmcdades); J) la haja eficacia con que las hojas realizan la 
fO(osimesis - illcluso baju condiciol1t:s itleales, una eficlcia superior al 10 (X, 
(de b radiaci()O fotosintt:ticamentc acliva) es dificil (It: conscguir inciuso en 
los sistemas agricolas mas productivos. Sin embargo, la mayor pane de la va
riaci6n de la productividad primaria de la vegetaci(m mundial cs debid" a los 
factores Cl-e, micntras que las difercncias intrinsccas entre las cficacias fotosin
tt:ticas de las hojas de las distintls cspccics dcsempenan un parcl rclativamentt' 
rcducido. 

En d tGlnscurso de un ano, Ia productividad de una comunidad pucde es
tar (y gcncralmentc 10 estar;i) Iimitada por una slicesion de los factores a-e. 
En una comunidad de un prado, por ejcmpio, la productividad primaria puc
de ser bastantc inferior al maximo te()rico porque los invicrnos son demasia
cio frios y la intensidacl de la luz t'S haja, porquc los vcranos son demasiado 
sec os, y Ia tasa de movilizacion del nitrogeno es dcmasiado lenta, y porqut' 
los periodos de pastoreo plleden redllcir la ('osecha en pic hasta un nivc1 en 
cl que una gran parte de Ia IliZ inciclcnte CIC sobrt' cl slielo desnlldo. 

17.;' .. -) La productividad prifnaria de fa.s comunidad("s acu;itkas 

Los factorcs que con mayor frecuencia Iimitan Ia productividad primaria de 
los ambicntes aCliaticos son la disponibilidad de los outrientcs, la luz y la in
tcnsiclad del ramonCQ. Los nlltrientes que rcsultan limitantes mas a mt'nudo 
son el nitr6gena (en general como nitrato) y el fosforo (fosfato). Las comuni
dades aClIaticas productivas se presentan allf dan de, par una raz6n U otra, las 
concentraciones de nutrientes son inhabitualmente altas. 

Los lagos reciben los nutrientes a traves de Ia meteorizaci6n de las rocas 
y los suclos de su cuenca hidrografica, can la Iluvia y como resultado dt' Ia 
actividad humana (abo nos y vertido de aguas rcsidua1es). Muestran una varia
ci6n considerable en cuanto a la disponibilidad de los nutrientes. Un analisis 
de los datos del IBP obtenidos en lagos de todo cl mundo atribuye un papc1 
significativo en la limitaci6n de la productividad a los nutrientcs, particular-
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10 .... c .... tuario .... 
y la .... (·orricntc .... a .... CCll

dC:lItc~ propordonan 
un "Ulllillbtro rico 
{k llutrit·lllt· ... ;1 In ... 
;lInhkllt{· ... In;lriIlO", 

FigurA 17.13 \';tri~ICI(·Il\ 

de b produc(indad prllll;1 
rl;l neta del f'it()pLinC(()Il. 
1'.1 COllccntLLckm dc 
llutric1Hc~ y LI profull
didad cur('Hiel en lIn;l 
.\CC<:i<'Hl dc Lt c( )0.;(:1 

de (;eor~i;], l.ISA, !last:1 el 
borde dc I:i pl:naforlll;l 
Continent:ll (Seglln 
1i;line .... , 1l)"'7()) 

mente a la concentraci6n en equilibrio dinamico del f6sforo (fig, 17,12), He
mos hablado antes de una rclaci6n posiriva entre Ia productividad primaria 
de los lagos y la latitud (fig. 17.2c). Ello sed clebido en p;iftc a las intcnsidades 
luminosas mas clevadas y a las estaciones de crecimiento mas prolongadas exis
tentes en las bajas latitudes, EI suministro de nutrientes puede ser tam bien mas 
elevado en las bajas latitudes, a causa de una rasa mas rapida Ol' mincraliza
ci6n, y la concentraci6n de los compuestos dl' f()sforo pucde ~l'r ffi:lS elcvada 
en las lIuvias tropicalcs (Schindler, 197H). 

En los oceanos, los nivclcs localmcntl' elcvados de la productividad pri
maria cstan asuciados a la entrada de nutrientes desde dos fuentes. En primer 
lugar, los nutricntes puedcn fluir clL modo continuo hacia las rq~iones de Ia 
plataforma costera des de los estuarios. La figura l7.1:~ ffilil'stra un ejemplo cit: 
clio, La productividad en la rcgi6n de ]a plataforma intuna es particularmentc 
elevada a causa ele b :tlta conu_'ntraci('lI1 de nutriciltes y de que cl agua relati· 
vamentl' clara permitc que b f()tosillrcsis Ileta SCI positiv:t cit:ntro de un~1 pro
fllndidad razonahle (la ZOJW L'llj6ticfl) [\.Lis cercI de tierra, el agua cs I11:iS rici 
l'n nutricntcs, pero aitalllelltc turhia, y ~u producli\'id~ld e:-. Illenur. Las /.unas 
menos prouuctivas sc encut.:ntran ell b piatafortlu extern a (yen cl Ol'l'anO :thier
to) don Lie, a pcsar til' la ciaridad dcl :Iglla y de la gran profundidad de la zona 
cuf()tica, las concentraciOil<.:S de Illltrientcs son extrcffiadamentc bajas 

Las (orrientes asct.:nuciltl's dt.: los oceano.'" cot1stitu)'en una sl'gunda fllen
te de concentraci()n de nutricnte,,,, iocilmelltc mlly cicvJcti. Sc producen en 
las plataformas contincntait:s, donde d vicll(() es siempre paralclo a b costa 
o en angulo redllcido respect<> a ella. A consl'ulelKia de clio, cl :Igu:I st: dl's
plaza alcjJnciosc de l:t costa, Y l'S .\LLstiwida por lIll agua IIl:lS fria y rica en nu
trientcs, prnccdelltc del fondo, ([oneil' los J1LLtrientes sc han icio aCLLmulantio 
por sedimcntaci(ll1, Tamhit'Jl St' J111eelen pr()elucir fuertes C()fricntes asccncien
tes juntO a las cre~tas sublllarinas, asi COIllO ell :"ireas cit: corricntcs muy intl'n
sas. Alii donuc sale a la supcrficil', cl agua rica en nlltricntl's origina una gran 
producci6n de fitoplanctotl. lina caliena de organislllos lll'tl'r(ltrofos st' apro 
vecl1:l dt' b ahundancia dt' :tiilllt'llto, )' las grandes zonas pesqueras del mun-
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la producti",idad 
del fitoplancton ",ari;l 
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Productividad fitoplanctonica 

Figura 17.14 Corrdaci6n general cntn.: 
(a) la distribucion clc los nutrientcs (en 
cstc easo d fosfato, mcdido a 100 m 
de profundidad) y (b) ]a productividad 
del fitoplancton, cn d Oc(":ano Pacffico 
(SCgllIl Barnes & IllIghes, 19H2). 

do sc hatlan localizalias en estas regiones de praduc[ividad eicvaeia. La figura 
17.14 ilustra para d Oceano Pacifico la carrespondencia general entre la can
centraci6n de fosfato y la prodllctividad del fitoplancton. 

Aunque !J concentracion de un nutricntc Iimitantc sude determinar la pro
ductividacl de las comunidades acuiticas, en toda masa de agua existe aciemas 
una variacion considerable con !J profundiclad, a consecuencia cit: la atenll:l
cion de la intensidad luminosa. La figllra 17.1Sa mllestra la forma en que la 
productividad primaria bruta disminuye con la profundidad. La profundidad 
a la cual la PPB es campensada exactamente por la respiracion del fitoplanc
ton, R, recibe el nombre de punto de compensaci6n. Por encima de este pun
ta, la productividad primaria neta es positiva. La luz es absorbida por las mo
leculas de agua asi como por la materia disuc1ta y en suspension, y disminuye 
exponcncialmente con la profundidad. Cerea de la superficic, la luz es supera
bundante, pero a profundidades mayores la intensidad luminosa queda limita
da y en ultimo termino determina la extension de 13 zona eufotica. Muy cerca 
de la superficie, y partieularmente en los dfas soleados, puede existir una fo
toinhibici6n de la fotosfntesis. Parece que ello es debido a que la radiacion 
es absorbida por los pigmentos fotosinteticos a una tasa tal que ya no puede 
ser emplcada por los canales normalcs de fotosimesis, fluyendo hacia reaccio
nes destructivas de fotooxidaci6n. 

Cuanto mas rica en nutrientes es una masa de agua, tanto menos profunda 
sed habitualmente su zona eufotica (fig. 17.lSb). En realidad, esto no es una 
paradoja. Las masas de agua con eonccntraciones mas altas de nutrientes sue-
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Figura 17.15 (a) Rclaci6n gl'neral con 1a profundidad, l'1l una rnasa dl' agua, 
de la productividad prirnaria bruta (PPll), 1a perdida dl' calor po£ rl'spiraci(m (R) 
y 1;1 productividad primaria neta (PPN). EI punto de cornpensacion (0 profundidad 
de la zona l'uf6tica, Ell) se presenta l'n aquella profundidad (Z~u) en 1:1 que la PPB 
equilibra exactamente la R, Y l'n la que la PPN es por tanto cern. (b) L. PPN total 
aumenta con la n)l1centraci6n de nutricntes del agua (lago iii> ii > i). EI au men to de 
la ft:rtilidad l'S a su vcz responsablc dd aumcnto dl' la hionusa dd fitoplancton 
Y de la consiguil'nte disminucion de la prorund.dad de la zona euf6tica. 

len posecr una hiomas~1 mayor de fitoplancton qw: ahsorbe Ia luz y reduce 
IJ disponibilidad de CS(;I a profundidadcs mayore~. (Se trata uc un fcn()meno 
an:Uogo al de la inOucllcia de somhreauo del follaje de los ;irholcs de un ho~
que, que pueden l'IimiJlar hasta un 9H % de la encrgLi r:ldiante antes de <jue 
c:sta pued:1 lIegar a la vcgct~lCi()n de la capa mas haja.) Inclu,,,,() los iago,.., poco 
profundos, si son sufkientclllentl' ftortilcs, pueden carecn de algas en cl fon
do a c:lusa de Ia sOlllhra ocasionada por cI fitoplancton. Lis rl'laciones indica
uas en !:is figuras 17.1')a), h sc h3n ohtenido de datos tOrllados cnlaRos, peru 
l'I esquema es cl1alit~ltival1lcnte similar ell los amhientes marinos 

La Figura I7.lo fllucstra las variaciotlcs cstaciol1Jlcs tfpicas de la product i
"idad primaria del fitoplancton cn lagos y marcs de las zonas :lnicas, de las 
zonas tcmpcradas septentrionalc:s y de las zonas tropicales. En las latitudes :1r
tic:!s y tempcradas, durantc una pane del alio las condiciones son duras y 13 
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Figura· 17.16 lkscripciolll's g<':l1c
raliz:td:ts de los t'sqllemas est:tcionaks 
de hi productividacl primaria nc.:ta 
dd fitoplancton en los ambicntcs 
acu:hicos de di~tint:J.s latitudes. 

turhukncia de las aguas, particularmcntc en los ambicmcs marinos, fucrza cons
t:intcmcntc a las cciuias del filOplancton hacia las aguas profundas, dondc 13 
PPB no compcnsa las pcrdidas rt~spiratoriJs: 1a PPN cs cntonecs eeru 0 ncgati
va. Al avanzar d afio, d Jumento de la raoiaci6n solar, de la duraci6n del ella. 
Y ele las tcmpcraturas, junto con lIna disminuci6n de Ia turbulcncia gencrada 
por d vicnto, pcrmitcn que la producci6n del fitoplancton cmpiece en serio. 
Esto succdc en momentas progrcsivamente mas tardfos del ano a medida que 
:Iumenta 13 latitud. La producci6n cesa de nuevo, primero en las aguas articas 
y mas tarde en las latitudes temperadas, ya sea porquc se han agotado los nu
tricntcs 0 como consccucncia del deterioro de las condiciones al avanzar cl 
ano. En latitudes mas bajas, Ia producci6n sc mamicne durante todD cl ano. 

Algunas veccs se han obscrvado dos maximos de hiornasa en una misma 
estacion en ciertos lagos y ambientes marinas de las zonas temperadas. Exis
ten dos explicaciones posibles. Es posible que la productividad primaria pase 
par dos maximos durante un ano (fig. 17.16, Hnea de trazos). Los nutrientes 
pasan a ser limitantes durante el verano, pero son reciclados desde las aguas 
profundas cuando el agua can cstratificaci6n termica queda de nuevo mezcla
da en otono. Entonccs ocurrc un segundo periodo de producci6n de fitoplanc
ton micntras las condiciones ffsicas son aun favorables. La segunda cxplica
ci6n reside en que quizas exista un solo maximo de actividad del fitoplancton, 
pero que el ramoneo por parte del zooplancton sea particularmente intenso 
durante el verano, provocando una disminuci6n espectacular de Ia cosecha 
en pie del fitoplancton, seguida por un aumento otonal cuando cesa la activi
dad ramoneadora del zooplancton - se tratarfa esencialmente de un cicio 
depredador-presa del tipo.estudiado en el capitulo 10. En las aguas dukes, 
el agotamiento de los nutrientes es el faetor mas importante, micntras que el 
ramoneo por parte del zooplancton parcee mas significativo en los mares. 
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17.4 El destino de la energfa en las comunidades 

La productividad secundaria se define como la tasa de producciCm de nueva 
hiomasa por parte de los organismos heter6trofos. A diferencia de las plantas, 
las bacterias, los hongos y los animates no pueden fabricar a partir de molc
cubs simples los compuestos ricos en energfa, comrkjos, que necesitan. Oh
ticncn la materia y la energfa clircctamente, consumiendo materia vegetal, 0 

bien indirectamente, consumicnoo a otros heterc'>trofos, I.as plantas, que son 
los productorcs primarios, constituyen el primer nivcl tr6fico de una comu
nidad; los consumiLioft.'s primarios sc cncuentran tTl c! segundo nivcl tf()fico; 
los consumidores secunoarios (carnivoros) se cncucntran en el tercer nivc!, 
y aSI sucesivameme. 

Pucsto que b productividad secunda ria dcpendc de la productividad pri
maria, calx esperar que se prcscnte unJ n:l:i.ci(m p()sitiva entre cstas dos \'a

riablc-. de una comunidad. Las figuras 17.17a y h ilustran esta relaci()Jl W:ncLtl 
t'n un t'jemplo :Icu:itico y ot[() terl"t':-.trc La productividati secundari:t del zoo· 
planctol1, que COllsume principalillentc (cluia.'" del fitoplancton, e,..,U jlositiY;( 
mente rclaciol1ada conia productividad del fit()pbllctOIl cn una ,..,eric de iago,.., 
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Figura 17.18 Esquema 
del flujo de energfa 
a traves de un comrar
timento tr6fico. 

situados en varias partes del mundo. An;llogamentc, IJ productividad secun
c1aria de los grancles mamffcros herbfvoros eiL: una serk de cotos cle caza afri
cmos csta positivamente relacionada con los valores estimados de 1a procluc
tivicbd primaria de las plantas en dichas sabanas. 

En ambos ejl'mplos, la prodllctiviclad seclindaria eiL los herblvof{)s es apro
ximadamente de una magniwd de un orekn inferior a la productividad pri
maria sobre la que sc hasa. Este es un rasgo constante clc toelos los sistemas 
de «ramoneadores» (;Iquella partl' de Ia t:strllctura tr6fica de una comunidad 
que depende, en Sll base, del conSlllllU de hiomasa vegetall'iva). Sc produce 
una estructur;1 piramidal en Ia que Ia proeluctivielad de las plantas proporcio
n:t una :tmplia base de la quc dcpenck una productividad mas rcducicla de 
los consumidores primarios, coronada por una productividad mas reclucicla 
aun de los consllmidores secundarios. Los niveles tr()ficos pucden tener tam
bicn una estructura piramiclal cuando se expresan en tcrminos de densicbd 
ode biomasa. Elton (1927) fue el primero en reconocer estc rasgo fundamen
tal de Ia arquitectura de las comunidades. Sus ideas fueron desarrolladas mas 
tarde por I.indemann (1942). Pero cxisten muchas excepcioncs. LIS cH.k:nas 
alimentarias hasadas en los arholes tcndr;in un numcro mayor (pero no mas 
hiomasa) de hcrbivoros por unidad cit' superficic que de plantas, micntras que 
las cadenas que depcndan dt' la prociucci6n del fitoplancton pucdcn suminis-

i 
P" 

i 
I" 
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P n productividad en el nivel 
tr6fico n 

Rn perdida de calor por respiraci6n 
en el nivel tr6fico n 

Fro - perdida energetica fecal 
en el nivel tr6fico n 

I" - ingesti6n energetica 
en el nivel tr6fico n 

Pn I - productividad disponible 
para el consumo procedente 
del nivel tr6fico n - 1 

No consumido 

Compartimento 
de materia orglmica 
muerta del sistema 
de descomponedores 



la mayor parte de l:t 
productividad primaria 
no p:;\sa a lraves 
del si.<;tcm;t 
de ramolleadorcs 

(':xi..,tcn IlUfllerO..,:l.., "i;-... 
aitern;lti\';-... (lUI.' punkH 
"('r ["('corrilla .. por 
Ia cllcrgia a Ir:l\"(:'" 
tic Illl;\ cUllillni(bli 

trar unas piramides invertidas de hiomasa, con lIna biomasa rcducida, pero 
altamente productiva de algas lInicclulares de vida corta que manticnen a una 
gran biomasa de zooplancton de vida mas prolongada. 

La productividad de los hcrbfvoros es invariahlcmente inferior a la de las 
plantas de que se alimentan. (,A d6nde va a parar la energfa restante? En pri
mer lugar, no toda 1a hiomasa vegetal producida LS consumida viva por los 
hcrhfvoros. Una gran parte muerc sin hahcr sido ramoneacta y sosticne a la 
comunidad de descomponLdorLs (bacterias, hongos y animalcs detritfvoros). 
En segundo lugar, no (Oda la biomasa vegetal ingerida por los hnblvoros (ni 
toda la biomasa de herhivoros cOl1sumida por los carnivoros) es asimilada ni 
qucda por 10 tanto disponihlc para ser illcorporada a Ia hionl3.sa de consumi
dorcs. Una parte sc picrde con las heees, pasando tam bien a la comunidad 
cle dcscomponedores, En tcrccr lug:!r, no toda I:i cllcrgla que ha sklo asimila· 
cia es convcnida n:almcntc en bioI11:Lsa. I Ina parte de elb SL pit:rde ell fornu 
de calor rcspiratorio, Esto sucedl' porqul' !ling).'!]) procc.'>o de COI1Vl"I"Si(')[ll'IlCr 
getiCl tlene una dicaci:l del I(JO 'x, (U!l;! p:trtc de !:J elll"l"gi:! ~l' pindc COlllO 

calor no utilizahle, de :lcucrlio COil b ~egllllll;t Icy de 1:1 (l"I"lllodin:imil'a) y t;ml
hien porqw: los anil1l;tlc~ realizall un (r;lhajo que rcquierc cllcrgb, quc lk Iluevo 
sc desprcndc en forma de calor. 

EstJS tn:s vias de b encrgL! ,'>e protiuccll ell todos los niveles rr()ficos, y 

se hallan ilustratlas en Ia figur:l 17.IH. 

17.'1.1 {In modelo (:omplt'to dt: Ia t:strlll'tura tf()fi<-'a 
de una <:omuflidad 

La figura 17.19 proporcioru una desnipci(lI1 complera de la estructura (f(')fica 
de lIna comunidad. COllsiste ell 1:1 pirjl1lidL de protiuctividad del sistema de 
ramoneadores, pero con dos elementos adicionales que Ie confinen un ma
yor realisll1o. Es importante sobrc todo que incluYL un sistema de descoJ}JjJ() 
nedores que cst;! acoplado invariahlemellle al sistema de ramol1eadorl's de las 
cOl1lunilialies, En segundo lugar, n:COiloce que ell c:lda nive! If(')fic() l'xistl'1l 
unos suhcomponentes de cada subsistem:l que ope ran de modos distilH()s. As!, 
cstahlecc L1na distinci(>n l'nlfe las cUegorias de invertehrados y de vertebr;!
dos, cntre los microhios y los detritivo["()s quc ocupan eI miSlllll nivel tn')fic() 
y que utilizan Ia rnatLria orgjnica muerta, y elltre los consumidorl's lit' micro
hios (microhivoros) y de detririvoros (los carnivoros del sistCI1l:1 dc dcscolll
ponLdof(.'s). La figura 17.lt) indica bs posihlcs vias quc puedc rccolTer a tran:'s 
dc la cOlllunidad un joule dc cllcrgb, fijada en b producci(lIl prinuria neLl 

Un joule de energia punk sn conslllllido y asillliialio por Ull hnhivoro 
invL'rtehrado, que I() utiliza paL! rc;llizar un trahajo y quc 10 pierdc Cll form:! 
de calor respiratorio. () puedc ~cr U)!l~lHllid() por 1.111 Ilnhiv()["() \'Crtl'lH:ldo 

y scr asimil:ilio IlLIS tarde por Ull l'arnln)w que IllU<.Tl" Y p:",>;!;11 c()Tllpanillll"1l 
to de materia orgjnica III unL! , Alii. l'I joule pllcde ,'>n :I,,>illlibdo pOl" b hib 
de lUI hongo y ~er U)[l~uJllido por 1.111 ;'ICIJ"() lkl ..... ud(), que!() utili!.:! p,lra rcdi 
zar 1.111 tr:li);(jo y 10 pindc ('11 f()mu de cllor Fn c!tLi p:\,>o de L! caden;! lie 
COIlSUIllO, cI joule pucdc no scr ;!~imil;!do, p;lsando ClltOJltTS con Lis hel"e~ 

;1 [;\ Ill:!teria org;inicl IllUcrtl, y hien punic scr asilllibdo y rc,'>pir:!do, 0 ;I~imi

l:ldo e ill.,."orpor;!c!o :11 nellllliclltll de! tcjido l'orpoLiI (0 ;1 I.! PWdUl'l'i('JIl de 
desccllliieIHcs) U cucrpo pLInk Illorir y elllollCe.'> el louie cnlra Cll cl COlli 

panilllento lic !:i llUlcri;1 org;tniCI munla, () punk :-.er clpturado viyo por un 
consumidor del ~iguiente nivcl tfl')f'ico, t\onlic ellcuelltLI un nuevo conjunto 
llL posihlcs YIas Fn t'lltilllo tl'fllllflO, CIlia joule s;ildd de I:i c()munidad en for 



Figura 17.19 Modclo 
gencralii'.ado de 1a c.';truc-
tura tr6fica y cI flujo 
encrgctico de una comu-
nidad tcrrcstre (scgun 
Heal & MacLean, 1975). 

las cfidencias 
de consumo, de asimila
cWo y de producci6n 
dctcrminan la impor
tancia relativa de las 
vias energeticas 

v - Vertebrado C Carnivoro 
, - Invertebrado D Detritivoro 

PPN Producci6n prima ria neta M Microorganismos 

MOM Materia orgfmica muerta M; Microbivoro 

H Herbfvoro 

rna de calor rcspiratorio, particndo de uno U otco de los nivelcs tr6fico.'.i. 
Las posihles vfas denteo de los sistemas de ramoncadorcs y descomponc

dores son las mismas, con una sola excepci6n Cfftica - las hcccs y los cuer
pos muertos 5C pierden para e1 sistema de ramoneadorcs (y entran en cI siste
ma de dcscomponcdorcs), pero las hcces y los cuerpos muertos del sistema 
descomponedores vuelven simplememe al compartimemo de base de la ma
teria organica muerta. Esto tiene una importancia fundamental. La energfa dis
ponible como materia organica muerta puede ser finalmente metabolizada por 
completo -perdiendose tada la energfa en forma de calor respirawrio- in
ciuso si para clio son necesarios varios circuitos del sistema de descompone
dares. Las excepciones son aquf aquellas silUaciones a) en que la materia es 
exportada fuera del ambiente local para ser mineralizada en otra parte, como 
sucede por ejemplo cuando los detritus son arrastrados por un rio, y b) en 
que las condiciones abi6ticas locales son muy desfavorables para los proce
sos de descomposici6n, dejando bolsas de materia muy rica en energfa e in
completarnente rnineralizada, conocida como petr6leo, carb6n y turba. 

Las proporciones de producci6n prima ria neta que fluyen a 10 largo de 
cada una de las posibles vias de la energia dependen de las eficiencias de trans
ferencia con que la energla es utilizada y pasa de un nivel al siguiente. Todo 
10 que se necesita para predecir el esquema del flujo energetico es el conoci
miento de los valorcs de tan 5610 tres categorfas de eficiencias de transfercn
cia. Se trata de la eJiciencia de consumo (EC), la eJiciencia de asimilaci6n (EA) 
y fa eJiciencia de producci6n (EP). 

Eficiencia de consumo, EC ~ _1"_ x 100. 
Pn - I 

Es decir, la Ee es el porcentaje de la productividad total disponible en un oi
vel tr6fico (P n _ d que es realmente cons urn ida «dngcrido») par el comparti-
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Tabla 17.5 Eficiencias 
de consumo de varios 
grupos de herbivoros 
sabre las plantas que Ies 
sirven de alimento (de 
Pimentel et al., 1975, 
y Brylinsky & Mann, 
1973). 

b .. '·;If"i;ldont.":-. 
de b d·it·jt"llt"ia 
dl" COIl."1I1l10 

1:1 .. \ ;Iri;lt"iolll"" dt" 1.1 
t"fidl"lIda tit." :1 .. illlil:u:iI"lIl 

Planta hucsped 

Hayas 
Rohles 
Arccs-hayas 
llilipifcros americanos 
Gramineas y hierbas 
Alfalfa 
Sericea lespedeza 
Gramineas 
Planus acuaticas 
Plantas acu;iricas 
Algas 
Fitoplancton 
Fitoplancton 
(;'rarnine:ts de los p:.Int:Ulos 
Plant:ls de las pradcras 
Carices 

Taxon de( animal 
consumidor 

Invertebrados 
Invertebrados 
Invcrtebrados 
Invertebrados 
Invertebrados 
Invertebrados 
Invcrtcbrados 
Invcrtebrados 
Bivalvos 
Animales hcrbivoros 
Zooplancton 
Z{){)piancrol1 
Aninuic", hcrllivoros 
Invcrtebrad()s 
Invertehrad()s 
Invertebrados 

Porcentaje de 
productividad consumida 

8,0 
10,6 

5,9·6,6 
5,6 

<0,5-20 
2,5 
1,0 
9,6 

11,0 
18,9 
25,0 
40,0 
21,2 

4,6·7,0 
14,0 

H,O 

mento tr()fico superior (I,,). Para los consumidorcs primarios del sistema de 
ramoneadores, la EC es d porcemaje tiL' joules producido por unidacl de tiempo 
como productividad primaria neta quc pasa a traves del inlestino de los herbi
voros. En eI C:ISO de los consllmidores secundarios, se trata del porcentajc de 
la productividad de los herbfvoros que.: es consumido par los carnfvoros. EI 
rcsto mllcre sin !'icr cO!1sumido y pasa a la cadena de los descomponedores. 

La tabla 17.') enumera diversos valores encontrados para las eficicncias de 
consumo de los herbivoros. lbdos los valorcs son notablemcnte bajos, 10 que 
retlcja quizas cl cscaso atractivo de gran parte de la materia vegetal, a causa 
de Sli devada proporci6n de tejido estructural de sostcn, pero que con mayor 
probahilidad es una consccuencia de la densidad gcneralmcntc haja de los her
bfvOfOS (a causa de la acci6n de sus enemigos naturales). Los consumidofcs 
de plantas microsc()picas alcanzan densidades mayores y son responsables de 
un porcentajc mas clcvado de Ia produccj()r1 primaria. AI cstudiar la tabla 17.5 
se dcbc tcner en cuenta que los valores estimados de 13 eficicncia de consu
mo se rcfiercn a grllpos p;lfliculares de hcrbfvoros y no reprcsentan neccsa
ri;lmentc la cantidad total de materia consumida viva. Una cifra media ralon;1-
bl<: de la dicicncia de conswno es tk aproximadamente un 5 'x, en los bosques, 
un 2') 'X. en los prados y lin ')() % en las comunidades dominadas por cI fito
pbncton. 

S:lhcll1oS mucho menDS acnea de las cficicncias de conSlimo de los earni
voros que sc alimcllt;1I1 dc SliS presas, y todos los valorcs cslimauos al respec
to SOli espenliativ()s. Los dcpn:<iadorcs \,crtchra(\os pucdcn consllmir un 50· 
100 'x, <ie ]a produn·i(lIl de bs pres:ls v('["lt'hradas, pefO quid s{)lo un ') % de 
las pr("s:l.~ invertchLH.Li:">. 1'( l ..... depn..,tbd\ lrc ... illvcnl'hrad()~ COII:-:'Uillen qui/.;i:"> un 
2') % de b producci('lIl di:-.ponihle dt' LIS pre",;I", illvt'rtehradas, pel"O t.:'st! cifra 
liene ulla fiabilidad inc'crta 

I'A ~ A" x 100 
I" 

La cfiCiellcl:! de asirniiacit'm es cI porecllt:lje de ellergia alimenticia que !lega 
al iIHestino de los eonsumidores de un cornpartimento trnfico (I,,) que es asi. , 
rnilada a tra\'c.~ de b pared intestin:1i y queda dispol1ihk para su IIlcorpora-
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ci(m al crecimicnto () que es utilizada para efc..:ctuar un trabajo (All)' EI n .. :sto 
se picrde en !:is heel's y pasa a 1<1 hase del sistl'ma de descomponedort's, La 
diciencia de asimilaci('m es un tcrmino que no puede ser aplicado correC[~I
mente a los microorganislllos, lIna gran parte de fa digesti()n de la materia 01'

g:inic:1 ll1uerta por parte de las hactLri:ls y los hongos es extracelul:tr, y la «efi
cienci:! de asimiiaei('m» de ia materia ahsorhkb, digcrida, cs del 100 'x, No Sl' 
produccn heees, 

I.:ts cficiencias dc asimiiaci(m son tipicamente baja.-; en h)s herhiv()[(),'i, de
tritivoros y microbivoros (20-50 'X») y :Ihas en los clrnivoros (alrcdedor dc un 
HO %), En general, los animalcs es(:in mal cquipados para lltilizar b llutt'fi:1 
org;lIlica mucrta (principalmcnte materi:1 vegetal) y l:t vegetaci()f1 viva, en par
te dehido a la presencia de defens:ls ffsicas y quimicas en las plantas, pero so
hre todo como consecuc.:ncia de la devada proporcj()[) de compuestos quimi
cos estructuralmente complejos como Ia ccluloSJ y Ia Iignin,-\. Pero, tal como 
vimos en eI capitulo 11, mllchos animales poseen una microflora intestinal sim
\)i6ntica que produce cclubsa y que ayuda a Ia :lsimilaci6n de la materia org;t
nica vegetal. En cierto sentido, estos animales lItilizan su sistema personal de 
descomponcciores, EI modo en que las plantas asignan Ia producci6n a las raf
ces, la madera, las hOjas, las semillas y los frutos influye sobre su utilidad para 
los hcrhivoros, Las scmillas y los frutos pucdcn ser ~Isimilad()s con una di
ciencia de hasta un 60-70 %, Y las hojas con una diciencia de aproximada
mente un 50 %, mientras que la cficiencia de asimilaci6n de la madera pucdc 
ser s()lo de un 15 %, 

25 

20 

, J 
0 
'C 
ro , 15 
E 
• • "3 
."-
0> 
g 10 
C 
'0 
0 
u , 
~ 

£ 5 

o -
o 5 10 15 20 25 

Respiraci6n (log joules m- 2 aria-I) 

Figura 17.20 Graficas de la producci6n animal en funci6n de la respiraci6n 
animal cn siete grupos de poblaciones animalcs, 1 - insectos no sociales; 
2 - invertebrados no insectos; 3 - insectos sodales y peces (sin diferencias 
significativas entre ambos grupos); 4 - insectlvoros; 5 - aves; 6 - pequenos 
mamfferos; 7 - otros mamfferos distintos a los inscctivoros y a los pequenos 
mamfferos (segun Humphreys, 1979), 
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LI" \:lI-j;ICi('l1("~ 
(k b ('fi(-it'(ll'j;l 

dc protiIHTi()!1 

Tabla 17.6 Eficicrlcia 
de producci()[l 
(PIA x 1(0) de liivcrsos 
grupos anim:llc:s, 
ordcna<.ios por cficicnCla 
cn.:cicntc (dc Ilumphrcys, 
1'J79) 

EI alimento animal de los carnivoros (y de los detritfvoros como los bui
tres, que consumen cadaveres de animales) plantea menos problemas a la di
gesti6n y la asimilaci6n 

Eficiencia de producci6n, EP = P,!... X 

A" 
100. 

La eficiencia de producci6n es el porccntajc de energia asimilada (An) que es 
incorporada a la nueva biomasa (P,,). EI resto se pierde entcramente para la 
comunidad en forma de color rcspiratorio. (Los productos de secreci6n yex
crecion ric os en cnergia, que han tornado parte en los proccsos metab6licos, 
pueden ser considerados como produccion, P,,, y qucdar disponihlcs, como 
los cuerpos muertos, para los descomponcdon.:s.) 

La EP varia sabre todo en funci6n de la c1ase taxon6mica de los organ is
mos en cucsti6n, En general, los invertcbrados presentan una eficicncia deva
da (30-10 %), al pt'fdt'f n_:iativamCrlle pOCt cnergia en cl calor rcspiralOrio y 
al convertir en prouul'ci(m una mayor parte de 10 asimilado. Entre los n:f[c
brados, los cctotl'rmos (elly:! tempnatura corporal varia en funci()I1 dl' Ja rem 
pcratura ambient-II) prcsl'ntan un()~ valores irHt'fmedios de Ia EP (alrcded()r 
de un 10 'X)), mientras que los en<..\otcrmos, con su ek:vado gasto energt:tico 
octsionado por d mantenimiLnto de una temperatura constantc, conviertell 
en prociuccit'ln tan s()lo LIn 1-2 'X, (k la energia asimilacia, Lt figura 17.20 IllUCS

tra la reiaci(m entre la produclividad y la tasa de rt:spiraci(m para sietc l'\a~es 
de consumjdore~, y la tahla 17'() mucstra los valores medios de Ia EP de cada 
clasc, Los endotcrmos de cllerpo pequeno poseen las cficicncias m:is hajas, 
presentandosc las eficiencias de producci(m mas hajas entre los diminutos in
secrivoros (por ejemplo, las musarailJs). 

Los microorganisIl1os, incluidos 10,'" protozoos, tiendcn a prt:sentar UILIS 

eficiencias de produccicm mlly elcvadas, Ticncn una vida breve, un tamarlO 
reducido y una r:ipida rei1ovaci()n de la poblaci(m. Desgraciadamente, los me
wdos disponihics no son suficicntementc sensibles para detcctar los camhios 
demogrMicos en esc alas de tiempo y espacio rclcvantes para los mk-roorga
nismos) cspccialmcnte en cI suclo. De modo general, la cficiencia de prociuc
ci6n aumenta con cI t:mlJll0 ell los endotermos y disminuye rnuy marcada
mente en los ectotermos. 

(jrupo 

\. Insccrivoros 
2. Avcs 
.~. Comunidadc~ de pcqueilos Ill:tlllift:ros 
-1 Otros mamifcros 
.:; Pcccs l' insc('{os s()ciaks 
() invt"rtchrados no insn:tos 

[nsccto.~ no ~()daks 

lr'->\'I-lfll-llHA1H)'- "I) I:--';~H j()~, 

H lIerbiv()rm 
<) C:lrn[\'()ro,~ 

I (). [k{riu\'()f()~ 

1\ I icrhi\'oros 
12. DClritivoros 
1.1. C:lrnivoros 

I'IA (%) 

O,H() 

1,2'-) 

151 
:\,14 
'-),77 

2':;,() 

10,7 

2(),H 

2 7 J) 
.1(),2 

.1 H,H 
,(7,0 

'j'j,() 
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17.-1.2 Flujo cncrgctico a travc:s de una comunidad moddo 

Dados unos valores especlficos cle la produetividati primaria netl de un lugar, 
y las EC, EA Y EP cle los divcrsos grupos tf(')ficos inclicados en d rnoddo ck 
b figura 17.1{j, es posihlc estahkccr un mapa de Ia importancia rciativa de las 
dislinl:lS \'Ias, Ileal y J\lacLc.:an (197'1) realizaron este trahajo para Ja cOlllunidad 
hipo{(,tica de un prado, Los valof(:s que tltilizaron paLl las <..'ficiellcias tIL :lsi
rnilaci6n y producci(m se indican en forma de diagram:! en la figura 17.21, y 
el dcstino final de cada uno de los toO joules de PPN se ilustr:1 en Ia tahla 17.7. 

Se :-.upuso ulla cficiencia til- consumo del 25 'x, para los herhivoros vertehra
dns y del 4 % para los hcrbivoros invertehrados. As], de cada 100 J de PPN, 
20 son ingcridos por los hcrhfvoros, Una proporcj()Il mayor tIL b PPN va al 
sistem:1 de dcscomponedores pero, adem:is, los clescoillponetiores conSlllllen 
UIU clntidad bast:lI1te superior a 100 J por e:lcla 100 J de PPN. Esto es clehido 
simpILmcnle a que la cnergfa que no es asin1ilacla dllrante SlI primer paso por 
Ia cadena de descoillponedores queda de nuevo disponihlc para el consumo. 
Los descomponedores SM1 n,:spol1sables del H4,H % dd consul1lo de materia. 
Sin embargo, realizan cl 90,B (X, dt: fa asimiiaci6n (principalmt:nte ~I callsa de 
la importancia dt: la actividad microbiana y de SLI Supllt:sta dicicncia de asimi
laci()Il ud toO (X,). 'Iamhi(:n aquf, Ia aparentt: discrepancia en t:l total ut: jouks 
asimilados por los descomponniores (157] por 100 J dt: PPN) es debida a Sll 
capaciuad para <ltrahajar" la materia organica t:n uivt:fsas ocasiont:s. 

EI rt:sultaclo mas significativo de este estudio es la abrumadora importan
cia cit:! sistt:ma de descompont:dores. Aunqut: c1 sistema dt: ramont:adort:s 

HERBivORO CARNivORO MICROBivORO DETRITivORO 

P 

~ 
Invcrtebrado A 

~ 
A/140% PIA 40% 

R 

Vertebrado 
ectotermo 

~ 
All 50% PIA 10% 

~"""~' endotermo 

N 
All 50% PIA 2% 
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t 
All 60% 

All 80% 

l 
All 80% 
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P 

PIA 30 0/0 

P 

PIA 10% 

PIA 2% 

r---....F 

A/130% PIA 40% 

F 

A/120% PIA 40% 

Figura 17.21 Esquema del flujo 
energetico a traves de cada comparei
mento tr6fico (de la fig. 17.19) Y 
valores de la eficiencia de aSimilaci6n 
y producci6n utilizados por Heal y 
MacLean (1975) en su modelo 
de un prado. 



I 

I 

L-" 

Tabla 17.7 Valorcs calculados del consumo, la asimilaci6n, la defecaci6n, la producci6n 
y la respiraci6n por los heter6trofos par cada 100 J m-2 de producci6n prima ria neta anual 
en una comunid3d hipotetica de un prado (segun Heal & Maclean, 1975). 

:-'I:-.n.MA I1E HA~!(}Nr.A!l(lKF:-' 

IlerbivOfos 

vertehrad(IS 
invertebrados 

(:arnivoros 
\Trtehrados 
Invertebradlls 

SIS·II'.\IA Ill' In.S(:I)MI'I)NEI)(IHFS 

Consumo 

25,00 
4,00 

(),16 

0, I 7 

Asimilacion 

12,50 
1,60 

0,13 
0,135 

Defccaci6n 

12,50 
2,40 

0,03 
O,Ol5 

Producci6n 

0,25 
0,64 

0,003 
O,O.fO 

Rcspiracion 

12,25 
0,96 

0,127 
0,09') 

IksL"lJlnp(llH..:dorc:-. t derritl\"()f(L .... 

desc< )lll] }Ol Icdl )I"( .. ·S III ie rol )lanl ) .... 

tktritiv()[(L .... ulvcrtchradl)S 
Microbiv()f(IS 

15b,5H 
I '), I ') 

I:H),5H 
.1,lIl 

II 

12,12 

'H,')') 

1,21 

HI,Hj 
I,H2 

invt'rtcbrad(IS 
CarniV(lros 

vertt'l} r:I(\()S 

invertd)r;Jdos 

TOTAl 

O,(H 

0,6'; 

192 

5,27 

0,05 
0, ')2 

I 57 

(), (J 1 

(l,U 

35 

I,.-)J 

n,oo I 
(), I () 

5H 

O,02 l) 

0,56 

Porcentaje que pas;] por 
sistema de ranloneadorcs 
sistema dt" tiescomponetiores 

15,2 
Wl,H 

9,2 
90,H 

42,9 
57,1 

cI shll"llI:l 
de t1c.:SCOllll)()llt·dol"L" . .., 
('.., l"L"spoll ... ablc.: dd 9H' 
dc.: b 1"'(){lul"tidd;l(1 
"'l'CUIl(bria c.:11 ("'>1:1 

comullid:ul (it' 1111 pr:l(lo 

consume cI 29 '1., de la PPN, cs responsahle t:inicaIllente del 2 'X, tIc b produc .. 
tividad seclIndaria. De cada 100 J de PPN, mas de ')') J pasan a la producci(m 
tit' los descomponedores por ana, pem s610 menos de 1 J a la producck)f1 de 
los ramoneadores. Dc modo general, en esta comunidad en equilihrio dina .. 
mieo, las pcrdidas dcbidas a Ia n:spiraci6n animal cquilibran la PPN, de modo 
que la hinmasa de la eosecha en pic (no ilustrada) permanece const~tnte 

Dehemos rl'cordar que los datos presentados en b t~lhla 17.7 son los dc 
una comunidad hipotCtica que [icnl' Ia l'struetura indicada en la figura 17.11) 
Y llnos valores SUPUCSlOS (pero realist~ls) de las deficicncias de transfercncia, 
;Fxiste algun modo de saner si cI modcJo y las suposicio!les son razonahk .... ( 
En otras palabras, ;'SC comp()rt~1Il del modo predicho los sistemas reales? Heal 
y Mad.can (1<)7')) intent~lron obtencr ulla confirmaci(m lItilizando datos relies 
sohre Ia producrividad primaria Y sccllndaria de dicz ecosis[eillas de b [un .. 
dLl, cJ prado y cJ hosque. lnlroduciendo los datos de ]a PPN en d Illodelo 
(UlIl dkiencias de consulllo dc hcrhiv()r()s apropiadas: ') 'x, ell el bosque. 2') 'i,', 
en los otros ccosistcnlJs), rue po. ... ihk predccir la produClivitiad secullthri:l 
de diversos compartimcntos [n')ficos. Estos valores precikJJos sc :lllalizan ell 
funci('lIl de los v;i1ores rea/es llleciicios, [al como indica la figur:l 17.22, y sc 
()hserva una buena concorcianci:I (la concordancia perfectl se huhkra prouu .. 
cido si todos los PUrHOS COfft'spondicIHL'S a los datos t:stllvierJIl situados L'1l 
Ja linet que forma un angulo de 4,)0 con cJ origcll) 

As! pues, cl modelo cs ~lpoyado en cicr[() punto por estc cjercicio. Tam .. 
hien incorpora la mayorfa de los rasgos fundament~lk:s rccol1ocido5 en la cs .. 
truclUr;1 de b comunidad. Sin embargo, <.:s ddec{Uoso por 10 menos en un 
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Figura 17.22 Rcb.ci(m 
entre los valores predichos 
y observados de IJ. pro
ductividad de los he
ter6trofos cn divcrsos 
lugare.s: tundra (3, 4), 
turbcra tcmpcrada fria 
(2,7), prado lcmpccJdo (I), 
bosque caducifolio tCffi
pcrada (5, 6, B, 9, 10). 
(Segun Heal & MacLean, 
1975.) 

, 
o 
c 
m 

E 

10' 

10' 

10 

10 

Producci6n observada (kcal m 2 ano 1) 

• 

Sapr6voros microbianos 

Sapr6voros y microbivoros 
invertebrados 

Carnivoros invcrtcbrados 

Herbivoros invertebrados 

Herbivoros vertebrados 

• Carnivoros vertebrados 

aspecto. Como vimos en d Glpftulo 11, muchos animalc.:s detritivoros conSll
men tanto hiomasa microbiana como matnia organici muerta, aunque sea de 
modo involuntario. Desgraciauamente, disponemos de rdativamente poeos da
tos sobre estas relaciones, por 10 que la estructura cle la comunidad ilustrada 
en la figura 17.19 debcra bas tar por d momento. De todos modos, clio no debe 
preocuparnos en demasfa, ya que la abrumadora importancia Lie! consumo 
y la producci6n microbianos significa quc cI fino ajllste cn el modelo de las 
rclaciones entre los detritfvoros y los microbfvoros (a menuclo los mismos ani
males), los micro bios y la materia organica mm.:rta no afectara cle manera sig
nificativa a la imagen general de las rclaciones de productividad. 

AI igual que todas las generalizaciones sobre Ia estructura tr6fica, nuestro 
modelo adolece tambicn cle la Iimitaci6n de que no toelos los consumidores 
pueden ser catalogados c1aramcnte en un unico eompartimcnto. Algunos her
bfvoros comen a vcccs materia muerta, mientras que algunos carnivoros se 
alimentan de herbfvoros y tamhitn de etctritfvoros. En general, 13 productivi
dad de los omnivoros puede ser dividida entre los cliferentes compartimcntos 
en funci6n ele la magnitud de su participacion en cad a uno ete cllos. Tampoco 
en este caso, el esquema general que hemos descrito no sc vc afectado en gran 
medida por este problema tccnico. 

17.4.3 Esquemas de flujo cnergetico 
en comunidades difcrcntcs 

Se han realizado muy pocos estudios en los que toelos los compartimentos 
de la comunidad hayan sido considerados al mismo tiempo, y la mayoria de 
los estudios de este tipo que aparccieron en los antiguos textos de ecologfa 
no resultan fiables porque sobrevaloraron el papel del sistema de ramoneado
res y no midieron, 0 no apreciaron, la abrumadora importancia de la produc
ci6n microbiana. Sin embargo, cs posible establecer algunas generalizaciones 
si comparamos los rasgos basicos de algunos sistemas diferentes. La figura 17.23 
Hustra los esquemas del flujo energetico en un bosque, un prado, una comu
nidad planct6nica (del oceano 0 de un lago extenso) y la comunidad de un 
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Figura 17.23 Esqllelllas generales dd tlujo energ{"tic() de (a) un bosquc, (11) un prado, 
(c) b cOlllunkbd planct<'Jnica de un lago extens() () d m:lr, (d) Ia comunidad dt' un rio () 
una peque(l;l clure\, Los lama(lOs rdativos de 10." recuadros y las fkdus sun propoj'cionalc~ 
;t 1;ls lllagnitudn rdativ:l~ de los companimen\os y los J1ujos. PPN ;.0 producci(lIl prirn:lria 
neU, ]\IOM - mateI'Ll ()rg:init:~t mucrta 

pe<.[lIl'ilo rio () ciurci. EI sistellla dl' dl'scomponedofes n proilahkmci1te res
ponsahle de LI mayor parte de la producci()11 secundaI'Ll, )' pOl' consigllienll' 
dc I:i perdida de calor por respiraci6n, CIl todas las l·ollluniuac.il's dd mundo" 
Sillclllhargo, l'l sistcl11a de los ramoneadores ejncc Sll papcl principalcn las 
cOlllunidades pLIIH.:t(Hlicas, donde una gran parte de Ia PPN punk SCI" consu
Illida viva y asilllil~lda con una dicicllcia hastante ck'v:ld:l. EI sistema dc ralll()
Ileadorcs tiellc lllellUS importanci:1 Cil las cOlllunidades tcrrestres a causa dc 
las hajas dicicneias de consul1lo y de asimiI:Ki(')1l de los hcrhivoros, y es 
pr:kticallleiHe incxistcnte Cil los (1cqucll()S rlos y charcas dchido simpil'mcll
te:1 que alii Ia productividad primari:l cs Illu)' baj:l. 1.:1 h:ISt' cnergetic! de l'sta 
('lltillU depcllde de 1:1 1l1:lteri:1 (lrg:inic:\ Illueru, IlHldlieitb ell <:1 :lmhiente tt'
rrestrc, quc CI(' :ll agll:l () es arr:l.'ilrad:l ilast! ella P()]' t'l aglla 0 el \'icnt(j, 1.:1 
l'Ollllll1id:ld 1K'lw'HIil"a dc b~ profulldidadcs Ol"l':lnicIS Iicne ulla e,')(ructUl"a tf\')
lil':IIllUY SillliLIJ' a Lt dc h)s rills y l'Il.lrcl.., ({(Jlb~ cILl.., IHlcdell sn dcs(rit~ls C()\lU) 
l"Ollllllli<.i:lde." Iiele]'otn-)tkas). Ell CS{C l':l..,U, b l'(H1HlllllLtd \'I\,C en un:l." ;lgu;\S 
qllc .... on dCIll:l~i:td() profundas p;lr:l quc Lt f()tosfllte~is ~e:l :Ipreciahil' 0 inl'lll..,() 
llCgllC;\ producirse ell ahsoluto, pcro obticnc Sll hase l'llcrgl'ticl del fitoplanc 
tOil, Lis hactcrias y I()s allll1Ltics Illuertos que se hllll<.kn des de Ia cOlllunitbd 
:llItotrl')fka de 1:1 ZOIl;! aut/Hiea supcriof. Desde lIna Pl'fspcctiv:i distinta, l'l 
rondo de los oceanus l'S cquivaknte al sudo de Ull hosque COil un follaje im
pClletr:lhk 



b "~IH·rgi;l no pllt"dc :-o .. ·r 
n·ckbda y utlliz:ub 
(k IHn·vo - Lt IHatt.-rb:-01 

17. S El destino de 1a materia en las comunidades 

Durante iJ mayor parte del tiempo, la materia y la energid sigucn las mismas 
vias en las comunidades, y en ambos casos e! sistema de descomponedores 
desempena un pape! cscncial. El carbono, por ejemplo, penctra en la (struc
tura tr6fica de una comunidad cuando una moJecula simple, cI CO2 , cs utili
z:'lCb en b fotosintesis. Si queda incorporacb en b productividad prima ria neta, 
estad disponihle par~l cI consumo como parte de un azucar, una grasa, una 
protefna 0, muy a mcnudo, una moIecula de celulosa. Sigue exactamente Ia 
misma via que la energia, siendo sucesivamcntc consumida, defecada, asimi
lada y quizas incorporada a la produetividad secundaria en alguno de los com
partimentos tr6fieos. Cuando 13 molecula riCl en energia en 13 que se (neuen
tra el carhono es finalmente utilizada para proporcionar energia para cI trabajo, 
la energia se disipa en forma de calor (como hemos dicho antes), mientras 
que cI carbona es Iiberado de nuevo a la atm6sfera en forma de COl, un pro
ducto de la respiracion hislol6gica. Aqui tcrmina la similitud entre la energia 
y cI carbona (u otros nutrientes). 

Cuando la energfa se ha transformacto en la forma aicatoria del calor, ya 
no puccle ser utilizada par los organismos vivos para efectuar un tranajo 0 

para impulsar la sintesis de hiomasa. (Su (mieo uso posiblc cs· momcruaneo, 
para ayudar 3 mantcncr una temperatura corporal elcvada.) EI calor se picrdc 
finalmcnte en la atm6sfera, equilibrando la entrada de energia radiantc. Par 
otro lado, el carbo no del COl puede ser utilizado de nuevo en la fotosfnte
sis. EI carbono, y todos los demas nutricntes (por ejemplo, nitr6gcno, f()sforo, 
etc.) se hallan. a disposiei6n de las plantas en forma de molCculas inorganieas 
simples de la atm6sfera (C02) 0 disucltas en agua (nitrato, fosfato, etc.). Am
bos tipos pueden ser incorporados a los compuestos quimicos organieos com
plejos de la biomasa durante la fO(Qsintesis. Sin embargo, en ultimo H~rmino 
qucdan de nuevo disponibles cuando los compuestos quimicos son metabo-

Perdida de calor 
por respiraci6n 

Energia solar 
radiante 

Sistema de 
ramoneadores 

PPN 

Sistema 
de descompo
nedores 

MOM 

Perdida de calor 
por respiraci6n 

Figura 17.24 Diagrama que muestra la relaci6n entre eI flujo encrgetico (c:J) 
y eI ciclado de los nutrientes. Se distingue a los nutrientes eneerrados en la 
materia organica (_) de los nutrientes que se encuentran en estado inorganico 
Iibre (0). 
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b IfI:lll'ri:! 

(~ lo~ Illlll·jelllt· ... ) 

pu(·tk po!' 10 laUIO 

."'t-1' ·'t·lIt'l·I"Lld.l, 

UI b (O!IIUlli(l:id 

t·1 dt 10 
til' 10'" nulril'IlIl'''' 
!I(I t· ... IIUIICI pt"l"h'( to 

Tabla 17.M \'1.1 ... 

principalc ... de Import:1 

CkHl y c .... ponacklll de 
llutrLl'IHc. ... en 1.1~ 

CIJlll11llld:llk .... Il·rrc ... trc.,> 

lizados, ya sea dentro de los organismos vivos (carhona liherado en forma de 
CO,J a como resultado de la actividad del sistema de descomponedores (ni
tr6geno y f6sfaro liberados de nuevo en forma de molCculas inorganicas sim
ples). La rclaci6n entre cl t1uja energetico y el cicio de los nutrientes se halla 
ilustrada en la Figura 17.24. 

Por su misma natllraleza, la cnngia no puede ser reciclada. Queda a dis
posici6n de los organismos vivos en forma de radiaci6n solar que puede ser 
fijada durante 13 fotosintesis. Pero una vez lltilizada Ia energfa del compuesto 
quimico resultante, se disipa en forma de calor inutil. Aunque Ia energia pue
de pasar en ambas direcciones entrl' d compartimento de la materia organica 
muerta y cI sistema de descomponedores, clio no debe ser descrito como un 
cicio. Retleja simplementc Ia capacidad dd sistema de: descomponcdores para 
«lrahajarlJ Ia materia organica varias Vl'Cl'S; pem cada joule de l'nl'rgfa s()lo puede 
scc utilizado una vo. La vid:1 ~ohre I:l Tierra cs posihlc gracias :t que each 
db qLleda disptHlihlc L11l l1un'{) Stllllinistf(l de ellerg!;l s()br. 

Por otro lado, lo~ nutrientes qUlmicos, los hloqul:s c()Ilstitutivos ue la hio· 
masa, simplcmentc c:unhi:1I1 1:1 fornu de 1:1 1ll()!Ccu!:i de la que son parte (pOl' 
ejcmplo, N de un nitrato - N de una proteina - f\i de un llitrato). Puedcll 
sn lItiiizados de nuevo, y cl reciclado t's lIno de su~ r:lsgos car:lCtcrlsticos 
A difcccllcia de la radi:lCi(m soiaI', los Ilutrkntes 110 st: CnCUl'Iltrall ell una em· 
ridad inalter:lhle, y cl proces(} de cncerrar :I algunos de dlos cn la biomasa 
viva reduce l:t clI1lidad rcstante que qucd:t disponihlc para Ia comunidad. Si 
las plantas, y sus cOJ1sumidorcs, no ~llfrieran finalmcntc 1:1 descomposici(m, 
el suministro ue nutril'Iltl'S se agol:lrI:l y la vida des:lp:m.:ceria de l:l Tierra, La 
:lctividacl de los org:lIlislllos hct('rotn'lficos es crucial para impulsar cl cicio 
de los Ilutricntl's y para Iluntcncr la prodlletividad, La figura 17.2·1 tllllC."Ha 
i:J lihcraci6n de los nutrielHl's en Sll form:! illorg:lnic:1 simple como si st'llo se 
produjera en el sistema de descornp( H1eciorl's. De hcel1O, una parte Sl' libcra 
umhicll :1 partir del sistema de ralllonl.'adon.:s, partil'ularlllente en el GISO del 
carhollo, pern s('llo una proporci('lI1 Il1uy redllcida es rcciclada a trJvl:s de est:l 
via. EI sistema tit: los descolllponedorcs dcscmpdla un pard de importancia 
abrumadora. 

EI cuadro dcsnito L'1l b figura 172:j es una simplificaci(')Jl en un aspcc
to imponanre. No todos I()s IlLHriclltes liberado,'j durantc' la descomposicit'lIl 
son absorhidos de nuevo nccesarLlIllelltc por las plant:]s. EI cicio de los BU

trkntt's no es Ilunc:t perfecto. P()r olro l:tdo, 1:1 cOlllunidad recihe sllminis 
tms adicionaiLs de ll11triclltl'.'i quc IlO depellden diren:IIllclltl' de los inputs 
procedentes de Ja m;]tni:] rCCiel1lelllel1te deSt'Ompllcst:1. La tahi:l 17,H cnUIlH'
ra las diversas caregorLls til' ,'iUlllinislro y pt'rtlida de llutriclltes ell las conn]· 
nidades terrcstres. 

; <,ltH:' imponancia tienc rCilllll'llte d cicio de I()s Illltriclltcs ('on rl'iaci(lIl 
al g:l.'ito de I()s mis!llo"'-' ;!·:s gr:lIldc () pequeli:1 1:1 Cllltid:ld de 1ll1triclltc.'" reci 
cbd(ls al :U10 Cll t'()IllP:IL1Ci(lIl cnll los Stlillinistr()s y ptTdid:l'" ("xtl'rtlO,"", FI c. ... 

I, "Ill)! I:!nl )11 

Prcdpit:lCi()lIt.",'" :--':lIld:l ("\Jll l()~ 110 ... 

i'lcl'ipil.lnr"1l de P:ll'\l'-."ul.l'o dc 1.1 .llllll)'oter,1 Perdld.l de jl:lnklll.l'o:1 I :IU."':! del \'jnlll) 

Jllflligr:lcu'Hl hj(')tic:l 
Fij:lci("ll dc ... tlc l:i :Hlw·" ... !t'r,1 

~1<..·le{)riz;!l jt'JIl del ... llh ... tr.lIi) 

ApilClCi(ln de knilil.:lll(C ... Y CI)lll:lllllll.ll'II')n 

F1lligf:lci(')1l hll')ll(:! 

l.ihcr:1Ci(in :1 1.1 :1(ll\I')..,!l·":1 

Pt·n,hd.l por lixi\"l:LCi('lll 
Ikco!cccil')\) pllr c1 hOlllhrl' 



Tahla 17.9 Prc ... upuesto 
allllal de llutrkntcs paCI 
i:IS ellenelS nCIll()raics 
de Iluhb:mJ Brook 
(kg ha- I :1110- I), Ins 
inputs sc rclkrcil :1 Illat", 
ri;c!cs disl\l'lt(),'" Cll l:ts 
prceipitacioncs () a sedi
rncIH:lci()ll de l1I:tteria 
.... CCI, !,() .... outputs son 
p~nJidas cn d agu:l de 
10,'" rio,,,, cn ((lflll:l de Ill;[
teria disudta y partieulas 
<.k: lllat<:ria org:iniea. 
(Ik Likcns d aI., 1~71.) 

d proycdo 
dc Huhhard Brook", 

los inputs y outputs 
de nutricnh.::<. 
son tipicamentc hajo:<. 
en compar3ck)fl 
con las cantidades 
que se rcdclan". 

... aunqut.' cl azufee 
constituyc una 
impoetante excepcion 
(en gran paete a causa 
de la "lluvia :icida») 

Input 
Output 
Varbd{"111 [leta· 

Nil, . 

2,7 
0,1 

I- 2,5 

I (),5 

H,7 

I- 7,(1 

so " 

,;H,j 

·iH/i 
-In,5 

.2 ,() 

II,H 
--l),2 

,\Ig' . N;I' 

n, , 1,'1 
2, () (1,') 

2,2 -'1,1 

• I.a vari:lcil-)[\ neLl C,S IH):-.iliv:l ClLlIlti() clcC<J.'>is!CIll:1 g:lIla lI\;ltcria} IIt'g:lti\';1 ~'u;lnd() Lt 
picrtic 

tLldio Illi'i dcu!lado sohre esta cuesti(m fue IIcvad() :1 cill() pOl' Likens y Sll.'> 

colcgas dL! J luhhard Brook Experimental Forest, una zona de bosque clduci
folio lelllpl'rado reg:\(Ja pOI' pequciios dos en las While Mountains de Ne\v 
llampshire, lISA. I,a cuenca hidnlgr:'ifica -[a extensi(lIl del amhiente teJ"J"eSlre 
regada por un rio determinado- fue tomada como unidad de l'studio dehido 
al papcl que descmper1an [os dos en la exportaci6n de nutrientes. Sc definit:
ron seis pequenas cuencas y se rcgistraron sus flujos de salida. (Ina red de 
p[uvi(lInelros registr() las cantidades entralHcs de IIuvLl, :Igu:micve y nicvc. Los 
an:Hisis quin1icos dc! agua de las prccipitacioncs y del agua de los rios hicie
ron posiblc calcular las cantidades de los diversos nutrientes que entraban y 
s:lllan del sislema, c:lntidades que se indican en la lahla 17.9. Clda a[10 se en
cuentran unos valotTs similares. En Ia mayoria de los casos, el output de nll
tricntes quimicos en cI agu:l de los rios cs superior a Sll input con 1:1 lIuvia, 
Ia aguanieve y la nkvc. La fucnte de los compucstos quimicos rcstantcs cstriha 
en la rOGI madre y el .suelo, que sun metcorizados y lixiviados con una t:lsa 
dc aproximadamcntc 70 g III 2 ;1110 1. 

En casi to<..ios los casos, los inputs y outputs de nUlricntLs son reducidos 
en cOlllparaci('m con las canlidades Lxislentcs en Ia hi< )Illasa y recicladas den
tro del sistema. Este hecho <-(ueda iIustrado en Ia figura 17.25 para uno de los 
nutrieIHes mas importantes - el nitr6geno. EI nitr<'>ge!lo era J[ladido :II siste
ma no s610 en las precipitaciones (6,5 kg ha--- I ai10--- I ), sino tambiC:n a travl:s 
de la fijaci6n del nitr('ge!lO atmosfC:rico por parte de los microorganismos (14 
kg ha I ai10 -I). (TC:ngase en cuellla que tambicn se dLbi() prociucir fa desni
trificaci(m pOl' parte de otros microorganismos, liberandose nitr()geno a Ia 
atm6sferJ, aunque este fen(lmeno no fue mccticto.) La exportaci(m en los rios 
de s610 ,1 kg ha I JI10 I pone de manifiesto ]a intensidad con que cl nitr(,
geno cs conservado y reciclado dentro de la biomasa del bosque. EI output 
en los rios represent:! tan s610 un 0,1 'x, de la cosecha en pic del nitrogeno 
total (organico) mantenielo en la materia organica viva y mucrta e1el bosque. 

EI nitr()gcno era inhabitual por cuanto su pC:relida neta con la corricnte cle 
los riDS era inferior a su input con las precipitaciones, 10 que refltja la comple
jidad de los inputs y outputs y el grado de su reciclaje. De toelos moclus, a 
pesar cle la perdida neta para cl bosque en cuanto a otros nutricntes, la expor
taci6n de estos era tam bien baja en relaci6n can las cantidades fijaelas en Ia 
biomasa. En otras paiabras, 10 normal es un reciclado baslantc estricto. 

La excepci6n principal de csta regia la constituye el azufre. La cantidad 
de azufre que abandonaba anualmente el sistemJ (unos 24 kg ha-1) era bas
tante superior a la cantidad existentc en las hojas cafdas anualmente (5,5 kg 
ha·-1). Se ha ca1culado que la mitael del input anuai de azufre puedc ser atri
buida a la contaminacion resultante cle la combustion de materias f6siles. Esta 
contaminaci6n ha conducido a una Iluvia acida (en Hubbard firook, la lIuvia 
cs cscncialmcntc acido sulfurico cliluido can un pH a menudo infcrior a 4,0), 
y actualmcnte se rcconoce que este es uno de los problemas fundamentales 
de la contaminaci6n en el Hemisferio Norte, aunque cste primer pucsto deba 
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Ecosistema do: bosque cadwcl1ol'Q septentflona! 

AbsorcI6n 

\;1 (lc:f()n·~t;I{·k)IJ 

I"ompk) lo~ ddo" 
y (:ondujo ;1 1111:1 IH;nlid:t 

(ll- llutricntc .. 

Input 

... ~ 

\ 

Figura 17.25 Pn:~upLLcst() anll;!! de nitr<'>gt'no para d bosque cxperilllcnt;t! 
de Ihlhbard Brook no perturbado. Los valnres indicados t'n n.:cuadro", indicin 
d tamarlo de los divcrsos aP()()1s~ de nirr()gcno cn kiiogr:ullos de nitf(\~~cno por 
hect:ire:a, La I:lsa de incremento de: cada pool (entre part:ntesi",) y Lis LlS;\", de 
transkrencia t'st;ln exprt.:salhs en kilogramos de nitr()gcno por hen;in:a por ;Ulo 
(Dc Bormann l!( (/1,. 1977.) 

Sl'f cOlllpartido quizas por los ()xidos lk nitr()gc!lo Y l'i OZO(lO. Por l'i rllomcn· 
to, parcce que los n:cursos forestaks (en Alcmania) y pisclcnias (por ejcl1lpJo 
el1 Escandinavia y Escocb) se han visto afl'ctados negativament<.:. Las grandes 
cal1tidades de azufre que ahandonall cl sistema de I1uhhard Brook cada ailo. 
ell comparaci(m COil wdos los dem:is macrollutrie!1les, liehen scr C()IlSilkra
lbs como una cOnSCClll'l'lCia licl input de azufre procederHc de b cOlltallli
naci()Il. 

En lin expcrime!1lo a gran escala, se lal:iroI1 (olio:" los ;irlloks ell una de 
Lis cucncas de Iluhhard Brook. La tas;! tot;iI de exportach'lIl de SUhS(:lIll'i:ls inor· 
g:lnicas disudt;ls de Ia cuenca pcrturhada fue tn:ce vcu.'s :-'llperior a Lt Ilorllul 
(fig. 17.2()), Do . .., fcn()[llCIlOS flleron los rcsponsahlcs dc clio, En primer lug:l!". 
la Cllurllle rcducci(')11 de las superficies de tr:lI1spiraci()[l (hoj:!."") conduj():1 qUl' 
un ·jO 'x, m:l:-' de las precipitaciolll's pas:lrall a lravC·s del :lgU:I fw:itil':1 lu.'it:1 Ik
g:lr al rio, Y l'ste increillcnto del tlujo de salida Pf()V()(') Ull:I."" Ll:-.;l."" . ...,lI!ll'l'Iurc . ..., 
de Iixivi;ILi('m de los CiHllpllL· . ...,(O .... qUlmicos y de 11IctC()ri/.lcioll de I;t:-; i"()CI:-' 

Y cl :-.uel(). Ell segundo lugar, y alII} m:is imporUlltc, LI dcfol'e..,t:lCi(-)l} r<lmpi(') 
d cicio de Illitrientes del si..,tellla, dcscollcct:lllllo ('I procc..,o dt' dcsL'()Jllp()si
ci(')!l dd proceso de ing<.:sti('lIl por parte de Ia:-. planu;-,. Ell :Iu:-,cl1ci:t dt" la all 
:-.()rci(·)I) lie Ilutrientcs en prilll:lVeLI. momento ell que 10.'" :irholcs caduClfoIHl,'" 
huhierall iniciado b producci(')ll, 10.'" Illitric.:ntes illorg;'ll1ico . .., lihnado:-. por LI 
actividad de los dl'scompolledorcs pudieron ser Iixivi:ll\os por <.:1 agu:I de dn.:
najl'. No rcsulta sorprcndl'nte por 10 t;lllto que b ddofl'st:lCi()]1 J gran c...,cala. 
por cjemplo COil d fin dt crcar nueva.., (ierr:ls agrlcolas. pucd;! C()lldliCir :1 lIn:l 



Figura 17.26 Concc:n· 
traci6n de iones en 
d agua corricnte de una 
('uenca experimental· 
mente dcfon:stada y de 
lIna cuenca control 
de Ilubbard Brook, EI 
momento de la deforest:l' 
ci<'ln se indica con una 
f1echa. Obscrvesc que d 
eje de «nitrato» presenta 
una discontinuidad. (De 
Likens & Horman, 1975.) 
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perdida de 1<1 capa superior del suelo, a un cmpobrecimiento en nutrientcs 
y a una mayor gravedad de las inundaciones. 

EI decto principal de la deforestaci6n recay6 sobre el N de los nitratos, 
10 que pone de manifiesto cl ciclaje normalmente muy estricto a que se ha11a 
sujcto cl nitr6geno inorganico. EI output de nitrogeno por el rio aument6 60 
vcccs dcspues de la pcfturbaci6n. Olros iones biol6gicamente importantes tam
bien fueron lixiviados can mayor rapidez a consccuencia de la dcsconexi6n 
de los mccanismos dc ciclado de los nutrientes (potasio: aumento de 14 vc
ccs; calcio: 7 vcccs; magnesio: 5 veces). Sin embargo, la perdida de sodio, que 
es un e1cmcmo con menor importancia biol6gica, mostr6 una alteraci6n me
nos cspecracular dcspues de la deforestaci6n (aumcnto de 2,5 veccs). Proba
blcmente ticnc un reeiclado menos estricto en cl bosque, por lo..que la desco
nexi6n tuvo un cfceto menor. Tambien en este caso, el azufrc constituy6 una 
exccpci6n. Su tasa de climinaci6n disminuy6 despues de la deforcstaci6n. Este 
hecho no ha podido ser cxplieado satisfactoriamente. 

De los estudios realizados sabre la eeonomfa de una comunidad, pocos 
soo tan dctallados como el cfeetuado en Hubbard Brook. Es dificil deeir hasta 
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los hiomas terrestres 
difieren en cuanto 
a la distribud6n 
de los nutrientes entre 
la materia org:inka 
viva y muerta 

que punto sus resultados puc den ser generalizados a otras comunidades. Es 
posible que los c1evados outputs de nitr6genos obscrvados despucs de la tala 
no sean habituales. El tema es revisado a fondo por Gorham et at. (1979) y 
par Vitousck (1981). Parcce probable que, en la mayoda de los amhicntes tc

rrestres, cI ciclado de los nutricntes demostrara ser importantc con rciaci6n 
a los inputs y outputs de los sistemas. AI comparar los hion1J.s del mundo, 
13 diferencia esendal reside en Ia disposici6n de los nutrientes en los tres com· 
partimentos de Ia materia organica -- sobre cI sucio, raices y suein. La Figura 
17.27 muestra las proporciones rclativas para el caso del nitrc'Jgcno (y ci es
quema cs similar para (HrOS macronutricntcs). 

La proporcic'Jn de nutricntes en la hiomasa viva aumCllu desdc los P()lo~ 
hacia cl Ecuador. Los procesos de descomposicion SOil mtl)' kntos en las frfa .... 
regiones horcalcs, y los nutrientes sc acumulan cn la materia org:'u1iea muecta 
En cambio, las condicioncs climaticas de ulla pluvi~elva tropical fanHl'Cell b 
descompo:-.ici()1l rapida. Los nutricntcs son rapidamcJ1{v Iihnados de la mate· 
ria organici III UCfIa , quedanc\o ell el suvlo dondc puedell sn lixiviallo."'. FIl 

una c01llunidad de c:-.tc tipo, b llIayorfa de 10 .... lIutricllle:-. .'ie cncllclltL\l\ CII 

la hiomas3 viva. Despucs ele Ia roz;\, ell las zonas tropieaks debcr;ln pasar ;\ 
menudo mllchos siglos antes de que Ia :-.u("('si(m de la vcgcuci(')n acumuk de 
nuevo los rccurso.'i de nutrientes que Ie confieran Sl! :lntigu:I productividad. 

Los eS411clluS cshozados en la figura 17.27 po!)en dc relieve el cOlltrol 
clim:ilico de Ia (iLscomposici<'m. L1 temperatura y la hllilledad del mantillo 
tknell una gran illlportancia. E.'ito se ilustra grjfic:11l1ellle ell la figtlr;1 17.2H, 

que illllcstr:l la irnportancia cOlllbinada de los dos facto res para Ia US:I de dl':-'-
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d f1ujo de lo~ rio~ 
r Lt ~edilllellt:K'i(,n 
~()Il fen()llwn()~ 

illlpOl'"tallte~ <""11 .. "\ ddo 
dt" 10 ... nutrit.'ntes en 10'> 
. ..,btclll:\s an!;itit'o.., 

Tabla 17.10 Vias 
principalcs de importa
cion y exporraci6n de 
nutrientes en las 
comunidades acuiticas. 
Las prccipitacioncs 
carecen de importancia 
en los ecosistemas 
marinos. 
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L 

C> 

o 500 
~ (b) Eriophorum 

c 
'0 
'u 
~ 
Q 
• 
~ 

500 

01 lei Mant"'o de g;:;~n~d::.28 Superficies de 

r; 0 ~ '~~-~ '. I re~n:si6n que muestr:ln la rel:Jci()[1 
Co ,x><:;~~",<'\.-~" entre la humedad y [a tCilll)era-

"/), >Y, 320 ... '" x ,.>( 
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%/ Q'QlO' 20 ---4 0 ~oO Y su tas:! de descomposich'm 
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0,so Q'<.,.: "eli'\> raci6n de coda [a comunidad 
C>c

o 
0/0 

0'./ 

.s'vC>1. 
OJ 

de descomponetiores) (de 
Bunnell et of., 1977) 

composici()!1, dcterminada como la (asa rcspiratoria de los microhios y los dc
tritfvoros asociadas al mantilla, para tres cucgorias de plamas 

Al pasar de las comunidades tcrrestrcs a las acuaticas se dcbcn haccr varias 
distinciones importantes. En primer lugar, los inputs y outpLHs de nutrientes 
no son ilienticos. En parlicular, los sistemas acuaticos reciben la mayor partc 
cle sus Ilutrientcs a traves de los rfos (tabla 17.10). En las comunidades de los 
rfos y arroyos, y tambien en las de los lagos con un rio de desagtie, la exporta
cion con las aguas de salida suck ser un factor importante. En camhi(), en los 
lagos sin dcsagtie (0 en los que este cs rcclucido en comparaci6n con cl volu
men del lago) y tambien en los oceanos, los nutrientes pucclcn aCllmularsc 
en sedimentos permanentes. 

En el caso de Hubbard Brook observamos que el ciclado de los nutrientes 
dentro del bosque era considerable en comparaci6n con el intercambio de 
nutricntes por importaci6n y cxportaci6n. En camhio, tan 5610 una diminuta 
fracci6n de los nutrientes disponibles tDma parte cn las interacciones biol6gi-

Importaci6n 

Entrada con los rlOS (de la cuenca) 
Precipitacioncs 
Precipitaci6n de part[culas de la atmosfera 
Inmigraci6n bi6tica 
Fijaci6n desde 1:1 atm()sfcra 
Libcraci6n desde los sedimentos 
Contaminaci6n 
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Exportaci6n 

Salida con los rlOS 

Emigraci6n bi6tica 
Liberaci6n a la atm6sfera 
Pcrdida hacia los sedimentos permanentes 
Recolccci6n par cl hombre 



Figura 17.29 v [;IS 

principales de b trans
formaci()n dd nitr()gcno 
en un lago de aguJ dulce 
(de Moss, 1980). 

Atm6s1era -+J 
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CIS qUe.: Se.: producen e.:n las comunidades (k rlos Y ~Irroyos. La mayor parte.: 
de los nutricnte.:s f1l1yen disudtos en cI agua hasta un lago () hast~I el mar. Por 
dlo, d intcrcambio de.: nlltriemes cs importantc e.:n comparack)n con d cicla
do interno de los mismos. EI ciclado puedc adquirir una mayor importanci:J 
en los lagos. LI Figura 17.29 mucstra un e.:squema dl'tallado del flujo dd ni
tr<'>gcno, construido sohrl' b hase.: dl' la informackH1 obtl'nida en los lagos de 
agua duke.:. EI esquema l'S esencialmcnte similar en las comunidades marinas. 

17.6 Una palabr.l final de advertcncia 

En d capitulo 1() n:chazamos la ide.:a de.: que 1:1 comunidad pueda sn cOl1sidc· 
racla como una especie de sliperorganismo (Ia idea de Clclllents). Pero e.:n d 
presente capitulo hClllOS adoptldo precis:lOlente est~l idea en un cit'rto sellti
do. Elestudio de.: la e.:strllctllfa tr()fica de una cOlllunidad trat~1 a t'sta como :\ 
una unidad, y st' IHL'gllllt:1 10 que sllccdL' ell elL! y b cOlllpara COil otras unid:l
des scmejantes. btu se punk haccr para toda ]a Tierra, para lIru hect~lrea () 
para un lilm de agua dL' lIll Iago. Sin embargo, cllanlio empezamos a prq~lIn
tarnos las razone.:~ pur las que.: los proceso~ de I:i comullidad oCllrrcn del modo 
e.:n que 10 hace.:n, nos VCfl10S forzados a lItilizar el comportamie.:nto de los or
ganisrnos individualcs para obtenn explicaciol1es. Son dins cl material sobre 
cl que actuJ la. evoluci6n, y son cllos, a tr:lvi's de sus dectos y de sus interac
ciones, los que explican las ~lCtividJdes de la cOInuni<.bd como conjunto. Es 
imponanre que no 10 olvide-mos. 
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}nfluencia de la competencia 
en la estructura de las comunidades 

18.1 introdut'ci<"in 

En CS(C capitulo y en los (res siguientcs l'studiart'I1los los [lctoft'S que confi
guran a las comunidades. COJ)sici<..:rarcmos primcro d pape! qut: dcscmpcna 
aqui Ia compctcncia intcrcspcclfica. Esta compctcl1cia fue cstudiada para pa
rcjas de cspccics en d capitulo 7; pcro aqul ccntrarCillOS l1ucstra atl'nciCln en 
los cnsamhlajcs cle todas las l'Slx'Cics, y no llilicamcntc en las rl'iaciol1cs entre 
tlos l'spccics. 

La compctcncia intcn.:spccifica puedc dcst:mpcii.ar un papd central y po
dCfOSO en b configuraci6n clc las comunidades. En d pasaclo, csta idea fue 
fomcmalia pOl' cI principio de exdusi6n compctitiva (pag. 261), que dice que 
si dos () 1ll:IS cspccics compitcn pOl' un mismo fCCurSO Iimitamc, todas I11CI10S 

L1na st' vcdn ahocadas a la cxtincian. En ticmpos mas rccientcs, la misma idea 
ha sido dcfcndida pur variantes mas sofisticadas dd mismu principio, a sa her 
los conceptos de la similitud limitantc y del cmpaquctamicnto ele los nichos 
(pag. 264). Estos conceptos proponcn un hmite a la similituli entre las cspc
des que compiten, y pur consiguicntc un Ifmite al nll(ncro de especies que 
pUl:dcn scr situadas cn una comunidad particular antcs dc que cl cspacio lid 
nicho sc enClIcntre totalmcntc saturado. Dcntro de esta trama tcarica, la 
compctcncia interespedfica es evidentcmente importante, ya que cxcluyc a 
c1c[crminadas cspecics de cicrtas comunidades, y c1ctcrmina con cxactitud que 
cspecics cocxistcn en otras. Pero la prcgunta crucial cs: iquc importancia tic
nen cs{Os cfcc(()s te6ricos en c1 mundo real? Es indiscutih1c que la competen
cia afena a/glitlaS veces a la cstructura de una comunidad; nadic 10 pone en 
duda. 19ualmcnte, nadic afirma que la competcncia ticne una importtncia ahru· 
madora en todos y cada uno de los casos. (En los pr6ximos capftulos discuti
remos algunas de las importantcs influencias que detcrminan la estructura de 
las comunidades.) Las cuestiones que necesitamos comprcnder son el grado 
con que la competencia influye en la organizaci6n de las comunidades, en 
que circunst.'lncias ocurre csto, y los efectos eX.:"lCtos que ejerce la compecencia. 

18.2 La prevalencia de la competent'ia at'tual 
en las comunidades naturales 

En una comunidad en que las especics compiten unas con otras dfa a db 0 

incluso minuto a minuto, yen 1a que e1 ambiente es homogeneo, es indiscuti
ble que las fuerzas competitivas ejerceran un importante efecto sobre la es
tructura de la comunidad. Pero supongamos que otros factores (depredaci6n, 
alimento de baja calidad, clima) mantienen la densidad en un nivcl bajo, en 
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el que la competencia rcsulta despn:ciablc. Por definici;m, la compe(cncia no 
pucde ser cntonces una funza imponante. Por cOllsiguieme, una de las pre
guntas fundamentales que los ec61ogos dL' las comunidades debe ran intentar 
contestar, dice: lhasta que punto Y en que casos es la compctcncia intcrespe
effica, en la prcictica, una funza aetiva que: configura las comunidades? 

Quizas el modo mas directo que contestar a cst;) pn. .. gunta se halle en 
los resultados de las manipuiaciones de los expnimentos de campo, en los 
que una cspecie cs eliminada () afladida a lin:! comunidad, registr{lIldosL' las 
respucs(as de las o(ras cspecies (pag.s. 2ti~-2')6). Diversos aurorcs han revi· 
sado estos experimcntos. Schoener (l9H~) cxamin(} los resultados de to(\os 
los expcrimentos de campo que pudo encontrar sohre c1 tema de I:i COI1lPL'
tencia interespt'c1fica - 164 estudios t'n total. EncoIltn") un nlltllCW aproxima· 
damente iguJI de estudios sohre plantas terrcstrcs, ,..,OhIT animaks (crrcstrl'." 
y sobrl' organismos marinos, pero Cll c:ullbio s(d() pudo Cllconlrar lin nll' 
mero Illuy reducido (aproxilH~ldamcn[c Ll nllud) til" l".'ltudi()s s()hrc In:-. nrg:1 
nislll(}s dc agua dulcc. Peru C!Hrc 10.'> c . ..,tlldi():-. de C()lllUllidatlc,,,,, tcrrc:-.lf"{:s. 1:1 
mayorfa <:suhan dnlicados a las rcgiollcs lClllpn:ldas y :\ pohLtci()[lCS conti 
nentalcs, y exist ian pocos estudios sohrc los inscct():-. fit{')fagos (v<'::':\SC mi..., :Idt' 
l:tnte) , Pur consiguientc, lodas las conciusiollcs :\ b..., qut' pudin;! Ilegar C,";I;I· 
rian sujet:\s Ilecesariamentc:\ l:ts limi[acioIlc"" impllesLis por 10 quc 10 ..... cu')logo:-. 
hahian prefcrid() estudiar. i)c t()(j()S Ill()t\():-., S(-ll(H..'nl'r ()\)sc..'rv(") que apr()xima 
eLimenlc lin <)0 'x, dc los cstuuios hahbn dClllos(rado Ll cxi . ..,tcllcia tic Ia com 
pe(encia intt'respedfica, siLndo lJ cifra cxacu cl H(), cl 1)1 Y cl t)tt % para los 
organismos terrestres, de agua dulce y marino..." respccliv:unelltc. Pur otro iado, 
si considcraba las especics () grupos dc t'spn'ies (5<)() t'n total) m:is <.jut: io.,> 
estudios (que podian tratar de varios grupos dL' cspccies), e[lco!ltraln que lIll 
7(; 'X, llloS[rabail los declos de la compctt:llt'ia por II> IIlCllOS en algunas OC;t· 
siom:s, y que lin ')7 % fllostraban dicilos l'fcctos t'n tod:!s las condiciones en 
que fut'ron examillad:t...,. 'Eunhkn en cstc Ct""(J, las eifLtS ohlenid:ts para I()..., 
organisillos terrt'strt:s, de agua dulct' y marinos fucron muy similares. 

Connell (19H.1) realiz() ttmbicn UIl:! rcvisi(")Il dc los t:xperimciltos dc canl' 
po sobrt' 1:1 competencia intert'spedfica, Su rt'visi('m fuL' 1llL'IlU"" L'xlL'IlS;t qllt' 
l:t de Schoener (Sl' limit() a sci.,> publicaclollcs importalltcs, con Ull tot:tl dc 72 
t'sllldios), pew fue m~is intensa (l'studio p:lrtintlarmCIl[C la importanei;t rt:lall 
va de la competencia inrCft'spt'dfica e inlracspccit'ica). Los 71. cstu<..iios revisa 
<..ios por Connt'li rrarahan 1.1') espccit's y ')1.7 t'xpe!"illlell[OS dikTentcs; la com 
pt.'tencia illtt'ft'spedt'ica era dClllostrada CIl c:L"i lodos los ("sludio..." Cll Ill:l . .., de 
b mitad de las espt'cies y t.'11 aproxillladanll'Il[(" un ·il) 'x, dc los cxpnimcI\t() . .., 
Peru Conndl cnu)lllr(} quc en a'ludl()s Cl.'>()'" ell I().,> que sc P()dl:l C(Hlll):lL11 
Ia illtellsidad de la C(HllpetL'llcLI intnespedfica l' illl!"acs[1tTit'ic:t, I"esliluiu que 
l:t cOIllI)clt.'nci:! intel"c""peL"ifica ("f;t la m;i:-. illll·n:-.:1 un . ..,(")10 ell :lproxilll:ld:IIll("11 
Ie I1!U :-.ext:l p:lrtl' de I()s csludios. A dikrc!ll'Lt de S( h(wlwl". ('Il('oll!r(") que 1.1 
l'OmpL'tcIll"ia illtcrcSpccll'ic:l eLl m:i .... illl[)(}rLlIlIt' I'll I()..., ()rg:11Li'lIIH).., III,trlll()"" 
quc clllos [crrc.'>trc,"', y t:ullhi('n qlle l·Lltll:l..., !)!"l"\·;tll'llll' l'll \<),.., ()[g:IIlI .... I11(}..; gLlIl' 
lie.'> que en 10:-' IlCquc(lOs 

Fn ('(Hljulll<).i:t:.... rcvisi()[lc:"" dc :-"d}()(,IH'r y de (:()lllll"1I P:]]"('C.·l"1l illdiclr 'I Ill" 
Lt cOlllpl'renci:t intl'rL'Spcl.ilica :t<.'tual, ;tL.'li\,:i, c:-. llll 1c1lC.'lI11C!}() dilullllJdo. :-'u 
porn'ntajc dl" aparici{")[l entrc b..., CSpCCil''''' (".'-, l'()Il .... idl·l:lhkIlWIl(: !llt'nor qllt' 
..,u pc.)rCC!lLljc de ap:trici("m entrc I():-.cstudl!):-' t()t:tin, pen) l'SI() eLI dc espnar 
ya quc, por t'jemplo, si se di'lp()lli:lll ClI:l!!"O npcciD:1 10 Ltrgo de lin;! S()la di-
1llL'llsi(')1l del nicho y todas bs c.'>peclc ..... ;tdY;ll."l"ll[C..., C(}lllpctl:ln entrc sl, t:S[O 
signi!'ictrb Un .<;c.")I() una competcllci:1 dc [rc::-. cnlre "ci<; (0 del '11) 'Y.,) elL lOdas 
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Lis posihll'S intl'raccioill'S pDr parl'jas de cspecies. Por otro bdo, el ilcci10 de 
qUl']a competellcia intraespecifica sea tfpicamente m:b interlsa que la comlK'
tcJlci:1 intnespecifica no significa que csta (dtima tenga una importancia rl'tiu
cida; cahe espcrar este csquema siemprt' que existe una difcrenciaci6n de los 
nichos (p:lg. 2()4). 

Pero Connell encontr() talllbiL'n qut' en los t'studios dedicados lll1icameIl
te :I una pareja de t:specics, Ia COlllpctt:ncia intt:rt:spt:cifici sc ponia c:lsi sielll 
pI"<: dt: manifiesto, micntras qut' en los estudios con un mayor Ill1l1lefO tit' es
pccit:s I:t pn.:valt:l1Cia hajaba l1otahklllentt: (desde m:b dt' un 90 '/" hasta menos 
de Ull SO 'X,). Fsto plJ(:dt: scr explicado hasta cicrt() punto por el argulllento 
antes cit:ldo, pew tamhil:n put:Lk indiclr Ia prest:ncia de una selccci(m sl'sga
da de !:is parcjas de cspecit:s estudiad:ls, as! como de los estudios (jut' Ill'gan 
a SCI" puhlicados (0 ac<:ptac!os pOI" los t:ditores de las puhlicacioncs). Es muy 
prohahlL' que IlUll1t.'rosas parejas de l'species ilayan sic!o selL'ccionadas y e:stu
di:ldas por cI hecilo de: que son «intere:santcs», cs decir, porqul' Sl' sospe:cha 
la existcncia entre elias de una cOlllpl'tenci:l, y que en C:lSO dc no encontrarsc 
didl:l competencia St' deja simplcmentl' de publicar el trahajo. Valorar Ia prt:
valL'ncia de la cOlllpt:tt:llcia a partir de tales cstudios es algo p:trecido a valor:1f 
Ia prevalcncia dc clcrigos inmor:iles :1 partir de Ia prellsa sensacionalista. Se 
rr;It:1 dt: un prohkma real, s()lvl'lHado t:ln s()lo en p:lrtl' t:n los esrudios con 
grupos nUIl1t:fOSOS de t:species, t:11 los que se put:dcn cit:!r nUl1lerosos casos 
«negativos» junto con unos pocos "positivos». As! pues, los resultados de las 
rt:visioncs como las dt: Schoener y Connell cxagcran, ell un gratin descolloci
do, Ia frecucncia y Ia importal1cia de b competencia. 

Adcm:is, tales resultados present:!n otro tiro dt: caracter scsgado: cl de la 
contrihuci6n rdativa de los difLft:ntes grupos y los diferentes tiros dt: orga
nisl1los. De clio tublamos a continuaci6n. 

18.2:.1 Inscctos fitufagos y otras posihles cxccpcioncs 

Tal como senal() t:1 propio Schoener, los insectos fit()fagos estaban poco re
presentados en sus datos. Esto es particularmente lamentable si tenemos en 
CLlenta que esros inscctos constiruycn aproxima(!3mentc una cLlarta parte de 
todas las especies vivientcs (Southwood, 197Bb), Con d fin de paliar esta ne
gligcncia, Strong, Lawton y Southwood (1984) han revisado los estudios que 
informan sohrt: Ia presencia 0 auscncia ell' competencia intcrespccifica entre 
los insectos fit()fagos. T:1I1 s610 17 de 41 estudios (0 sea, un 41 %) demostraron 
elicha presencia, y en muchos dc estos casas 5610 fue demostrada para una 
proporci6n muy reducida de las posibles interacciones par parejas. 

De hecho, existen aclem:ls otras razones para pensar que la competencia 
intcrt:spedfica pucde ser rela(ivamcnte rara entre los inscctos fit6fagos (Strong 
et al., 1984). La proporci6n de las poblaciones que muestran una competen
ciJ intraespcdfica, indicada por el analisis del valor k, es ell' 5610 un 20 %, 
aproximadamcnte; y si los organismos no compiten con los miembros de su 
propia especie, es poco probable que compitan can individuos, menos simi
lares, de otras especies. Existen ademas muchos ejcmplos de ,!nichos vacan
tes» para los insectos fit6fagos: lugares 0 farmas de alimentarse sobre una planta 
frecueme, que son utilizaelos par los insectos en una parte del mundo pcro 
no en otra en la que la fauna nativa de insectos es diferente (fig. 18, I), Esta 
falta de saturaci6n del espacio del nicha habla en contra de la idea de que 
la campetencia intercspedfica desempenc un importante papel. 

A un nivei mas general, sc ha sugerido a menudo que los hcrbivoros en 
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FigurA 18.1 Lugarcs y mctodo. ... <.It: alimt'ntaci6n lit.: los inscctos hcrbivoro:-. qu~ 
ataDO :II helccllo }'/ertdillm (I(/lIlh1ll011 ell tres COlltincntcs. (:I) Skipwith Common, 
ell cl norte lit: Inglatt:rra: los datos h:.lll sido ohtt:nidos en bosques y en lugart:s 
ahiertos. (bl Ilomhrom Bluff, una ~abana arholada dt: Papua Nueva Guine:a. (c) Si<.:rr:l 
BI:I1lCI, t:n las 1ll00lt:.lflaS de S:lnalllt:nto de Nuevo Mexico y Arizona, USA; al igu:ll 
que CIl Skipwith, I()~ datos fucron ohte:nidos cn zonas hoscosas y en lugares 
ahicrtos, Cada inst:cto dcl hc:kcho cxplota las fromlas de: un modo caracteristico. 
Los insectos m:lsticatiofcs vivcn sohrc Ia partc extcrna y desgarran g£:.Indes 
fragmcl1t()s dc b pl:lnt:l; los sllc('ionadorl's pcrforan las celui:Ls 0 d sistema v:lscubr; 
io," inscctos rninadorcs vivcn l'll el intcrior de los tt:jidos, )' los forllladofc.; dt: 
ag:lilas viven t:Hllhjl'!l en <:I intcrior dc los tejidos, pCfO indu('cn b aparici{H) 
de agallas, los PUlltos dl" alirnclltaci(')I} St' hallan illdicalios en l.'! diagram;! dc la 
frond:! tid h('kcho, los PUlltoS de :liiment:ll'i/m de i:Ls npecics quI.' t:xplot:m m:is 
dl" lltU pan<: (It- Ia frond:1 es{:in lInido ... por una linea. Clavc: • zonas ho:-.cosas 
~' Illg;IfD ahiei'1o. ... , () 1'1I1iulllt:nte Jugare ... ahicrt()~_ (Segl'lIl Lawton, l~H'1 ) 

ttJltjllltt(} 1'.11'.1 \Cl(· ... t:·111 lillliLldo ... p()r cl :t!illlclIt(), y <[uc pOl' c()llsiguil'ntc cs 
poco Irl'nJeIlIC que (. (HllpiLIIl P()I' Ulln,> rccur ... os ('Ollllilles (Hairstoll et (Ii., 1<)()O; 
Siohodkill ct at .. l')()-;'), 1,:1 11:\,>c de cst;! stlgcrellci:! l'strih:\ ell !:is OhSefV;!cio
ill'S de lJUC la.,> pl:!lIt:\S vcrdes S()11 Ilormalmclltl' :lhUlltbntcs y en gran p:lrtl' 

iIlUc{:I.'>, de que Llr:l H'/. sc \'('11 dCLISl;\t\:iS, Y dl' que b Ill:l)'oria de los IH.:rhivo 
!'Os son c.,>ca ... os la mayor p:lrtl' dd tklllpo En lIll colHcxto simibr, se ha consi
dl'fado qUl' los insectos fitc')fag()s se halbn "l'lltfC b l'spada )' b pan.:d» (L.'lw
tOil &. r-.1cNcill, I ()":')): Crltrc Ia l'slnd;! dl' Ja ahulldancia de tirprniadofcs Y Pl
rasitoidl's, y \:1 pared dd :ililllerlto \'l'gl't:il que SLIck Sl'f de baja cali(bd y II 
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misll10 ticl1lpo estar prntcgido flska y qufmkamcnre. Por CO[1siguknrc, es pO· 
sibk que los inscctos fi{()fagos rara vez alcancen lInns nivdes de dcnsidad en 
los que b cOflllx~tencia r<-'suita importantc. Dcstaca aqui d hccho d<.: que Schoe· 
ner encontrara que la proporcic'Hl de herbfvoros con competencia intncsp<.:
cifie.! era significativ:lm<.:nte m:is haja que las proporcioncs cle las plantas, los 
carnivoros 0 los detritivoros, 

En resumen, la cOl1lpetencia intcrcspecffica actual ha sido encontrada en 
e.',audi()s sohre lIna amplia gam;! de organismos, y pareee que en cicnos gru
pos st] incidencia punic ser particularmente ohvia, como sllcnic por ejemplo 
<.:ntr<-' los organis1l1os sesiles <.:n situaeioilcs de aharrotami<.'nto, Sin embargo, 
en ot ros grupos de organismos, Ia compctcncia intcrespccifica pucd<.: tencr 
poca 0 ninguna intlucncia. Parcce scr rdativamcnte rara entre los hcrhivoros 
en w-,ncral, y particularmcntc rara en d am plio c importance grupo de los in· 
s<.:ctos fit()fagos. En d pr()ximo capitul-o, al hahlar del pard dcsempefiado por 
Ia ticpr<.:tiaci(H1 y la pnturbaci(m ~lhi()tica, poun:IllGs uarnos cuenta de que 
cxistcn muchas comunidades que fara vel'. alcanzan una clensidad que pueda 
inducir a b CotlllKtcncia. 

IH.2.1 La illlcnsi<iatl y d podcr organizador 
de Ia compct<:ncia no cst.in ."iicmprc rdadonado~ 

Es importance teller en cuenta que puc den existir situacioncs en las quc la com
petencia es potencialmentc intensa, pero en las que a pesar de todo las espe
cks en cuesti6n coexisten. Esto ha sido i1ustrado por Atkinson y Shorrocks 
(19Bl) en sus estudios computerizados dc comunidades mocldo en las qut: las 
espccies compiten por recursos cfflllcros y en mosaico, Y Cll las que I3s pro-
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Figura 18.2 Coexistencia de competidores sin diferenciaci6n de nichos 
(simulaciones con ordenador), EI nicho de la especie 2 se halla incluido por 
complcto en d nicho de la especie 1 y, en la competencia, la especie 2 no posce 
un nicho cfectivo. En un ambientc homogcneo, Ia espccie I (0) excluye a la 
espccic 2 (0). Pero en un ambicme en mosaico, en eI que ambas especies sc hallan 
distribuidas de forma agrcgada, se Ilega a la coexistencia. Ademas, tanto la especie 
I (.) como la especie 2 (e) prcscntan densidades mas bajas que las que 
alcanzarfan en ausencia de.; la competeocia intercspccffica (200 en ambos casos). 
Las distribucionc.:s agrcgadas, y no Ia diferenciaci6n de nichos, ha conducido a la 
coexisteocia. (Scgun Atkinson & Shorrocks, 1981.) 
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pias especies prcsentan una distribuci6n agregada e independicnte unas de 
otras. Las especies mostraban una «competencia aClUal" (del tipo que presen
taron las revisiones de Schoener y Connell) en la que 1a e1iminaci()n de una 
especie conduc1a a un incremento de la ahundancia de las otras (fig. IH.2). 
Pero a pesar del hecho que los coeficientes de eompctencia Gan suficiente
mcnte elevados para conducir a la cxclusi(m compctitiva en un amhiente uni
forme, cl cadeter cn Illosaico del ambiente y el comportamiento dt: agrega
ci6n de los individuos de las dos cspecies hacfan posihk: Ia coexistencia sin 
una diferenciaci(m de niehos. Shorrocks et at. (l9R4) ilegan a la conelusi(m 
de que icluso si la competeneia intcrt:spt:cffica afccta rcalmente :I la abundan
cia de las poblaciones, no ha de influir Ilect:sariarnente sohrl' 1a eomposici(lO 
cn especics de 1a comunidaci. 

Por otro lado, cuando la compctencia intcrespccifica falta () resulta dificil 
de detectar, t:llo no signifiCi nlTt'sariall1l'fltl' qUl' Clrl'Cl' de illlportancia como 
fUl:rza organiZ:ldora. Es posihll' que las especies no c()mpitan en la actualiclad 
por que !a selecci()l1 en el p:lsado LI\'orcci() l:I evit:H'i('lI1 de 1;1 competcllcia 
y con e1lu lit);! difcrcnci:lcit'm de los nicho.,> (cl "bnU . ..,llLI del pas:tdo C()Il1PC 
titivo)) de Connell, p:ig. 27'1). () tamhil'll cs posihle que los cOlllpetidores inc
ficaet.:s ya hayan sido empujados hacia b extinci(H1; ent()ncl'S, las cspt'cies oj) 
servada.-: actuallllt'nte pucden . ..,er simplclllt:lltl' aquell:ts que SOil cap:lCl's de 
existir porqut: compiten muy poco () nada en ahsoluto con l:is otLIS espccics. 
Adt:mas, podrla ser que las t:spccit's cOlIlpitier:ln s(llo en r:lras oC;lsiolles (qui
Z:1S durante las explosiolles demogr;ificls), pt'fO que los resultados de dil'!U 
compctencia fut'fall cruci:Jlcs para l:J cOlltillU:lcklll de Sll existellcia ell una lo
calidad Lkterminada, En toelos cstos casus, Ja competenci:l iIllCft'Spccffica de he 
st'[ considnada como una poderosa intluellcia suhre b estructura de la co
munidad, con cfccto sohre las espccics que COl'xisten y sohre ]a n:lturalez;1 
<.:xaCla de dichas t:spccies. Pno, a pes;lf de clio, esta intluencia ll() st' renej:l!":i 
en eI nivel de la compt'tencia actual. Se podrLl argul11<.:ntaf quc cn aquellos 
tipos d<.: organismos cilios que la compt'tencia <.:s tfpicamentc rara en la actU:l 
lidad (como los insectos fih')fagos) es prohable qut' Ia cOlllpt'tellci:l haY;1 sido. 
rJr<1 tamhicn en <.:l pas ado, y por consigui<':llt<.: poco illiportll1tc com() fucrza 
organiz:lch)ra. Ik tod()s IlH)dos, las p()sihilidaLks de Ia c()ll1petcncia pas;!(b, 
junto con los r<.:sultados de las simulacionL's Lk Atkinson y Shorrocks, ponen 
de manifi<.:sto que la intensidad de la compL'tencia (l((/f(l[ pucde a ven:,,> csUr 
rc.:lacionaLia s()io dchilmcntc con l:t fll<.:rz~1 organizadora de la comp<.:tencia den
tro d<.: Ia comunidad. 

Pucue surgir til);! c()lllpliclch'm adicioll;d si las espcl"ies "(Urc'Cell» COlllpC 
tir por un «espacio lihfC de cncllligos» (Holt, I()H-'l; -'dIrks & Llwton, It)Hii) 

Como vimos <.:n <.:1 clpftulo 7, plledell L'xistir Ifmitl'.'o :1 l:i sillliliwd ('iltre [;L" 
pr<.:sas que coexisteil y que c()lllparteJ1 un deprnbdor, dd misJllo m()do que 
pUL'dL'n t'xistir Iimites a Lt . ..,imilitlld de los COllSlllllid()fC.'" que ("(){'xistcll Y (jlll' 
c()lllpartcn Ull recurs(). Cualquin val()[";!ci(')1l s()hre d sigllificld() dl' eSI()S l'fl"{ 

tos L'11 cllllllndo rcal nl'n:.'>lu cstudi(),.., lllteriores; pero en eSI<" C()lllext() LOS illt 
p()rtantc OhSCT\";lr que l'.'>U "coIllIKtcllci;I" [luetic exi.',!lr (0 punk luber l':o.t'>!i 
do ell cl p;ls;td()) sin <[uc ningl'lIl recurso (distillto del L'sp;lCi() !ihn: de l'!ll'llli~o",) 
sc;t escl...,(). Velllos de Illll'V() que b ("()[lJ!K'tcncL! ptll'tk ejncn inrlu{,llci;1 
sobrL' la estruclLlra de lIll;1 cOlllunidad . ..,in \jUl' . ..,u lul'l"l.:l ;1l'tU;1! SCI ()In'i;l, ni 
Illucho 1ll<':1l0S 
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1:,<., (·xpe(:t:ltiv~l-; 
dcl"iv:lda .... de I:t tcoria 
de b ('ompclcnt'ia 

los abejorros de Pykc ... 

18.3 Evidencia obtenida de los esqucmas 
de las comunidades 

Este dcbil vInculo entre la competencia actual y Ia fuerza organizadora de la 
competencia h~l IIcvado a varios cc()logos cspecializados en las comuniLladcs 
a rcalizar ('studios sohrc la compctencia sin hasarsc en la existencia de la COtn

pt'tcncia actual. (lloncstamente, muchos ec(}logos han relliE .. ado tales estudios 
ya que ella Ics permite evitar 13 emharazosa pregunta de si cxiste 0 no la com .. 
petencia actual.) EI enfoque ha consistido en prcdccir primero cI modo en 
que deherfa ser la comunidad si Ia compctencia interespecifica estllvicra ac
wando en ella 0 hllhiera acruado en cl pasado, y en examinar lliego unas co
munidades rcales para dctcrminar si se ajust~iO ;1 cst;lS prediccioncs. 

Las prcdicciones se obtienen facilmentc a panir cle la tcoria convencional 
de la competencia (capfrulo 7). 

I. Los competidorcs potcnciales que coexisten en una comunidad debe .. 
cian mostrar, por 10 menos, una difercnciaci6n de los nichos. 

II. Esta diferenciaci6n de los nichos se pondd a menudo de manifiesto 
en forma de diferenciaci6n morfol6gica. 

III. Denteo de cualquicr comunidad, es poco probable que existan COO1-

petidores potencialcs que no presenten una diferenciaci6n de los nichos. Por 
consiguknte, sus distribucioncs cn eI espacio deherfan estar asociadas negati
vamente: cada espccie dcberia presentarse allf donde no existe la otra especie 
competidora. 

Se plantean nllmcrosos problemas reales en el momento de interprctar los 
datos que supuestamente apayan a estas predicciones. Pero cl mejor modo 
de apreciar dichos prohlemas consiste en examinar los propios datos. 

HL5.1 Difcrenciaci6n de los nichos 

En eI capitulo 7 hablamos de los diversos tipos cle difcrenciaci6n de los ni
chos en los animales y las plantas. Par un lado, los rccursos pucclcn ser utiliza
dos de modo diferentc. Ello puede expresarse direcLc,mente dentro de un mis
rna habitat, 0 en forma de diferencia del microhabitat, de la distribuci6n 
geogrifica 0 de la aparici6n temporal, si los propios reClIrsos estan separados 
en el espacio a el tkmpa. Tambien es posible que las especics y sus capac ida
des competitivas se diferencien cn cuanto a las respuestas frente a las condi
ciones ambientales. 1ambien esto se puede poner de manifiesto como dife
renciaci6n del microhabitat, de la distribuci6n geografica 0 de la distribuci6n 
temporal, en funci6n del modo en que varian dichas condiciones. 

En un estudio de la diferenciaci6n de los nichas y fa coexistencia en una 
comunidad, Pyke (1982) examin6 diversas especies de abejorro en Colorado. 
Durante el verano (22 de junio a 8 de septiembre), visit6 cada ocho dras 17 
lugares situ ados a 10 largo de un gradiente altitudinal (2860 m hasta 3697 m), 
yen cada vis ita registr6 el numero de individuos de cada una de las siete espe
cies de abejarros que visitaban las flores de diversas espccies vegetales. Las 
especies de abejorros quedaban clasificadas en cuatro grupos, en funci6n de 
la longitud de la trompa y de la longitud de la corola de las plantas que visita· 
ban preferentemente (fig. 18.3). Los abejorros de trompa larga (Bombus ap· 
positus y B. kirbyellus) preferfan claramente las plantas con corola larga, par
ticularmente Delphinium barbeyi (61 % Y 72 % de todas las visitas observadas 
en las dos especies, respectivamente). Las especies de trampa corta (8. sylvi
colla, 8. bifarius y B. Jrigidus) buscaban con mayor frecueocia su alimento 
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Figura 18.3 Porcenl:!jes de todas las ohsl'rvaciones de cada especit- de ahl'jorrn 
suhre plantas ("on Ctl"J(ro cI"Jscs de t~lm~1I1o dc las flores. El nltrncro total de 
ohscrvaciones (1/) 5t: halla indicado en cada caso. Para cIlia cspccic st' indici 
tambien la longitud media (I<: la trompa de cada Gist:! (9 r<.:ina, f) hemhra ohrl'ra 
estt-ri!, 0). Las siete especics pllt'den ser divididas en tres grupos segLln la longitud 
de la trompa. /Jombus occidentalis es C(>locaJo en un cuano gnlpo ;1 Glusa de 1;1 
cstructura (mica de su mandihula. (Modificado ;t partir de Pykc, 19H2.) 

en varias cspecit:s de compues(as y en f:piloiJium {UlJ.!,ustl/oliunl. con corob 
hastante cona, La espccic con una trompa mediana, H f/al't/ro1"ls. visitaba to

das las flores, indcpcndicntemcntc de la longitud dc Ia corona. Finalmente, 
otra especie con Ia tromp~1 cona, H occitientalis, se ;ilimeIHaha C0l110 n:1 dc 
esperar en flores de cornia cort~l, puo tamhit'll l'f:l clpaz de ohtelK'f Ilcctar 
de las coroi:ts i:trgas. 1..0 conse~liia utilizando ~us mandihul:ts gran des y polil"
rosas para perforar Ia hase de la comb y «rohar» asi d ncnar. !'or CS[:I r:II/)[l, 

dicha especie fue coloc"Jc1a en lin grupo indepenLiiell(c 
EI esquema de la di."arihuci(m proporcional de las do .... l:species {'Oll troill

p:! brga .'ie ilus(ra en 1a Figura IHAa. H appositlls predoillinaha en los lugarcs 
mas hajos, sicndo sus(iwida por H kirbyel/us en las altitudes supcrior<.:s. En 
cI elsa de las espccies con (rompa coft:! (fig. IH.·j b) sc ohscrvah:1 Ulla :-.ustitu
ci6n similar: H btfariu.s prcdominaha en los lugarcs de baja altitud y era stlstj· 
(Uida por H ~ylt'ic()/a en las ahitudes slIpcriorcs. micntras que: H frip,idus era 
rclativamcntc mas importantc en las zon:!s de altitud media. La unk:! espccic 
con (romp;I mediana, IJ f1auljrolls. cstatu distrihuida pur loda la sccci6n y 
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Figura 18.4 I{cprescn-
tacitJn proporcion;l! de 
las cspccics de ahcjorros 
a 10 largo de una SCCCi(lIl 
aitiwdinal (a) para las 
dos especics con trompa 
larga, y (b) para las trcs 
cspccies con trompa 
eoru (de Pykc, 1982). 
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par 10 general era la espccic mas abundante. Finalmente, la especie ladrona 
de nectar, B. oCcidentalis, tenia un exira rcIativamente superior en los lugares 
en que era comun una planta determinada, Ipomopsis aggregata. Las otras 
espccies de abejorros eran incapaces de lIegar hasta el nectar de esta planta, 
aungue las flares eran visitadas par los colibrfes y por las mariposas noctur
nas y polHlas, 

En cualquiera de las 10calidades se observaba la tendencia a que la comu
nidad de abejorros se hallara dominada por una especie con trompa larga, una 
con (rompa media y una can (rompa carta, existicndo adem as B. occidentalis 
si en la localidad crccfa su fuente exclusiva de nectar. Este esquema concuerda 
can 10 que cahria cspcrar en las comunidades configuradas por la competcn-
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cia (predicciones I, II Y III de la pag. 686). Dc heeho, la hip6tesis de la compe
tencia se ve reforzada por cI trabajo de Inouye (1978) sohre dos de las espe
cies que solian coexistir: lJ appositus y B. flaviJrons. Cuando Inouye elimi
naba temporJ.lmente una de esta.<; dns especies, la especie res tame incrementaba 
rapidamente su utilizaci6n de las flores menos preferidas, que antes eran cx
plotadas principalmcnte por b otra cspecie, ahora eliminada. Las diferencias 
en la utilizaci6n del recurso, por 10 menos entre cstas dus especies, parccen 
ser mameni.das activamente por la competencia actual. 

Ademas, el trabajo de Pyke pone de manificsto dos pumas mas que scr:in 
relevantes en todo este capItulo. En primer lugar, se puede considerar que los 
ahejorros constituyen un gremio (capitulo 1), por cuamo son un grupo de cs
pecies que cxplotan el mismo tipo de recurso ambienta! de una forma pareci· 
da (Root, 1967), Si la competcncia intercspccffica cxiste, 0 si h3 cxistido en 
el pasado, !o mas prohahle es qut.' St.' produzca, () sc haya producioo dentro 
de los grt.'mios, Pero esto no significa que los miemhros de un gremio tienc[} 
que compctir, 0 que haher competido, nect'sariamentc: !os cc6!ogos tient'll 
la responsabilidad dt.' lklllostrar!(). POl' otm iado, Junqut.' t'll d gremio de 10 .... 

abejorros 13 pcrtcncncia a cl esta asociadJ a la afiliaci6n taxon6mica, existt'n 
Olros casos en los que unas especies cS(f(xhamentt' cmparentaclas no pertc
neccn al mismo gremio, y casos en los que los micmilros del grc..'mio no cstan 
estrechamcnte emparentados (capitulo I). No siemprc resulta facil decidir si 
unas cspecics pcrtcneccn almismo gremio. Brown y Davidson (1977) han de
mostrado la existcncia de la competcncia entre divcrsos roedores graniv()f()s 
del desierto y hormigas granlvoras del desierto, Si se climinaban los roeclorcs 
o las hormigas, sc obscrvaba un incremento cstadfstic:amcIltc significativo del 
numero de individuos del animal que quedaba. Los roe do res y las hormigas 
cxplotan los mismos rccursos, perD sc difcrcncian, de varias maneras, en el 
modo de explotaci<'>n. Por ejemplo, las hormigas toman semillas de diversos 
tamanos en proporci6n a su numcro soore IJ superficie del suelo, micntras 
que los roedorcs prcfieren las scmillas gr~mdes y muestran una crkacia parti· 
cular en la cxplotaci6n de las agregaciones d<:nsas de semillas enterradas. E .... 
discutiblc si estos animalcs penenccen 0 no al misillo gremio (ya qut.' explo
tan los mismos recursos de un modo similar) 

} 

} 
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1;1 Clllnplt'Ill(·nt:u·it,-d:ld 
de.: I()~ lIicho~ 

y I:i COlll!)(·ttOIKia difuo.,a 

ardillas tern· ... ;tn:~ 
de.: Emmons: 
dih- n"H.:iacj(Hl 
('0 ctI:ltro dimt.·lIsiolH,:S 

Figura 18.5 Numcro 
de indiviliuos de cad a 
especie de Cammarus 
como porccntaje del 
numcru total de todas las 
especics combinadas, a 
partir del muestreo cn 
localidadcs con distintas 
salinidades, due: Gam
marus duebeni;zad: C. 
zaddachi; sal: C. salimJs; 
loc: G. locus/a; oce: C. 
oceanicus. (De Fcnchcl 
& KOlding, 1979.) 

E[ segundo pU!lW que sc rcfkja en cI trabajo de Pyke cstriha en cI hccho 
de que [os a!x:jorros lll11estran Ulla cOJnplemelllariedac/ de los !lichos, cs <.It:
cir. que dentro del conjumu del gremio, la difcrenciaci()[) de los nichos afL:cta 
a \·:tri:1S dimensioncs de [ns mismos, y las espccic.s que ocupan una posici6n 
~il11j[:lr a In brgo de una dinKnsi(om til."Il<Jen a difen..-nci:lfse a [0 brgo dt: otr:1 
dinu:n:-i<"ltl. ASI, H ()ceidell/alis se difcrencia dc las otras -"eis especies en tcr
l1Iinos de I:i pLint;l que Ie Si[Tl." de alimenlO (I/)()I!lopsis a}.{}.{rL'J.{Cl/a) y dcllllcto
do de aliment:lCi(°)Jl (roho del ncct:lr), Entrt: los otms abt:jorros, Lis t:spt:cks 
st.: difcrellciall entn..- Sl l."11 10 rcfcrcl1te a 1a longitud de Ia cowl:! (y por dlo 
:t [;l]()ngitud de Ia trompa) 0 hien en la a[titud (es decir, d h1hitat) que prefic
ren, 0 ell ambos factorcs. Cuando las <':sp<':cies compitcn con vadas (){ras l."n 
distintas dimcnsioncs, Ia intcracci()n recibl." d nombre dl." coJtljJetellclCl diJilsa 

(MacArtilur, 1<)72). 
Ell lin cstlldio sobre nucvt: espt:cit:s de ardillas arhorfcolas africanas que 

cOl'xistcn en una regi(m de pluviselva sicmprc vcrtk de las ticrras bajas, Em
mons (t9HO) cncontrc> evidencb.s de una cliferenciaci()11 en (uatro dim<.:nsio
nes. La tahla IH.I ll1ut:str~1 un reSumen de los hallazgos de eS(;i ;llitora. Dos cs
pecics del gcnero FUllisciurlls oClIpahan habitats propios cspeciales: F isabella 
vivfa en cl sotohosquc ticnso, :1 mcnuc\o en Illg~lres :lsociados con ~Ircas ante
riormcll(c tal:!da.s pOl' el hOl1lhrt:, mit:ntras que F (mer~vtbrIlS vivla en el bos
que inllndado de modo tt:mporal 0 pcrmanente. Las sit:te espccies n..-stan
tes, que ocupahan Ia parte principal del bosque, podf:1I1 ser divididas en dos 
grupos en funci()n de si realizaban su activid~cI principal entre las ralllas de 
los arholes 0 sobre el suclo. La mayor parte de la dicta de todas las especies 
<.:sraba formada por frlltos, salvo en cl caso cle Myosciurus pumilio que con
sllm!a una cantidacl considerable de tiras de corteza. Sin embargo, el tamano 
de los frutos ingeridos variaha hasta cierta pun to. Las dos especies de mayor 
tal1l~1I10, una arborkola y otr;! con aprovisionamicnto sobre c1 sueio, eran ca
pac<.:s de utilizar las nucccs mas duras. Finalmcnte, la cantidad de materia ani
mal consul11ida (artr()podos de varios tipos) estaba inversamentc rdacionada 
con c1 tam;1I10 dd cuerro dc las ardillas; dos cspecies de la categorfa de ardi
lias arhorfcobs y dos de la catcgorfa de las del sudo consumian cantidades 
aprcciahlcs cle alimento animal. 

'Elmbkn se han realizado estudios sabre la diferenciaci()n complementa
ria en tres dimcnsioncs de habitat, cspacio vertical y alimento para las lagarti
jas (Schoener, 1<)74) y las aves (Cody, 1968). 

Se ]13 registraclo un caso de aparentc partici6n estacional y del habitat en 
cinco cspecies de crustaceos anffpodos (genero Gammarus) que habitan en 
las aguas salah res del Limfjord, Dirlamarca (Fcnchel & Kolding, 1979; Kolding 
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Figura 18.6 PI'r1odos 
de intensa actividad de 
precopulaci6n en las 
cinco especies de Gam
marus. En cad a cspccie, 
una barra reprcscnta una 
gcncraci6n. (Dc Kolding 
& Fenche1, 1979_) 
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& Fenchcl, 1979), LI distrihuci()n geografica de cstIS espccies cst:i rciacionada 
eon la salinidad, tal COIllO muestra Ia figur:1 IH, S. (;amnwrus dueheni, por 
ejemplo, se eneontraha ell las ;ireas menus s:i!ada:-. (O-S "/ .... ), mientras ell cl 
exlremo opuesto, (,', oc('oniells, apareda ,'/)io en b:-. :In:as de mayor coneen 
traci()n salin:t (20-.-)_-) "/,,,,). Ell cllalquina til' Lt." I()caliliadcs, s()li:t haher (mica
rneIHc dos especies ahund:lI1te,'-" y con frccuencia predoIlliIlah:1 una especie. 
Estos esqucmas de la distrihuci(m sligierell una sekcci()11 <..kl h:ihitat IlUI1teIli
da POf la cOIllpClencia imcrespecifica, ya que ell cl b!JoLt(orio, las cinco espe
cics han sido mantenidas a 10 largo dc varias gcncracio!les en ltIUS CO!lceIltra
cioIles salinas que fluctuaball eIltre cl 2_~ Y el 27 "/,,, P:tITCt' qut', ell 10 que 
respect:! a 1:1 salinidad, Ins nichos ckcti\'os dc las'cspecies son Ill:'!S ('str('ch()s 
que sus nichos fUIldJfllcntaks 

Al cSlUdiar al cocxiStCIlCi:l de diversas parejas de especies ell las distintts 
localidades, Koiding y Fenchd no pudieron encolltrar pruehas de que exisrie 
ran difcrencias Cil Ia dieta, 'iixias las especies son omnivoras, yell cll:thorato
rio se aliment:m de lIna amplia gama de alilllentos, incluidas la matcria vegctal 
y animal fresci y ell descomposici<'m. Sill eIllbargo, Sl' ohscrvaha un marcado 
esquema en ios pcrfodos de aClividad reproductora m:lxima de cada especie, 
tal como se ilustra ell b figura IH.(). Las especies de (/{WUlU/.rIlS de i.imfjord 
pasan por una () dns geileraciolles al aI1o. La n')pula se produce durantel:t mllda 
de ia hemhra, uespul'5 de que cl macho haya estado llnida a ella durallte un 
cieno tiempo en un apareamiellto prcvio a la U')pul:l. En la figllra IHJ) queda 
claro que existen notables difcrellclas ell cuantu a los perlouos de actividad 
reproduClora m:ixim:l entre los pares de especies que normalillellte cOl'xis
ten. Estas difcn.:ncias del IllOIllen(o de Ia n.:producci()[1 significlIl quc el lies:t
rrollo de las formas juveniles de Lts especies coexistl'ntcs estar:i hasta cicrt() 
PUJl{O escalonado. A Sll vez, es prohahle quc esto rdaje Ia competcncia illlc" 
respeclfica por los refugios en grietas de distintos t:lmallOS, y t:lmbit'll punic 
permitir que b:-. particulas aliIllenticias de di:-.tillto UIlUI10 scan explot:ld:IS 
por l:ts especics que cOCxiStCil en Ull 1ll011ll'l1to dado, Sin cmh:lrgo, CIIllOIlH'Il
to de b rcpro<-lucci(m punic tCllcr aliem:!s otro signilk:ldo, En d I:thoLttorin, 
se puede producir el aparc;ullicltto illll'll· . ..,pecifil·o jl['("\·[o. scguido pOl' Ult;[ «() 

pub l'slt-'ril C:thc (''''peLtt' Lt t"X[Slcrtci,t dt' UIl:I'" pOIl'tltc", funo,'" s("[{-('Ii\';[", qllt' 

:lCtLtCIl impidkndo l':-OU.'" (·('lpuLt..." yIn.., pni()d()", dc rq)J()dull'j('Hl distilttO:-Olk 
las especie:-o VeCiIl:iS dis!HlC:-ot;\.'-,:1 I() larg() de lIl1 gradiclllt' dc s:lliIlida(j pttCtiCIl 
scr intcrprctados COIliO d rc",uludo dc didus Iuno."'. ":11 los (";I."'(L'-, ell quc "'l' 

producc ulla panici(')[t til' 1;1 di1JK'Il . ..,j('lil tielllp() ,..,c dclwLi c()ll.'iitieLn- . ..,icmprc 
la posihilidad de c:-.ta !lip(')tesi:') alternati\,;t 

Se han cncontrado nUi1H'ro:-oOS (";tS()S tIL' :q);trnHc p:trticit'l1l de los reCLJr
sos, Sin emhargo, parl'cc probahle que i(),,,, c,<;(udio,', que no han conscguido 
dctect:1f tina difcreIlci:tci(')[l dt' cstt' tip() IlO han sillo puhlicalios, Naturalmen-

()c)1 ]:'\I'U!U-;-U:\ In: L .. \ (:(I:-.lI'LTL:-':U:\ F:-': LA (-::-.TlUiC:Tl'HA D!-: LAS COMUNIDADES 



in'>('l'tO'" fi\()fago ... 
lJue no P:lrt'('('ll 1l:lrtir ... (· 
10-, rC\'ur,>",> 

b u)C:xbt~ncia 

de las plantas 
(:ompc.:tidoras resulta 
intrinsccamcntc dificil 
de comprt'J)(kr 

tc, sicmprc cs posihle que estos cstuciios «sin exito» sean defcctuosos e incolll
plctos, y que no han conscguido encontr;lr las dimensioncs rc1cvantes de los 
nichos; pero varios de cllos, como por cjcmplo los de Itlthke (1976) y de 
Strong (19H2) sobrc insectos que sc alimentan clc hojas, son suficientclllCnte 
irrcprochahlcs como para :tpuntar la posibilidad de que en ciertos grupos :lI1i
males la partickm de los recursos no sea un rasgo importante, 

Strong (i()H2) cstudi(') lin grupo de l'scaraoajos hispinos (Chrysomelidac) 
que habitualmeIHe coexisten en la fase adulta en las hojas enrolladas de las 
plalH:ls del genero f felicul1ia, Estos escarahajos tropicales de larga vida cst:in 
l'strechamcnte cmparentadus; toman b misma com ida y ocupan cl mislTIo hj
hitat. Cahrl:i csperar que fucran unns bucnos canLiidatos a la partici(m de los 
rccursos. Sin embargo, Strong no pudo encolltrar Ilingulla prueha dc segrega
Ci()I1, salvo en c1 caso cle una sola cle las 13 especies que estudi<\ que se halla
ha dchilmente scgregada con respecto a algunas otras. Los escarabajos no pre
'Sentan ninglll1 comportamiento agresivo, ni entre micmi1ros de la misma 
especie ni entre miemhros de distintas especies; su especificidad para cl hues
ped no varia en funci6n de la coocupaci6n de las hojas por otras especies que 
podrfan resuilar compctidoras; y los nivelcs de com ida y dc habitat no sLielen 
sn Iimitantes para CSlOS escarahajos, que estan sometidos a Llnos gradas cleva
dos de parasitislllo y dcpredacion. En estas espccies, parcce que la partici6n 
de los recursos, asociada a b competencia interespedfica, no con fierI.' SLI cs
tructura a la comunidad. Tal como hemas vista, es posib1c que eilo sea cicrto 
para muchas comunidades cle insectos fit6fagos (Lawton & Strong, 1981; Strong 
et ai., 1984). 

IH_:-l_2 Diferenciacibn de los nkhos 
en las comunidades vegetalcs 

Al examinar los problemas de la coexistcncia y la estructura de la comunidad 
en los animales, no existc dificultad en encontrar Lilla posihle explicaci6n en' 
tcrminos de la competencia interespedfica, Normalmentc existen cliversos re
cursos y habitats que podrian scrvir de base para la diferenciaci6n de nichos. 
La dificultad se plantea al querer aportar una prucha. Por O(ro lado, en c1 caso 
de las plantas, con frecuencia es mucho mas facil imaginar siquiera una posi
blc explicaci6n. Grubb (1977), por cjcmplo, ha afirmado que la existcncia de 
«un milton aproximaclamente de ani males puecle ser explicada facilmente en 
terminos de las 300000 especies de vegetales (muchos de los cuales tienen 
partes marcadamente diferentes como hojas, corteza, madera, raices, etc.) y 
de la existencia de tres 0 cuatro grupos de carnfvoros (Hutchinson, 1959»>, 
pero «no existe una explicaci6n comparable para las plantas aut6trofas; toclas 
elias necesitan luz, dioxido de carbono, agua y los mismos nutrientes minera
les», Hutchinson (1959), en el subtftulo de un trabajo sobre la diferenciaci6n 
de nichos y la estructura de las comunidades, preguntaba: «~Por que existen 
tantos tipos de animales?», Pero aun es mas interesante la pregunta que dice: 
«~Por que exiscen cantos tipos de plantas?». 

Una posible explicaci6n basada en la competencia interespecifica ha sido 
la proporcionada por Tilman (1982), cuyo enfoque de la competencia par los 
recursos fue estudiado en los capitulos 3 y 7. La figura 7.25, del capitulo 7, 
es concordante con la figura 18.7a. Describe cliversos resultados (inc1uida 
la coexistencia) que se pueden producir cuando dos especies compiten par 
dos recursos; y muestra que el resultado depende clc las isoclinas de creci
miento neto cero (lCNC) de las dos especies, y de la posici6n del punto de 
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la competencia poc los 
recucsos, segiin Tilman. 
pucde pcopoccionac 
una expHcaci6n 

oferta de los dos recursos. La figura 18.7b describe una situaci6n comparable, 
pera en este caso existen cinco especies que compiten por los dos recursos, 
No es cxtrano que los posibles resultados sean mas numerosos, aunque para 
un punto de aferta cualquiera s610 puede abservarse una 0 dos especies coe~ 
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Figura 18.7 EI resuirJ,do de b competencia entre dos ('species pm dos recur .... os 
depende de Lis isoclinas tic crecirnicnto new ceeo (lCNC) de las dos ("species, r 
de la situacl(m tit"! punto de okrta de los dos recursos (ve:lse d Clpitulo 7, r;i~. 2!:J(») 
(b) EI resultado de la competencia cntr(" cinco t.:spt.:cies por dos recursos dept.:rltk, 
de modo similar, de las ICNC y de la situacit'ln de lo,'j purHos de okna. CUJlquicr:1 
de los pun(os de okn:1 mJntentlr:i :1 una especie, :1 ninguru especie Cl ;1 1;1 ('ocxis· 
tenci;} de amhas especies; pero un amhiente natural, hercrogeneo, que contcnga 
microJmhil'mes con una gam a de puntos de ofcna (:ired sombreada) puede 
Illantener la coexistencia de cinco (0 m:b) cspecies_ (AcLiptado de Tilman, 1982.) 
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Tabla 18.2 Las cspccic'> 
vcgcl:lll's cocxistl.:J1tcs 
quc ViVl'fl cn tipns simi· 
[arcs ell' suclo en un 
pasto dd Canad:i tkndcn 
a no prcsenlarSl' jUlH:1S 
(p()sibll' I.:xclusi()n C(llll
pctitiva). pero I:ts CSPl'
ril'S quc vivl'n en tipos 
de sucln difcrelltcs Sl' 
prcscnt:ln juntas (cocxis 
tcncia con posible difc
renci:lci(lI1 dc los nicllOs) 
Las cspccics son; TP: 
Trifolium pralellse; 
'1'1{: T n:pcns; PP: /)h/CUfli 

prateflse,- ML: MeciicaMo 
lupulino,- HI: fJromus 
illcrt;lis; y DG: J)oClylis 
glomerota. Tengasl' en 
CUl.:nt~1 quI.: las caractL'fls
ticas del sucin podrfan 
rctkjar unas propicdades 
inilcrl.:ntcs del mislllo, () 
podrfan sef la consecuen
cia de que las especics 
crecen cn 21 y extral'il 
los nutrientcs de modo 
difuenci:tl. (SCglln 
Turkington ('( al., 1977.) 

uif"crcncias ue los 
nichos y cocxhtcnci;1 
local en un pa.'ito 
de Canada 

P;U'CS 
de 
l'specil's 

TIVTP 
TIUMI. 
TlUBI 
TIUI)(; 
TRIPI) 

TP/MI. 
TPIBI 
TP/I)G 
TP/PP 
MLIBI 
MLlI)(; 

ML/PP 
BI/I)(; 

BlIPP 
(XI/PP 

Djstribllciones 
m:is (+) 

() met10s (_.) 
congfllentcs 

que 10 cspcr:ltio 
por ekc\o 
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+ 

+ 
+ 

+ 

Nllllll'nl de C()rrl'l:tdoI1l's signific:ltivas 
entre los suelos de Lts dos cspecies, 
C(1/1 :tn:ilisis de ("in,"() Clr;ll"tl'rlstiCJS 
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xistentcs, no mas. Sin emhargo, la Figura IH.7h incluye tamhien tina indica
ci6n de 1a p,ama de puntos de of crt a que calx esperar, de moelo hipotctico 
pero bastante razonablc, en una area reducida del amhiente. Esta gama penni
te que las cinco especies cocxistan can s()lo dos rccursos. 

As!, se puede conscguir una explicaci6n posihk, basada en la compl'tl'n
cia, para la cocxistencia de numerosas plantas con recursos similares, combi
nanelo, por un iado, ell'nfoquc de Tilman sobre la compctcncia par los rccur-
50S, y par otro c1 rcconocimicnto cll' un derto grado de hctcrogcnddad 
amhicntal. Por consiguiente, se dispone de una posiblc cxplicaci6n; toelo 10 
que sc ncccsita ahora cs la prucba ele su validez y de su importancia a gran 
escala en Ia Naturalcza (yeaSe Tilman, 1982). 

Las aparentcs elifcrencias de los nichos de divcrsas especies vcgeta1cs, y 
los esquemas de Ia presencia conjunta ele las plantas a una escala muy local 
en los pastas de OntariO, Canada, han sido estudiados por Turkington, Cayers 
y Aarssen (1977). Estos inyestigadores midicron las frecuencias del contacto 
fisico entre diversos pares de especies, y compararon los valorcs obtenidos 
con las frecuencias espeeadas en funci6n simplcmentc de la abundancia de 
l~s diversas especies. Prestaron una atenci6n particular a seis especies -tres 
gramineas y tres leguminosas~ y los resuhados que obtuvicron can elias se 
hallan prescntados en la primeea columna de datos de la tabla lR.2. Un (' + II 

signifiea que las dos especies se presentaban en eSleecho contacto con una 
frccuencia superior a la espeeada; un ({-» significa que los contactos eran me
nos feecuentes de 10 esperado. 

Una asoeiaci6n negativa podia significae que las dos especies se excluyen 
mutuamente a traYes de fa competencia, 0 que tienen unas necesidades bas
tante distintas en cuanto al habitat. Una asociaci6n positiya podia signifiear 
que las dos especies tienen ullas necesidades similares en euanto a habitat 
(10 que probablementc las conduce a la competencia) a que se presentan jun
tas porque son indiferentes una a la otea (es decir, no compiten). Con el fin 
de podee distinguir entee estas alternativas, Turkington y sus colegas examina-
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lo~ n:~lIltado~ 

"~ugicn:n~ b c::.;i.',tCllCia 
de la cumpt.·tcncb. 
pert) no PU{'d(:ll 
tledrno~ n;llia m:b 

di~trihllciolll'" 
ell t;lhh-ro de aj('drt"z 

ron los habitats locales de cada una de las especies analizando el sudu en las 
proximidades de sus raices. Estos analisis indican que reeursos no son utiliza
dos por la planta en erecimicnto, en lugar de indicar los recursos que necesi
tao Analizaron el contenido en f6sforo, potasio, magncsio y eakio de las mues. 
tras, asi como su pH. Luego establecieron, para eada uno de los faetores por 
separado, si los distintos pares de cspccies tendian a eneontrarse en cl mismo 
tipo de suclo 0 en tiros distintos (tabla 18.2). La columna final de la tabla n.:su. 
me la similitud 0 diversidad general de los tipos de suclo para los distintos 
pares de cspeeics. 

De un modo general, se observ6 que las espeeies que tienen unas necesi· 
dades similares en cuanto a los reeursos del suelo (y que agotan los nutricntes 
del suelo del mismo modo) muestran una marcada tenciencia a estar negativa
mente asociadas en cuanto a su distribuci6n, mientras que las espccies que 
viven en tiros distintos de sudo ticnen una asociaci(m positiva en este senti
do. En panicular, l:is tn..'s parcjas gramfnc;{-gramfnc:t y las trcs parejas lcgu· 
minosa-lcgutllinosa vivian en tipos similarcs de sucio, pcro rara vez se ('neon· 
tr~lban cn contacto c::.trecho. CiLrtamcnte, dlo sLlgiere Ia cxistellcia de un papel 
organizador de Ia competencia en estas comunidades vq~ctalcs locaiizadas. Sin 
embargo, existen algunos prohkmas con los datos. a) Muchas parej:!s no se 
ajustahan a Ia tenciencia general, y dos p:lfei:ls (Trifolium pratense con nac 
tylisglomerata ycon Ph/eum fJratcflse) ITIostrahan un comportamicnto COil· 

trario a dicha tencicncia: vivian en sucios similan.'s, Pt"ro t"stahan asociados po· 
sirivamcme. b) Es importmtc saher si cI nlullcro de parcs dc espccics en los 
que los resultados sugkrcn Ia cxistcncia de una competcncia era mas c1evado 
que el que cabrla csperar simplcmcntc por <:fCC({) del azar. c) Los suclos fue
ron analizados unicamcntc en un numero reduciuo dc factores; otros factores 
(otras dimensioncs de los nichos) habrfan sllgcrklo quizas unas relaciones dis 
tintas a las observadas. el) Dc hccho, no se sa he si las plantas compitcn real
mente par alguno de los recursos del suclo cstudiados. Por consiguienlc, los 
rcsuhados no pueden mas que sugcrir Ia existencia de ]a compctcnciJ 

IH .. '\.3 J)istrih\ldone~ negativanlt:nlt: a~ociada~ 

Varios de los estudios cOIlsidcrados hasta cimomento han dcscrito asociacio
nes negativas en la distrihuci6n (It: los competidorcs potcIlcialcs, de acucrdo 
con la diferenciaci6n ell' los nichos. Pero algunos t"studios han utilizado Ia~ 
propias elis(rihllciones como cvidcncia de la importancia de la competLllcia 
interespecifica. De cstos, uno de los m~ls importantes cs la rcvisi6n de Dia
mond (1975) dc las aves tCfft"strcs que viven ell las islas del archipiCiago de 
Bismarck, en la costa de Nueva Guinea (figura IH.H). La evidencia mas nota
ble procede de las distribuciolles ljlK forman Ull «ubkro <.1<: :Ijedrcz». En 
elias, dos 0 m:b especics cco](Jgicamt"llte similares (es dLcir, l1Iiembros de un 
mismo gremio) lienen UIla distribuci{)Il mutuamelHc cxcluyente pero emrl·te· 
jida, de tal modo que cada una de las isla~ contiellc l'lIliclIllente ulla especic 
(0 ninguna). La figura lRY muestra cste hccho paLl <.los j1cquclbs esp<:cic~, 
t"col6gicamentc simiiares, de palomas ellco: Macr()/)y).!ia nwckinlayi y M lIi
grirostris. 

Sin embargo, los tablcros de :J.jeelrez son rLlativamcntc raros L1na mayor 
parte de las pruebas aportadas por Diamond sugicrenia presencia de una com
pctencia difusa para un eieno numero de especics (a mcnuuo no cspecifie!
do). Para divcrsas especics, Diamonci busc6 una Jimciun de incidencia, es 
decir, la relaci6n entre eI ~(amar10D de la isla, S (mcdido como eJ numcro total 
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de especies de aves existentes en elias) y la proporci6n de islas de dicho Uma
no, J, ocupadas por la cspecic cn cuesti6n (fig. 18.10). Cicrtas cspecies, como 
cl papamoscas Monarcha cinerascens y el pajaro de la mic1 Myzomela pam
melaena (fig. 18.lOa), parccen ser cxce1entes colonizadorcs, pero persisten mal 
en las comunidades de las islas «grandes~. Diamond dcnomin6 a estas espe· 
cics «supcrvagabundas~. Otras espccies, como la paloma Cha/cophaps step
hani (fig. IS. lOb), parecen ser colonizadorcs competentes pero tambien pcr-

0" 
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N = M. nigrirostris 
o = Ninguna 

Figura 18.9 Distribuci6n en tablero de ajedrez de dos pequeflas especies de 
palomas cuco del genera Macropygia en la zona del archipielago de Bismarck. 
Las islas de las que se canace la fauna de palomas se designan par M (Macropygia 
mackinlayi,residente), B (M. nigrirostris, presente) u 0 (ninguna de las especies 
residente). Observese que la mayoda de las islas presentan una de estas dos 
especies, que ninguna isla prcsenta las dos, y que algunas islas no tienen ninguna. 
(De Diamond, 1975.) 
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Figura 18.10 Funl'i('lll tit: inriliellcia lk varia,," L'specic .... en la", isla ... Bismarck; 
se fcgistra j, l:i propofci<'m de is las ocurnd:,s por una dc(erminada cspccic, 
<:n funcion <.k S, Un;!, mc:dida dd «tam:1I1()>> de Lt isla (en n:aliclad, cl nllflH.:ro lk 

('species de aves prcselltcs en dla), 
(a) Funci{m de illckkncb de dos l'specics «sllpcfvagahumias" 
• ~ t.:l paparnoscas Mrmarcba cillcrasc(,lIs; 
o - d pajaro de 1a mid Myzomeftl pammeiaefltl 
(h) Funci6n de.: incidcncia para la paloma CbaicojJbaps Slcpb(l1li. que Ci un 
co\oniz:lc\or compc(cntc y, apan."lllCmclltc, Ull cOlllpctitior ('ficaz 
(c) Funci(m dc incickncb de ues csp<:cics que es(;in limi{;!ti;ts a las is las mayorcs 
• --- d ha\c6n lIenicopernis longicauda, 
o - d rasc<'Jn Nallina tricolor; 
/. - Ia garza Hllt()rid('.~ siriaills 
Ok Diamono, 1~7,)_) 

sisten en las comunidades con ntlll1crosas cspccics; y, finalmcnlc, otras especies 
(fig. IH.lOc), especial mente las que presentan una dicta cspccializada 0 un;\s 
f1ccesiuadcs restringidas en cuanto al habitat, pareccn estar limitad;ls a las isbs 
grandcs. La ;IlISCnci:1 tiL las cspccies supcrv:tgahundas d(' las islas grandes que 
proporcionan los n:cursos y condiciones apropiados parcC<..' implicar qut' 1:1 
compe(encia en ('Ibs cs importante. 

IH .. ~':1 COIH.:llISioJ)("~ 

Podcmos ;thor;! saclr algunas C()llclllSiOIlCS de Lt..., prucha . .., disl"lltld;L'" CII ('.'>1;1 
sccci(-)[l soiJrc b cxistcilcia de la compctcllcia 

I. La COIllIX'ICIKi:l inlerespcclfica ('S lIlla cxplicaci(>n posihk, y dc Ilccho 
plausihle, de IllUcllOS aspcctos de b orgallizaci('JIl de nUlllero.'>;ts t"<lIllUnid:l
des -- pcro con frcClienci;\ no es una explicaci()fl COlllproiJ:U.1:i 

II Una de las Llzoncs principales de clio eSlriha en qut' I:! compctcnclJ 
anu:il. :icIiva, s(')lo ha sido defllostrada Lil un rt'<.lucido nUIllLro dc comunida
dcs Su prcvaknci;1 general rcal s{)]o pllcdc :-ocr juzgada de modo impcrfccto 
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a partir de los resultados Y c()llsidcraciones disctltidos en [;I sccci()f1 IB.2. 
III. Como a[ternativa de Lt competencia aetua[ Sl' puede invocar siemprc 

cI fantasm:l dcl pasado competitivo para exp[iear [os esquemas uhservados hoy 
en dLl. Pew pLlecle sn ilwocado con tanta facilidad porqul' resu[ta imposihlc 
()hsl'f\'ad() Y p(lr cOllsiguicme rl'futar!o. 

IV. Las cOlJlunidades clegid:ls lur:l [os eSlmiios pllcden no scI' tfpieas. l.os 
cn\logos que las han ohser":ILio han est:l<'!o gencra[lllcmc imcresados cspecf
fic:llllentc en 1:1 cOIl1IX'tencia, y cs posihlc que luyan sclc("cion:ldo sistcm:ls 
apropiados, <dnteresantcs». Los cstudios (jUl' no c()Ilsiguell demostrar b exis
[c!leia lk [a difcrenciaci(')[l dc nici10s SOil a mClludo considnaLios COIllO "fra
Clsns", y es probable qUl' Ja mayorfa de cllos no IlaY.1Il sidn pllhlicado,'i. 

V. Los esqucmas dl'SCllbicrtos ell !:is comullidades, ineluso cU:llldo p;lrc
cen apoyar Ia hip()tesis de Ia cOlllpClcncia, ticnell a mClllldo exp[iclciones al
tl'l"llativas. Las especics plleden ser difcrentes dchido a [as vl'ntajas lk evitar 
[os cruces inlcf(;speclficos y Ia proLiLlcci(m lic hibridos poco dkaccs (por ejem
plo, ell las cspccics lk C;(lmJ1wru,\J 'Etmbit:n es posihlc que las especies que 
Illucstran distrihllciones ("on asociaei()n ncgaliva hayan sufrido L1na l'spcci:l
ckm :tlop;'nrica reciclHc (es ([ecir, en liistintos lugares) y sus distrihuciones es
ten atlll expandil"'ndose. Sill emhargo, cuando existeil explicleiolles alternati
vas, b hip()tesis de 1:1 compcteneia qtleda grandl'lllentl' rcforzalia por l:t 
dCll1ostraci(m de qtle exisle lIll:! cOll1petcncia contemporanca entre bs espe
cil'S l'1l cliesti()J1 (por ejcmplo, los ahejorros, pero no los escarah:ljos hispi
nos), 0 de que las especics ocupan nichos efcctivos demostrahlcmcnte Illas 
redtlcidos qUl' SliS nkhos fundamcntales (las espccies lie GamnUlrll,\J. 

VI. La explicaci6n a[tcrnativa a 1a de la competencia como causa de los 
esquemas de las comunidades dice que cstos han surgido simplelllentl' por 
clsllalidacl. La c1ifcrcnciaci6n de los nichos se pucclc procillcir porqllc [as dis
tintas especies han cvolucionado inciependicntelllente hasta sn especialist:!s, 
y porquc sus nichos cspeciaJizados rcsultan ser c1ifcrentcs. Incluso los nichos 
dispuestos al azar a 10 largo de una dimcnsi6n de los recursos cstan conc!ena
dos :1 difcrir hasta cierto punto. An:llogamente, las cspecies pueden difcrir en 
Sll distribuci6n porquc cad a una ha sido capaz, inclepcnclicntcmcnte, de colo
nizar y cstahlcccrsc en s610 una reducida proporci6n dc: los habitats que son 
apropiados para ella. Es casi seguro que clicz pelotas azulcs y dicz pcior;ts ro
j;ls lanzadas al azar en 100 cajas acabarin con distrihuciones difcrc:ntc:s. Por 
eonsiguicntc, no se pllcclc dec!ucir la presencia cle la competcncia de las me
ras difercncias. Pero, iquc tipo de diferencias si.pcrmiten infcrir la acci6n (Ie 
la compctencia? De este problema tratarcmos en la secci6n siguicnte. 

18.4 Modelos neutros e hip6tesis nulas 

Divcrsos investigadores, en especial Simberloff y Strong y sus colcgas de la 
Univcrsidad del Estado de Florida, han criticado 10 que consideran una ten
dencia a interprctar «meras» (Iifercncias como confirmaciones de la importan
cia de la competencia interespecffica. Por otro lado, la teo ria de la compctcn
cia hacc real mente mas que esto. Predice que deberfa existir un Ifmitc a la si
militud de las especies competidoras, de modo que sus nichos esten c1ispuestos 
de modo regular mas que fortuito en el espacio (es decir, los nichos deberfan 
estar sobredispersados); y predice que las especies con nichos muy similares 
deberian exc1uirse unas a otras de modo que sus distribuciones difieran mas 
de 10 que cabrfa esperar por ejecta de la casualidad. Por consiguicnte, una 
investigaci6n mas rigurosa del papd dcscmpcnado por la competencia intc-
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respecifica debe ria plantearse la pregunta: t.el esquema ohservado, incluso cuan
do parece implicar la presencia de la compecencia, difiere significativamente 
del tipo de esquema que surgirfa en Ia comunidad inciuso en ausL'neia de toda 
interacci6n entre las especies? 

Las preguntas de este tiro han sido ]a fuerza impulsora de cliversos ana!isis 
que han intcntado comparar las comunidades reaks con los denoll1inados 1//(1-

de/os neutros. Sc tratd de moddos (k comunidades reales, que conSCfvan cier
tas caracterfsticas de sus contrapartes reales, pero que reagrupan los comp()
nentcs al azar (tal como sc describe mas adclanrc), cxciuyendo especlficamente 
las consccucncias de las interacciones hiologicas. Dc hecho, los anal isis dc los 
modelos ncutros sin lin intento de segllir lin enfoqlle mllcho m;is general de 
la invcstigacion cienrifica, a saber la construcci(m y comprobaci(Hl dc hi/)(Ite
sis mllas. LI. idea (probablcmt:nte familiar ya para c! kctor del campo dc Lt 
cst:.tdfstica) estriha ell que los datos s()n rcordcnados en una forma (e! Ilwdclo 
Ileutro) que representa 10 quc salon los dat()s en :lllscnci:l de! fl'IH')I1lCll() (jue 

sc cst:i im'cstig:lndo (en CSlc ca .... (), bs intcr:lCcioncs entrc Lis ('speci('s, p:lrlicu 
iarml'llk' la cOlllpetellcia imcn.::-.peclfica). I.ucgo, si los dal()s rcalc . .., IIlUC . ..,[Llll 

una uikn:ncia estadisticailletltl' significativa (,()ll rcspcct() :1 la llip('lll'sis llUl:l, 
se rechaza dicha hip()tl'si:-. y sc llcga a b conclusi(')(1 dc que cl fen(JllKIlO im'l·,o.; 
tigado es mlly prohable quc ('xista. Sc cOI1sidcra (jue rcctuzar (0 Ltlsificlr) 
]a :llIscncia de un efccto es mcjor que confirmar Sll presencia, ya ljlW cxistl·n 
ml'[odos esudisticos hien cst:lhkcidos para cOlllprohar si dos c()sas S()1l Siglli 
ficativalllente difcrentcs (permiticndo la Ldsificaci('m), Pl'fO ell c:ullhi() llO ."'c 
dispone de 1ll1'(()(\()S para c()fllpn)har si (I<)S C()S:IS s()n «signifiClti\':llllcllte si 
milares». 

Al llcgar al final de cst;! secci(')tl hahr:l quedado claro que I:i aplic:lci('lIl de 
las hip(Hesis nulas a l:i estructura de !:is cOlllunidades es una tarea dificil Pn(), 
tamhkn aqul. c1 mejor modo de cxaminar est as dificliltadcs estriha ell cOl1si 
dc:rar algunos cjclllplos del modelo 1l1'Lltro 

IHA.l Moddos llc:utros y parti<"'i(JIl de: 10"'; rtTur~os 

Algurus de las aplicaci(lllCS rnen()s C()lltJ"()vcnidas de esCc enf()quc sc 11:111 pn) 
ducido en cl eampo de b Lltilizaci{')Jl difcrL'ncial de los rL'Clirsos. I.:IW!()C (1')H()j, 

P()C cjl'tllpl(), ha t:studiad() diez u)lllunidades tHlrtealllLTieanas de 1:lg:lt'til:I:-', 
formacias por ('Il!re cllatro y 1l1lL'Ve L'SPL'CiL's, para las eu:iles di,"'p()nl;l de \':i1() 
rcs l'stilludos de las clllIidades de cad:llltLi de 2() c:ltegocl:is de alilllt:lltos ("I III 
sumidas por Cilia e"pecie en clda c()munidad (PianK:l, 1(J75). Se tTe:lt'{)11 di
verso:-. moddos ncl1lros de eS!;is comunidades (v('ase n)js adt'lallte) y luego 
, ... e compararoll con sus cOlltr:lp:lrtc rcales cn t('[minos dl SlI,'" l·vlut'III.lS de 
sllpcrposil'i('1II l'lI d US() de I():-. ["eL"lI r:-.o. .... Si 1:1 C()[JlIK'tl·Ill·i;1 ('S () iI:1 :-.ido Ul);! 
fuerl.:1 .'iignificl1i\·;\ ell b dt'lt'I"lllil);lci('11l tIL' 1;1 estrul'IULI dt' las COllllllli(\:ldl"--., 
los nidl()s dchieral1c,<.,t:lr di...,trihuid(),,> ,'Oil t'cguLirilbd. y 1:1 "'llpnll(I'>I,illll ("II 
d liS!) de I()s ["lTUr. ... os CIl L .. ,> C(Jlllllllld:ldt'.'" ["elk:-. dehlcl".! ..,CI· illkrl()) ;\ 1.1 IJ)"( 
diel);! por 10:-' llllllklo.., Ilelilro .... 

EI an:i!isls dc Liwh)t' ..,c 11:1...,:iI);I ell Lt.., "cleniYid:ldl·s» dl· Li.., c. ... Ill'l'in COIl 
sUlliidoras; pot' ejL'lllplo, b clcdi\'id:ld de LI npl'l"ie i P(H cl tl'l"lIL"'O A' CI:I b 
pn)pOfl'kJll de 1:1 dicta de LI e:-'Ill"cie i quc l·OI\...,i.ql;1 t'll el I"CClIr...,I) A'. P(ll l·()Il:-.i· 
guicllle, las c1ccti\·idade .... ()sl'ibhal1 entre () y I A.'iu H'Z, e . ..,U .... l'iectiviliades 
fU('foll Uliiizad:ls p:lra CilClIbf, para cld:1 p:lrl'j:1 de espcl'iL's de lIll;1 comuni
dad, un indicc dt.' superposici('m dd uso de los feCUL'iOS, que a Sll yel. \·ariaha 
entre () (..,ill sllpnp()sici('lIl) y I (,>uperpo . ..,jci('lIll'Olllpktl) Fltl:lllllelltc, cada co-
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... ha:-.ado t'll Cll:ltro 

H;t1goriIIllO'" 
IT(I!"g:11l i:t,;ai()n· ... " 

parcce <111(' la.'i lag~lrlijas 
pasaron Ia prllcha 

ll1uniebd fut.' Cl[;lctcriz:H,h con un lmico valor: la sup<.:rposici(m media de los 
recursos p:lra todas Lis parcjas ell' especit~s presentcs. 

I.os fllodelos ncutros funon de CLlatro tipos, gcncraclos por cuatro «algo
ritillos dc rcorganizaci()n» (ARI-AHA). Cada uno conservaba un aspecto dis
(int() de la estrtlctura <.Ie Lt cOlllunidad original, organizando luego al azar los 
dl'm:is aspectos del usn de los rCCllrsos. 

AHI retenia I:! minima cantid:H..I de I:! estructura cle ]a cOfllunilbd original 
'ElI1 s{')lo conscrvaha cI Illll11nO original de L'spL'cil's y el nlllnl'fO original de 
catcgorias ell' rl'curs{)s. I.as elcctividalies ohsl'rvalias (inclui<.los los Cl'J"OS) ful'
ron sllstituielas en cada caso por valores alcatorios entre () y l. Esto signific() 
un nlllnero mucho mas reelucielo tic cnos qUL' en la cOlllunidad original. Por 
consiguicntc, sc incrL'll1cnt() Ia :lI1chura clt'l nicho de cada <..'sp<..'cic. 

AR2 colocc) <.Ic nucvo to<.las las c1cctividadcs, saluo los ceros, con valorcs 
aicatorios. As!, sc conservaba cI grado cualitativo dc 1a <..'spccializaci()n clc cada 
cOrIsulllidor, cs dccir, quc era correcto cI nllmero de recursos consumidos, 
en cllalquicr grado, pOl' cada L'specie. 

AR) consLrvaba no s610 cI grado cualitativo original de la L'spccializaci6n, 
sino talllbien la anchura original del nicho cle los consumi<.iores. No se utiliza
ron electividacles gcncradas aleatoriamcntc. En vez dc clio, se reordenaron los 
conjuntos originaks dc (os valon..:s. En otras palabras, para cach consumidor, 
todas las ciectividades, ttnto ceros como no cnos, fucron redistribuidas al azar 
Clltre los distintos tipos de rccursos. 

AH1 redistrihula s()lo las dectividaclcs no cero. De tolios los algorirmos, 
csre cs d que conservaha una mayor proporci6n de b estructura original de 
b comunidad. 

Cad:! uno <.Ic los cuatro algoritITlos fw..' aplicado a ea(h una de las diez co
munidades. En cada uno de estos 40 casos, 5C gencr:Hon 100 comllnidaeks 
dc «modelo neutro», y se calcularon los 100 valores mcdios cOffcspondientes 
dc la superposici6n de los reClirsos. Si la compctencia fucra impo[(ante en la 
comunidad real, estas superposiciones medias serfan superiores al valor ohte
nido en la comunidad rcal. Por consiguicl1te, se consiuer<> que cI moddo neutro 
tenfa una superposici6n media sigmJicativamente superior a la cle la comuni
dad real (P< 0,05) si cinco 0 menos de las 100 simulaciones daban una super
posici6n media inferior al valor real. 

Los resultados ohtenidos se indican en la figura UU I. EI incremento de 
la anchura de los nichos de todos los consumidores (ARt) clio lugar a las su
perposiciones medias mas eiL'vadas (significativamente mayorcs que las co
munidades reales). La reordcnaci6n de las e1ectiviclades no cera observadas 
(AR2 y AR4) dab a siempre unas superposiciones medias que eran significati
vamente mayores a las realmentc observadas. Par otro laclo, con AR3, en eI 
que wdas las electividades fucron reordcnadas, las diferencias no fueron siem
pre significativas. Pero en todas las comunidades, la media del algoritmo era 
superior a la media ohservada. Por consiguiente, en el caso de estas comuni
dades de lagartijas, la escasa superposici6n observada en el uso de (os recur
sos sugierc que los nichas estan segregados, y que la competencia intcrespe
cffica desempefia un papd importante en la estructura de las comunidades. 

joern y Lawlor (1980) realizaron un analisis similar en una seric de cinco 
comunidades de saltamantes de tin prado arido, considL'rando las superposi
ciones en cuanta a los recursos y al microhabitat. En ambos casos (alimento 
y microhabitat) los resultados fueron parecidos: tan 5610 la completa redislri
buci6n al azar de las tasas de utilizaci6n de todos los recursos (ARl) dab a unos 
valores medios de superposici6n superiores a los observados. Aunque eUo 
puedc indicar la existencia de una cierta partici6n de los rccursos en las 
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I;igura 18.11 In." imlice .... 
mnlios de superposid('m del 
U~{) de los recur~{)s para C!(Lt 
una de las (liez cOlllunidade:-. 
de lagartijas ilortt'anH.'ricanas 
cstudiaJas por Pianka (It)7:)) 
se indican en forma de 
circulos rojos En (-,ada CIS(). 

('SlnS Indices pu(xit:n ser 
comparados con LI IlH'dLt 
(lfnL';! ilorizontal), ]a des\'i:t 
d()n cst:lmbr (n.'C{:tll}.!,ul() 
\'crtical) y Ia \'ari:lci(')(l (liIH::! 
vl'rtical) de los v:t!()fe~ 
tlIcdi(lS de sllpcrp()sili('l1\ 
para d C()lljunto correspoll 
diell{t' de 100 I'Olllllllilia(k ... 
cOIl .... truidas al anI El ;!n:ili. ... h 
fut' t'kctuad() lltiliz,UKhl 
cliatro algoritlll()s dt' l'('lng;( 
niz:ICi('ll1 dift'ft'ntt':-. (AH), !:LI 
C()Ill() :-.t' tk:-.niht' Cll d 
lCX1() (lk 1.:1w\nr, JI)HO) 

('OlllUllidat!L','" rL'all'."', Lt (,\'i(\(,llci:1 n() ['esulta cOIlYiIlCt'lltl' Sc Ifatl qui/j.., dl' ol{"() 

cjelllp]o dc una c()munidad de 11l,..,Ct·!OS fit{'JLigo,.., Cll Lt que Lt C()tll]lCtellcia no 

(It'sL'lllpCI1:1 un 1);1 pL' I significlti\'{) 

La dikrcIlciaci6n dc los nicho:"! ell gL'lleral ... e 1ll;Jllifiest;t a Illcnudo en focma 
de dikrcnciJcilm IlH)rfol()gica An:Uog:llllclltL', cl cspaci;llio de los nil'hos pucdc 
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junto IllllSic;ti c()J1\'L'llcio
na! dt" fbut;IS dulces y 
CrOIll(lrlHl", qw: patTCl' 

;ljllstarsc a l:t reg];l de 
Illltchinsoll de la rclach')[1 
del talllallO (llorn 8:-
May. 1977). (instrllflll'llt(l,<' 
cctiili(JS :lrnab!cmcntc 
pot" Russell Acutt. 
()xl(lrli. hJt(Jgral"i:t: 
B. Roherts.) 

Illod<..°los neutro~ 
del taman.o corporal 
y la coexistencia de los 
roedorc,<; del desierto 

·a·z··,," 'f it; 

• • • . • 'M'I? ~ 

teller SlI contrapartida ell 1a n:gulari(bd en cI grado de difcn:ncias morfol()gi
CIS entre las especies que pertcneccll ,\ Ull grt'i11io. Especificamt:ntc, lin rasgo 
COi11lll1 cncontra(\o t'n los gremios animalcs que part'ccn segrcgarse inft'nsa
mente a 10 largo de una llllica dimensi(lIl dt' los rccursos cstriha en qut' tiS 

t'spt'cics adyacentcs tit'ndcn a presentar unas clifcrcncias regulares en cllanto 
:II tamailo corporal 0 :II tam:li'lo de las t'structuras alimt'nficias. Hutchinson 
(1959) catalog6 muchos ejcmplos, tanto de vt'rtt'hrados como etc invertebr;t
clos, de st'cut'ncias de compctidorcs potenciales en las que los individuos me
dins cle t'species adyaccntes tClliall lIna rciaci6n dt' peso de aproximaciamellte 
2,00 una rciaci6n de longitud de aproximadamentc 1,3 (la ralz cl,hica cle 2,0). 
Esto es valido tambiCn aproximadamcntt' para los gremios de ani males cita
dos antes. Las palomas cueD que cOt'xisten en I3s islas Bismarck presentan una 
rclaci6n mt'dia de peso corporal de 1,9 para las especies adyacentes (Diamond, 
1975); los abejorros localmcme coexistentes tiencn una rdaci6n de la longi
tud media de la trompa de 1,32 (Pyke, 1982, valor calculado para las hembws 
obrcras); y los dos grupos de ardillas africanas que sc aprovisionan en ci 
sudo 0 en la copa de los arboles tienen una rciaci6n de la longitud media 
del cdneo de 1,45 y 1,27, rcspcctivamente (Emmons, 1980). Sc ha sei1alado 
tambien que csta «regia" parcee st'r valida para la longitucl de los coniuntos 
musicales convenciona1es de cromornos y fiaLitas clulces (fig. 18.12) Y para cl 
tamafio de las ruedas de los triciclos y las bicicletas infantiles (Horn & May, 
1977). 

EI enfoque con modelo ncutro de esta aparente regularidad de las difcren
cias morfol6gicas ha tenclido a eoncentrarse en un aspccto particular: e1 he
eho que los competiclores potenciales coexistentes puedan ser morfol6gica
mente mas diferentes de 10 que cabrfa esperar por efecto tan s610 del azar. 
En un ejemplo, Bowers y Brown (1982) investigaron la re1aci6n entre el tama
no corporal y la coexistencia de los roedores granfvoros del desierto. Realiza
ron cl trabajo en das escalas - en zonas locales individuales y en areas geo
graficas mucho mas extensas. Utilizaron los datos de especies de 95 lugares 
« 5 ha en cada caso) de tres grancies desiertos norteamericanos: Gran Cuenca 
(33 lugares), Mojave (24 lugares) y Sonora (38 lugares). EI analisis se limit6 a 
las especies comunes (> 5 % del total de individuos de un lugar), salvo en cl 
caso de los roedares muy gran des (> 80 g) que cran sicmpre icluidos. Estos 
criterios fueron aplicados con e1 fin de exciuir del analisis a los individuos 
raros de especies pequefias que estahan de paso procedcntes de otros hjbi-
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tats, y para corrcgir la mcnor representaci6n de los rocdores grandes en las 

mucstras dcbida al tiro de trampas, EI analisis de Bowers y Brown fue directo. 

Detcrminaron la proporci6n de los Illgares oClIpada por cada espccic en cada 
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b COIllIH:I<"'lIda t''it;i 

:lparefllCIlICnk 

dl'1ll0'itr;Hb 

en lo'i granivoro'i, 

"'Ill'ro flO p:II':1 un:1 
Illci':da dt, grnnio'i 

ca dcspbzada, La figura Irl.l··i ilustr:l ('ste hccho para los dimilltltos ratoncs dcl 
gt:ncro j'(,1"o!:'wthus (mas:! corporal < II g) y para los grande:"> ratollcs lid gl", 
!lero /)lj)()(/O!JIYs (> 100 g), 

Otro al1:1lisis rcalizado pOI' Bowers y Browll l'studiah:l UIU cOlllhin:H:i()n 
de grclllios de rocdofcs del desierto (gralll\'oros, fol!\'OfOS, insectl\'OIHS Y 
ollllll\'{m)s). En cste caso, 1:1 hipt')(csis Ilub no pudo sn recluz:ld:l, 10 que su' 
giLTC que se p:IS:lr:111 pOI' :ilto l'SqUL'Ill~IS illlporulllcs si I,)s :lll:llisis Sl' d<'·ctl·I~1I1 
U)11 grupos de tipos de cOl1stlllliLio['cs que son dCllusi:ILio divCl's()s y ell !o . ..., 
que caht' operaI' qUL' l:t cOlllpctellcia SCI ['eiativ:ll1ll'lUc rar:t. 

Strong, SZYSK:I y Simher!off (ItJ7tJ) Ilc\':tron;1 Cillo lin cstudio COil lIll pro 
p()sito similar. FX:lIl1in:lroll tft,'S conjulltos lil- lLltos: Lt.s ~I\,('S de las isl:IS Trl','> 
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Figura 18.13 Distribuci6n del tamaii.o corporal de los roedores (sobre una 
escala logaritmica, de modo que una distancia iguaJ representa una re!aci6n igual) 
en diversas comunidades, e1cgiclas al azar en tres desiertos. Observese que la 
distribuci6n pm tamanos de las cspecies es muy similar, aunquc la identidad de 
las cspccies cs en muchos casos diferente. (De Bowers & Brown, 1982.) 
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IHoddo ... Ill·ulro .. 
tid I;un:liul l'orpor:i1 
y b l·oc..'xi .. tt·nd:l 
en 10." \Trll"hr:ldo .. 
(it' I: ... i.,b .. : 

d Ori~("11 

'k UII.I ((llllro\(,!,.,i .• 

o Perognathus flavus 

III Perognathus longimembris 

~perognathus amp/us 

E:J Oipodomys desertl 

o Oipodomys spectabilis 

Figura 18.14 J)istribucl()n g~()gr;Hica de p~quell()s ratones del gL'nCfu 
II('r()~natlJ/ls (masa corporal < II g) Y d~ grandes ratones del gt.:nero lJi/)()(/umys 
(nus;! corporal> IOO g). Obst.:r\,t:s~ la superposici(')Jl exuemadaillente reducilLl 
de bs distribuL'iolH..'s geogdficas dt' las csp~cies con tlJna!ll) ,~imilar 
(Dc Bo\',,'ers & Brown, 19H2.) 

Marias, de las costas de Mexico, las ~lves de las islas del Canal (k California, 
y los pinzones de las Galipagos. En los tres e;Isos, cualqllicra lk las islas C()Il

tenia tan s610 una pcqucfi.~1 proporci6n del ntimero total de espccies del «pool 
origin~ll». (Los pools originalcs eran todas las especiLs que vivian en cl conli
nente cercano en los casos de Tres Marias y las islas del Canal de California, 
y las que vivian en cl eonjunto del archipiClago en c1 caso de las GaLipagos.) 
EstiS cOlllunid~lclcs reales fueron eomparadas con 100 comunid~l(ks «nubs» 
agrupadas al azar. I.as comunidades nulas posdan d mismo numero de espe
des por familia en cada isla que las comunidades re~lIes, pero dichas especics 
fueron .'!aeadas al azar dci pool original. lJtilizando diversas mediciolles linea
les, se compararon las rciaciol1t's de longitud entre los pares de espt'cies Cl)Il

tiguas. (Las «espccies COl1tigU~IS" eran especil.'s cOIlseclltiv;ts ell rango: la Ill:is 
larga eomparada eon la seguilda mas iarga, Ia scgund:1 m:is larga comparad:t 
con la tercera mas larga, etc.) Sc dedlld~1 Ia prest'lleia de LI competenci:! intl'
respecifica tan s()lo si las rciacioIH.'S dt' IOllgitud en las comunidades rcales <:ran, 

en gent.'rai, sigllificativamcnte sllpniores a las ohtcnili:ls <:11 la,'" cOlllunidades 
nubs 

Strong, Szyska y SimiJcrloff ellcotHraron que LIs rebciol1es en Lis c(lllllll1i 
da(\cs rcales 11() eLln gCllcLilmcntc may()[es. II(H C()JlSigtliel1te, IH) eI1C()l1tra· 
run ninguna razr'm para rcchazar sus hip()tcsis nul:!s, ni t:lI11pOCO Ilingllna l'vi
dellcia de la competencia intt.'ft'speclfil..'a, Sin embargo, sus eonclusiolll..'S han 
It-vantado much:! controvcrsia (pO[ l..'jcmplo, (;raill & AhhO{l, Il)HO; Hendrick
sun, 19H1; Strong & Simberloff, 19HI; Simber\off & Bocklcn, Il)HI; Simhcrloff, 
II.)H4; Schoener, 19H4); y cu~ltro aspectos de las crllicas que se ks han hccho 
Illerecen una atcnci(m especi:tI. 

I Los mctodos utiliz.:tdos (ell Ian dcfcctos estadisticos: d pumo cscncial 
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un modclo neutro 
para la evidencia 
de Diamond sohn
la distrihud6n 

cstrib:t cn que Ia COllsifucci<'Jn Y cOlllprohaci(m de las Ilip(>tesis nuias para 
cos:!s tan complicaclas COIllO las cOlllunidadcs hioh')gicas cs una tarea t('cnica
mente Illuy cliffci!. 

II. Las eotl1paraciOI\Ci sc cst:thlccicron entre especies de la Illisma fami
lia. I\:ro Sl' .'iuj1olle que Ia compctellcia oeUfrC dentm de los gremios, quc Il() 

.'ie corn:spollden Ilcn:sari:lI11cntc con !:is agrupaCi(Hll'S taxon('lIllicas. 
[II Sc S:lcaron las conl'lusiollcs sohrc Ll h:lse de Liunas l'ntcras (tod:ls las 

espccies dc aves). Es probable que dlo di[llya [os ekctos cle cualquicr esquc-
111:1 que s/ sea generado por Ia compctcncia il1tcrcspccffica, al engloharlo (-,on 
(Jlms CSqllCIl1:lS que no 10 son (colllj1;!rcse con Ius resultados dc Bowers y 
Brown) 

IV, Los pools originalcs son :1 Sli vez cOl1wllid:tdcs que pueden tuber sido 
illfltlidas por 1:1 C(Hnpetcnci:t inten:specifica. Pi)]' c()l1siguicntc, [as c()[llunida
des «mILis» puedcn llevar c.kntro de sf los dectos de b compctcncia ilHercs
pcdfiC:L Por clio, la falta dc difercncia cntrc un:! comunidad real y 1I1la COIllU

nidad nul:! puecle no decirnos nada :le<:rc:l clc 1:1 C()lllpct<.:ncia intcrespecffiC:1 
·n. .. nicndo cn cllenta CS{()S ClI:ttro pUlltOS, [os crfticos de Strong, Szyska y 

Simberioff encontraron m:ls evidencia de compctenci:t intcrcspccifica que Ia 
que h:lhfan revclado los an;Uisis originalcs, aunque no pudicron delllostr:tr el 
ckcto de b cOlllpctellcia en todos los casos. l:lIllhi<:n suhrayaron quc el he
ctlO de no podcr I"CCh:lZaf un l1lodclo nClitro no es ulla prucha positiv:l de 
la ;luscnci:1 de intcr:lCciollcs. Inc!us() cn e[ mejor dc los casus, estos tl10dclos 
l1eutros no plledell nunc:! haccr mas que indicar quc la compctencia plledc 
cstar aetuandu () quc inferir qlle la competcncia no parcu: probahle. Sin cm
bargo, 10 m:b importantc quiz;!s a Ltrgo plaZ() sca d hccho de que los criticos 
discrcparan de los dctallcs y la construcci()[1 de los ll1odclos ncutros, pero no 
de Sll prop6sito. M;!s tarde vo[vcrel11os a hahlar de <:110, 

18.4.5 Modelos ncutcos y difcrcncias de distrihuci6n 

En rcalidad, Ia falta de cocxistcncia elL cspccics morfo[()gicarncntc similarcs 
cs s(Jlu un C<lSO cspecial dc la auscncia dc coexistencia por partc dc [os pre
suntus compctidores cn gcncral- como [0 utiliz6 Diamond (t97'5), por cjem
plo, para infcrir la acci6n de 1a compctcncia entrc las aves terrcstres de las is
las Bismarck. Sin cmbargo, utilizando cI analisis de modclos ncutros, Connor 
y Simbcrioff (1979) discuticron las conciusioncs a quc habfan Ikgado Diamond 
y otros suhre Ia distribucj()[1 cn las islas. Explicado sirnpicmcmc, sus mode
los neutros conservaban tres aspectos de la estructura real de la comunidad: 
cI numero de especies de cada isla (conservaci6n de las diferencias en c1 tama
flO de las islas), el nllmero de islas ocup'ddas por cacta espccie (conscrvaci6n 
de [as difcrencias en la capaeidad de las especies para dispcrsarse y colonizar) 
y la forma general de la funci6n de incidcncia de cad a especie (p<lg. 696). Den
tro de estas limitaciones, distribuycron lucgo al azar las comunidades a partir 
del pool de especies del total del archipiC[ago. Utilizaron tres conjuntos de 
datos: las especies de aves de las Nuevas Hebridas (vease Ia £igura 18.8) y las 
aveS y murcieIagos de las Indias Occidentales. En todos los cas os, lIegaron a 
la conclusi6n de que [as comunidades rcales no se desvfan significativamente 
con respecto a las comunidades aleatorias. 

Estas conclusiones, al igual que habfa sucedido con las de Strong, Szyska 
y Simbcrioff, despertaron crfticas y controversias (A[atalo, 1982; Diamond & 
Gilpin, 1982; Gilpin & Diamond, 1982, 1984). En primer lugar, se puso de nuevo 
en duda c1 grado en que los modelos neutros estaban rea[mente libres de la 
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critka<; a este enfoquc 

compelcncia interespecifica. Los pools de especics, la capacidad de las cspe
des para colonizar las islas, y las funciones de incidcncia de las especies for

maron parte de los modelos neutros - pero cs posihlL que csruvieran afecrJ
dos por Ja competencia int<:respcdfica. TamhiCn sc ha argurnentado quc cl 

analisis de Connor y Simherloff tiene graves dcfeuos estadfsticos (Gilpin & 

Diamond, 19R4). 
Ademas, Connor y Simherlutl qucdaron impresionados ante cl hccho, por 

ejemplo, de qw: para las aves de las Indias Occidentiles, las comunidades agru

padas :iI azar dahan un n(imcro cspcrado de parej:ls exclusivas (cs decir. de 

parejas que nLinca se presentan simuit:incamcnte cn tina isb) (iL" 12 +18, mien
tras que cI IllUllcro ohscf\'auo l'S de 127'57. Sin emb:ugo, est a similitud cs en

gal)()sa. Si cada una de las 211 e''''pl'cics cn cuesti(m est:lha excluida C()mpetiti
vamente por s()lo otra especic, csto conducirla allll a no lll;lS llL \()() parl'j:ls 

distrihuidas l'XClllSivaml'Ilte. Y si bs 50() parejas (12 ""'-')7 m(,J/os 12 ·j·H..;) funo!! 
todas ;trribuihlLs :1 l:t COIll\x·tt"!1l"i:l, elc\:t cspeck' ;-,cri:1 cv"luilb, p()r 1('T!ll!ll() 

Ilwdio, por b compl"tellcia p!"oceucllle de otr:l\ espn·ic,.., (ALlUI(). [()H2). A..,i, 

b~ diflTclKi:ls de (·.'itc tipo C"ll Lt~ ~l\'t".'i Y II)." !lIlt!", it'!:!gt),> lk I:t." 11ldi:l'> ()ccidcll 

talcs, :1 pe;-,ar de SCf reducid:l:-' Illl!llC'riclfllclltl", \ugincIl CIl rcdid:ld l:i ~lcci(')Il 
de alguna cos a nds que e1mcro :1I.:lr. Por otro lado, I:ls cifLlS l'!1t"OIl1Lld:l:-' p:lLI 

las :lve,'" de ]a:-. Nuevas Ikhrid:ls «15 p:l!"es oh."'l'["vado:-. de (','>pccic:-. cxclu\iv:I:-', 
cOll1pafaLlos con los ().) p:lres oh . ..,e!"vado . ..,) P:lflTCIl indlclr quc el ;11.:lr l"S 1111:1 

cxplicll .... i('Hl suficielllL'. Por dlo rcsulu intl'["CS:llltl' que 10.'" prillllT()S i!l\·l".',lig:1 

dOfes de cste grupo no dch.:ndin:lll con :llJillc() Lt :lCCil')1l dl" 1:1 COl1lpekllCi;1 

inten . .'s\x"dficl (Di:lI11ond &. l\brslul1, [')T7) 

Diamond y (;ilpin ([t>H2; (;i1pill ~'" I)ia!llond, 1()H2) niticaron particllbr

mentc un aspL'cto del cllfoquL' dc (:O!l1l0f y Simhcrloff: "AI ;tll:tiil.ar tod() Ull 

pool liL" L'specics L'1l1ugar de un gremio ccol(')gic:llllC!llL' ddinido, se ClllicrUll 

las dislrihuciul1es inllllidas por Lt cOlllpetcnci:l hajo LIlla rn:lS:l :thrlllludoLI de 

da(Os irrclt:vantcs (c1 "dccto dl" diluci(Hl»). bta nitic:l IlllleSI!':1 lin cLim paLl 

lc1ismo con los PUlltoS II y III de la p:igin:l i()(). Pero b rl".',;pllcstl dl' J)i:lI11()lld 
y (;ilpin cOl1sisth-) L'1l cOllstruir 10 quc cOllsidcrah:lll Ull Illoddo nCllIro lIlejo 
rado. Dc acul'fdo con Connor y S!lllherlt)!l, cilcubroll 1111 \·:t!or de SiIllilill!d 

estinua!" par:1 CiLia parcja de cspccil'~ 

n 1'1 l1le!"() ()hScrV;tlh) 

dl' isbs c()mpartida;-, 

desviacklll est:1I1l!:t1 

nl'lllll."["() l'Spl'r:ldl) 

de i:-.Lts c()lllpan itbs 

dl'l Jlt'1I1ltT() espeLldo 

Si l:ts e;-,pccies cstjll Libtrihuida . .., ull'olll() pn..'wl·e (."IIJl()lkl() :dt":u( )rio, I().'> \',1 
lores de silllililud dcherian prl'scntar llll:! di . ..,trillllCi(')[l tlo!"m:tl, COil lllLI llJ("di:1 

igual a ccro y una lksVI:tcit'Jll (":-'ljIHLtr igu:tl :1 l:t lItlid:ld I'l"I"() p:lr:l Ll.'i p:uej:ls 

de espcciL's inl1uidas pOl' b C()lllpl'tl'llci:1. los v:ilore . .., dt" silllililwi ddwn:lll sn 

marcld:lIlH'llte Ilcg:Jtiv()s (d IlUlllno o!J..,e1"\·:ldo de i..,LI.'" ('()I1lIUrllt!:I:-' dehni:l 

sn illferior ;II l1lillJ("ro l'."'lwr:ldo) 
1.;1 figULI 1H.[-') Illl1eSlLI Lt:-. dhtri!Jul·J()lle.'" (1]):-'C!"\':ld:l" y del Ill()ddo !H'Ulro 

dL" I().'" v:t!orl'\ dc . ..,illlilitlld p:lr.l Lt.., :1\'0 del :m illpid.lg() Hl:-.lll:lrck .. "'1(' o))..,crn 

1);1 tlll:l dik["CllCia :t!I:UlICIlIl' \lgnillC,II!V:1 ("JlI!"t" elLl'> (1'< [0 Ii). peru eJl C()Il

IUllIO cxislia Ull ('XtTSO cOIl,..,j,kLlhlc d(" p:ncja.., /Hlsitil'tlml'lllt' :1\Ol"i:lda:-. (cOil 

lIll v;ilo[" Illniio de similirud dl" + OJ)() dc.'.,\·i:lt"i()!lC . .., c"Lind:l!"). "'ill ("Illll.lrgn, 

. ..,t' Oh."'l·!"\,:I]):1 t:lIllhicll un,1 LI!")-',:I coLI de p:lrl'j,l." llcg:lti\':Ulll"lltC :1..,()t·i:ld:IS (quc' 
lL! llI:is parcntL' en Lt figura IH \'::;\1). hl() dCIlIUl·..,ILI quc ll!l:l ("()!llP~lfacj(')n gc

nn:t! de un;! cif!":1 de las l'Olllllll](.btk:-. re:tl y dcl Il\()tlelo IlCutro slllllinistra 
hastante POCI infoflll:u . .'i(·)[l alTrCI dl' Ll.'" tlJfnl'llci:l'" illlpOrt:llllCS l'xistcnte:s 
l'Iltfl' l'ILlS POI' un I:td(), ("xisl(" IIIl l'(H)rrll(" 111'111ll"fO de P:lfl'j:l<'; CIl las que: los 

, . 
J'\FU T:,\U.\ [>I': !..-\ (,( )\\1'1-:"1"1'.:'\(:1.\ 1·::---; LA IS["[H Tcn'ln DE LAS CO~Il!NIDA[)ES. 
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Figura 18.15 Comparaci6n c:ntre los valorc:s de similitlld obscrvados para la 
distrihuci(m dt: las part:jas de cspc:cies de aves en d archipiclago Bismarck 
(histogramas) y las distrihuciones cspcradas scgun cI rnoc1c1o ncutro de Gilpin 
y Diamond (19H2) (las curvas). (a) Todas las 11 325 parejas de: cspccics dispucstas 
en unas ordcnadas !ogarftmicas. (h) Las colas de las distribucioncs cn lInas 
ordenaclas aritmcticas. 

blihos son comparados con los colibrfes, los patos con los zarccros, y asi Sll
cesivamcnte. Est~s constitllyen la gran mayoria de las parcjas situadas hacia 
cI centro de las distribuciones, pero carecen de imponancia para cI tema en 
cuesti6n -la importancia de la competencia. Par otro lado, existe tambiCn 
un elevado numero de parejas marcadamente desviadas (que qucdan bien apa
rentes en cI analisis del modelo neutro); pero la competencia cs s610 una de 
las varias explicaciones posibles de estas desviaciones. 

Gilpin y Diamond buscaron una expJicaci6n para todas las parejas de es
pecks que presentaban una asociaci6n superior a + 3 0 -3 desviaciones es
tandar (fig. 18.1Sb). La mayorfa de las que mostraban una asociaci6n altamen
te negativa eran distintas eco16gicamente (poca probabilidad de competencia), 
pero tentan funciones de incidencia muy difercmes. Por ejemplo, d estorni
no Aplonis metal/ica, que se alimenta de frutos, sc encuentra en 28 islas de 
tamano grande y mediano, mientras que el pajaro de la mid Myzomela pam
melaena, especie muy pequena y supervagabunda, se encuentra en 23 islas 
de tamano pequeno y mediano; las dos especies com parten unicam~nte cin
co islas. Un segundo factor en que se basaban las distribuciones exclusivas 
era la diferencia de origen geografico. Se sabe que algunas especies han colo
nizado las islas Bismarck procedentes del Oeste, de Nueva Guinea; otras 10 
han hecho desde el Este, desde las Islas Salom6n. Algunas de estas especies 
han lIegado s610 a los bordes del archipieIago Bismarck, y par ella estan con
denadas a generar distribuciones exclusivas. 

EI tercer factor que conducfa a dichas asociaciones negativas era la com
petencia interespecifica. Gilpin y Diamond citaron cuatra pares con unos va
lares de similitud inferiares a -3 desviaciones estindar en los que las espe
des cran indudablemente mkmbros del mismo gremio. Cada una de estas 
habia generado previamente una distribuci6n en tablero de ajedrez (Dia
mond, 1975). 
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Los factores a los que se debfan las asociaciones positivas eran 1a funci6n 
de incidencia com partida, el origen geografico compartido, los endemismos 
de una sola isla (varias especies estan limitadas a una (mica isla grande del 
archipieiago) y el habitat compartido. 

Por consiguiente, 1a aplicaci6n de Gilpin y Diamond de un modelo neutro 
revisado revel6 un papel para la competencia interespecifica en la organiza
ci6n de las comunidades de aves de las Bismarck, a pesar de que la versi6n 
revisada incorporaba muchas de las limitaciones del original. El pape! de la 
competencia fue establecido claramente en s610 unos pocos casos, pero fue 
sugerido para otros muchos mas (en los que las funciones de incidencia eran 
importantes y la compctencia difusa quiza 10 era tambiCn). Sin embargo, quiza 
fue igualmente significativa la demostraci6n de Gilpin y Diamond de que 
incluso cuando la competcncia cs importante, no es mas que un factor impor
tante entre otros varios. 

IH.·i,·" Yen'dieto sohn.: d Illoddo l1<:utro 

,:Cu:l.I dehe ser por I() tanto nuestro veH..'dicto sohrl" el enfoqlle dd modcio 
ncutro? Quiz:l. 10 rll:l.S fundalllental cs que Sll prop(\<;ito cs indud:lhieIllCntc 
\"Jlioso. Debemos protegl.'rnos contra la tentaci(m de ohscrvar la compelenci;1 
cn ulla comunidad simplemcrHc p()rque la estamos hllSCand(); incillso 10.'" eri· 
ticos de los primeros modelos neutros tendieron a sllstitllirios por lln:ts vcr· 
siones propias mcjoradas. POI" otro bdo, ('I cllfoqul' cst:! cOllcienado :1 {('ncr 
UIlUSO limitado a mcnos quc se apliql1c a grupos (hahitualmcntc gremios) den
(ro de los cuales cahe ('sperar una competcl1cia. 

En segundo lugar, el mc-toclo s(-)Io pucc\e SCI" v;ilido si 10 . ..., dl.'ctos de Lt com· 
pctenda son vcrc!adcraml.'nte eliminados del propio modelo ilcutro. Esto st: 
lu pl1esto de nunifiesto cn un cstudio con ordcnador dectuado por Colwell 
y Winkkr (I'JHIJ). lltilizando un programa dcnominado (;()[), gcnl.'raron pri· 
mero una biota CllYOS linajt:s filogcllcticos ohcdcclan un as reglas cspeclficas. 
Los suhconjuntos de la "hiota continental» asi creados coloniz:1Il lucgo 10 . ..., 
archipil:lagos de :Icuerdo con Ull program:1 dcnominado ',X'A1.I.ACF, Y Ia com 
petencia puccle scr introclucicla 0 no como intlucilcia estructurac!ol":l. A c1i· 
ferenda de los inv('stigadorcs de campo, Colwcll y Winkler s({/Jell si su . ..., co· 
munidadcs est:11l cstructuradas (j ilO por los dcctos dc b cOlllpctcncia. La 
condusi(m, intcf(.'santc y algo CkScOllccrtallll.', l.'S que algunos de 10:'"> lIlocklo:'"> 
IlClitroS :Irltes Illcilcionados JlO COIlScgllla1l :1 Illl.'nudo delectar Ull dl.TIO de 
]a compt:tcncia indu:'">o cllando la ('oI1lIK·tencia hahia sid() incluid:1 CIl el pr()· 
grama. La ditkultad cn detectar "el f:lI1t:lSm:1 del pasado ('()Illlwtilivo" lelll:1 V:I· 
rias rar.ones. La m;h import:lIltc c:'">trih:lh:ICIl qll~· Lis l.'spl.'cics m:b vlIlnn:lhks 
:1 la t:xciusi{)JJ cOfllpctiti'·:1 hahi:1Il desap:lrccido y:1 proh:lhlclll<.."nic de 1:1 hio!:1 
de todo cl :lrchipil·1agO. Lt htlSqucd:1 dl' UIl()S Ill()delos lll'lItn>~ m:b :lpropi:1 
do .... l'S LIlLI t;lrC:1 illlport:lrHC p:lr:1 cl Illtllro 

Ell bVI)[" lkl lll( )lkl0 Ill'lltro . ...,c punk dn ir que l·Olll"l"lltr:1 l:l Illellle dd 
invcstig:ldor Y pllcdt' illlpnlir qUl· t· .... t~· s:tltc ~·(Hl dl'lll;ISi:ld;1 rapidc! lustl l:t~ 

cOllciu .... iolles. l'l.'ro. Cil t'tltilllo It··rlllino. n() punk .... ustituir nunct:1 l:t l·()IllIHl·Jl 
si(')!] detall;lda dc I:t eco]ogia de campo dc b...., c .... I)('Ci~·s ell Clll':'">li<'·Jll, ni :1 10 .... 
l'xpcril11l'nt()s dc m:lIliplll:ll·it'm dc . ...,lin:lLios a rl"vcl:tr b prescilcia dc 1:1 COlli 
pl.'tcllci:1 mediantc cl illi..TCllll·l1to () ]a di:-'llliIlUci(·lIl dl' b ahulldalll·i:t dc [;1" 
cspccil's. No punk sn m;!.'i quc ulla de b:-. hcrLmllClltaS de quc dispollc el 
n·(')logr) csrll'cializad() CIl 1:ls C()Ill11lli<.i:ldc .... 
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18.5 EI papel de la compctcncia: 
algunas conclusioncs 

1. La importancia (ic la compctcncia intcrcspccifica en Ia organizaci6n dc las 
comunidades n:sulta flCU dc imaginar, pern suck SlT difkil de dcmostrar. Exis
ten cxplicacioncs altnnativas para muchos de los esquemas que pan:ccn scr 
gcncrados por la COIl1IKtcncia, y sc cree que csta cjucj() gran pane dc :-,U~ 

cfectos en c1 pas~ldo mJ.s que en cI prescnte. EstIS dificuitadcs h~lCcn partiClI
larmcntc ncccsarias la cautela y cI rigor cicntifico. 

II. La COlllpctcncia intcrcspccffica varfa en imponancia tiL una comuni
dad a Olea: no dcscmpcna un papel (mico, general. Parco::, por cjcmplo, qLle 
a mcnutlo cs importante en las comunidades de vcrtcbraclos, particularmcntc 
en las cle los amhicntes cstables, riens en cspecies, y en las comunidades do· 
minadas por organismos sesilcs como los vegewles y los coralcs; mieIHras que 
en las comunidades de insectos fit6fagos, pur ejemplo, es a menudu menos 
importante, 

III. Inciuso cuando es importantc, la compctcncia interespedfica pllede 
afcctar lll1icamentc J una reducida proporci6n de las interacciom~s entre las 
especies de una comunidad. En gran parte afectara tan s610 a las interaccioncs 
entre micmbros del mismo gremio; c incluso dcntro de un gremio, tan .'1610 
a las especies mas proximas entre sl en e1 espacia de un nicho competiran 
probablemente entre sf en un grado significativo. Por ello, los efectos de la 
competencia pucden perderse de manera faeil y cnganosa en los cstudios am· 
plios sobre grupos numerosos y heterogeneos de espceies. 

La imporlancia de Ia compctencia sera estudiada de nuevo en el capi· 
tulo 22, dcspucs de haher examinado las atras fuerzas organizadoras (y dcsor· 
ganizadoras) que cxistcn en las comunidades. 
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b pc-rturhac!6n
un :lSpc-<.:to crucial 
d~ Ia rcalldad ccol61otic1 

La influencia de la depredaci6n 
y de la perturbaci6n 
en la estructura de las comunidades 

19.1 Introducci6n 

Nuestros intentos de comprcndcr el funcionamicnto dclmundo ll:ltLlral COIll
plejo illlplican sicllIpre una Silllplific:lCil'>n. PolicrlloS ]uccrlo h:!J() l'()!ldi 
dones controJadas en las investigaciones experimentalcs de minocos!l1().'" 
simples, idealcs, que colltienen una llI1ica especic () un par de cspecies COIll
pctidor:Js, () hien imitando una pequena parte dl'J muntlo rca] en un [l!odcio 
matematico. 'Etmhicn simplificall10s cllancio cX::llninamos y dl'scrihimos cI ll1un 
do real dl' lin modo idealizado, por l'jl'I11plo al consi(.i<:rar un bosque Cll!110 

sitllado (:n un amhicnte hOlllogC:neo, 0 lIna sucesj()Jl como tina progresi('>n COIl
tinua a traves del ticmpo, 0 un:! :t.on~lci{)n como un cambio continu() de L\,.., 
condiciones l'n cI espacia. EI tllundo rl'ai no cs aSI, pero todo inte[l(o dl' regis 
trario con (oua Sli complcjidad pUl'dl' no IIcgar a dl'scuhrir los rrincipios Y 
normas que 10 rigen. 

Algunas ven:s St' aellsa a los hk>logos de "telll'r envidia a l()s fisicos~, ya 
que los sistemas con los que (rahajan parecen no revdar UnJS reg las funda
mentales COIllO las de Ia ttrll1odinamica, ni un or(kn claro y nett> como el 
de la tahla IK'ri()(\ica de los elementos. lJna raz{>n de que SCI difieil percihir 
leyes simples en la ecoiogfa estrih:! en que los esquL'mas L'st:'tn siempre cam
biJncio; los organisll1os son heredir~lri~lmcnt<: variahks y <:volurlonan, y con 
clio eamhian por 10 menos algun:ls de las regl:ts del comportamiellto y de I:! 
interaeci()J1. La vida dcl qUlmico () dd flsic() serta ll1uy difcrcI1l<: si ]a tabb pe
ri6dica cambiara continualllentL' 0 si I:t fUl'J"z:1 dL' Ia gravL'dad varia!"a crdticl
mente de intensidad. 

Los intent()s de Cl1eOillrar Cil 1..'1 Illundo vivo b Silllplicidali dcllllundo del 
flsieo nos puc(il'n impl'tlir una vi.'ii{)J1 de la esenci;! de los sistemas eco\(>gic()s 
btos sufrett cUBhios contilluos - ninglll1 ~lIn\)ic.'ntc cs unifofllll', Ilinglm a(lo 
cs eX:lCt:lmcnte igual a OtfO. Por otro l:ldo, las unidadl's (litimas ('Oll l:l.~ que 
trahaj:tn los L'c61ogos (org:lIlisl11()s individuales () SliS partes) Cxi';tCIl cn n\!I11C
ro,~ tan I"educilios, cOlllp:lr:tlios con el 1H11lll'J"O de Jllokclilas dt" Ull lui>o de 
cns:ty< l, quc [H l P( ldulH lS desl nCt.'iar, C( H11< l suck- 1)( llll'r h:!ceri() t" I q U IIll ic( 1, 

1:1 naturalcz:! alc;lt()rLi dc In,,, :lcOJltecillliclH()S. E! inc('mli() de lIll i>osque puc 
de pf{)vocar Lt cXtiIKi('lll de UIU cspccic LILt 

N(l St' puedc igJl(lrar cl he('llIl (Ic que bs ((llllllnid:ldc,.., cCtli<')gic:tS S(JI1 IH) 
unifofllles, cnl1tinuamcntc :Iiter;!( . .bs y sujetas a los :tcontl'eimiclltos c:-.tadlsri
((lS del Clmlli() :llclt{lri(l, ll[U ciencia 11".1 de scr .">uficiclltCIllClltc f(lhusr;\ p-.lr·.! 
tener en Client;! cst:tS rcalidadcs Esta cS Ia raz(m de que en d prcsclltL" libro 
tiediquelllOs tod() un capitulo a 1:1 "perlurhaci(l!1n. Entre las fueD'.:as dc: rcr
tLJrhaciOn se inclu)"en los deprcdadores, 10.'1 (crremoto::;, los inccntiios, 1;ls ar
dill:!s cxcl\'ador:t<; c incluso ]a eakb de una got;! de lIuvia. Es imp()rt~lntc no 
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Figura 19.1 (:omunkl:tdt:s pt:rturbad:ls, (P;igin:l :tn[eri(lr.) 
Arriba: vista :lc.:'n:a dd Biology (;;II11ma Fort:",!. La IlHl('rtc tit' la,> :irb()k,,> dd ce!ltro 
LIt: Ia fo[()grafia fut: prov{)cu.b por la expo",icit'JIl cr(lnica, dULlllt(' 21) Ill)],),> ~ll tlla, 
ala radiaci6n gamma de tllla fuentc dc !.)')()() curie'> de tT'ii() I ~"7, ,IULUII,' Il]\()'> ,,>(,1.'> 
I1K'St:"" Este expc.:rimento, qlle t'lllpel/l t'n i9()I, forma P,lrtl' dt" lIll pn 19LIlIU dt' bl( )logLI 
ambielltll (,,,,tahlt:dtio en ('I Bf()okh:lw'n N:uiOlul L!i1oU[(lrr (''>pt'Citll':lIIH"lltt" p:!i":l 
invesrigar los ('fectos tie Ia t'xposici('lll cn')(1icl a largo pl.l/'< l dt' I( l'> ,,>i<'(t'llla.., n'( )klgit (l'> 
a I:i radiaci<'m jonj/;ln[c L! fUl'nl(' d(' tT,>jo ",(, ('IIClIe,[nL! t'll un tuhu d(' [IICI.!! ('II ("I 
t'enlro dd bosqut: Lt,,> pl:tlllas tit: c.'>lt' bosqu(, vari;uI ('II gr,lll Illnlrtb ('[) II) rd('1"('lltt" 
:1 la sensibilidad fn:ntt' a I:l radiaci(')[1 IOlliZ:llltC [I[u t:ifltT (Con',x' /WJI.I)"/I'llll/«({) 

se UIt'llla entre las plant:ls sllpcri()rt·", nds rcsi",tnHt·,> ClIt(llltud,,,,> ,till ,>(11)[("\'1\'[1);1 
nivelt:s dt: t'xPOSiCil"lll de lla.'>t:\ 5')0 r lILI I !'()f OlfO lad(l, ('lllln(1 rigld() (I'HIII\ I"I,[;/{/(/) 

St' Clle[l[a entre Lt", p!;ulIa", Sllp(,fi(lr('.'> lIll'/HI'" rcsi,'>tel\!C,'> (Ic dH Il() h(I'>(III(', \',1 (]ttl' ('r:l 
Ilutat!o por exposiciol1l'. ... de 2() r di:l 1 

Aba;o: Min;l de colnt: t:[\ b i",Ll dt: I\uug:!illvillt:, t'll j':ljlll,l, [\;l]("\',! (dIJllC,! 
!llS cs(ol1lhros tic la min:l, H()()()() t()lld:ld:I'>:11 dLl, IIen.!!1 ('I \'.tlle dcl 1t(, l.d).1 \ Ikg,lll 
hastl d mar. Ins ('kcto", dl' b t()xiel,Lld dt' 10'> c,>c(J!llh!",,'> :!IIII II,) (',>UIl .1, l,ll,ld,,~ 

per() l'S pOCtl prohahle qut' 1.1 \'('W·t,fClI')ll ()[igill.ll tit' Lt pltl\'I,>cl\-,1 jllln!.1 \'<lI\'CI 

a eSlail!ect'r",t' (hl[(lgr:lli,II)()r «lft(',>i;1 (h' A I) 1\[,1(1,>11,1\\') 
Arriha_ !'t'rtllriuci(-)[l ,I UIU (''>(-:11:1 (11I(,1"(,lIt(' 11\1,[\11("[11,,'> II(,hPO[l.!\I,,~ 1'111 IL)', «111<" 
t'll till ('t"lllt'Il\Cf[(l illgle,,> (hllllgl,1IU Ik,!!IH'1 Allgel 1 

iIIlP()[W[":1 1:1", ('( IIIIUtlid,lde.., que ",C l' . ..,lmh,lll lItl ,'>ulIrd( l hUIlUIl() de la cscala-

LULL g()U de Iht\'l:! punk ,'>CI !Cui p.lI',1 \IlL! pl.llltlr!,l. Y l'1l I;r vida no cxistc 
lllLl Ilcrtllriuci(lJl 1lI;i", gr:IH' (PIt' 1:1 IlllWllc ,"'llhlLl 

(>ILl r:II.(')1l p:ILI P(JlllT de ICilnc Ll IIll]lI)ll.lI!l'i.1 dt' b pcrtllrhad()n cn un 

(Cd(l dl' {'t't)I()gia {,,'>trr!u Cll que l](l'>()[J"(I'> rllL'>lIHl", ",(}1ll0\ un:1 fucntc: de per· 

tllriU( iUlle", p.trtillll.ll111CIl!C dr,llll.itH, ,I'> de 1.1 ~,Itllr,dt'/,:I, ;r tr;lVCS de la agri· 



el verdadero significado 
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cultura y 1a economfa forest~ll, los abonos y 1a contaminackH1, eI ocio y la caza 
(fig. 19.1). La mayo ria de las comunidades del munc10 (en la aClUalidad quiz;i 
ya toclas elIas) han sido perturbadas en su estado "ideal» por la acci()n de 1a 
liumanidad. EI ec{>logo que quicra estudiar una comunidad no pcnurhacla 
(como pOl' ejcmplo una selva virgen) dehera dcdicar prohahlcmentc toda su 
vida al intento de encontrar una comunidad asi. 

19.1.1 Perturbaci6n y dlversidad de las comunidades 

La gran diversidad de las especies que se pueden encontrar en una comuni· 
dad constituye uno cle los misterios de 1a ecologia. En un mundo ideal, cabrfa 
espcrar que 1a especic mas competitiva (Ia que presenta una mayor eficiencia 
al convertir unos recursos Iimitados en descendicntes) lIevara a la extinci(Hl 
a las especies menos competitivas. La tiiversidad de las comunidades podrfa 
ser cxplicada entonces sohrc la hase de una partici6n de los [C.:cursos entre 
las especies cuyas necesidades no se superponen comp1ctamente (Ia partiei6n 
cle los recursos fue estudiada en el Glpftulo IH). Sin embargo, cste argumento 
se aroya en dos sllposiciones que no son necesariamente siempre validas. 

La primera suposicion dice que los organismos cstin compiticndo, 10 que 
a su vez impliea que los recursos son limilantes. Pero existen numerosas situa" 
eiones en las que Ia perturhaci6n, como por ejemplo cl ramoneo, una tem· 
pestad en una costa rocnsa, 0 unos incendios frecuentes, puede mantencr a 
un nivei hajo las densidades de las poblaciones, cie moclo que los reclirsos 
no resultan limitantes y los individuos no eompiten por cllos. 

La segunda suposici6n ciice que cuanclo la eompctencia esta operanclo y 
los recursos son limitados, una especie excluira incvitab1emente a 0([:1. Pew 
en cl mundo real, en e1 que ninglll1 ario es igual a los dem;is, y en d que una 
pulgada euadrada de tcrreno cs igual a otra, es posible que e1 proceso tit: ex· 
clusi6n competitiva no Ilcgue ounca a su mon()tono final (secci6n 7.6). eLlal· 
quier fuerza que camhic continuamcntc de direeci6n ret rasa, e incluso puede 
impedir que sc llegue a un equilibrio 0 conclusi6n cstablc. Cuaiquier fucrza 
que interrumpa simp1emente e1 proceso de la exclusi6n eompetiliv<l puedt: 
impcdir la extinci6n y fomentar la diversidad. 

19.1.2 lQue es la perturbaci6n? 

Segun eI diccionario, la perturbaci6n cs «Ia interrupci6n de la tranquilidad, 
la paz, cl reposo a el estado cstab1ccido; interfcrencia del dcbido curso de 
cualquicr aedan 0 proccso)'. La implicaci6n es que la perturbaci6n es un acon
tecimicnto inhabitual en 10 que eonstituye 1a normalidad, y que lranstorna la 
normalidad. Pero algunos acontecimientas y cam bios que se produecn en una 
comunidad eonstituyen una parte normal del ambiente; la interrupci6n del 
dia par la noche, la repetida interferencia del movimiento de las mareas en 
una costa roeosa, y la caida de un arbol en un bosque, son acontecimicntos 
regulares, repetidos y esperados. Las poblaciones de los organismos de una 
comunidad habran estado expuestas de modo regular y repetido a cstos aeon· 
tedmientos. Sin embargo, para la gamba individual que ha que dado atrapada 
en una pequena charca castera, a para la hierba del sue10 del bosque, estos 
acontecimientos que son cotidianos en la comunidad pueden rcsultar desas
(rosos. Existen unos claros matices de escala que determinan 10 que es una 
perturbaci6n en un esquema vital. 
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Una distinci6n que pucde ser uti! es la que diferencia entre desastres y 
catastrofes. Los desastres son acontecimientos que suceden con tanta frecuen
cia en las yidas de las poblaciones que ejercen una presi6n de selecci6n y de
jan su huella en el cambia evolutiyo. Despues de los desastres, la poblaci60 
puede haber eYolucionado, y la pr6xima vez que se preseote el desastre es 
posib1e que la pohlaci6n reaccione de modo diferente - puede incluso lIegar 
a tolerarlo. En cambio, podemos considerar que las catastrofes son pcrturba
ciones tan poco frecuentes que las poblaciones han perdido su «memoria ge
nctica» del acontecimicnto cuando cste sc produce e1<: nuevo. La pr6xima vez 
que ocurra una crupcion volcanica en cI Monte Sf. Helens (WashinglOn), es 
poco probable que las poblacioncs vegetales y animales que sufricron la crup· 
cion del 18 de mayo de 19F1O (Raross et aI., 19F12) la sllfran entonceS de otra 
manera 0 en menor grado. En cambio, los huracanes que asobn los bosqucs en 
Nueva Ingbterra son un 3u)[)[cciIllieiHo suficientemente frecucntc para ser dc
l1ominauos dcsastrcs <.:n lugar ell' catistrofes. Una cons<.:cucncia ccol()gica (y 
quiz;is evolutiva) de clio estriba en que b cspecie: caractcrf...,tica de los bosques, 
cI pillo estrobo (JlillUS .\lro!)w), [Ienc [odas las pruplcdades a . ..,ociadas a una 
especic pioncra -- rcprodllccl(m pn:coz, dispersi(m eficaz de las semi lIas, etc 

En cste capftulo hemos agrllpado ~I la depredaci(lIl y l:i perturhaci(Hl por· 
que Ia ~Ictividad de los ekpredadorcs es a mcnudo una pnrurhaci(m en eI cur· 
so «normal» de una slIcesit'lIl, y porquc las explosiolles dcmogrificas de las 
plagas y los organismos pat()geilos (que son incluidos aquf c!l(re los depreda
clores) tiLnen a menudo lInos efectos dram:'iticos, interfiriendo rc~ilmC!l(c en 
un estado por 10 dem{ls estahkcido. Por otro lado, el rt'sultado de Ia actividad 
de un dcpredador, que abre un VJelO que quec\a a disposicion de la coloniz;l· 
ci6n, es a vcccs indiferenciahlc del cfecto de las (lIas sohre una costa rocosa 
o ue un huracan sobre un bosque. (En un contexto similar, suhrayemos aqui 
que gran parte ue la informaci6n que poseemos suhre los deprcdadores de 
las comunidades hJ sido obtenida pcrturbandolos -- excluycndolos, contco
landolos 0 introduciendolos. EI ec61ogo utiliztl la perlurhaci(m como herra
micnta experimental para uescuhrir la forma en que funciollJ una comuni· 
dad, del Illislllo modo que un fisico imprime un movimiento e1<: ()scilaci(lI1 
a un pcndulo para ohservar de que Illanera llega a detellersc.) 

Hahlarcrnos primero de los modos en que las pnturhaciooes c:lllsadas por 
los dcpredadores, los padsitos y la enfcrmedad puedell afcctar ala estructura 
de las comunidades. l.lIt::go cSlUdiarcmos los cfectos de la heterogenddad tem
poral y b pertllfhaci6n ffsica. Finalmentc, y con un matiz mas te()rico, desa
rrollaremos una tcoria de IlO eqllilihrio de la t'structura de b comunidad, en 
la que la pcrturhaci6n desempeIla un papcl clave. Fsto contrastl con las teo
rfas sohre cI eqllilihrio competitiv() estudiadas en los capitulos 7 y IH. 

1,),2 Los efectos de Ia depredachlfl 
sohrc fa estrllctnra dt' la", (-'(H1Hlnid;~dt"'" 

En capitulos antl'rion'~ hell1():'-> scfl:lLldo qUl' ent rc 10.'" tkpred:ldofCS y 10.'" pa· 
r;lsiU)s existcn P(K()~ gelll'faJistls vcrda<.ief{)S, () (lui!:'1 ninguJl()_ -li)('\()s cll():-, 
IlllleS[rallUn cieeto gra<.io de prcfcrellcia ell CU:lIltO;1 Lt pre:-,;/ que cllgen cll(re 
las existelltes, y algunos de clio,.., SOil e:-,pCt'ialistas L'xtrn\l():-' l.os dectos de los 
especialist:ls y l()s generalist:!s .'>ohre la e:-,trllctuLI dt' las cOlllunidades pllcden 
scr hastante difereIHes 
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19.2.1 Dcprcdadorcs gcncralist;l~ 

Las cortadoras de cespL:d y los conejos son dcpredadorcs rclarivamentc poco 
sckctivos. Ambos son cap aces de mantencr una vegctaci(lIl hcrhicea corta en 
lIna ,lrL:<1 muy extcnsa. Darwin (1859) fue cl primero cn ohscrvar que cl hccho 
de segar un ccspcu puede mantener una diversicbd mayor de especies que 
b existente en ausencia de la scgadora. Escrihi() 10 siguiente: 

"Si cl cesped que ha sido segado durante largo ticmpo, y cl caso serfa cl 
mismo con una hicrha pastada por cuadrllpedos, se dejara crccer, las pi:Jntas 
mas vigorosas gradualmente matan a las plantas mcnus vigorosas, ,Iunquc to
wlmente desarrolladas; aSI, de las 20 especies que creccn en una pequcna par
ccla de cesped segado (0,90 m por 1,21 m), ntlcvc cspecies perecieron CU:II1-

do las rcstantes puclieron crccer Iihremente.» 

Los conejos son mas exigentes que las cortadoras cle ccsped, y clio queda 
claramcntc c1cmostrado por IJ presencia en las proximidades de bs madrigue
ras de conejos de un<ls plantas que son inaceptahlcs para estos animalcs (en
tre elias Atropa belladonna, (Irtica dioica, S'o/anum dulcamara y Samhuca 
nigra). De todos modos, los conejos parecen ejercer en muchas areas un cfecto 
general parecido al de las segadoras. EI conejo no es nativo de Gran 13[(':(;1I1a, 
y su introducci6n (probablcmente en el siglo XII) y subsiguiente dispersion 
debi6 constituir una importante pcrturbaci6n para la vegetaci6n. Su presen
cia y sus efectos pasaron a formar parte luego del cstado normal. La exclu
si6n deliberada de los conejos en determinadas areas de vcgetaci6n constitu
y6 mas tarde una perturbaci6n del nuevo statu quo. lanslcy y Adamson (1925) 
e1iminaron los conejos en areas de prado, rico en especies, de los South Downs 
ingleses, y estas areas quedaron pronto dominadas por unas pocas espL:cies 
de gramfneas. La enfermedad viriea de la mixomalOsis fue introducicla en Gran 
Bretana en c1 ano 1954, y redujo ddsticamente las poblaeiones de conejos. 
La respuest:t inmediata de la vegetaci6n eonsisti6 en un aumento del nlJn1ero 
de plantas perennes de flor (por ejemplo, orqufdeas). Estas plantas habfan es
tado presentes, pero no podian ser reconocidas ya que eran mordisqueadas 
repetidamente. Mas tarde, unas pocas especies de gramfneas pasaron a ser do
minantes (como habia ocurrido en eI cxperimento de Tans1ey y Adamson), y 
aun mas tarde cI numero de especies de gramineas disminuy6 tambiCn cuan
do la comunidad pas6 a estar dominada por tipos de plantas mas altas. 

Aparentemente, el ramonco de los conejos habia mantenido a raya a las 
gram Incas dominantes, agresivas, y pcrmitia la pcrsistencia de una flora mas 
diversa. Sin embargo, cuando la intensidad de ramonco es muy e1evada, la di
versidad puede reducirse al verse forzados los conejos a pasar de las especies 
vegetales preferidas, intensamente ramoneadas, a las especies menos apetito
sas. Algunas especies vegetales pueden extinguirse. La Figura 19.2 muestra la 
.relaci6n entre la intensidad del ramoneo por parte de los conejos y la riqueza 
de la flora en una serie de parcclas de las dunas de arena de las islas Frisias, 
Holanda. 

Un ramoneador no selectivo ejercera unos efectas diferenciales sabre cl 
crecimiento de las distintas especiesj las especies altas sufriran habitualmente 
mas que las de crecimiento baja, mientras que las que poseen grandes 6rga
nos de acumulaci6n subterraneo podran recuperarse mas dpidamente. Los efcc
tOS del ramoneo no selectivo sabre la comunidad' dependen de los grupos 
de especies que sufren mas intensamente. Si la que sufre mas es una especie 
subordinada, es posible que sea impulsada a la extinci6n y que la diversidad 
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cJiSIllinuya. Si Ja 'Ill(: sufrc m:is cs Ia cspccic compctitivamcrHc ciominantt', los 
resultados dd ramonco intcnso 0 de la siega consistidn hahitualmcIHl' en b 
ii\)n;lci(u) de l'spacio y n:CUfSOS para OWlS ('species, yes posibk qut' la diver
siuad :tllillcntc. CU:lndo la tkprcdaci6n favo[ccc Ia uH.:xistcncia de ('speCies 
entre la:-. que de otro modo se producirf:l una exclusi6n comperitiva (porquL' 
la cknsidad elL algunas de las especks, 0 de todas elias, sc ve reducida hast:l 
un nivd en d que 1<1 compctencia es rciativamentc poco importantc), se suck 
hahlar emonees dc lIna «coexistcncia mediada por cI expfotador". 

19.2.2 La ilJflucnd~1 de los dcprc..·dadorc."s 
rci;llh'amc..·ntc sdcetivos 

Entre LIs costas rocosas de Nucv:! Inglatnra, en los Estados Uniuos, cI herb i
vom mas abllndantc c itnportante de las zonas intcrnurcalcs media y baja es 
cI caracoll.ittorina li/torea. La Iitorina se alimenta de un;! amplia gama de es 
pecks de algas, pno Illuestra una fucrtc prefcn.:ncia por las especks pcque
Ilas y hl:inuas, y en particular por las especies del alga venlc I:'nteromor/)ha 
Apan:ntellH:nte, estas :ilgas cm.:cen de to do tipo de bctores dbuasorios, fisi
cos y qlllmic()s, que impidan Sll consull1o por parte de los caracoles, Los ali
mentos menos prderidos POf los Iitorinas son algas mas cori3ceas (por cjcrn
plo, cI alg:! mja pcrcnnc Chondrus crisp us y divcrsas algas pardas como la:-. 
especie,'l de Fucus) Estas alg:ls no son consllmkbs nUl1ca por t. litton'a, 0 

hien lillicalllenle si c,'>ta no enClientra ningtll1 otf() alimerlto durante alglill 
tiempo 

l.uhdKIKO (l()7H) ohserv() que b:-. alga:-. de bs eharea:-. interm:lrcllcs de b 
regi(')[l meos;1 variahall t'ntn' grupos ca:-.i purns lit' J:'ntero1J/()rpha illtestino/is 
y eI cxtrCIllO opuc:-,lO, c:1 preuolllinio de Ch()ndrus cris/ms. Para comprohar 
si t'l ramolleo de L lillor('o era rcsporlsahlc de c:stas difcrt'ncias, climint') tod;ls 
las Iitorillas de una charea de Cbom/rus y las depusitt') en una charea dt' Fntt!
rONlorpha, registrando los clmhios sllhsiguientcs durante 17 mesc~, Durantc 
c:-.le tiempo, sc: ohserv() que las lilOrin:J.s de lIna chue;! control de Chundrus 
se alimentahan de plant~ls microsu'>picas y de las fa:-.es juvenilcs de nUlllcrosas 
algas que .,>e cstahlccbn sohre Cbom/rlls (incluida FnterolllorpbaJ- En b ch:lr-
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ca de ('olHrnl no se produjeron camhios en cuanto a Ja composici6n de las 
algas. Pew en la charca de Chondrus dt: la que se habfan eliminado las litori
nas, se est:lbJccicron 0 crecicron inmediatamentc Enteromorpha y otras va
rias algas estacionalcs, cffmeras, que con cI tiempo resultaron ahundantcs. En
terumnl1Jba consiglli{) finalmCJl(e l'i predot1linio en la charca, eliminando por 
competencia a Chondrus. Tras d establecimiento de Enteromorpha sobrc 
Chondrus, los talos verticaJcs de estt Clitima paliuccicron y luego clesaparecic
ron. Es evidclHe que la presenci'J cle L Iittore{l era responsahlc de Ia domi
nancia de Cbondrus en las charcas de Chondrus. La ;ldici6n de L littorea a 
charcas de Fllteromorpha conduce, en d lapso de un ano, a una disminuci6n 
del porc<.:ntajc de cohcrtura dd alga verde desde (asi un 100 (X, hastl menos 
dc un 5 (X,. Chondrus coloniza Icntamcnte, pero con cI tiempo lIega a domi
nar In todas las charcas de las que /" Ii/torea ha eliminado a sus competi
doras. 

Si cs as I, iPor que algunas charcas conticncn L Iiuorea y otras no? La lito
rina coloniza las charcas en su fase inmadllra, planct6nica. Aunque las litori
!las pJanct(lIlicas tienen tantas prohahilidades ele estahlecerse en las charcas 
de Enteromorpha como en las charcas de Chondrus, cI cangrejo Carcinus mae
nelS, que pucde esconelerse entre eI follaje de Enteromorpha, se alimenta de 
bs formas juveniles de Ia litorina e impide que estab1czcan una nueva pobla
ci6n. EI C"limo hilo de csta enmaranada red de interacciones consiste en eI 
decto dc las gaviotas, que capturan a los cangrejos cuando estos no cstan pro
tegidos por eI denso follaje cle las algas. ASI, no existc barrcra para cl reclut:t
miento continuado cle la litorina en las charcas de Chondrus. 

No resulta difkil imaginar quc una pcrturbaci6n que afectara al numcro 
de individllos de I.. littorea, 0 cle cangrejos, 0 de gaviotas, tenelria repcrclisio
nes sohre las comunidades de Enteromorpha y Chondrus. 

Si clehicramos predccir cI cfecto que cI ramoneo de las Iitorinas ejerced 
sobre la riqueza 0 la divcrsidad dc especies de algas en las charcas intermarea
les, podriamos postular que cuando L. littorea es rara 0 inexistente, Entero
frlorpha cxciuira competitivamente a otras varias especies, y que la diversidad 
de algas sera baja. EI examen de varias charcas con distintas densidades de 
L littorea revel6 precisamente esto (fig. 19.3a). Cuando L. littorea se encon
traha en densidades intermedias, la abundancia de Enteromorpha y otras es
pecies de algas effmeras se reducfa, se impedia la exciusi6n competitiva y coe
xistian numerosas cspecies, tanto effmeras como perenncs. Pero si la densidad 
de L. littorea era muy elevada, todas las especies de algas que rcsultan co
mestibles para Ia litorina eran consumidas hasta la extincion y no volvian a 
aparecer, dejando una vegetaci6n casi pura del alga resistente Chondrus. 
Observese la similitud de las curvas en «n» de las figuras 19.2 y 19.3a. 

Como gencralizacion, cabe esperar que la depredacion selectiva fomente 
una mayor diversidad en la comunidad si las presas preferidas son competiti
vamente dominantes, por 10 menos por debajo de un umbral de clepredaci6n. 
En un estudio del ramoneo de los prados, principJlmcnte por las ovcjas f Jo
nes (1933) lIeg6 a la misma conclusi6n. Las comunidades ricas en especies cran 
mantenidas por el pastoreo continuado, ya que eran las especies competitiva
mente dominantes, Lotium perenne y Trifolium refJens, las que sufrian un 
ramoneo mas intenso. 

La situaci6n es bastante diferente cuando la presa preferida es una especie 
competitivamente inferior a las otras presas, y tambien este caso qucda bien 
ilustrado en el trabajo de Lubchenco sabre las litorinas. En la zona racosa in
termarcal estudiada par Lubchenco en Nueva Inglaterra, la dominancia com
petitiva de las plantas mas abundantes en las charcas intermarcalcs queda 
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invenida cuando las especies v('gct~lics intcracciol1all sohrc suhstratos emer
gentes Y flO ell las charcas. Suhre dichus suhstratos pn.:dominan las algas par
das y rojas pl'renncs, mientras que diversas espccics consiguen IIcvar una vida 
precaria, por 10 menos en lugarcs en quc I.. /ittorea t:s rara 0 inexistcnte. 
Pero clIalquicr aumento de la presi(m de ramoneo Llisminuyc la diversidad de 
las algas, :11 SCI' consumidas total mente las cspecics prderidas, que no pueden 
volver luego a estahlccc..:rst' (fig, 19.5 b). 

Los resultados del tr~lhajo de Milton (1940, 1947) sobrc cl ramonco dc las 
ovejas en h~lhit;lts de las ticrras altas de Gales sugicff.:n una sitll:tci6n parccida. 
Las especies \,egetalcs dominantes en estos sitios, Festuca rubra, Agrostis le
nuis y Mo/initl caerliletl, eran rc1ativamente desagradablcs para las ovcjas, y 
cI ramoneo iIllenSl) consolid() el predominio de estas pOCtS plantas. 

Sc ha de tencr en cuent~1 que Ia explicaci()n ofrecida :tIHt:S esconde una 
importante prcgllnta. Si las cspecics de sahor desagradable son en verdad 
competitivamcntc dominantes, d)or que no excluyen:1 las dcmJs especics, de 
sahor mJs agra(bhlc, en ausencia de la depreciaci(Hl? l.a rcsptlesta dicc quc 
dcbcn estar ~Ictuando otros mecanislTIos ell favor de la cocxistencia. La parti
Ci()Il de los recursos cntn..: las plantas es una posibilidad. Dc otras ilahlarelllos 
ell la sen.:i(-lIl 19.,1. 

Li:-. intcracciones entre 10:-' raillolleadores y las pbnt:ls ell Lt,,,, co,<;tas me()
:-.as)' en I(),,,, IJ:lst()S dc ()\"cjas Sllll cscncialnH:lltl' hidilliensi(lnaks, y;t qlll" (lell
nen a 10 brgo dc la :-,upl'rfieil' dd suhstr:llo, 1-:1 rrab:tjo de t\kLtuley y Briand 
(P)'t)) c-. difel"elltl' ya quc [['aU dc la alimcnt:(( .. ·j(m del Z()()pl:tIlctun a partir 
tILl fitopl:lIll'toll llliCfOSC(lpico ell Ull amhicl1tc tridilllcll .... ional de :Igua dulce. 
MCC:llile), y Briand postulaban qllC, en ausel1cia tic los raIllOlleadof{.'s, Ja COI11-
petcllcia entre las espccies del fitoplancton serfa intcnsa, .... obrc todo en vera· 
no, clIando sc agol:lIl los nutricntcs ell las aguas supnficialcs de los lagus, Los 
experimcntos fUt'fOIl realizados en el !:igo Hcncy, Quebec, rodeando comuni
dades planct(lIlicas con whos de pOlielilctlo dc H()O() litros (l m de diamcrro, 
10 m tic !:irgn y U)fl d fondll cnrado). La dcnsidad de los ramonc:ldores fue 
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carnivoros: la estrella 
de mar de Paine 
cn una costa rocosa 
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Figura 19.4 Riqucza de 
espccics de: (a) toda la 
comunidad fitoplanct()nica, 
(b) el fitoplancton comestible, 
y (c) cI fitoplancton no 
comestible, en condiciones cle 
presion de ramoneo baja (0) 
y significativamente mas 
dcvada (e) (de McCauley 
& Briand, 1979). 

manipulada para poder establecer comparaciones entre las comunidades so
mctidas a un ramonco intenso 0 ligero. La figura 19.4 muestra los resultados 
de uno de los experimentos. En cl coto que contenia menos herbivoros, la 
riqueza total de especies del fitoplancton disminuy6 ligeramente. Ello era el 
resultado de la reducci6n del numero de especies incomestibles, que contra
rrestaba los incremcntos intermitentes de las especies comestibles. EI zooplanc
ton se alimentaba se!ectivamente, en funci6n del tamano, la forma y eI sabor 
de las presas. Asi, parece que cI herbivorismo desempena un papel en eI man
tenimiento de la ekvada diversidad del firopiancton. Una menor intcnsidad 
de ramonco amplifica la competcncia entre el fitoplancton, favoreciendo so
bre todo a las especies comestibles a expensas de las muchas especics no 
comestibles. 

La zona intermareal rocosa constituy6 tambien cl lugar elegido par Paine 
(1966) para su trabajo pionero sabre la influencia de un carnivoro sabre la es
tructura de la comunidad. La cstrella de mar Pisaster ocbraceus captura hala
nos y mejillones sesiles filtradores, y tamhien lapas y quitones ramoneadores, 
y un pequeno buccino carnivora. Estas especies, junto can una esponja y cuatro 
algas macrosc6picas, forman asociaciones predccibles en las costas rocosas 
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Mirella figura 19.5 La (Omll-

(percebe) nid;tJ dt: la costa rocu~a 
(it: Paine (modificauo Lit: 
Paint!, lY66) 

tiL la zona del Pacifico de N()rlLam~ric:t (fig. 1<),5). Paine dimin() todas las cs
trdlas cit: mar dt: una parcciJ {fpiea de costa, (it: UI10S H m de largo y 2 III dc 
profundidad, y continu6 diminanuolas durante varios anns. A intcrvalos irrc
gulares cictermim) iJ dcnsidad de los invencbrauos y la col1t:rtuca de las algas 
lx:nt{)nicas en cI area experimental y en una zona de control adyaccntc. Est~! 
(dtima pcrmancci6 inaltcrada durante d eSlUciio. Sin embargo, la ciiminaci(m 
de P ocbraceus tllvn consccucncias dramaticas. En unos pocos mcscs, e1 ha
lana 13alanus glandula se cstahlcci6 con exilO, Mas tarde fue dcsplazado por 
los mcjillones (Mytilus call!ornicusj, que acaharon dominando en la zona, De
saparecieron todas las especies de algas menos una, aparentemen(e por falta 
de espacio, y los ramoneadores tcndieron a cmigrar, en parle porque cl cspa
cio era limitado y en parle a causa de Ia falta del alimcnto apropiado. En con
junto, la eliminaci6n de las cstrcllas de mar condujo a una reducci6n dt:! Illi
mero de cspccics, que pas6 de quince a oeho, 

PJrece que 13 influencia pricip~11 de la cstrcllJ de mar P ()chrac{!us c()llsistc 
en dejar espacio lihre para especies compctitivamelHt: suhordinadas, Dt:j:t d 
sitio lihrt: lit: baianos y, sobrt: tuoo, Iibre dt: los Illt:jillolles domin:lIltc:-. qlle, 
de otro modo, climinarlan a otros invertebrados y a las algas ell competencia 
por cl csp~lcio, Nos cncontramos dt: nuevo ante un caso de cot:xistencia IIlC

tHada por cI explmador. La pt:rlurbaci(m fisica ocasionad:l por las olas vioit:n
(as plleoe cjcrct:r un t:fccto anaiogo, :II ahrir espacios que son invadidos por 
cspecies de colonizaci6n r;ipida, pen) C()lllpctitiv:llllcntc inft'ri{)res (llainc & 
Levin, 19HI; sC(('i()rl 19.,~.2). 

1<),2_5 I'crmutaci(HI de: la dicta 
}' st:lc:cci()Jl dcpcndicnh.' de la frt:t:ut'IH.:ia 

inciuso los deprnbdorc . .., rL'iativ:llllcntc sclccti\'o . .., rara \·Ci'. clpturan una tras 
otra todas las presas potcncialcs de una ("{)Illullidad, lIevando lIna t:spccit: a 
b cxtinci<'Jn antes de dcdicarst' a Ia siguicntc, La sdccci(JIl cs Illodcrada por 
L'i ticmpo () 1a cncrgfa dcliicados a Li ht'ISqllCli:! de Ia prt:sa prdcrida, y mu-

721 LA lNFLt~ENClA DE l.A J)I':PHED'\U()~ Y DE LA I'FHTURBACll)N 



los depredadores 
cspccialistas, 
aislados del res to 
de la comunidad, 
son idcales par:l 
eI control biol6gico '" 

chas especies tknen lIna dicta mixta. Sin emhargo, otros <.kpredadorl's pas:m 
ahruptanll'ntc de un tipo de pres;! a otm (respucsta funciona[ de tipo :, - vc'asc 
b seeek)!) 9.,) . .1), capturando un ntlmero desproporeiona<Jalllente mayor de 
[os tipos aeeptahlcs de presas 0l:1s eOll1unes. En teoria, un eomportamknto 
semejante podrf:i conducir a Ia coexistencia de un gran ntlllKro de especics 
relativ:lI11cnte rar;ls. Pero en I:i pr;"ictica esto ha sido dcmostrado s()[o en con
tadas ()clsiones. Sin embargo, disponemos de pruehas que indican que [a de
prL'<.Lici(m de las semillas dl'. [os ~-Irhoks tropicaks cs ~l ml'nu<..\o m:'is intcnsa 
a[1i dOIl<.ic existe una n1:lyor dcnsidad dl' semillas (dcbajo y junto al ;"irho[ aduito 
que las produce) (Connel, 1<)79); y las palomas torcaces (Columha /Hl{umhloj 
de (;ran Bretana cambian de dicta de mes en mes, probahlcmcntc en rciaci(J[1 
coil la tasa de exito de la alimcnt:lck:lIl, pasando del treholen invkrno y VLra
no, a los cultiv()s dt.:' I3rassica, las hojas dL las plantas herh;iceas, los cultivos 
de ccrealcs, las semillas de las plantas herbjceas y finalmel1tL los cneales ma
duros (Murton el or, 19(6). Otra especk hcrhfvora, la mariposa lJaltusphile
flO!; forma im:igenes de btlsqueda de fa forma de las hoj:!s cLiando husca sus 
dos plantas hUCspedes para las larvas, y se conccntra Ln aqLtcll~1 de las dos qu<.: 
resulta m:i.'i comtJl1 (Haushcr, 1978). Finalmcnte, el invenchrado carnlvoro Plec
lroc!lemia (()n.~/)('r8{l, que vivc en las agu:ts corrientcs, sc hall:! Ill:"is intellsa
mente asociado a las larvas de mosquitos cuando estos son particuiarlllentt.:' 
ahundantes en verano, pero tksvfa su atenci()n hacia las ninfas de las moscas 
de las piedras durante cl res to del ano (Townsend & llildrew, 197H; Hildrcw 
& 'Ibwnsend, 19H2). A pesar de la presencia de esta sciecci6n, depl'ndientc 
de Ia frecliencia, en algunos consumidorcs, no se (rata de una regia general 
y es posih1c que no sea frecucnte. 

19.2.11 la influcn<,,'ia de Io.s dcprcdadorcs cspccialistas 

Muchas especies de dcpredadores son <tltamcnte especitlcas en cuanto a los 
alimentos que consumirin. Los pandas gigantes son especialistas de los brotes 
de hambii, Ia pulga Cedioj)sylla lepalila se alimenta iinicamente de la sangre 
del concjo mejicano Romerolagus diazi, especie rara y en peligro de ext in
cion; la especializaci6n de la dicta es igualmentc extrema entre numerosos in
seetos fit6fagos (secci6n 9.2). Cuando cl recurso alimenticio de estos depre
dado res se agota, los animalcs no puedcn rasar a alimentarse de cualquicr oua 
cosa. Estos espccialistas, que a Sll vez pueden mantcner a sus propios depre
dadorcs y padsitos cspecialistas, producen cadenas alimenticias lineales en una 
comunidad que por 10 de mas esta ..... ompuesta en gran parte de redes trofkas 
ramificadas. Esto significa que cstan hasta cierta punta aislados del resto de 
la comunidad y sus influcncias. Si su alimento es sobreexplotado, seran ellos 
los que sufran excesivamente por clio. Si se convierten en superabundantcs, 
a pasan bruscamentc a ser raros, sera solamente su presa especializada la que 
sufra 0 salga ganando. Es este grado de aislamiento can respecto al resto de 
la comunidad que convicrtc a tales especialistas en un material muy adecuado 
para el control biol6gico. Los deprcdadores especialistas, introducidos para 
matar una mala hicrba 0 una plaga de insecto.s, no se extiendcn hacia otros 
organismos cuando han conseguido controlar al enemigo. Por otro lado, rara 
vez 0 nunca llevan a su presa a la extinci6n. En vez de clIo, entran en una inte
raccion depredador-prcsa en fa que ambos persisten, pero a menudo can den
sidades bajas. Cuando las presas constituyen una parte dominante de fa co
munidad, los efectos de la introducci6n de un agente de control biologko 
pueden ser muy espectaculares (vease, por ejcmplo, el informe sobre la po-
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· .. y put.·dcn restaurar 
ia iIiversidad 

lilla Cactoblastis utilizada para cl control de las chumbcras en Australia
secci6n 10.4.1). 

E 

En la mayoria de los ca50S en que se ha utilizado el control biol6gico, la 
presa que debia ser controlada era a su vez una especie introducida, As!, SC 
produjcron habitualmente e10s perturbaciones, En la primera, lInos organis
mos introducidos (tales como las chumberas) sc extcndicron explosivamente 
hasta convertirsc en e1omin<lntcs de la comunidad, yen la 5egunda, Q(ra e5pe
cie introducida control() a la primera, Es casi seguro (aunque los datos son 
difi'ciles de obtencr) que la primera perturbaci6n dio lugar a una mayor per
dida de especies cn la comunielad que fue invadida. La segunda perturbaci6n 
crraelico en gran parte al invJsor dominante y prohablcmente pcrmiti6 quc 
la diversidad aumcntara ell' nuevo. 

La incidcnci~1 tiL Ull p:lr:i~ito, como Ia dc otro~ tipos de cxplotadores, pucdc 
detcrminar 5i una cspccie huesped se presema () no en una zona. 'I;unhien en 
eSIe C;lSO, casi toda la informaci6n fundada accrca del papel de los parasiros 
)' enfcrmedadcs en Ia dctcrminaci(m de la l's(ructura dc las comunidades pro· 
cede de situacioncs en las que se ha producido lIna perturhaci6n dclibcrada 
() natural tic: Ia comunidad. Por cjcmplo, Ja extinci(')11 de casi Ia mitad de Ia 
fauna de aves de las islas Ilawai ha sido atrihuida a]a introducci6n de un agen 
(e patoge!1o de !:is aves como l:i Ill:Ii:!ri:! y l:i viruda de las aves (Warner, 1968); 
y unos camhios recicntes en Ia distrihuci6n del alce norteamcricano (Alces 
(/Iees) han sido as(Ki:lti()s C()I1 ('I nCJ1ut{Ki<) parasit() IJnellmos(rorl!!'yius (('nuis 

(Amh:rson, 19tH). Sc ila propuesto una explicacj{)J1 similar para la restricci6n 
de las comunidades naturales dc alerce,', europeos a 1:1 zona de los Alpes, don
de el p:tt{lgC!lO fllllgico 'frichosc,vphella ll'illkommii ticne poca importancia. 
Pel\) eSle pal(>geno resulta extremadamentc ncfasto cuanuo los alcrces son cul
tivados en extens:ls zonas dc las lierras Injas de Europa. I.a diminaci6n casi 
cornplcra dd olmo ingks (Ulmus c(/mpestris) en Inglatcrra durante los (ilti· 
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d papd 
dt: 10:-' par:i'iito:-. :-.ut:le 
pOflt:rse de Illauifie:-.to 
tlIliclllll-lltt' :t travcs 
til' 1111:1 (ll"rtlirhat:iI)1l 
delilwr:ltia () n:ltllr:t! 

mos 20 ai10s ha sido provocada por la dispersi6n de Ia enfermedad imroduci
da del olmo hoiandcs. Finalml'ntl', es probable qUl' eI camhio mas importanll' 
imroducido cn Ia l'structura de una comunidad por un padsito haya sido Ia 
destrucci(}n lil' los castai10s (Castanea den/a/a) de los bosques nortl'america
nos, donde hablan sido los arboil's dominantes l'n l'xtl'nsas :hcas hasta ]a in
trodllcci()n del p;t()geno fllOgic<) Hndo/hia parasi/ica, rroccdcnte pr()bahk:
mente de China. 

EI papel de los padsitos l'n Ia estructllra de las cOlllunidalil's puede sn 
apreciada con (odo Sli dram~ltismo cliando se produce LIn brote til' l'nfl'rmc
(btl que arrasa toda una comunidad. Pl'ro mas pronto 0 rnas tarde Ia comuni
dad se cstahlcce en un nuevo cstado, en cI que las interaccioncs entre d pad
sito y cI hucspcd resultan menos ohvias. La reducci6n dl' la densidad dd 
huesped reducid Ia t;IS~1 de dispcrsi6n y Ia imensidad del dano. Entonces fI..'

sulta mucho ma!-i clificil determinar la importancia del papel que c1esempefia 
b enfermedad en la estructura de Ia comunidad. Tenemos necesidad de unos 
experimcntos en los qUl' sc aplican fungicidas 0 insecticidas a Ia vegctaci6n 
natural para empezar a detectar realmente Ia importancia que tiencn las plagas 
y las enfermcdadcs en la <.il'tcrminaci6n de 1a estructura de las comunidades 
(fig. 19.6). iJel mismo modo que s610 podcmos medir c1 efeeto de los cil'prl'
dadores sobre la vegctaci6n si los c1iminamos, los experimentos de cxc\usi6n 
nos pueclen proporcionar una mcdida adecuada del papd de las plaga-s y las 
enfermcdades. 

Otro modo de determinar los efectos que pucden cjcrcer un p~lr;isito 0 

una enfcrmcdad sohre b estructura de una comunidad cstriba en agrupar co
munidades artificialmentc simples, formalias por una 0 dos espccics, y com
parar su comportamicnto en presencia y en ausencia de un parasito 0 una en
fermedad. Esto nos ensefiara 10 que un parasito 0 una enfermcdau pOdria hacer 
en la Naturaleza. La presencia del pat6geno de la cehada Erysiphe graminis 
en unos cultivos mixtos de invernadcro de cebada y trigo redujo la fuerza com
petitiva de la cebada en relaci6n con la del trigo (fig, 19.7; Burdon & Chilvcrs, 
1977). An:1iogamentc, cl efecto de la roya coronada sobre una poblaci6n mix
ta de ray-grass y trebol blanco consisti6 en disminuir la producci6n de ray
grass en un 84 %, mientras que cl trcbol blanco, que no era atacado por la 
roya, respondi6 con un aumcnto de 13 producci6n dc un 87 'X, (Latch & Lan
cashire, 1970). Finalmente, Park (1948) realiz6 un elcgante estudio sobre cI cfecto 
de un parasito sobre Ia capacidad competitiva de los animales. Park demostr6 
que, en e1laboratorio, cI protozoa parasito Adelincl triboli era capaz de inver
tir el resultado de la competencia entre dos cspecics de escarabajo de la hari
na, Tribo/ium castaneum y T conJusum. 

Es importante mencionar que la tasa de incremento de los parasitos y el1-

Sin la Con la 

5 enfermedad 5 enfermedad 

ro 
0; 
u Trigo 4 
~ 
0- Figura 19_7 Serie de susti-
<; 3 tuci6n para la competencia 
0- Cebada entre la cehada y e1 trigo; E' 
0 2 muestra cI dec to, tras 67 dias 
u de crecimiento, de la pre-• • sencia del mal blanco. En 
0 • presencia de la t:nfermedad, 
cl: cI rendimiento de la cebada se 

° 0,5 1,0 ° 0,5 1,0 ve negativamente afectado. 
Proporci6n de cebada plantada en la mezcla (De Burdon & Chilvers, 1977.) 
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fermedades suele ser mayor cuando la densidad del hue sped es elevada, y me
nor cuando esta es baja. Por consiguicnte, su impacto sobre una especie hues
ped es probahlemcnte que sea proporcionalmente mayor cuando eI huesped 
es abundante que cuando es escaso cn una comunidad. Se trata del fen6meno 
ya mencionado (pag. 722) de dependencia de la frccucncia, y aumcnt.1.1as pro
babilidades de que las cspecies hucspcd puedan cocxistir. 

19.2.6 Resumen sobrc los efecto's de dcpredador<.'s, 
parasitos y enfermedade~ 

a) Los depredadores seicctivos actuJr~ln prohablemcIHc aumentando la 
diversidad de una comunidad si su presa prcferida es competitivamentc do
minante. Pareee prohabk que exbta una cierla corrt.'spondencia gcnt.:ral cntrc 
t..:1 cadctcr comestible y urus tasas dc crecimicnto devad:ls. Si ]a producci6n 
de dcfensas qUlmicas y ffsicas por parte de ]a pres:! requiere un sacriricio de 
los recursos utilizados en cI crecimiento y ]a rcprodllcci6n, pociemns csperar 
que las cspecies que son competitivarnentc dOillinantes en ausencia dt..: los dc
pnxlaclorcs (y que por consiguiente dedic~1I1 sus n:cUfSOS a la competencia m;is 
que a las ddensas) sufran considerabkmentc en presencia dc estos. Poc clio, 
los depredadores selectiv()s pueden a menudo incrementar ]a diversidad, 
Si los depredadorcs Jctllan de un modo dt.:pcndiente de 1:1 frecllenci:l, Stl 
acci6n ue:herla ser allO m;is intensa. 

h) CalK espcrar que incluso los depredadol"es ge:l1l~ralistas te:ngan cl dec
to de incrementar 1a diversidad de b comunidad a traves de 1a coexistcncia 
mediada por cl explotaclor, puesto que: incluso si las presas son atacadas sim
plementc en proporci6n con su abundancia, las espe<..'ies que asimilan los re
cursos y prodlleen hiomasa y descendieIHes con mayor rapidez (las especies 
competitivamentc dominames) seran las m:ts abunclantes y por tanto las mas 
afectadas por ]a depredaci(H1. 

c) Una intensidad intermedia <..It: dl'pred:lci6n estad asociada mu)' pmba
blcmente con una clevadJ diversidad de las pn:sas, pucsto que una intensid:ld 
demasiado haja no impedid b exclusk)n compe:titiva de las especics presa in
feriores, mientras que una intensidad licmasi:!do c1evada plledc empujar a la 
presa prcferida hacia la extinci6n (de todos Illodo~, es imp0rlante scrlabr que 
cl concepto de .. intermcdia» es difkil de dcfinir a jJriori). 

d) El papd de los depredadores, los pJr;lsitos y las cnfcrmcdadl's en la 
dctcrminaci(m de la esrruClllra de las comunidades cs probah1cmente menu.'o 
significativo en las comunidades en que Lis condiciones fisicas son m:i~ rigu· 
rosas, variablcs () imprnlccibles (Connell, 1<)7')). En las zonas costcras ahriga
lias, la depredack)[l parcce ser una fuerz:1 dominante de la c()nfiglll";lCi()l~ de 
las cOlllunidades (Paine, I CJ()()) , pCI"O CII Lis c()munidades tIL" las zorus rOC()S:l~ 
intcrmarc:lics :Ihiertis, domlt' d olt-ajc ejn<'"l" UIl;1 :lCci('m dircct:l, lo~ deprnLl 
do[e.':o parccen ser l'scas().':o Y pll.'oen lIlI:! influelll·i;, dc.'oIHn·j:lhle .':ooiHe 1.\ es· 
truCllILI de bs C()IlHlIlidades (Menge .1\.: Sutilerlalld, 1')7()). 

c) Los cfcdOS de los animait:.':o .'oobre tlIL\ ({)rllunidad \,:111:1 tllellutio IllU 

cho m:is :111:'1 de I()~ oC:lsionados por b ClptULI de LIS pre.":l~. l.os anim:tks ex
c\vadores (como los IOpos, las lomhrices de ticrf:l, los cOllejos y los (ejont.'s) 
)" los constrllctore.'o de IllOfl(Jclllo;., (hormigas y tnllle.'o) pcovocan perturhacio· 
n<..'s, Sus actidd:ldes ()\ . .'asiorun una heterogt.'llcid:ld local, con lugarcs t.'n 105 
que plleden t'stahlccl'fsc nuevos colonizadores y ell los que se pucucn produ
cir microsllccsillnes. l..os animales ramclnctd()fes lit.' mayor t~lm:lrlO introuu
cen un mosaico de manchas ricis ell rlutrierHt.'s. ;1 con.'occtlencia dc I:t excrc-
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cion de heces y orina, en las que eI equilihrio local de las especies se halla 
profundameme alterado. Incluso la huella de 13 pisatia de una vaca en un pas
ta hlimcdo puccle camhiar de tal modo cI microambicntc que cste sc ve en
lOnces colonizado por 1I11aS especies que no aparecerian en dicho Iligar si no 
sc hubicra producido Ia perlurhacion (I Iarper, 1977). EI dcprcdador es tan s()lo 
uno de los muchos agLmes que pnlUrban eI equilihria de las comunidades. 
Dc hecho, las pLrlurbacioncs de uno u o[ro lipo son tan habilU~i1es en las co
munidades naturales que uno puedc preguntarse si en Ia N:uuralLza se lIegan 
a producir situaciones verdaderamentc equilibradas. 

19.:\ IIeterogencidad temporal y perturhad6n fiska 

19.5_1 Pcrturhadones y cspados vacios 

Las perlurbaciol1es que ahrcn cspacios vados son comunes en todos los upos 
de comunidades. En los bosques, pueden ser provocadas por los vicntos vio
lentos, por eI rayo, por los tcrrcmotos, por los eiefantes, por los ILnadores 0 

simplcmente por la muerte de un arbol a causa de una cnfermeclad 0 la edad. 
Entre los agcntcs de perlurbaci6n de los prados se cuentan his heladas, los 
animales excavadores y los dicntcs, patas y cxcrementos de los ramoneado
res. En las costas rocosas 0 en los arrecifes de coral, las brech~ls en las comuni
dades de algas 0 de animalcs scsilcs pucden abrirse como rcsultado de Ia ac
cion violenta de las olas durante los huracanes, de las mareas 0 por Ia acci6n 
de los dcprcdadorcs (seccion 19.2). La formaci6n de cspacios vados tkne 
una importancia considerable para las cspccies scsiles 0 sedcntarias, que tic
nen necesidad de espacio abicrto. Es menus importante en las vidas de las 
cspecies animales m6viles, para las cua1cs el cspacio no constituye c1 factor 
Iimitante. 

En algunas comunidades, los vados serin colonizados pur una 0 varias 
especies que pasan a traves de una minisucesi6n mas 0 menos predecible. En 
ausencia de tada perturbaci6n ulterior, estos vadas acabaran en el climax tfpi
co de la regi6n. Por otro lado, en los casas en que los vados pucden ser ocu
pados completamente por un organismo individual, cI resultado de la coloni
zaci6n puede ser mucho menDs predeciblc, y un miembro de cualquiera de 
las diversas especies puede Ilcgar a dominar en dicho espacio, par 10 menos 
mientras viva. Estas situaciones pueden ser dcscritas en terminos de una lote
da competitiva. 

19.3_2 Loterfa competitiva para los espacios vacfos 

Si un gran numero de especies son aproximadamente equivalcntes en su 
capacidad para invadir los espacios vados, toleran igualmente bien las condi
ciones abi6ticas y pueden conservar los espacios frente a todos los reckn lIe
gados durante toda su vida, la probabilidad de la exclusi6n competitiva sera 
muy reducida en un ambiente en que los vados aparezcan de modo continuo 
y fortuito. Otra condici6n para la coexistencia estriba en que el numero de 
j6venes que invaden y ocupan los vados no debe ser considerablcmente ma
yor para aquellas poblaciones que producen mas descendientes, pues de otro 
modo las especies mas productivas llegarian a monopolizar el espacio incluso 
en un ambiente continuamente perturbado. 

Si se cumplen estas condiciones, sera posible imaginar el modo en que 
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la ocupaci6n de una seric tk vacfos cambiara con cl ticmpo (fig. J9.H). Cada 
vcz que un organismo muere 0 es tkvorado, d vacio sc ahrc de nuevo Y que
da disponihlc para la invasi6n. Son posibles tadas las slIstitucioncs imagina· 
hies, y la riqucza de cspccies sc mantendra a un nivei elcvado. Algunas comu
nidades de peces de los arrecifcs coralinos se puc den ajustar a cstc modclo 
(Sale, 1977, 1979; Sale & Douglas, 19R4). Son extremadamentc diversas. Por 
cjemplo, cI numcro de especics de peecs dd Great Barrier Reef osciia entrc 
900 en eI sur y 1500 en cI norte, y en una sola parccla de arrecife de 3 m 
de diametro se pueden registrar mas de SO especics residemes. Tan 5610 una 
fraeci6n ue csta divcrsidad puede ser atribuida a la partici6n cle los rccursos 
clc alimento y espacio - de hecho, las dietas de muehas de las especies coco 
xistentcs son muy parecidas. En esta comunidad, cl cspacio vital vacame pa
rccc ser un faclOr limitante crucial, y es generado de modo imprcdecihlc en 
cl espacio y el tiempo cuando un rcsidente muere () es capturado. Los estilos 
de vida de las especics 5e ajustan a estas circun5tancias. Se reprouuccn con 
frecuencia, a menudo durante todo cI ano, y produccn abundames hucvos 
() I~,rv~ls dispersivos. Sc pucdc ~'rgumcntar que las cspecics compiten en una 
loterf;! por el espacio vital en la que las brvas son los hillc(cs de lotcria, y cI 
primcro que Ikga al cspacio vac~lI1tc gana cI premio, madura dpidamcmc y 
conserva cI lugar durante tod;, su vida. 

Tres eSIX'cies de peccs pomacentridos hcrhivoros ~'pareccn conjunt;ul1ell
tc en b vcrticme superior del Heron Reef, que forma parte del Great B:Hrier 
Ret.:f de 1:1 costa oriental de Australia. [)entro dt' unas parcdas de guij:lrros, 
t'l l'spacio disponibk cst:i oCtipado por tina snit: dc tLrritorios contiguo~ r 
hahitualmentt' no supnpucstos, cada uno dc lusra 2 m 1 dc superficic, defcn
didos por individuos ut' Fupumact'nlrus apicalis, 1)/eclroglY/Jbidot/oll lacry
malus y Pomacelllrus Ii'art/i. Los individuos conservan Sll territorio a 10 lar
go de toda su vida juvenil y adulta, y 10 dcficnden contra una amplia gama 
dt: e.'lpLTics, principalmt.:ntl' hcrhivoras, incluidos los individuos de Ia propia 
t:spt:cit.:. Parcel' que no cxiste una tendcncia particul~lr a que cI cspacia iniciaJ
mente poscfdo por tina t:spcck sea ocupado, tras la mucrte de su propictario, 
por otro individuo de la misnu cspccic. Ni tam poco sc ob5crva una secucncia 
detcrminada en las cspccic~ que son propiccuias succsivJmcl1[C de un territo-
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Tabla 19.1 Numcro 
de individuos d<.: cada 
cspccie obs<.:rvados 
oCllpando lInos lugares, 
o partes de lugares, que 
hahfan quedado vacantcs 
durantl' d periodo 
inmcdiatament<.: anterior 
:\ los censos, a causa de 
la pcrJida d<.: rcsidentcs 
de cada cspecic. Los luga· 
res dcjados vacmtcs pm 
la pcrdida de 120 rcsi
lkntes han sido ocupados . 
de nuevo por l:) 1 pcces. 
La cspccic dd nuevo 
ocupante no depende de 
la especie lid resident<.: 
anterior (X 2 -= 5,88, 
4 d. f., P> 0,10) 

las plantas t.·oexisten 
en un prado grcdo~o 
(;on dlv<.:rsldad ... 

Figura 19.9 Compara-
ci6n de las fluctuaciones 
de la temperatura del 
suela (0) y la germina-
ci6n ( e) de la gramfnea 
Holcus lanatus en vadas 
de distintos diametros 
aparecidas en eI follaje, 
en un pasta de baja 
productividad en eJ norte 
de Inglaterra (de Grime, 
1979). 

Residente dcsaparecido 

F apica/is 
Pl. locrymalus 
Po. lNlrdi 

Ii apiwlis 

') 

12 
27 

Ocupado de nuevo por 

1'1. /acrymallls I>() Il'artii 

.\ I') 
'; ') 

IH 29 

rio (tlbla 19.1). I~ wart/i rcclutaba y perula individuos con una tasa superior 
a Ia ue las dos otras cspeeies, pero parcee que las tres csp<.:cics reclutaban a 
un nivcl suficiente para compensar sus pcrdidas y mantcner una poblaci6n 
rcsidente de animales rcproductorcs. As!, cI mantcnimicnto de una divcrsidad 
c1cvada de pen de, par 10 menos en parte, del cadctcr imprcdecihle de fa apa
rici6n de espacios vitales; y mientras todas las especies continuen ganando 
en algLin momcnto y en algunos lligares, continuadn suministrando larvas al 
plancton y par 10 tanto a la loteda par los nuevos cspaeios. 

Sc ha postulado una sitllaei6n analoga para los prados gredosos, altamentc 
diversos, de Gran Brctana (Grubh, 1977). Cualquicr pequcno vacfo que aparc
ee en ellos es dpidamcnte explotado, a menudo por una plantula de semilla. 
En cste caso, los billetcs de loteda son las semillas, ya sea en cl acto de disper
sarse 0 como componentes de un banco de semillas persistente del suelo. La 
semilla que dara lugar a una planta establecida, y par eonsiguiente la especie 
que llegara a ocupar el vado, depende de un elemcnto intensamente fortuito, 
ya que las semillas de numerosas especies eoinciden en sus necesidades de 
germinaci6n. La plantula que ticnc exito se establcce dpidamentc entre las 
hierbas cartas y conser va su parcela durante toda su vida, analogamente al pez 
de arrecife mencionado antes. Sin embargo, 13 analogfa con los arrecifes tropi
cales no debe sec lIevada demasiado lejos. En los prados son importantes tres 
faetores adicionales. 

a) Los vados no son necesariamcnte identicos. Pueden variar en la na
turaleza de la superficie del sueio, en la cantidad de mantilla que presentan 
y tam bien en si cI vado se haUa ocupado par otros organismos como bacte
rias, hongos, virus y animales. La orientaci6n del vado e incluso su tamano 
(figura 19.9) pueden influir sobre las condiciones ffsicas, par ejemplo sabre 
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... pero no todos 
los vacfos son iguales 

I:igur.l 19,10 1<eI.ICi(-Jll 

cntre I:t tCfllpt'f.HUra y 
I:i prohahilidad dt' gl'rrni 
I1;tCi{')[l p;tra \'arLI~ plan· 
I.I~ Ilcrb;icl';ls allllak~ 
y Pt'rl'IlIlCS qut' ;QUl't'l"ell 
Ilabitualml'ntt' en l()s 
pastos calcirco .... dt'! n()rte 
de: inglatcrr;L (dc (;rinw, 
JlJ79) 

13 temperatura. Unas sutiks diferencias en los requerimientos de germinaci6n 
cle las divcrsas especies significan que no todas las semillas que sc hallan pre. 
scntes en el momento en que aparece el vado tienen las mismas Oportunida
des de establecerse. 

b) Los vadas que aparccen algo distanciados en el tiempo pueden estar 
sujetos a condiciones microclim,lticas diversas en terminos de temperatura, 
intensidad luminosa y potencial de agua de la atm6sfera. Las fluctuJciones qUL 
se producen de un ella al otfO, incluso cle una hora a otra, dad.n lugar proba
blcmcnte a una variaci6n constante de la identidacl de la especie para Ia que 
las concliciones rcinantes son mas Jdecuaclas para romper el Ictargo e inici:u 
la fotosintcsis y cI crccimicnto. Unos vados identicos, con una composici(m 
idcntica de scmillas, pueden ser colonizados de todos modos por especics cli
fcret1les como resultado de fluctuaciunes apenas perceptihlcs cle las coneli
dones clim:iticas (por ejemplo, fig. 19.10) 

c) No es extrano que en los amhientes cstacionalcs, las especies que 
c()lonil.:tr;in lIl1 V;JCIO V;lr1el1 con \a est;Jci(')tl. i'or ejelTlplo, entre LIs plantas 

c 
-0 
U 
m 
c 
E 
:;; 
~ 

• u 

• 
" C • 
~ 
0 
"-

729 

ANUAL[S 

Saxifrage 
ffldactylites 

VerOfllca 
arvensis 

Arenana 
serpylhfolla 

Alfa 
praecox 

Bla.ckston/a 
perfoliata 

Centa.ur/urn 
erythraea 

P[RlNNES 

Luzula 
campestris 

SI/ene 
nulans 

Sedum 
acre 

Slcg/mg/a 
decumbens 

Prunella 
vulg8ns 

Hypeflcurn 
perforatum 

Temperatura (0 C) 

LA [NFUlFt\C!A IlE LA I>EI'REDACl6N Y DE LA I'ERTURBACI6N 



la importancia 
de las fases, 
de la frecuencia 
y el tamaiio 
de los espacios vacios 

qut: colonizar:tll una p:trcda de sudo dcsllutio que haya aparccido durante 
d \'erano se contar;in ptXIlIL'lias plantas anuales de invi<:rno y ntlJl1erosas 
gramine<ls, tileS como Fl!stuca ouina, I/e/ictotric/Jol/ /H'olel/.'il! y Kol'ieria cris

lata, que producen nllmCfosas p!;.inlllbs a principios de Otoi1o; la coloniza
ci6n de los V:lclOS creados durante d invicrno qucc.b a mCiludo retardada lus
la b aparici{m, ell la primavera siguknte, de especics hien difcn_'ntes, COIllO 

por ejt:mplo Unum catbarticum, j)im/)ind{(/ s(lx~lrag(/ y l'io/(/ ril'iniwf(l 

((;rimc, 1(79). 
La formaci(m dt' espacios V:lCIOS cs un rasgo inherelltc a todas las comu· 

nitbdes t'll las qllc d espacio t:s Illonopolizado por organisl1los individua
les ~ es scguro qut' cada uno de dlos Illorir:in en algLm mOI1H."nto. Si las ilHc
racciol1es entre las especles adoptan la forma tiL' lIna carrera pOl' d dOl1linio 
inuisputado de los daros reciL'ntelncnte creJdos, en lugar dc la forma de illlt'
raccioncs competitivas clirt'ctas c.:ntre los adultos estahkcidos, la riqueza de 
especies sera mayor clc.:hido a qut' tilleda reducida Ia prohahilidad de Ia exclu
si6n compt'titiva. lIn f~lt't()r ~Idici()nal t'striha en que Ia iclc.:ntidad clc los inclivi
duos contigllos es impreclecihlc en c1espacio y d til'mpo. Esto actllar:i talll
hien reduciendo la prohahilkbd dt' que una cspccic cxcluya competitivamcntc 
a otra. 

19.3.3 Perturbaciollt"s que intt-rrumpcn la sUCCS;bfl 

A diferencia de los ejemplos que acabamos de tkscrihir, las fases dt' la coloni
zaci6n de los espacios vados son razonablcillente prcdecihlcs en Illuchas co
munidades. El decto de la perturhaci(m consiste en ckvolver a Ia comunidad 
a un estado antt'rior de fa sucesi6n (fig. 19.11). Elespacio abierto cs coloniza
do par una a mas espccics oportunistas, de las primeras eta pas de fa slicesi()J1 
(PI, Pl, etc., en la figura 19.11). A medida que pasa c1 tiempo, d espacio es in
vadido par mas especies, a mel1l1do por aquellas que ticnen un menor podn 
de dispersion. Estas alcanzan luego la madurez, dominando en las eta pas cen· 
trales de la sucesi6n (ml' ml, etc.), y mllchas de las especies pioncras, 0 in-. 
c1uso todas elias, son empujadas hasta la extinci6n. Mas adelante, la comuni
dad recupera cI estaclo climax en cI que los competidores mas c.:ficaccs (Cl, 

Cl, etc.) desalojan a las espcciL's vccinas. En esta seclIencia, Ia divcrsidad elll
pieza can un nivcl baja, aumenta hacia las eta pas intermcdias cit' Ia sllct'si()J1 
y generalmente disminuye de nuevo en cl climax. EI espacio vacio expcrimt'nta 
escncialmente una minisucesi6n. EI proceso cs funclamentalmente distinto cle 
una loteria competitiva, porque las especies son sustituidas por otras especies 
en una secuencia razonablemente predecible, que culmina en cI climax. La 
otra cliferencia importante consiste en que aqui es probable que intcrvcngan 
numerosas especies. En cambio, en la loteria competitiva, los espacios vados 
ya no quedan disponiblcs una vez han sido ocupados por un unico individuo 
establecido. 

Algunas perturbacioncs sc producen de un modo sincronizado, 0 en fase, 
en extensas areas. Un incendio forestal puede desrruir una gran parte de una 
comunidad climax. Toda la zona cxperimenta Illego una succsi6n Ir.1.s 0 mc
nos sincronica, en la que la diversidad Jumenta durante las primeras fases de 
la colonizaci6n y disminuye de nuevo a causa de la exclusion competitiva a 
medida que se Uega al climax. O[ras perturbaciones son mucho mas reduci
'das y producen un mosaico de habitats. Si estas perturbaciones estan desfasa
das, fa comunidad resultante comprcndc un mosaico de manchas en etapas 
distintas de la sucesi6n. Un mosaico clfmax, producido por pcrturbaciones 
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Figura 19.11 Minisucesi6n hipotctica en un csp:tcio vado. La ocupaci(m de 10,', vados 
cs razonablementc prcdecihlc, 1..3 diversic1ad empicza con un nivt.:! bajo cuando Ilegan 
una." poca.", espccics pioncras, p,; alcanz:J. un valor maximo hacia la mil:ld de b succsi6n, 
cuanc10 .'it: prcscntan con;untamentc espccies pioneras, especks de I3s ctapas medias 
dc la succsi6n, ml> Y cspc<.:ics del clImax, c,; y disminuyc de nuevo cuando 5(' produce 
la exclusion compctitiva cjcrcida par las cspccics climaticas (vcase la figura 19.H). 

b hip<·)tn,j<., 
lie 1;1 lH.·rturhacit"ll] 
ill t l' rl1lnl i;1 

dcsfasadas, ticnc una divcrsidad de especies muy superior a Ia de un area ex
tt:llsa que no ha sklo perturbada durante largo tiempo y que se halla ocupada 
pur lIna 0 unas poe as especies dominantcs ciimaticas, 

La influencia que las perturbacioncs ticnen sohre una comunidad de
pcnde de si cl momento de la formaci6n de los vaelos cs dcsfasado 0 no, 
de la frecucncia con que se ahren los vaelos, y del tamailo de los va<:ios 
producidos. 

19.5.·1 Frecucncia de la formal'i()11 de v;lcio~ 

La hip611.'sis de 1:1 perturbaci6n inIt.'rmniia (Connell, 197H; vcasl.' lambiCn cl 
inforlllc anterior de Horn, 1(75) propolle que la divcrsidad mis elt-vada 1..':-' man· 
tl.'[lida por los Ilivelcs intermedios dc pcrturbaci(Hl Poco dl'SPUl'S til' una per· 
tllrbaci(-m grave lit-gail :iI espacio ahil'rto los propjgulos dc llnas poc:!s cspc 
cics piolleras. Si !:is perturbaciollc.'i.'it: producl.'l1 COil fn:cUl.'llCia, los vaclos no 
pasadn m:is all:t dc Ia f:ise piollcra dc.!:t figura 19.11, y b divcrsidad del con
jlJnto dc b cumunidad pCfl11anc<:<:r:i baja. A l11edida que aUlllcllta cl intnvalo 
cntre las pcrturbacioncs, aumenttrj tUllhicn Ia divcrsidad, y:l que cxiste cI tkIll
po neccsario Infa qut: otras t:species invadan cI cspacio, Est:! l'S b sitllaci6n 
cuando las pCf{urhacioncs se producen con una fft:clIencia iOlcrmcdi;L Si la 
frcctlcncia de la pef{urhad6n t'S muy haj:l, la mayof paf{t: de la comunidad 
alcaIlzar:i el climax durante la mayor pane del ticmpo, y pcrmancccr:\ en este 
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Figura 19.12 l{eprcsentaCion diagram:itica cle la variaci6n en d tkmpo 
de la riqueza de espccies de Ires esp3cios vacios, y de 1a comunidad en conjunto, 
con tres frccucncias de pcrturbaci6n. Las Ifnc3s intcrrumpidas indican i:L fase 
de exclusion compctitiva que 5t" inicia al aproximarsc cl climax. 

cstado cn cI que Ia exclusi6n competitiva n:ducc 1a divcrsidad. La Figura 19.12 
mucstra diagramaticamente este hccho; prescnta los csqucmas de riqucza de 
espccics que cahc cspecar como resultado de frecucncias dcsfasadas altas, in
tcrmedias y bajas de formaci6n de vacfos, cn parcclas separadas y para cl 
conjumo de la comunidad. 

Sousa (1979a, b) ha estudiado la int1uencia de la frecuencia de la forma
ci6n de vados en cI sur de California, en una comunidad intermareal de algaS 
asociadas a rocas de diversos tamafios. La acci6n del oleajc penurba con ma
yor frecuencia a las rocas pequeiias que a las gcandes. Utilizando una secuen- . 
cia de fotograffas, Sousa calcul6 la pcobabilidad de que una coca determinada 
fucca desplazada en un perfodo de un mes. Una c1ase de cocas principalmente 
pequeiias (que necesitaban una fuerza < 49 newtons para ser desplazadas) prc
sentaba una probabilidad mensual de movimiento del 42 %. Una c1asc inter
media (que necesitaba una fuerza de 50-294 newtons) tenfa una probabilidad 
mensual de movimiento mucho mas reducida, de s610 el 9 %. Finalmente, 
la c1ase de las rocas principal mente grandes (> 294 newtons) se desplazaba 
can una probabilidad de s610 un 0,1 % al mes. La «perturbabilidad» de las ro
cas tuvo que ser determinada en tcrminos de la fuerza necesaria para des
plazarlas, en lugar de utilizar simplcmente el area superior de las mismas, ya 
que algunas rOcas que paredan ser pequeiias eran en realidad una parte esta
bIe de una roca mayor, enterrada, y en cambia unas poe as rocas grandes, de 
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Figura 19.13 Ikscripci(m simplifica<.ia de l:t SlltTsi()!1 de algas sobre la superficic 
t'xpt'rill1t'l1talmt'l1tt' limpiada (k roCIS cstabks. Los romhos reprt:scntan especies 
pioneras (lJ ,-- lIit'a spp.); los rcct3ngulos rcprescnt:m colonizadorcs tardlos 
y especies de las fases intermedias de b. sllcesi(lIl «;e ,~ (;elidium coulteri. 
GI = GigarU'1lI ieptorhYllchos, R = HhodogtosSU11l aJ/ine); los triangulos n:presCnl;t1\ 
cspecks del c[[nux «;c 0= Cigartina canalicuiata). (SeglHl Sousa, 1979;1.) 

formas irregulares, nan dcsplazadas por fucrzas rciarivamente rcducidas. Las 
tres clases de rocas « 49 N, 50-294 N, > 294 N) pueden ser consideradas como 
parcelas expllestas a una frecuencia decreciente de perlllrbaci6n cuando las 
mueven las olas callsadas por las tormentas invernales. 

La secuencia de la sucesi6n que se produce en ausencia de 13 perturba
ci6n fue establecida estudiando unas rocas grandcs que habian $ido limpiadas 
expcrimcntalmente y tamhien unos bloques de cemcnto que habian sido illl
plantados (fig. 19.13). La sucesi6n basica ha sido descrita ya en 1a $ecci6n 16.4,j. 
Recordcmos que durante cJ primer mes las superficies eran colonizadas por 
una alga verde efimera, lJlva spp. En d otono y cl invicrno del primer aii,o 
se est.'lblecfan varias especies de algas rojas pcrennes, entre elias Gelidium cou/
teri, Gigartina lejJtorhynchus, Rhoduglussllm afJiine y Gip,artina ctlllalicu
lata, Esta ultima especie llegaba gradualmentc a dominar la comunidad, cu
hriendo un 60-90 <1., del area superficial al caho de dos 0 tres anos. In que 
es escncialmente un monocultivo de algas se mantk"ne mediante b propaga~ 
ci6n vegetativa, y resiste a la invaskm de todas las dem:is t:spccies. La riqueza 
en especies aumentaha durante las primeras etapas de b sun:si6n a trav{'s de 
un proceso de colonizackHl, pero disminuia de nuevo en cI climax a causa 
de Ia exclusi6n competitiv:l ejcrdda por (;. canaliculata_ Es import:Jntl' tener 
ell clleIH~t qUl' l'S(~l mislll:l SUCL'si(l[) St' produda en las roc as pequcii.as que 11;1-
hiall sidn estahilizadas artilkiJIIlll'lHe. A..,i pues, las variaciol1es de las C()IlHlI1i· 
datiL'S asociadas a la sllperficie de las rocas de uistint() tam:ui,o 110 erall simplc
ml'nte un ei"t:cto <.kl tamaI10, sino m:is bien de I:i freclienci:1 con que t:LII1 
pcrturhaoas. 

l.as pohhiciones de 1;1.., rocas no manipuladas de cada una de las tres clases 
de tamano/perturluhilidad, fueron determinauas ell cuatro oC:lsiones. La 1;1-
bla 19,2 Illuesrra que el porct:ntlje de eSlxlCio desnudo disminula de bs roc as 
pcquenas a las gr;lI1des, 10 que indica los efcc{()~ de la mayor frccuencia de 
perturhaci6n de las rocas peqllenas. LI riqucza media de especies :llcanzaba 
Sll valor mas bajo en las rOGIS pcqlleli,as pertllriJadas regularmcnte. (~stas se 

753 LA INFU'ENClA DE LA DEPHEDACI()N Y DE LA I'ERTURBACI6N 



Tabla 19.2 Esquemas 
es(~ciona1es de cspacio 
desnlldo y dc riqlle7.J de 
cspccics sobre rocas 
de cada una de las (res 
ci:J.ses, definidas en 
funci6n de Ia fuer7.J (en 
newtons) ntxeS;lria para 
voltcarlas (SOUS:l, 1979h). 

Porcentaje Riqueza de especies 
Cbse de espacio 

Fecha del o.:nso de roCIS desnudo Media Error estandar Variaci(m 

Novicmhre de 197') < 49N 7H,0 1,7 0, I H 1·1 
'50·294N 2(,,5 ),7 O,2H 2·7 

> 29·iN 11,'l 2,5 0,25 1·6 

Mayo de 1976 < 49N 66,'5 1,9 0,10 1·5 
,)O·291N 5),0 4,5 0,3-1 2·6 

> 294N 4,7 .\,5 0,26 1·6 

Octuhre tit: 1976 < 49N 67,7 1,9 0,14 1·4 
50·294N 32,2 5,ti 0,10 2·7 

> 294N 14,5 2,3 O,IH 1·6 

Mayo de 1977 < 49N -19,9 1,4 0,16 1·4 
SO-294N .\4,2 5,6 0,20 2·5 

> 294N 6,1 :\,2 0,21 1·5 

hallaban dominadas habitualmLntL poc If/lICi spp. (y poc balanos, CJJthClmalus 
fisslls), Los nivelcs mas altos de riqueza de especies se registraban regularmcore 
en 1a c1asc intcrmedia dL rocas. La mayorfa dL c.:;stas mostrab:in mezclas de 
corre tres y cinco cspecies abundantcs de todas las fases de la slIcesi6n. Las 
rocas mayorcs tcnlan una riqueza media de LSPLcics inferior a 1a de 1a c1ase 
imermedia, Junque cI monocliitivo sc alcanzaha s610 en unas pOCtS rocas. 
Gigartina canaliculata cuhrfa la mayor pane de la superficie de las rocas. 

Estos resultados apoyan la hip6tesis de la penurbaci6n imermedia en 10 
que se refiere a la frecucncia de aparici6n de cspacios vados. Sin emhargo, 
es importante recordar siempre cI hecho dc que se (rata de un proceso alta
mente es(ocastico. Por casualidad, algunas rocas pcqucnas no fueron vol tca
das durante e1 periodo del estudio. Estas pocas rocas estahan dominadas por 
la especie climatica G. cCinalicu/ata. Por el contrario, cn el censo dd mcs de 
mayo dos rocas grandes habfan sido volteadas, y quedaron dominadas por cl 
alga pionera U/va. Sin embargo, y por termino medio, la riqueza y la compo
sici6n de especies sigui6 el esquema predicho. 

Este estudio examina una (mica comunidad convenicntemente compuesta 
por parcclas identificablcs (rocas) que se convierten en espacios vados (cuan
do son volteadas por las olas) a intervalos breves, intcrmedios 0 largos. La re
colonizaci6n se produce principal mente a partir de propagulos procedentes 
de otras parce1as de la comunidad. A causa del esquema de penurbaciones, 
esta comunidad mixta de las rocas es mas diversa que 10 seria.una comunidad 
formada (iOicamente por rocas gran des. 

19.3.5 Tamano de los espacios vacios 

Los vadas de distintos tamanos pueden influir de difercntes modos sobre la 
estructura de la comunidad a causa de los diversos mecanismos de recoloni
zaci6n. La parte central de los espacios vados muy gran des sera colonizada 
probablememe por especies que producen unos propagulos que pueden rc
correr distancias re1ativamente grandes. Esta movilidad es menos importantc 
en el caso de los espacios vados pequenos, ya que la mayor parte de los pro
pagulos de recolonizaci6n serin producidos por individuos establecidos 
adyacentcs. Los vados de tamano mas reducido pueden ser lIenados simple-
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Figura 19.14 Distrihuci()n dc b frccm:ncia dd tarn:u1() dt.: los vJ.c\os t.:n 
d momcnto dt.: su fOflluci6n en los lcchos lit.: lllt.:jiUol1cS de CLLJ.tro localidJ.dcs 
de la costa noroccidcmal de Nortt.:amcrica (de PJ.inc & l.t.:vinc, J9Hl) 

mente gracias a los movimicntos latera1cs de los individuos Je la pcrifcria. 
Paine y Levin (19RI) h~ln estudiado los pracesos de formaci6n y lien ado 

de los espacios vados en las comunid;l(.ics intcrmarcales de mejillones, Myti
IllS caIIJornianll.,~ de las costas rocosas, haticlas par las olas, de b zona noroc
cidental de los Estados Uniclos. En ausencia de penllrbaciones, los lcchos de 
mejillones pucdcn persistir en forma de extensos monocultivos. Pero con 
mayor frecuencia constitllyen un mosaico sicmpre cambiante de numerosas 
cspccics que habitan en los vacfos formados por Ia acci6n de las olas. Las brc
chas pucden apareet:r virlu~ilmente en cualquicr p;lrle, y pucden pcrsistir du
rante ~lIl0S como is las en un mar de mejillones. En e1 momento de SlI forma
ci6n, e1 tamano dc estos cspacios vacios oscilaba entre ias dimensiones elL Ull 

Linico I11cjill(m y lInos :1H m! (fig. 19.14). En general, un mcjill6n 0 un grupo 
de dlos sc dchilita 0 queda lLsionado por la enfcrmeliad, 13 deprcdaci6n, la 
nlad 0, con mayor frecuencia, por los efcctos de 1;IS oJas viokntas 0 de lo~ 
troncos arrastrados por e1 agua. Algunas veccs, los mejilloncs son dcsaiojados 
illmediatamente, En otros, la,,) conchas pcrmanecen en d iugar durante el ve
LInO, para scr dcsalojadas Clundo la acci()fl de Lis olas Sl' recrudecc en invicr· 
no, Una vez iniciatio e1 proceso, Ia cro:-,i(-)fl <ld leeho dc mcjillones ('5 dpiclo 
Y Sl' forma un cspacio vaclo. Los vacios gcnerauos en verano tienden a scr 
de IlH:nor ex(ensi()11 Y illt:nos abundalHe que los formados en invierno. 

Los vacios cmpiezan a llt:narsL' tan pronto han skl() formados. EI proce
so lk recuperaci()I1 es iniciado por los mejilloncs de 1a pcriferia, que se incli
nan hacia d centro de Ia breeha. Aunquc cs de breve duraci6n, este proceso 
reduce inicialmeme con gran rapidez (0,2 ern dia--!) el (amano de la hrccha, 
y pucdc lIenar por compicto, en unos elias, los vados muy pcqucnos. EI liem
po de vida de los vados pcqucnos « 100 cm2 ) cs dcmasiado breve para que 
st: produzca en c\Jos tina inv:lsi(m apreciahle con otras especics. 
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Tabla 19.3 FreClIeIH.'i:! 
(fracch')[1 de las 111anc!1:IS 
()cupadas) de las ('species 
d(albs que ocupan 
> I () 'x, de! cspacio 
primcrio ell muestr:IS 
cuadr:td:ls de diez 
gfalllks P:tITCI;IS inlt·r 
m:tre;!lcs infcril)reS, des(\e 
seplicmbre de 1')70 Iu,q:! 
IlUYO de 1')71.) (de 1':lille 
&. Levin, l'ml) 

hbd ell illeSt'S :':>-() l'i-II-! 2 "7-:)() :':>9-·12 'j I -.:'j.j (d-()() ~ () "7 

NlLlllero dc Ill11CS\faS cII:tdr:lt\as ·1:':> SO H.l ()() ()o y; I (li 

Espccic 
1'('/(lirJlli(l sp (pl:int:l) O.Oi 

1'( IIpby/"(/ /lsc(((Ir!la IIn'( )irl/a (pl:t n!;J) O,j i 
11(//osa((IIJf1 ).!,lolld~/(Jr"/(' (pLII1t:l) O,O.!. (),O.!. 

n(//aNIlS ({l!"iuSIIS (haLtno) 0/)7 0,72 () ,-17 (),.-iH o ,2() 0, 17 0,05 
Il"ii/(I('(1 /ill(,(I/"(' (pl:illta) (), D'J (l,O() (), () I O,Oj 

"I {a rio IUlIiO (:llga) O,D2 0,02 0,12 0,0<) 0,02 

il~~'/il/ls edlllis (rncjil\{"Hl) O,jH o .. 'i() O,jO 0,02 

nossiel/a /J/III1WSO O,().'! O,O() 0,11 (J,07 

I'()lii(ipes /I()/YIII('rIlS (h:lianl) 0,62 (J,Wi O,9·! O,l)5 0, i 2 0,22 
(:uraliina I'allum/'criel/sis (p\;[nl:l) (),OH O,D2 

Mytilus (o{Ij()nliolllls (mejill<'lI1) (),O() 0, I H O,·i') (), t).-) I ,00 0, l)() 

I.essollioj)sis {itlora/is (),O I O,O.!. (), () I 

Los vac10s de tamai'lo illtCfmedio « j")()O C11l2) de un !ccllo de fllejillo
nes pueden persistir durante.: varios anos ante.:s de SLT re.:colonizados por me
jillones. Durante este tiempo, la oportunidad de invadir la roCI dcsnuda es 
aprovechada pOI' muchas especies. En la primera estaci()[1 clespucs de SLI 

formaci(Hl, una gran parte de.: los cspacios vacfos <..:ran ocupaelos pOI' cI alga 
HnjJfJyrll /J.'ieuc/ollillceolata. Durante cI segundo ano sc establccia la cspecie 
resistente a los Ilcrhivoros Coralina lJanc()u{!eriensis, junto con balanos (Po
llicipes polymerus, Halanus glandula y H cariosu.\) y mCjillones (My/ilus edu
lis y M. calljornianu.,) En un periodo de CLwtro anos, d espacio ciesnudo 
habia quedado reducido a un 1 'Xl, Y My/ilus caltjorniclIllls era de nuevo la 
especie dominante.:. 

En los espacios vacios de mayor tamana (> 3")00 cm2 ), cl c1esplazamicnto 
de los mejillones pcrifcricos ticnen poea importancia. Los mejillones sc reclu
tan principalmente de larvas del plancron, aunque algunos mejillones adliitos 
c1esalojados pueden ser arrastraclos hasta la parcela y permanccer en ella. EI 
proceso de Iknado {'s dehido al crecimiento de los mejillones individuales 
y necesita muchos anos. A causa de Ia apertura del cspacio se produce un in
cremento inicial eIe la diversidad, que persiste durante unos cuatru allos se
guido pOI' una disminuci(m del numero de cspeciLs, debiela a la competencia 
y que conduce finalmente a la formaci6n dellecho de mejillones (tabla 19.3). 

Las cspecies que aprovechan los cspacios abiertos son las mismas en los 
vadas intermedios y grandes. Pero los vados grandes proporcionan unas is
las de diversidad mas duraderas y en ello cstriba su diferencia. Son las fases 
tempranas de los vacios grandes las que contribuyen en mayor grado a la ri
queza de la comunidad de la zona. 

Figura 19.15 Control de.: las chumbcras en Ausrralia me.:diante la introducci6n 
de la polilla Cactoblastis cactorum. Fotografia superior: lugar abanclonado en 
Chinchilla, Queensland, en mayo de 1928. Fotografia inferior: 1a'rnisma zona 
en octllbre de 1929, rnostrando la dcstrucci6n del cacto por Cactoblastis. 
(De Dodd. 1940.) 
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un esquema .'iCtlH_·Jante 
en los prados 
y bosque .. 

EI ('squcma de eolonizaci6n lie los espacios vacfos en los !echos de mcji
Hones de Paine y Levin se repile con c:lsi toll os los detalles ('[1 la colonizaci()11 
de los vados ocasionados ('n los prados por los animales cxcavadores 0 por 
b orina. Inicialmente, las plantas situadas en la perifcria de la mancha indi
nan SliS hojas hacia elb. Luego empieza Ia colonizaci6n con la extcnsi6n vege
tariva des de los hordes, y lin vado de tamalio muy reducido pllede ser Ilen;l
do asi con rapidcz. En los v:lcfos mayo res, las nut:vas l'sp('cics colonizadorJs 
pw:den entr~lr en la nUllcha ell fornu de scmillas dispersantcs () hi('n gt'fmi
nar a partir del hanco ck semiHas del suelo. Al caho de dos 0 tres ai10s, la ve
getaci(m empicza a adquirir el car~lcrt:r que tenia antes de que se formara b 
mancha vada. Cuando se forma un vado en un bosque a C~ILlsa de la illuLfte 
de un {Irhol, l:t primera r(,spllest~1 consiste en d crecimiclllo m~ls dpido cit' 
los ;-trhoks circundant('s, qut: exti('nd('n SllS r;tlll~IS hacia la luz que elHra ('n 
la hrecha. I.uego, 1a colonizaci()I1 se producir;'t en gran parte por cl d.pido crc
cimiento de los plantones que ya cxistbn en cl lugar, pew euyo crccimicnto 
est;tha inhibido. Pod!"fa (iLeirs(' qut: Sl' produce lIna carrera para Henar el va
do, y si Cste es de reducidas dimcnsiones, la carrera la ganar{l cI crecimicnto 
iatl'ral cie los :lrholl's de sus hordes. Cuan(o mayor Sl'<l cI espacio vacfo, tantas 
m:'ts oportuniciacil's tcndr{tIl los plantones de desarrolbrsc y 11eI13rI0. Un in
ccndio qlle haya ahiLrto un cspacio vado de gran tamano, podra haber mat:!
do tambkn los plantones adcmas (k los gran des arboles. En cste C;ISO, la suce
si(m esud dl'tcnninada por la colonizackm a partir de las semillas que se 
dispersen hacia cl cspacio vado 0 por las qlle germinen a partir del banco 
de semillas. 

19.3.6 Las pcrtucbaciones pucdcn ser transitorias 
o un canlbio pcrsistentc de las condiciones 

Antes de que se intente generalizar sobre los cfectos de las perturbaciones 
sohre ]a composicion y la estructura de las comunidades, es importante dis
tinguir entre dos categorfas principales de perturbacioncs. La mayorfa de los 
cjcmplos citados hasta <thora en este capftulo pueden ser considerados per
turbaciones transitorias. Son intcrrupciones repctidas en el espacio y/o cl tiem
po, sobre cl fondo de una «nonnalidad» continua. PerC) existe otra clasc de 
perturbaciones, reprl'scntada por un cambio mas 0 menus Sllhito de las con
diciones, y en la qlle cI cambio cs luego persistentc. EI volteado de las rocas 
por las tcmpestacies y la mucrte de los arboles en un bosque pertenecen a la 
primera categorfa - son perturbaciones transitorias. Producen efcctos transi
rorios. Las perturbaciones pucden producirse can tanta frecucncia que la 
comunidad es mantcnida «constantementc» en un cstado «transitorio», 0 en 
tan contadas ocasiones que los efectos de la ultima perturbaci6n han desapa
recido ya cuando se producc la siguicntc. 

Los cam bios hacia una condici6n nueva, persistentc, ocurren cuando una 
nueva espccie cs introducida en una comunidad. Esto puede provocar una rc
voluci6n dramatica en la estructura de la comunidad cuando la especie se 
esrablecc y cntra en algun tipo de condici6n de equilibrio, pasando a formar 
pane de una nueva «normalidadJl. Esto cs 10 que ha hecho c1 chancro del cas
tano (Endotbia parasitica) en Norteamerica; y tanto la introducci6n de las 
chumberas en Australia como la introducci6n ulterior de la polilla Cactoblas
tis para controlarlas produjeron violentos cambios en las comunidades, que 
lucgo se asentaron y absorbieron a los recien Ilcgados en una nueva norm ali
dad (fig. 19.15). 
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19.4 Modelos de no equilibrio 
para la diversidad de las comunidades 

El modeio de LQ[ka-Volterra de la competencia intere5pecffica predice que en 
un ambiente uniforme, constante, todas las especies competidoras, menos una, 
se veran abocadas a 13 extincion. l.a coexistencia 5610 es posihk cuando cada 
una de las especies ejercc un decto com petit iva menor sobre las otras espe
cics que sabre ella misma (capitulo 7). Esto sueedera siempre que exista una 
diferenciaci6n suficicnte de los nichos entre las especies. Nuestro estueho de 
la partici6n de los recursos (capitulo 18) ha considcrado los modos en que 
los gremios de cspecies se cliferencian 3 vcees cn cuanto a sus nccesicladcs, 
permitiendo la coexistencia y favoreciendo la diversidad. 

Sin embargo, se pucde disclltir la idea de que, en allsencia de una parti 
ci6n de los rccursos, las comunidades tenderan hacia los mOlloculrivos. F:-. 
induclabk que la conciusi6n general del principio de la t'xdusi(')[l competitiva 
sera vjlida 5i se cumpkn toLias las surosiciolles nen~."';lfias: (I) Ia cOIllpelenci;! 
se produce precisamt:nte por cl mismo recurso en eillli;-';rllo llloJlH"nto, !J) ell 

un ambiente estahle, uniforme, c) ha;-.;t:I qut' st' alcanz:l d cqllilihrio Pcro dt" 
hccho, y puesto que el ambientc fisico nunca es constantc en Ia Naturak'/.a, 
cl ramai10 de las pohbciones de competidores y Ia naturakza de las inlerac 
ciones compctiriva;-.; c;-.;t:lr:tIl tamhkn sujetos a la variaci(m, elL modo que en 
muchas comunidades naturales cl equilihrio comperiti\'o sera m:'!s la excep 
ci(m que la regia. bw sc ilustra en la Figura 19.1h p:lra varias intcracciollc.., 
hipotcticas, Si cl amhicnte cambia kntamente en rclaci()f) con cl tiempo que 
ncccsita la cxclusi<'m competitiva (varias generaciones), entollCes Ia especie I 
cxcillid a la cspeck 2 si \a interaeci6n entre am bas ocurre mientras cl aJll
bi<.:ntc favorece a la primer:! (fig. IlJ.I()h). Inversamcnte, si las especic~ iote
raccionan cuando t:I ambknte ha camhiado en favor de la espl'cie 2, cl ["esul
tado sera inverso (fig. 1<).I()h, caso 2). En e:lmbio, si Ia cscala temporal de 
los camhios amhienralcs es aproximad:ul1ellre igllal al perlodo necesario para 
la exclusi6n compctitiv:l, es posihk imaginar que dos () m:is especies se :tltcr
ncn en la dominancia y que ningllna de elbs sea t'lllplijada a Ia extinci(-)[1 
(fig. 19.16c). 

LI idea rue pn)plIesta P(H primera vel. P(H Illltchinson (1<):11, ISl()I), p:lra 
explicar Ia gran riqlleza de cspecies de las cOIllunidades fitoplanc«')nicas de 
los lagos y oceanos (sccci(m 7.() .. 1). 'Elks cOll1unidades son a Illenudo cxt!c
m:ldamcntc diversas _. ma~ dc 10 que puede scc atrihuido ra/,onahlctl1ellte :I 

~us limitadas oportunidades de partki(')n dc reCllrS()S () a la intlucncia de los 
dcpreciadorcs, Se sallc que las condiciones flsic;!.'! COIliO la teillpnatura y la 
intensidad cil' la luI., y los facto res qUlmicos COIllO la cOllct'!l{raci(')[1 dc Illl

trientcs, v:lflan dl' itor;1 Cll hora y de dLt l'n dia, Parece razonahlc sllpollcr que 
Ia gran riqllcza dc l'slwcies til'! fitoplancton es dchid:! en parte a Lt..., intcrrup
('jones repetidas del proces{) de l'xclusi()n cOlllpetiri\,;I, Punic oClilTir lIll fc
IH'HlleIHl silllilar entre Lt . .., plalllas stlpnior('s de Lis C(lTllllllllLtlks l'llya .... t'(llHli 
ciones V;lrlan de lin ;111{);1 ()(r() PilI" t'jnllpill. It) ... PLld()s del \";tlk dd Rill ."'c 
lulLin slljeto . .., ;1 di\'('rsas il1tcn..,itbdes dc illlll1d~ICi(')[l y (\cp(') . ..,it() dc limo, I-:Jln 
se relkj;l ell los camhios quc se ohser\"an ('n b iI11Jl()["LII1Ci;l [(_-,\ali,,;! de b.., C,"" 

I)ecies Ilerh:ice;ls (tig, 11),1:) 
Asi, . ..,e punic ("st;llJlt'cn una distinci(')11 entre LL ... (c(Jria.'" del el/llililJrio Y 

del 110 ('(juilihriu {ina [('orLi dd t'quilihrio nos ;lyuda ;1 ct'ntrar b :ltcnci(m 
cn las propicdades dc un sistcnu en lIll PUIltP de cquilihrio - eI tiell1pn y la 
\'ariaci<'m no cOl1sti!Uyen cl intcres principal. Por otro lado, ulla tcori:1 del no 
equilihrio ('studi:! eJ cOJllportamieiHo transitorio tIL till si~teJ11:1 alcjado de un 

1.:\ I:--;FLt :ri'iCI.\ DE 1..\ ])EI'REJ)"U();-'" Y DE l.A JlElr]"L1RBACI6N 



la) 
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Figura 19.16 Resultado idealizado de la competencia entre dos cspccics. 
(3) Cuando cl ambientc es CQnstante y favorcce a 1a cspecie 1 en dctrimento de la 
especie 2. (b) Cuando eJ ambiente permanecc favorable a 1a cspecie I (clsi 1) 
o a 13 cspecie 2 (caso 2) durante mucha mas ticmpo que una sola gcneraci6n, 
se produce 1a exclusi6n compctitiva de una de las especies, scgun el momento 
en que empicz3 la interacci6n. (c) Cuando d ambiente permanece favorable durante 
tan 5610 unas pocas gcncraciones de la especie lola cspecie 2 (especfficamcnte, 
cuando cI tiempo que necesitarla la exciusi6n competitiv<l es aproximadamente 
igual al tiempo que tarda en producirse un cambia significativo en eI ambience), 
el resultado es la coexistcncia. 
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..,i..,tt·Il1a:-. ;Ihi("rto.., 
Y ('('rr;Hlo.., 

Especies restantes 
:r-~"-_-===- Poa trivia/is 

/",W'.""1UrJ~:rJ F'~ -~ Trifolium repen~ 
''':' .. :.': Agrostls stolomfera 

.~ --- Agropyron repens ., .'.., 
--- Poa pratensls 

. ~~--- -- Phleum pratense 
----~ Festuca pratensls 

Lohum perenne 

1962 63 
.~ _--'---:-_L-_'"--_--'- .... _L_--'----.J 

64 65 66 67 68 69 70 71 

Figura 19.17 C::lIllhios t:n 1:1 composici()n de t:specit.: . .., de un pas to semhrado 
de Alenunia Occidental, somcti<.io a divcrsas intcnsidae\cs de inunclaci()n y c!ep6..,ito 
dt: limo (segun Muller & Foerster, 197·1) 

punto de equilibrio, y Cenlra especificarnenle nucstra atenci()n en cl tiempo 
y la variaci()n. NalUralrnente, serb ingenuo pensar que una comunidad real 
cualquicra tiene un punto de equilihrio cxactamente ddiniblc, y eS er[()f1c() 
atribuir <.:sta idea a los autores que defienden las teorias del equilihrio. La vcr
dao es que los illve~tigadores que fijan su at<':f1ci()n <.:n los PUnlOS de equilibrio 
consideran que estos son meramentc unos cstados hacia los que ticnden a es
tar atraidos los sistemas, pero alrededor de los cLiales puede existir una flue
waci6n mas 0 menos intcnsa. Por cOf1siguiente, en cierto senlido, fa difcren
cia enlre las teorias del equilihrio y del no equilihrio es una cuesti{)n de grado 
Sin embargo, esta difcrcncia de cnfoquc: es instructiva en cuanto al importan
te papel que desempena la perturbaci6n en las comunidades. 

Una segunda distinci6n J cst~lhlccer cs entre las comunidades cerradas y 
ahiertas. Una comunidad cerrada Se define como una unidad unica. Si COIl

tiene, por ejcmplo, dos especies que compiten por eI mismo recurso, eI resul· 
tado sera cI predicho por eJ modclo de Lotka-Voltcrra, y 5610 persistid una 
especie. La extincj(m de la otra especie sc produce una VeZ por todas. Sin em
hargo, las comunidades rcales quedan con frecuencia mejor dcfinidas como 
sistemas abiertos, formados por un mosaico de parcelas dcntro ele las que Se 
producen las interacciones, pero con una caracterlstica adicional de vital im
portancia - existe la migraci6n cmre las parcel;!s. llna parcei:1 lll1ica sin mi
graci6n es, por dcfinici(Hl, un sistem~1 cerrado, y cualquicr extinei()!") serra ell 
ella ddinitiva. Pcw la cxtinei(Hl dcntr() de un:! parceb de un sistema ahicrto 
no eS m:cesariamente eI final de la hisroria, dc:hiLio a la posibilidad de que la 
pareda sea invadida de Iluevo desde Lt..., otras pared as. Est;!s disti ncioJlC:s nos 
suministran cl contexto para estudi:lr de nucvo bs comunidades naturale . .., y 
los proccs()s con .... idcrados ell cste clpiwlo 

I.a variahle importalHe de una teo ria de no equilihrio de Ja cornpetellcia es 
Ja tasa con que se produce Ja cxclusi(')f1 cOl1lpctitiv;\. Caswell (1978) h;l de
Illostndo quc Ja incorp()r~lCi()n de b deprcdacit')Il <.:n un molleln simple de 
compctcilcia pucde rcducir 1a tasa de exciusit'm cornpetitiva c incrcmcmar cI 
ticmpo de extinci()Il hast;l tal PUl1to que los comperidorcs parcccn cocxistir 
illdcfinid;lI11eIllc. La . .., rcducciones pcrit')dicIS no sekctiv;IS del tamana de Ia 
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Especie 1: r eleva do; K bajo 
Especie 2: r bajo; K alto 

--------

/ 

Tiempo 

FigurA 19.18 Ef~CI{) dc bs condiciol1c.:s de no cquiJihrio sobrc cl n:sult:Jdo 
dt' Lt compclencia: (:1) simulacil')[1 ell 1:1 qLle sc :tlcanza b ex<:lusi('m compctiliv;l; 
(b) Ia L'xclusil'm compctitiva c:s impcdida pm las n:ducciol1t's pCril')liicas, 
indqlt.'nliiL'ntl's dc b dCllsidati, de la poblaci6n (SCgllll liuston, [979). 

poblaci6n (ql1~ pucdcn scr oCJsionadas por Ius dcprc:dadon:s () pur las per
turbaciollcs fisicas) pan.:ccn afcctar tambiCn a1 rcsultado dc Ia compctcncia. 
La figura 19.1Ba mlicstrJ los n:sultados de una simulaci()[1 dc Lotka-Voltcrra en 
la que cI cquilibrio compctilivo cs ~t1canzado rapi<.iamcntc y una cspecic sc 
cxtingue. La figura 19.IHb es cI rcsultado de Ulla sillluiaci61l ell la que la exclu
si6n competitiva es impedida por una n:ducci6n (a la mitad) pcri6dica, inde
pendiente de la densidad, de ambas poblaciolles. EI resultado de Ja compe
tencia es entonccs bastantc difcrentc. Las espccics cocxisten durante mucho 
m:is ticmpo, aunquc finalmcntc la cspecie 2 sc cxtingllc porqllc Sll redllcida 
tasa de incremento (r) no permite quc su poblaci6n se recupere suficiente-

c 
'0 
u 
ro 
:c 
o 
~ 

'" • '0 

o 

'" ro 
E 
!" 

Tiempo 

Figura 19.19 Efecto cit: la frccuencia de la rcducci6n demografica sobre 
cI mantenimiento de la diversidad en una comunidad hipotetica. (a) Sin rcducciones; 
la diversidad disminuye a medida que cl sistema se accrca al equilibria 
competitivo. (b) Reducciones peri6dicas; una diversidad devada es mantcnida 
durante mas tiempo que en (a), (c) Reduccioncs con clevada frecuencia; la 
divcrsidad se reduce a medida que las poblaciones con r bajo son incapaccs 
de recuperarse entre las reducciones. (Segun Huston, 1979.) 
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mente entre dos perturhacioncs. Es intcresante scnalar que la especie 2 es la 
que triunfa en condiciones de equilihrio dehido a su mayor capacidad pona
dora (10 (Huston, 1979; vease tambien Shorrocks & Begon, 1975). 

(a) 

(tl) 

(e) 

Husron (1979) ha propuesto tambien modclos de comunidades formadas 

o 

Frecllcn(:i<1 rl(~ rcducclI:ln 

Tasa de crecimiento 

Tasa de desplazamicnto~ ...... 
(tasas de crecimiento crecientes) 

B Alw 

I 
I 
l -
I 

Oiversidad I -- ------------+-
I baj<l 

I 

I 

Hgura 19.20 IkI.KI()IlC.'> dcri\·ada.,> dcllllUlkll1 dc Ilu'>!111l til' l:t'> {·(lIlHlllld.ltfe'> 
(:1) Hel.lCi(")I1 pn:dicll:l ("litre I:l din-r'>ld:ld y 1.1 IH'I lIt"lll"l.1 dl" 1.1 Inlun (1")11 
dnl1ogr:iticl. (h) Iki:tci('1ll prcdiclu entre l:t diw'rsitLtd \. Lt'> Ll,>,IS til- crccimiL'1Ho 
dnllogr:i1IC() l"1l ]().'> ,'>i",lclll,l.'> dl" no cqllillllll() cun UIU Irl"l Ul"IH.'i:1 h:l];I ;I lllterlllcdLI 
de redlll'ci(")[l dem()gr:ifl(:1 ({,) ~I.IP:! gl"l1cr:lli/.:It!o de l:t rd.lei(")ll elltre !:t tIS:! de 
de",plu:lmit"lHo compctiti\'() (cqlllLllcllte :l 1.1.'> 1:1.'>:1.'> lk' Lrcl'imil'nto dl'l11ogrMico), 
L1 freclIl'[lCi:1 dc rl'dUtTi(")]l dnllogr:it'ICl y I:t di\,l'rsid:!d dl' l'spl'cil's, La divcrsidad 
",c indICa ell d cje pnpcndll'ul:lf :1 1:1 p.igin:1 y e<;t:l fcpre",l·nt:ltf:l pm ];tS Hncls 
dt" nivd (Sq~(1Il liuston. )l)-I),) 
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... Y dq)(,lIdt: de b ta:-.a 
de <..ITdmkllto 
dC.:flll)gr:ificll 

ulla analogia 
COli las homhillas 
elcctrkas 

por scis cspccics y en las que las pCf{urhaciolles no se producen nuncl, St' 
producen con una frccuL'l1cia intermedia 0 son IllUY frL'CllClHeS (fig. 1().It) 

Las L'xdusiones competitiv;ts ocurrL'n con rLlativ:t r:tpidez en :tllsenci:t de PLI'o 

turhacionL's (U[);J L'SIXTie ya se ha cxtinguido :II final de ]a serie). Cu:tndo las 
pnlurhaciollL'S liellen un;t frlTllellcia interllledia. la diversidad es t'lcvad:1 dll
Ltnte much() Ill:ls tielllpo, ya que Lt I:\sa de L'xe!thi()[l c{)lllpetili\':t h:t qUl'llad() 
feducida l'spcctacularmenle. Sill elllharg(}, cuand() las perturhaci()nes pre,...,l·11-
Ian ulla frecuencia alta, Lt divefsidad se ve reducid:t p()r ];1 eXlinci(')[l de las 
L'spL'ciL's incapaces dL' rL'clIpcrarse en grado suficicnte entre d(Js pcrturh:tcio" 
lies (fig, 19.19c). E:-.10 cOllstituye Ulla COlll'xi(')[l aicmad()ra c()n]a hip(')[esis de 
Connell de]a pertllfhaci(')ll intcfmedia (secci<')[l 19.2.2). Sin emh:lrgo, se dehe 
teller en ClIenta que el proceso de col()nizaci()ll (preslltllihicmelltl' importantl' 
ell las cOl1lullidades de LIs costas roc os as) no se halla incluid(), pOI' dcfillici('lll, 
en lin sistellla cerudo COIllO cl rL'prcsentado l'll Ia figura 19,20 Cll el mndLl() 
de IlusloJ). 

No result:! sorprendc!lle que Ia tasa de exdusi(')Il cOl1lpetitiva sea signi· 
tkativamente mayor cuando LIS lasas de incn:mL'llto demogrjfico son alt~ls 

(fig. ll).20h). Ell otr;!s pabhr;!s, Ia coexistel1cia puedc extendersl', en teorb, 
dl' modo inddinido cualldo I:ts lasas de perturhacit')1l SOil :lpropi:ld:IS, pew 
s(}lo si las lasas dl' Cfccimiellto de la pohlad()[1 n() son demasialio ell'vadas . 
Un incremento de las lasas de crecilllicnto tender:'! a allular el ekcto de Lt fluc
tuaci(m de LIs cOlldiciolles, iApoyan de.: alglll1 modo e.:sta prediccj()Il las co
munidades reaks? Ik hecho, es'ta predicei(}n ofrece una explicaci(lll de Ia rl'
ducci()[l de Ia riqueza en espeeies ohservada en cicrtos ;tlllhkntL's productiv()s 
(capitulo 22). Segllll cst;! idea, los :tlllbientes altamente productivos contiencll 
lInas pohlaciones que sc :tproxirnan y alcanzan la fase de exclusj()Il cOll1petiti
va con mucha m:is probahiliciaci que las pohlaciones de los amhicntes illlpro
ductiv(}s. Por clio, cahe esper:lr que los ambkntes improductivos tengan una 
mayor riqueza de especies. 

La figura 11).20c comhina las rdaciones mostradas en las figuras 11).20a y 
19.20b. Las lineas de tr;lzos de Ia figura 19.20c tkmucstran los c:tmhios prcdi
chos de la divcrsidael cuando un paramctro se manlienc constante y cJ otro 
varb. 

EI Illodclo simple ell' Huston tiene algunas similitudes alcntadoras COil cI 
muneln real. Sin embargo, no se aproxima a muchas comunidades en cU:lIlto 
a un aspecto importantc: no describe a la comunidad como un mosaico ('on 
migraci()[1 entre las parcclas. Para clIo hemos de utilizar lIll modelo ahierto 
cle IlO cquilihrio. 

19.4.2 Sistemas abiertos de no equilibrio 

Un modelo de una comunidad abicrta debe ria consistir en un conjllnto de 
celebs ckntro de las que las especies sc hallan en interacci6n, probahlemcnte 
con extinci6n, y entre las cuales se puede producir una migraci6n. Se trala 
cle un caso especial de una familia mas general de modclos, en los que el siste
ma esta formada por un gran numcro de componentes similares, cada L1no 
de los cuales se encuentra en interacci6n (se halla altamente «conecracio!,) con 
algunos orros. En general, inc1uso para un numero reducido de componentes 
mlly simples, los niveles altos cle concxi6n pueden conducir a retrasos astro
n6micamente largos en Cllanta a la consecuci6n del equilibrio. 

Consicleremos primero una analogfa flsica simple de lIna comunidad. Ashhy 
(1960) describe un sistema de 100 bombillas electricas, cada una de las cuales 
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COl:xi ... tt'llci:l IIH'di:lda 
pur d (-:-.:plora<!or 
('n b:o. p:ln cb ... 

se encuentra en uno cIt: dos estJdos (encendiuJ 0 apagada)_ Para cada bombi

Ha, en Gl.da segundo de tiempo, IJ transicilin cnccndida - apagada se produ
ce con una probabilidad de 0,5, Para cada hombilla, en cada segundo, 1a tran

sici6n inversa (apagada - cncenclida) st: produce tam bien con una probabilidad 
de 0,5, pero s()lo 5i pur 10 menos una bornbilb en estado "cncendida» se en
cucntra conectada a la bombilla en cuesti()n, EI equilihrio estahlc para este 

sistema es cl cstaciel en que todas las bomhillas est{tn apagadas. Si e1 Sistema 
se inicia con tocias las homhillas cncendidas, ~cu:int() ticmpo se tarciara en al

canzar cI equilibrio? Si no existen cO!lcxiones entrc las hombillas (cs decir 
5i cada una de elias l'S un si.'itelll:l (effacio), cI tit-mpo espcrado hasta cl cquili: 
brio cs de 21 seg = 2 seguncios. En el extrcmo OPlIC"Sto, cuando cada bombi
\la esti conectad:t a (ocias las clem:is, cI ticmpo hasta cl cqllllihrio cs ciel orciLn 
elL 2 100 seg J022 ailos, Esto es l1lucilo tit-mpo, La edaci del univers() es lll: 
S(l!O IOI\() :u1o:-,. Pafa [()d().'" 10:-' filles y pr()p(-l...,it():-., c:-.tt' :-.istel1la elltLTalllCllte 

ahicrt() n() ;1!c:H1Z;lrI:1 nunc;! ('I cquilihrio 
Llsw(.'11 (]()7H) h:l dcs:I!T(}ILtdo lin model() t"<jlliv:!Il'!1tt', qllt" cxpl()!":1 la in

!lllCIK'l;l de 1IlU e:-.pecie ck ckpl'cdad()r ."'(lhrc la UlIlljKtl'!1l'i;1 entre do:-.c·spc
cic.'i de pre-,;!.':> Cll U1l:ll'OlllllllilLtd :lhicrt:1 f(l!"mada por ')() ccld:l:-' (parceLls), en 
quc \a colonii',;tci(')[l de l:i.'-, ccld:IS cs posihlc p:lra clda un:l elL !J.s especies. En 
cste sistcma sc dC[1}(lstn'l Licil111entt" LI t"XiStCIlCi:l de lIn:1 cocxistenci:l mediad:! 

por el cxpjoulior, I.as tn_·s t"species Pl'rSislilTOIl durante W()() gcncr:lcio])cs, 
ha.o..,t;t que .' .. c· tl'l"lllilH-) l:t serie, Y .'iC ()\)Ill\'O cl lllislllll rcsulrado ell dicz rcpt:ti 

ciolles Pl'["() ell :ILl,'i('llcia de la tlcpred:ICi(-lll, la inlerior dc las dos espt.'Cies 
cO[11pt."til\nras St' ('xtingui(') tr:IS lIll promnli() de s(-)I() ()'~ gcncf:lt'i()nes (ell tlkz 

series, cste \':t!or ()SCii<"l entre ')5 y HO) 

En el Illocklo ahicrto, de Ilo eqllilihrio, de Caswell, \a rasa de cxclusit'm 

cotllpctitiv:t plink scr rcduc'ida de t:ti fOl"llu que ."c prodUCt" una cocxisten
cia indcfinid:l de LIs espccie,.." I.a cslructura del nlOdelo es hastante rt.':liisl:l 

desdc el pUlltn de \'i:-.t:1 hioit"lgic'O; pOl' ejclllpl(), p:lrccc ajustarsc cs{rt.'c1l:!
lllClltC:1 1:1 C()IllUIlili:ld lit)[11inada p()r I:IS c'strcll:ls de mar, dcscrit:J P()f Painc 

(scct.'it'll1 ](),2.2). Fn cil1lodc\(), Y Cll Ia realldaci, cl dcpredador ahre UlUS eel 
das, Cll cas() cOlltr:lrio n'rr;lcb'''',;1 Lt cololliz:lci(-)[1 por parte de I:t espcde COIll 

pl.'tidor;[ inferior. Fn Lts C<1I11l1l1id:lde.'i rl':tie:-. no s()n s(-)Io los dl'pred:ldore:-. I()." 
que punkll ('jercer c:-.tl' I'keto, (:()Ill() y:1 ilclll()s vist(), los cspaeios vac10s SOIl 

geneJ"ados ell [l\Ul·lIo . .., tip(lS ck C<lIliunidadcs por Lt:-. pertufhadol1es flsil":I:" 
(:()[}1(l Iu :-.eltil:ll\() (::I. ... \Vl"!I, Cll:llld() UI1:i pl'rturh:lci(-m fisicI actll:l ('(lillO si fUeLI 

Ull "t.kpred:ld()r .. , d ell-dO de ("oexhtl'llci:1 dclwria SCI" :Illll m:i:-. espl"ct;tcllLir 
p quI.' [j() exis[l' IlillgU[1:1 p(l ..... il,ilid;ld de qUl' l"1 "I.k-prnl:tdor .. se exting:1 

I<).S La importancia ,It- la l"oria 
y los experilllelllos de la~ pcrturhacione.s 
para la g(·~li6n ecol6gica 

!:n;1 hU("Il.1 Il'III!:1 IH) ~",I(I ,1\lld.I,1 (·'pll(.II ..... 1111) <lIlt' l.11til)i{··ll IlIcdln' Y Pili 

l'll() jllInk "'cr Illill/.ld.1 1).ILl l (llltJ'()i:ll 1(1" ,11'(IIlIl'\'lfllic'Il!(L" LI l('url',1 dv LI 

pnlllrl):ll'I()ll (11(1 l"quillhrillj ""llgiclt" I<lrlll:I" t'll qUl'!:t ........ ()lllllllilL!dn p()dri:11l 
:-.cr IlUll1Plll:ld:I" p,Il.1 ,dl':III/;I[" 11)." Illll".'" dl'..,e:ld().., ]>111' t.·jt"lllpl(). l'1l b c·(J!1 . ..,er
\';II'IOf} lk 1.1 :\:lIl1[",ilcI.1. l'Il 1.1 ;Igrintllur,l, Ul I.l explo[JI'il'lIl /()["l'sul y b gc." 

lioll cll" 1.1 \'ILI:l ..,:lh':Ijl" Fll P,lrtlclibr ..... lIg1l·I'l· que si dl' . ..,CUll()S COlL..,en·ar Lt 
di\1.'r ..... id:ld lUI llLt!, [H) ddll'Ill()S illlpnlir 1.1:-' pt"l'lur{);wi( lilt'S. Ik hecilo, las per
tmll,ll·i(J!H·,.., plink :-.t'r cl Il\()d() Ill:lS dk:l/. dt' que di"p()I1CIlHlS para gcnerar 
1.1 dl\1·l..,id.ld 1)('1 Illhlllli 11[( )dll qlle LJ'i pnlllrl);lci(JIlt .. .., rCl"llrrCI1tc:s de las g\:t 

-I') 1.:\ !,\1·1.I1·,\(,1·\ III 1:\ 111,I'HU):\(:I(·).-.: Y DE 1.:\ I'Fln{'RII:\u6~ 



ciaciolll's, y Ia scparaci()Jl de los continl'lltl's y Ia fornl:lci(ul de islas, p;lreCl'n 
h:lhtT tenido ulla gr:lI1 import:tncia en cI origen de la di\'usidad de las espe
des, Ia crcaci(m tk cspacios vados, las nUl'V:lS sucl'siollcS y los iHosaicos tkn
tro de bs comunitbdes punlcn sn LIs herr~lIllient~ls 1ll'.IS podl'fosas que pode
l11<lS utilizar para gcneral" r nuntcncr Ia diversidad ecolt')gic:l. 

Las pcf(urhaciollcs que son Ill;i'i eficaccs en cll:lIHo ~l pl'rl1litir que ll[U di
vcrsilbd de especies invadan lin :ire;l, son aqllell:ls que afcctan a las c:-.pecies 
dominantcs dc 1:t comunidad. Esto sugicrc qlle b dd()fcst;tci<\n en Illosaic() 
deherfa incrclllcillar ]a diversidad de (,specks·- :lllnque cxistir:t un talll:1I1() 
(lptill1o p:lra tis p:lrcel:ts. 

La agriculrura implica una pcnurh:lCit-m rcpctida. No cs sorprendentc qut' 
produzca ulla tal divcrsidad dc cspccies que dc trah:tjo a las industri:ls quimi· 
CIS dedicad:ls :1 producir b v:trietbd de hcrhicid:ls ncccs~lrios par~1 controbr 
Ia divcrsidad de malas Ilierhas. Las pdcticas que reducen 1:1 frt'Cucncia de las 
pertllrbaciollcs, taks como la rccoiccci()1l Sin cliitivo, plantean Illuchos mc
llos problemas a largo plazo. Las pCflurbacioncs SOil lllCIlOS accntlladas en b 
pr:ictica forcstal, y las repoblaciones forestaks sucicn c:stablccLT lIlla cspecic 
potencialmc:nte domin:tnte en 1a cumunidad. La explotaci6n cOlllercial de los 
bOSqllt'S intcrrulllpe cI proceso normal de la succsi(')[l, Ilcvando :t Ia cOll1uni 
dad dirccramcntc ala t:tse en que prctiomina la especic dominantc. Ll." COlllll

nidadt's que viven hajo talcs bosqlles sllden scr pohrcs en especics, suhrc todo 
cuando b monotonia Lie los arboles dc una misll1a cspecie sc ve agravada por 
el ht'cho dc que todos los ;irholcs ticnen Ia misma edad. Una pohlaci()1l dc 
cdatics mixtas genera por sf misma una derta divcrsidad a travl:.'i de l:i form:l
ci(m de cspacios vac10s y a travl:s de los ciclos de rl'generaci6n. 

Podemos cmpczar ahor:! a vislumhrar la posibilidad de Cllcontrar formas 
de mt'dir la fucrza de los difcrentes tipos tic pertllrbaciolles ---- ~es lin inccn
dio en un hosq ue una perturhaci61l mas intensa que Ia ilHwducci{m dc cicr
vos? Luego podel1los crnpezar a comparar las respuestas de los distintos tipos 
de comunidades, y medir Sll resistcIlCia J los camhios 0 comparar sus tasas 
dc rccupcraci6n. Micntras tanto, los moddos (eoricos nos sllgieren qllc po
clrfamos hallarnos muy cerca Lie comprcnder cl papd dcscmpcnado por los 
acddentcs, l:ts inccrtidumhrcs y los acontecimicntos fortuitos que dominan 
1a vida Lie Ia mayorfa de las cOlllullidadcs. 
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f,-,l;H"i~)IJt,,, 

~'''pl'("ie" ;Ir~',l 

ell b" i-.LI" (Hl',llli\;l", 

,,,1.1" lI(' h;ilduh 
~ ;iIT:'" tid l'ontinl'llh' 

"dt't'lo" in"uLtI'{'''' 

Y l'-.trUl'tIlLI 

dt' b (Olllllllitb(1 

2 O. I In t:.'od Bet' kHl: t'e la::ion l'S esp<.:ci '':'" ,:irea 

Se recoI1oci() hacc Il1l1cho ticmpo que las islas CUi1tiellen menus especlCs 
qut: una,.., :irt.'a:-. cO!llp~lrab!cs dd continente, '{ 110 s(')lo est(); tamhicil :-.c h;1 
visto qut.' d I1lHllCrO de t.'spt.'cics dt.' las isb:-. dismii1uye cllando se reduce la 
supcrficie de las isl:is, Estis rt.'iaciol1cs ('s/)('cies,rirca st.' lull:lIl ilustradas en Ia 
figura 20,1 par:1 divcrsos grupos de organismo:-. de distint:I." islas, Fstas gr;'lfi, 
CIS se sueicn dihujar con escalas logaritmicas tanto paLl t.'1 nlllllt.'fO de espe
des C0ll10 para t'l :irea cn cuesti<'lI1, ;tunC/tic las gr;'If'icas que rcgiswlI1 el nlllllt'
ro de espccies t.'n funci(m dd logaritmo dd :irt.'a dan a vcct.'s lIna linea recta 
ll1:is apropi:lda (tulla ciiscllrido a fondo el1 Williamson, I~Hl), Pt.'fO, en todos 
los CISOS, la gr:lfica dd I1lllllcro dc especks en ftillci()[l dd ;irt.'a cs ulla CllrV:I: 
d nllll1t.'fO dc cspccics alllllenta m{ls iclllamerHC ell las :ireas mayo res (por 
cjcmpio, fig 20 i c). 

Li palahra "islas') no dchc rcfcrirsc ncccsarialllcntt.' a Lis islas dc tierra t.'n 
un mar dc agu:I, Los lagos son islas t.'n UI1 «111:1r» dc tierra; las cumhres dc las 
mont~l(l:IS son l.'ila:-. de gran ahitud t.'ll un oceano de baja altitud; los espacios 
vac10s de un bosque, producidos cuando un ;lrbol ha c:lido (secckHl 1<),.1), 
son islas en lin mar dt' :irboit's; Y plledcn cxistir islas (iL (ip()~ gcoi(lgicos parti
('ulares, de tipos de suclo 0 dc tipos de vq~ctaci(H1 ro(iLadas pOl' tipos distin
tos dc rocas, de suclo () de vegetaci6n, l.as relacioncs cspecics-~Ire:l puedell 
sn igualmt.'lItc patt.'ntcs cn totlos estos tipos de islas (fig, .!.O,.!.), 

Dc hccho, las rdaciol1es cspccit.'s-.irca no t.'st:ln limitadas Cll modo alguno 
a las islas, 'Ell1lhien punicn scr obsnvadas al ('omp:lr:lr cI nlllllt'ro dt' t.'species 
que ()Ulpall L1llaS :lre:IS arhitrarias, dt' distint() taJ1l:lli(), de ulla misma rt'gi(')11 
gcogdfica (tig, 20,,"'l), POI' consiguit:nte, sc plantea l:i siguit.'lllt' prcgllnt:l: ~l'i 

ernpobrt.'cimit:nto de t.'spccit:s en las is las t.'S sllpcriof a Lt quc cabrLi csperar 
t'll LlllaS :lrc:ts cOlllparahlullentc pt:qucil.as del continclltL' Ell otras p:tlahras, 
,-:contriiluye cl ;tisLtllliento cLral'lnisrico de \a..., bLt...,;L ~1I clllp()hrcciIlliellto l'1l 

especies! Y .'Ii Lt rcspllcsU :ICSt:IS prcgullt:ts es afirnuti\,;t, ~urgc UI1:IIllI<..'\\1 pre 
gUllu: (,p(H,klll{)S cOlllpn.'lldcr <:llllllli() l'lI que d gLld() dc ('IlIp()\1rccilllicllto 
estj reLiCt()Il;ldo cOllcl grad() de ai:-.I:ullielllo () COil (tLtlquiCI otL! CtLtl lei i..,tl 
Cl de 1:1.'" hb~;' 

Sc tral:1 de CLlcstiollCS iIllportantes InI';! b cOlllpn'll,..,i('lll de LI l'~tnll'tllL! 

dc las C()IlHlIli(Ltde~, Exislen Illllchas isbs O('c;l11 icl."', Illllcli()s bgos, 11l1lCh,IS 
dlll;!S de IlHllluIla:-., lllllC\HlS IH)SqlICS rtlde;li..i<ls P(lI' i..';llllP():-', y IlI11Cll()S ;iriH) 
le:-. :lisLtdo,.." Illclu,,,o Ull animal in<.iividu:ti 0 Ull;1 hoi;l e:-. UIl;! hL! dc.'ide d pUll 
to dc \'jst:l de sus par;lsito:-. (clpitul()s 12) En rCSlIIllt'll, puei..\(:1l exislir pocas 
cOJllunidades n:twraics qut.' CIf<..'ZCII1 dt', por 10 I11cnos. :IlgClll clCIllt.'JlIO de -in
:-.uiadd;ld" POi' LlI(), 110 POdl'lll()S cspcrar cOl1lprcndn b cstruC!ur:1 d~ bs ('(), 
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Figura 20.1 Rc1aciones cspccics-arca para organismos de islas de tierra. 
(a) Aves tcrrestrcs y de agua duice, nativas de las islas lIawai (llawaiian Audobon 
Society, 1975). (b) Plantas vasculares de las Azores (Eriksson et aI., 1974). (c) Anfibios 
y reptiles de las is las de las Indias Occidcntalcs - a difcrencia de los orros casas, 
gr;ifica simple del numero de cspccies cn funci6n del :irea (M;lc Arthur & Wii.sOIl, 1976). 
(d) Aves de las islas Sa\om6n (Diamond & Mayr, 1976). 

munidades sin comprender la biogeografia de las islas. Adcmas, como Ycrc
mas luego, la biogeografia de las is las tiene una considerable importancia po
tencial para un buen enfoque de la conservaci6n de Ia Naturaleza. 

En este capitulo examinaremos tres enfoques del estudio de la hiogeo-' 
grana de las islas. Algunas veces, estos enfoques han side tracados como 
cxplicaciones alternativas de la riqueza de especies de las comunidades insu
lares, pero en realidad sc. trata de explicaciones complementarias. La primera 
se centra en la adecuaci6n de las islas como habitats para varias especies (<<di
vcrsidad de habitats» - secciones 20.2.1 Y 20.2.2). La scgunda fija su atenci6n 
en el equilibrio entre la tasa con que las is las son colonizadas por especies 
nuevas y la tasa can que las especies residentes se extingucn cn la isla (<<tcoria 
del equilibria, - secdones 20,2.3 Y 20,2.4), La tercera adopta un enfoque mas 
evolutivo, y considera el equilibrio entre la colonizaci6n procedente del exte
rior de la isla y la evoluci6n en eI interior dc la misma (secci6n 20.4). 

Estos tres enfoques se aplicaran a is las de diversos tipos y, cuando sea apro-
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(e) Espt'cit:s de moius(os dl' los 
bgo\ tid l'slalio dc Nuc\,;\ York 
(Br()wne, I')H]) 
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Figura 20.3 Curva 
t:spt:cit:s-:hc:a para d 
I1lll11C:ro dt: plantas de flor 

que st: c:ncuc:ntran en 
IlIlH.:stras de distinto 
t;trn;trl0 en Ing[;ltcrr:r 
(Williams, ](-.)(,'1, segllll 
C;orman, [979). 
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piado, a ;lr<.:3s arbitrariamel1t<.: ddinidas dd continente que no SOil islas. Los 
ellfoqu<.:s scr;ill aplicados tambkn, de un modo algo distinto, a un grupo par· 
ticular de organismos, a sab<.:r las comunidades de insectos que se alimentan 
d<.: los tejidos vivos de las plant:ls sllpcrior<.:s. Estos insectos constituyen apro
ximadam<.:l1tt: un 5') '% dt: todas las esp<.:ci<.:s animalcs, y han rccihido una at<.:n
ci6n considerahle y t:special por parte de los t:c6logos (vcase Strong et al., 
19B4). EI estudio dir<.:cto (<insular" lie las comunidades de inst:ctos fit6fagos 
eonsickra qut: las paredas li<.: una esp<.:cie d<.: plantas, () inciliso !:is planras in
dividuaks, son islas en un mar de otras especies. Pero, como altcrnativa, Ia 
figura 20.4 mllestra cliv<':fSOS <.:j<.:mplos que, superficial mente, son como los 
dt: las figuras 20.1-20.2, pero <.:n este GI.SO cI «;irea» dt: una planta sc refiere 
a 10 extcndida que se halla csta, <.:s decir, en cuantos cuadrados de la rejilla 
cit: un mapa plIcde ser t:ncolltrada. Las «isias de distinto tamano" cstan repre
scntadas por 10 tanto por «cspecics vcgctaks con distinta extensi()I1J). Dc to-
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Figura 20.4 Rclaciones especies·area para insectos fit6fagos sabre sus plantas 
huesped - las areas son en rcaUdad las distribuciones de las distintas especies 
de plantas. 5 = nurnero de espccics. (a) Moscas agrornfcidas sobre umbelfferas 

10' 

en Gran Bretafta (Lawton % Price, 1979). (b) Avispas cinfpedas de las agallas sobre 
robles de California - todos los robles son especies de Quercus salvo los indicados 
(Cornell & Washburn, 1979). (c) Plagas de insectos sabre el cacao - cada punta 
pcrtenece a un pais distinto (Strong, 1974). 
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dos modos, como pudn.:mos vcr, d <:stuclio de las <:structuras de las comuni
dades de animales de est;ls plantas, y eI de las is las reales, presentan' notJhles 

paralclismos. 

20.2 Teorias ecologicas 
de las comunidades insulares 

20.2.1 Divcrsidad de habitats 

Prohahlementl', la raz(m m~ls oiJvia de que las :irl':Is lll;ls extellsas contengan 
mas l'spl'cies cstriba cn 'ILK las areas mayo res posecn {lpicamentc m;ls tipos 
difcrentl's ele h;ihitats. En el contcxto particular (Ie la iJiogcogr:lfia instllar, cl 
principal defcn~or de esta hip(")tesis fue !.:ick (1!')()0h. 1')7(), disclltido p()r \'('i 
l!blll~()n, 1()HI). Lack argullIclll() (llIC cl IllillllT() lk espt'Cic.'" ([lll' Se' iLillaiull 
en una isla reflcj:lha silllplemelltt' c! "Iip()" de 1:1 isLl, C()!l('CPI() CIl t'l ([lit· ill
cluia al dilll;! de]a isla y :1 los lLihi{;lI.., que ..-·..,u proporl'ioll:L 1':Jl c . ..,cIK·ia, LTd:1 
qlle la ... isbs eX{t'nsas c()lltiellt'll llli,> cspccie:-. PtJrquc cOllticncll Ill:l:-' ll;ihitlL..,. 
Evi(k'ntt:mt:nte, csto ILl de StT cierto h:lst:l citTt() PUIlt(), :lunquc Lt l·Olljt·tllLI 
ha sklo o\)jct(l dt' POC1:-' C()lllproh:ll'iolll'.'> nftic:l~ (qUt· Sl' disClltt'11 en 1:1 s('{

ci(>n 20 . .1 1). 
Lack se ()Cll]1(') t'xclusiv:lIllCli(e dt' 1:1.., :I\'CS, y c:-.to c:-. illlport:IlHt' ya quc ill

sisti:! en que cl fracas() de LI.,> cspt'cie:-. p:1LI c:-.t:lhkccr pohLtl"iollt':-. t'll lllU isla 
detcrmiluda no se dl'ht' :1 b illlposihilitbd dt' dispersarst' il:ISt:i Lt isla sino :1 
b imposihilidad dt' t'ncolltrar cn t'ILt t'l idhitat ~ldCCllad(). Por cOllsiguiclllc, 
d problema principal de b idea dc I.ack l'strihacll que no cOllsidera Ja prol);! 
hilidad m:is hil'n haja qlll' til'llct) lIIuchos orgallislllos dt' lleg:lr :I displ'rS~lr:-.t' 

hasta Lts islas apropiadas. incllls() entrt' [;t.'i :1\T.'>, IlO cOl1sitina Lis lilliitacione:-. 
que indliclahlclllCtHe cxislell ell Ia clJucidad de dispnsi('lIl de IlUnH.'J"()S~IS es 
pecics. Adelllas, csta tcoria cs pULlIllelltc t'coi<"lgica Y ll() t'\·olutiv:I. No se ()ClI 
pa dcl grado en que la COlllllllid:ld de una isla pucde rdkj:lr la l'VOitlCi{')[l que 
st' lla producido clentr() tit' b propi:l i...,Ll (\,(':ISt' la st'lTi(")!\ 2().·i) 

20.2.2 I>ivcrsidad de Idhitats c inst:<:to .... fil6fago .... 

Fl arguIlICJl[() dc Lt tlivcrsidad tit' i().'" h:"Ii1itlts pucdt' sn apliclt!O til' d()s lilt) 

dos difcrcl1lcs :1 1:1S rt:bl"iol1c,'" csptTil·..,-:in·:1 dt' Il)S illSCctos ..,o\)rl' [;1. ... pi:lIlt;I,'" 
EI prilllcro, n.:laciOludo dircl't:llllt'lltt' COil los C()llitllHo.., dt· <.!:ito:-. como \():-. 
til' Ja figura 2(),"1, propOI1t' simpit'IIIt'IlIC qut' Lt.,> plantas ;tlllpli;II11CIlIC di:-.trihui 
lias vivCI1 cn U1LI :1I11pli;1 v:\rinLtd de \LihiuIS. P()r cllo, ()Irt'tl'll :1 .'>u \·CI. l!1\:l 

;1I11pli:l \·~tried:ld til' ldhil:lts :1 10.., imt"do"" jl\loto qut' l'1 iljhit:ll de! ill"'l','(() 
illduyc no s{~d() 1:1 prt· .... CIKi:l lit" 1.( pr()pi:l pl.lllU, ."'lll() ulllhjl'!l \111:1:-. c()lHitl'i() 
I1C .... ciilll:ltic:Lo.;. Ll IHl·..,t·llCi:l dl' (ltLl'" pLIIIU..,. ('It 

El . ..,cgllllt!() IlItllhl dl' .lJdH:ll cl :lrgllllwllt()..,l' ll'llll.l Cil t'l UIll:ll-j(J, 1.1 c.., 
trul'luLl, [;\ \':lrit'lbd dt' P:llIC"'. () 1.1 ":IIt[Ull(,(·tllLl" de 1.\.., dlll·lt·llle.., L· ... \K,·ll·.., 
lil' pLII1{;[S_ TL1Ll ~l b.., C.'>IKcie . .., \"q-',cLllc . .., C()lllU :ircl.., l-t)ll dhlilll.l dl\·U..,ld:ld til' 
h;ihit:lIS, ell lugar dc (L1LlrL!..., C{)ll1() clltid:ltiO qUl' :-'l' thkn'IKi:lll l'll t'! ;irc;1 
qUl' ()CUp:lll clhri:l cspna[" qut' LIS (' .... Iwell' . .., \·cgeuk.., "l tllllplt"I.C"," :t!llUgUt'1l 
Ill;lS e,'>pe<.'ics til' ill.'>CCIO'" <[Ul' Ll.., c.o.,pcck" ,':-.illlpk..,,, 
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20.2.:\ La tcoria "dd equilihrio)) de MacArthur r \Vilson 

Lt l'sCl1cia (k Ia «tcoria elL'! cquilihrio ele b hiogcografia dc las islas» de 
MacArthur y \x'jisol1 (1<)()7) cs muy simple. Dice que l'I Iltimc.:ro d<.: cspccics 
de una isla l'sr;i dctl'fminatio POf un cquilihrio entre: Ia inmigraci()11 y Ia extin
ci()Il, y que l'stt: l'quilibrio cs dilJ<lmico: las cspccks sc cxtingucl1 continu:l
mente y son sllstituidas (:I travl-s de Ia inmigraci(m) por bs mism:ts cspccics 
() por otras distinlas. 

La tcofla sc halla ilustrada en la figura 20,S, COllsidcranuo pnmt:ro Ia in
llligraci()Il, imagincll10s una isla que cn l'stl' Illomcnto no cOiUicnc "ll!1 ningu
na cspccic. La tasa Lie inmigraci6n de e."pecies SLfa devada, ya que todo indivi
duo coionizalior [(:prl'SCIllar~I:1 lIna l'spccic nueva en dieha isla. Sin emhargo, 
a medida que aLlmcnt'l cI Illll11ero de cspccics rcsideiltes, disminuye l.t tasa 
de inmigraci6n de espn:ics nuevas, no rcprcscntadas aLIil en b isla. La tasa dc 
inmigraei6n lIcga a CCfO cuando todas las cspceics dd «pool original» (cs 
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Figura 20.5 La teo ria de MacArthur y Wilson (1967) del equilibrio de la 
biogeografia de las islas. (a) La tasa de inmigraci6n de espccies hacia una isla, 
en funci6n del numero de cspccies rcsidentes de la misma, para islas grandcs 
y pequenas y para is las pr6ximas y distantes. (b) La tasa de extinci6n de espccics 
cn una isla, en funci6n del numcro de cspecies rcsidentes de la misma, para 
islas grandes y pequeoas. (c) El cquilihrio entre la inmigraci6n y la extinci6n cn 
islas pequenas y grandes, y pr6xirnas y Iejanas. En cada caso, S· cs la riqucza 
de equilibrio de las especics. Para mas detalles, vease el texto. 
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decir, del continente 0 de otras islas pr()ximas) se hallan pn:sentes en Ia isla 
en cuesti6n (fig. 20.5a). 

La grafica de inmigracion sc dibuja en forma de curva ya que la tasa de 
inmigraci6n sera probablemente bastante alta cuando el numero de rcsidcn· 
tes es rerlucido y estan ausentes muchas de las especics con una mayor capa· 
cidad de dispcrsi()n. Dc hccho, la curva ckbcrfa ser en rcalidad una manch;l 
mas que una lInea (mica, ya que la curva cxacta depended. de la secucncia 
con que llcgucn las cspccics, y clio variad por cfcc(() del azar. En estc sen· 
tido, 13 curva de inmigraci6n pucdc scc considerada como la curv;1 «nLIs 
probabb. 

La curva dl' inmigraci(m exacta liepcnder:i de la distancia entre la isla y 
su pool de colonizadores putenciaks (fig, 20.5a). La curva llegara siempre al 
cern en el mismo punto (cuando tocios los micmbros del pool son residen
tes); pef() habitualmeote tendd valorl's m;1s altos en las islas pr(lXimas a la fuentl' 
de inmigrackm que en las isl:ts m;'is relllotls, ya (jIll' los coloniz:ldores til-nel1 
taotas mas prohahilicbdcs de lleg:tr:1 una isla ('Il:lnto mi-.; pn')xim:l se hall;! l'~U 
dcllugar de origen. l:Ullbil:Il es pro\):lblc (:tunqLle IlO ~c especific;1 Cll ]a fur· 

llluiaci6n original de la tcoria cie MacArthur y \'("ilson) que las tasas cle inmi· 
gracion scan mas altas general mente en una isla grande que en una pl'que[1a, 
ya qlle l:i isla m:ts extens;\ representa un «o\)jetivo)} rlnyor par:I los co]onizacio
res (fig. 20.5,,). 

La tasa de cxtinci(')[1 de Lis especies CIlUIU bla (fig. 2().,)b) lu de ser igllal 
:l cero cU:lIldo no existen especies ell b isla, y seLl gencr;!lmerHl' baja cllando 
eI numc:ro de ('species es reducido, Sill cmhargo, ]a (coria sLlpone que a medi
da que el nt:imero dl' cspecies residentes allmenta, erece tarnhil:n ]a Usa de 
t'xtinci6n, prohahlcmcnte con una tiS a Ill:is que proporcional. Sc crce que esto 
OClIffe porquc, c()n mas especies, ]a exclusi(m c()mpetiri\'a resulta mas proha· 
hle, y cl tamano de Ia poblaci{)I1 de clcla cspecie e~ Illl'Il0r ell promeliio, por 
10 que 1:1 especic es mas vulnerahle a la extinci6n casual. Un razonamicnto 
similar sugicrc que las tasas ele extinci{m debieran ser m;is altas l'n las isl:Js 1)("
quel1as que en las grandcs - cl tJmano de las pohbciones sera tipicamente 
menor cn las islas pequcI"1as (fig. 20.Sh). AI igual quc en cl C;ISO de 1:1 inmi
graci6n, es mcjor cOl1sidcrar quc las curvas de extinci(')f1 son Ia~ curvas "mi .... 
prohahlcs)}. 

Para ohservar el efccto new de b inmigraci()[l y ]a extinci(m, se pueden 
superponer sus curvas rcspectivas (fig, 20. Sc). ElIll-II11~f() de esp('cies del PUllto 
en que se cruzan las curvas (S··) l'S un equilihrio din:llllico, y dchina sn la 
riqucza de e:species clractcristica de Lt isla cn cue ... ti(')[l. Por dchajo de . ..., .• , Lt 
riqueza aument:! (]a Usa de inllligraci(')[1 ('s superior:1 I:i !asa dc L'xtinch')n): pOI' 

encima de .)'., Ia riqueza disminuye (b l·xtinci(')!ll' .......... upnior;\ LI illiTligr:lci('lIi) 
As! plies, ]a teo ria est:,hlece UIl:I snie de predin.'iollo 

I Con cl tiempo, cl Ill'HllCrO tit' c",pccie:-. de ulla h];1 dehnL, pnl11:ull'cl'r 
m:is ° Illenos COllstantc. 

II. Esto de he ria :-.cr el resliludo, no de lIll (' .... [;111, ;lI11WIl[(), SlllO dl' lilt;! 
rctlol'(lcu)n continua de LIs c, .... jll'Cil':-.: .t1g11!l;I:-' v' C.\[lllgllirLm y (l[LI:-. ill[lli 
grarian. 

III. La~ ish .... gLlIllk ..... lkhin;lIl posen Ilu .... (''>pecio que ];, .... I. .... LI. .... pc 
qllel1JS, 

IV FI I1llflle!'() de especie ..... dcllH.'L1 dl .... Il11llllll ;t1 ;lllllll'llLlr 1.1 dhl:lI11 1;1 dc 
la isla 

Es imp()rtantc darse CUell!:! qu(' algulla:-. de: (','>u. .... prcdiu'](lll(,S IHldrian ser 
re:i1ii',adas sin rdcrencia a b teorla del cquilihno. Cahria l'speLlr un:1 conSI:lIl
eLi ;\proxil~lada del mimero de l'.'lpecics si Ia riquc/,;\ t'''[lI\'in:1 dcterminada sim, 
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pkmell!c pOl' c1 [ipo de isla (SCCCi(Hl 20.2.1). An:Uogamclltc, cahrf:1 csperar U1U 

Ilu)'or riqllez:l en las islas mayo res como cOl1secLiellcia de que b·aas poscen 
Ill:is tipos dc h:Ihit:lts. Por consiglliente:.:, una comprohaci()n de \:i [corfa del 
equilihrio consistiria CI1 ohservar si la riquez:! aument:! COil cl :irea cn una [as a 
mayor que !a que podri:l sn cxplicada lll1icameiHe por eI incremento de \:i 
divcrsidad de los h:'!hit:lts. 

1-:1 deClo dcl CaLIl'tl'f reilloto de las islas punk scr cOl1sidna(\o indepcn
dil'ntcmcntc de b tcoria del equilihrio. EI mero nxoilocimiento de que mu
chas espccics [ienen U!l:l clpacidad de dispersi(l!l limi[ada, y de que a pcsar 
de clio h:m de colonizar lOdas \:is islas, conduce a l:t prcdicci()!l <.k que las 
ISlaS m:'!s remotas tienen menos prohabilidadcs de qucdar satura<.ias con colo
Ilizadorcs potcnciaks. Sin emh:lrgo, I:i prcdicci6n final propucsta por 1:1 Icorla 
del cquilihrio -Ia cOil.'.tancia como resultado de la rcnoYaci()n- es vcrd:lde
ramente caractcristica de Ia tcoria del cquilihrio. 

Compar:lIldo la [coria del cquilibrio con Ia teo ria de la diversidad de h:lhi
tats, sc obscrv:1 quc 1:1 primera (rata sohrc todo cI wimer() dc cspecics y pone 
reiativ:ullclltc poco l'nfasis en la identidad de las necesidades de las cspecies. 
Dc todos lIIodos, recol1oce que:.: las capacidadt:s dc dispusi()!l t:st:in general
mente limitadas y V:lrI:1Il de una especie:.: a otra. Al igual qUl: la teorfa de 1a di
versidad de h;ibil:lts, no prl:sta :uenci()n a la eyoluci(m. 

20.2.4 La tcoria del cquilihrio y los insectos fit6fagos 

La aplicaci6n de Ia teorf:l dd t:quilibrio a los insectos qUl: viven sohre las plan
tas fue sugerida por primera vez por Janzcn (1968). Las plantas rdativamente 
frecuentes pucden SCI' considcradas como is las rdativamente «grandLs» en lin 
mar dc una vcgetaci6n distinta. De hecho, Southwood (1961) hab!a propucsto 
que las plantas mas ampliamente difundidas representan un ohjetivo mayor 
para los insectos colonizadores potcnciales. Ademas, lin:! cspecic vegetal pue
de scr considcrada como «re:.:mota» con res pee to a otra especic si es inhabitual 
clesde c1 punto de vista morfol6gico, bioqufmico U otro aspecto hiol6gico. As!, 
la teorfa del equilibrio predice que la riqueza de especics de insec[os sera mas 
clev:lda para las plantas con una clistribllci6n amplia, mas reclucida para las 
plantas que es[an gLograficamt:ntc aisladas 0 que son raras, y mas rcducicJa 
para bs plantas que Lstan «aisladas" morfol6gica 0 hioqufmicamente. Sin em
bargo, los prohkmas cle diferenciar las predicciones de la tLorfa del equilibrio 
con respecto a las de otras tearfas son aquf los mismos que en eI caso general 
de las islas. En particular, las especies can una distribuci6n amplia son no s610 
«islas grandes», sino que ademas ocupan una gran diversidad de habitats. 

20.3 Pruebas de las teorfas ecologicas 

20.3.1 iDiversidad de habitats - 0 un efeeto distinto del area? 

Una cuestion fundamental de la biogeograffa de las islas estriha en si existe 
un <,efccto insular» como tala si las islas contienen simplemente menDs espe
cies porque se trata de areas reducidas can pocos habitats. Algunos estlldios 
han intentado dividir la variaci6n especies-area de las islas en aquella parte 
que puede ser explicada compleramente en tcrminos de hetcrogencidad am
biental, y aquella otra que queda y que debe ser explicada por eI propio efec
to del area de 1a isla. En un extremo, la diversidad de especies de peces en 
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Figura 20.6 (a) Rdaci(m entre 1a riqut7.a cle cspccks (.II) de peel's en los lagos dd 
norte de Wisconsin, llSA, y d :irC:1 dd Jago y la divl.:[siJad cStructur:ll de b vcget:lci('l1l 
(esc alas logarftmic:J.sj (SCgllO Tonn & Magnusson, 19H2). (b) Hdaci6n entn.' 1;1 riqueza 
(k ('slx'cies (.11) de aves en las islas <.It.' bs costlS occidentales dc AustLilia y cl :irca de 
Ia isb y b din:rsida(\ l'structural tid h:ihiw (escalas logaricmi(:as) (seglill Ahbott, 1()7H) 

t1i\"idir 1:1 \':lri:!dtill 
l'ntn: b dhcr.,id;ld 
de h:ihit:u., ) h propLt 
:in';I 

los bgos dd norte de \X'isconsin estl signific:ltiv:lllll'nte e()rrelacioll:lda con 
cI :irc.::a dd !ago y con 1:1 diversidad de b vegctaci(m (fig. 2(),();I). Sin cmh:ugo, 
el :irc:J. del bgo y Ia divcrsitbd dc Ia vegclad(')[l e~tjll ;1 su \·C/ C~lrl'clJamt:ntl' 
c()rrelaci()nada~, y cn CSIC ClS() part'l"c quc cl :lI"C;I fl() cjl'n.T un dcno directo 
intens() sohrl' la riqucz:l dc c~pccic . .., (Ii.H}1l .s: ,\l:igllU,"''''()ll, 1()H2), En c\ ntro 
extrelllO, Abhott (1<J7H) e!lC()llln') lIn:l I"cLtei(')ll sigllil!(;l1iv;1 entrl' Ia nqlll'n tiL 
cspecies de aves y cI :ire;! tiL LIS islas de la (()sta ()ceiliclll:t! dc Au"tralla, pero 
no encontf() ninguna rc\aci(')[l cntrc la riquel.;t dc cspn'ic:,> y la divcrsidad ell: 
h;\hit:tts (figura 20.hh). Dc hecho. no cxiSILi LIlla rC\;l{"i(")!l cntre cl :trea de.: las 
islas y Ia JivCfsidad dl' los h:lbitab. En cste (:a:-.(), parcel' (jUl' cI :ircJ desempc-
11a, pur se, un papelllluy imponame. \X':ltson (J<J()ii, dl'scrito en \x'illiaJnson, 
i<JHI) examin() b rciacit'm entre cI nlHllero de cspecics, cI {If(:a de las isiJs y 
Ia di\'crsidad dc h:'ihitats para las avcs de las islas del Fgc(), Llego a ]a conclu-
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Figura 20.7 Ekcto sohrc d 
nlllllero de l'spccics de :Jrtr6podo" 
de la reducci(lI1 artificial del 
tam:ulo de l:ts isbs de m:tnglares. 
LIS islas 1 y 2 fueron feducid:IS 
de tam:ulo desput:s dd cellso dt: 
196<) y t:unhit:n desput:s dd n:nS(l 
dt: 1<)70. Ll isla :-\ fue reducicl:i de 
t;lIluil() llnicarllellte desput:s dd 
censo de 1909, 1,:1 isb dt.' control 
no fue reducida de t;lmai'io, y d 
Glfllbio de Sll riqllcz:J de especi<..:S 
st: podia atrihllir a tluctuaciof1es 
fortllitl~. (Segllll Simbcrloff, 1976.) 

si()n de que la divL'fsidad cle h;ihitats era m:"is importante que cl area, Final
mente, Johnson (1975) rciacion6 cl nlllllero de aves de unas islas de conffcras 
dc la Gran Cuenca (liSA occidenuI) con divcrsas variahles de habitats, y pudo 
re(onocn una rclaci6n entre la diversidad tic especies de aves y b ht:tcrogc
ncidad amhicntal. 

Simherloff (1976) intent() separar expcrimentalmentc los cfcctos de la 
diversidad de h:lhitats y del area en algunas pcquciias islas de mangbr de 
la nahla de Florida. Estas islas estJn formadas por una vegetaci{:'n pura de la 
especie Rhizophora mangle, que mantienen comunidades de artr6podos 
arhorfcolas de insectos, arafias, escorpiones c is6podos. Tras un estudio prdi
minar de !J fauna, se redujo cl tamano de algunas islas mediante una sierra 
mecanica y mucha fllcrza hruta. La divcrsidad de habitats no se vio afectada, 
pem a pesar de ello la riqueza de especies de artr6podos disminuy6 en tres 
is las durante un perfodo de dos anos (fig. 20.7). Una isla de control, euyo ta
mano no vari6, present6 un ligero incremento de la riqueza en este mismo 
pcrfodo, probablemente a consecucncia de acontecimicntos fortuitos. 

Las islas que habfan formado parte cle un puente de tierra con cl contincn
te, puente del que parte se sumergi6 en cl mar, proporcionan datos que se 
ajustan a la teoda del equilibrio. Si un numero en equilibrio de especies estj 
determinado en parte por la relaci6n entre la tasa de extinci6n y el area de 
las islas, cabrfa esperar que estas nuevas is las perdieran especies hasta que al
canzaran un nuevo equilibrio, adeeuado a su wmano. EI proceso suele reeihir 
el nombre de «reIajaci6n», y se han descrito varios casas de este tipo. Par 
ejemplo, Wilcox (1978) describi6 una relaci6n entre el tiempo que las islas del 
Golfo de California han permanecido separadas del eontineI1tc y c1 numero 
de especies de lagartijas existentes en elias (fig. 20.8). Despucs de cstablecidas 
las correcciones para el area de las islas y la latitud, Wilcox pudo demostrar 
una disminuci6n de la riqueza de especies, dcsde unas 50-75 especies hasta 
unas 25, durante un perfodo de 4000 anos. Evidentemente, estos datos deben 
ser interpretados con cautela. Al hablar de perfodos de tiempo tan largos, de
bemos confiar en que no hayan desempenado un papcl importante los cam
bios climaticos intensos. Otro tema a considcrar es la influencia que ha ejerci
do e1 hombre al destruir los habitats a al introducir competidores y 
depredadores. De todos modos, estos estudios anaden peso a la intcrpreta
ci6n por el «equilibria» de la divcrsidad en las islas (es decir, apoyan un efccto 
independiente del area). 
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FigurA 20.8 Riqu<':zJ 
de espccic .... de lagJrtijas 
en islas dd :mtiguo 
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funci(m Lid tkmpo 
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O(ru modo de intcntar dis(ingllir un decto illdcpcndielltc del :irea de Lis 
isbs cOllsisrc ell comp:lur b", gdfil'as espl'cics-:irc:l de bs is!:t.., con \:is de IIru", 

:/n:as de! c{)ntincntc dcfinidas arhitrariamcnt<:. En <:s(as tlltim:ts, las rcl:ici()]1cs 
cspecies-arca dcherian ser dcbidas casi excll1siv:lmCiHe a ]a divcrsidad de hj· 
hi(~HS. '[()(las las cspecies podr;in «dispcrsarsc» entre dkilas zonas, y cl conti
nuo flujo tit: individu{)s a traves de los limitt:s arhitr:lrios cnmascarad por In 
tanto las cxtiJlcioncs locales (es d<:<..'ir, 10 que cn una isb serb lIna cxtinci(~)]1 
sc \'c rjpidamcnte compcnsado por el ilHerC;!mhio de indivi<..iuos entre las zo· 
IUS locales). ASI plies, lin area arhitrariamente ddinid;l dl'l c()[Hinente dclxrl:l 
prcsentar nds especies que una isla por 10 dCllt;ls t:quiV:t\Cllll', y csto .'Ie Slicle 
interpretar dici<:ndo que la p<:ndicnte de las gr:'ificl .... cspccies-;irea de las islas 
de he scr mas inclinada que la <..Ic bs gr:ificas de las ~Ireas contint:nulcs (puesto 
que cI deno del aislamiento insular dche .'leI" m;b marcado en las Islas pequc
[1aS, donde las extinciones son nljs proh:thlcs). La difcrencia entre los dos ri 
pos de gdric:ts serfa cntonces atrihuihle al deClo insular por derecho propio 
La tahla lO.l lllueSlfa que, a pesar de que existen variaciolles co[)sidnahlcs, 
las gdficis Lit: las ISlaS tienen tlpic:lmcnte tln;1 pcndicntc m;b pronullciad:t. 

Oh:-.<.:rvcsc que un mimcro mcnor de esptTies por llnidad de supcrficie 
ell las isl:Js deherLI condllcir tambi<.:n a un valor inferior de b intnsecci('JIl so
hre cl cje S de b gr:ifica t:spt:cics-:irea. 1.:1 figura 20.() illl,..,(!';1 una pendiellte Ill:!.'> 
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Figura 20.10 Ntul1cro <.It' c.:spn:i<:s dt.' aves 
rcskkntcs, no marinas, de las tierras hajas, 

u 
~ 

'" 
, 2,5 0 

de las is las situadas a m{ts de 500 krn dc la gran 
isla de Nueva Guinea, cxpcl'sado como 
proporci()n del ntlmero de cspccies de lin:! 

6.25 0 

0 

"-, 
isla ell.' an:a cquivakntt' pero pr(lxima a Nuev:l 
Cuinca, y en fUl1cion cit' ]a dislancia entre 0 2000 4000 0000 8000 10000 
[a isla y Nueva Guinea (de Diamond, 19n) 

Distancia hasta Nueva Guinea 

la riqucza de espccics 
de aves en las islas 
del Pacifico disminuye 
al aumentar 
el aicjamiento 

pronunciada Y lin mCl10r valor de Ia intcrscccl()n para la grifica cspccics-:hca 
de ('species de hormigas en islas dd Pacffico aisiadas, en comparaci(m con 
Ia gdJica para areas progrcsiv<lmcntc mcnorc.:s dc Ia isla mlly cxtcnsa de Nueva 
Guinea. 

En conjumo, queda claro que las areas mas recludclas conticnen tfpicamentc 
una menor divcrsidad de hahitats y por consiguicnte preseman menos espe
des. Pero es tambicn ohvio que existe a menuclo un efecto insular reconoci
hie, que reduce alm mas la riqueza de cspecies de las comunidades que se 
hallan aisladas de otras comunidades similares. 

20_5 . .! Dist~lIlCia 

De 10 dicho antes se deduce que cI ekcto insular y eI empobrccimiento de 
especics de una isla c1eherfan ser mas acentuados para las islas mas remotas. 
(De hecho, Ia comparaci6n de las islas con las areas continentales es 5610 un 
ejemplo extrema de Ia comparaci6n entre isJas mas 0 menos alejadas, ya que 
se puede considerar que las areas continentales locales ticnen un alejamicnto 
mfnimo.) Pero cl alcjamiento, 0 distancia, pLlcde significar dos cos as. En pri
mer lugar, se puede referir simplemente al grado de aislamiemo ffsico. Pero, 
por otro lado, una misma isla puede tam bien variar de alejamiento, segun e1 
tipo de organismo que se este considerando: la misma isla puede ser remota 
desde cl punto de vista de los mamfferos terrestres, pero no desde el pumo 
de vista de las aves. 

Los efectos de la distancia pueden ser demostrados comparando la rique
za de espccies en funci6n del alejamiento, 0 bien comparando las graFicas 
especies-area de grupos de islas 0 de grupos de organismos que se diferen
cian en su distancia. En cualquier caso, se plantean considerab1es diFicultades 
en cI momento de querer delimitar los efectos de la distancia con respecto 
a los dectos de todas las demas caracterfsticas en que puedcn diferir dos islas 
(veasc una discusi6n al respecto en Williamson, 1981). De todos modos, e1 
efecto directo del alejamiento puede ser observado en la Figura 20.10 para las 
aves no marinas, de las tierras bajas, de las islas tropicales del sudoeste del 
Padfico. Al aumentar la distancia con respecto a la gran isla de Nueva Guinea, 
sc observa una disminuci6n del numero de especies, expresado como por-
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Figura 20.11 EI :Llt'j:unic:rHo inc.."re..:me.:nt;1 cl e..:mpobrecimiento de I.."Spe..:cic.:s e..:[\ 1:1." 
isbs (a) (;dfica e.:spe.:cks-:ire.:a para las ave .... tt'l"ft'stre..:s til: di .... tint:ls islas dt' los llIart' .... 
tropicall:s y subtropicale.: ........ """' bias a Illis de.: .~()O kill tit: la masa de tierra grande..: 
rni .. eercana () de los archipidagos muy n:motos de Ilawai y la .... (;:tlapagos; 
• '- islas a menos lit: :'00 kill del orige.:n. (De.: Williamson, 19H1, Se~lH1 Simi, 1l)7().) 

(b) i{cgistros t'specie.:s·:irt':I en las Azore..:s y las bias dd ClIl:!l, para ave .... terre..:SII"e..:s 
y de agua dlllet'. (Azores = .. , 1s1;IS del Canal 0= • ) y para helechos n:nivos 
(Azores", 0, Islas dd Canal 0= V). Las Azores son rn;is remotas IXlra las aves, pno 
no p:lr:1 los hdeehos. (Sq':lll1 Williamson, 19H1.) 

ct"lHajt" dt"1 nlllllt"ro cxistcntc crl una isla <.It" ;irt"a similar pero pn\xima dc I\:uc· 
va Cuint"a. La riqut"za de especies disminuye expoIlt"ncialmt"ntt" c()n Ia dis{;ln· 
eLt, rcdllcil"nd()se aproxillladal11ei1te a Ia Illilad cada 2()()() kill LIS gr:'ifica.'i 
CSI)tTics-:irc;1 de Lt figlll";1 2(1.ll;1 IllUeSlr:ln tamhi("n que 1;1.'i isla .... relll(lLIS de lill 
1;11ll;lil() <.\ell"flllinado POSlTIl mello .... especio que Lis isLl . .., .... imilares Ill:'t..- pr{)xi· 
l11;t..,;t tllU nus;! de lierra. A<.Iends, Li figllra 2().11 h UlIllP;ILI bs gr;'lficas cspecic.'i 
:ire;1 de d(l.'i eLises de (lrganislllo . .., Cil <..I(lS regi(lIIC.'i: las Az()ro, rt"lalivamenle 
remo{as (ell eI Atbntic.."o, ;11 Oeste de Portug;!l) y b.'i lsLls del Canal (pr()ximas 
:1 LI C()st;1 seplt"nrrional de Francia). Mientras que las Azores son reallllt"ntc mis 
rel11ot:IS quc las Isbs del Canal <.ksdc eI PUlH() de \"I."'U de bs :IVCS, los dos 
grupos dt' islas s()n apart"ntclllelHe igllal de n':lllo{{)s l);Ira los hc.:lcchos, que 
Se di.spc.:rsall panicubrmcnlc hicn a clusa de su .... t"spor;!s ligcras, transportadas 
por cI \·iell{o. Finallllcnte, mc.:rece I:t pen:1 Illellcionar <.juc las dos pcndicntcs 
m;is inclinada .... de ]a tahla 10.1 St" reficn:n ;t a) mamikros lk las montanas ro-
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Tabla 20.1 Valore,'" de 
l:t pendietltL' z dt' b", 
{'UfV;I. ... espeClL's·;ifea 
(log ,\ -, I()g (: + z log II. 
doodc S es Ia riqueza dc 
cspecie ..... II t'S el ;irc\ y (: 
t'''' Ulla cOIl.'>tatlte qlle 

iIHllc;\ l'l D\'II11l'l'O dc 
('species cU;1l1d() II ticnc 
un valof igual a I) p:\r:\ 
(a) ;ifCIS arilitf;\ri:\s del 
continclltc, (h) islas occ;i 
nic;!s, y (e) is las de h:i!li(;t{ 
(datos til' Preston, 1{)()2; 
May, 1<)7'Sh; (;orrnall, 
197<); y Browne, 19HI) 

las is las puedcn 
carCl:cr de especics 
simplcmentc porque no 
ha habido el ticmpo 
suficicnte para 
su l:olonizaci6n 

(irlllHl t;tx()[1{lrni('(l 

(;1) AHLA", "HII!'I HARIA .... [ll·.1 U)~TlNI'NT! 

1'1:1111:1,'" de l10r 
Pl:tllta~ terre:-.trD 
Aves 

Avcs 
AvL'S 
VegctackHl de Lt s:\h;lIu 

(Il) ISl.AS OCEANICA;" 

Aves 

Aves 
Aves 

AVeS 

Aves 

Ilormigas 
Escaraoaj()", 

Plantas terrDtrc~ 
Plantas [crrestn.:s 

(e) 1. ... I.AS DE HABITAt 

/'.ooplanclOn (1:lgos) 
Caracoles (lagos) 
Pee!.:s (bgos) 
Aves (paramo) 
Marnfferos (rnontailas) 
Invertchrados tcrrcstres (cuev;]s) 

IJ>ctlidad 

Inglaterra 
(~r;\n Bret:tib 

Met!itcrr:ine() 
/.()fU ne()t['()pic;!1 

Ndrtico 

Brasil 

Islas dc Nueva !In:tal'!;! 
Islas de Nueva Guinea 
Indias ()ccident:lles 
Indias Orient:iles 
Padfico Central Oriental 
Mdanesia 
Indi3s Ocddentale .... 
Gal;ipagos 
Islas dc Calif ofilia 

Estado de NUL'V3 York 

Estado de Nu!.:va York 
Estado de Nueva York 

Ancks 
(~ran Cu!.:ncl, USA 
Virginia Occid!.:ntal 

(), I () 
O,I(, 

O,U 
0, 1 () 

0, 1 2 
{),I·'j 

O,IH 
0,22 

0,2:1 
O,2H 
0, )(J 

O,:W 
0,:\-1 
0,:11 
0,; 7 

0, I 7 

O,2.l 
0,24 
0,29 
0,4.1 
0,72 

dcadas de desierto en Ia Gran Cuenca de Norteamerica, y h) invertebrados tc
rrcstrcs que habitan en cuevas calizas de Virginia occidcncal. En ambos casas, 
las tasas de migraci6n son espcctacularmcnte bajas, y las islas de habitat se ha
Ibn por consiguience extremadamente aisladas una de otra, independiente
mence de su grado de separaci6n ffsica. Asi, cn {Odos estos ejemplos, e1 cmpo
hrecimicnco de especics provocado por cI efecto insular parccc aumcntar a 
mcdida que crcce cl grado de aislamienco de la isla. 

Un efecto mas directo sobre el empobrecimienco de especies de las islas, 
en especial de las islas remotas, se debe al hecho de que muchas islas carecen 
de especies que podrian prescntar potcncialmence, debido simplcmentc a que 
las especies no han tenido tiempo suficiente para colonizar la isla. Este fen6-
meno queda i1ustrado en 13 figura 20.12 en una escala de tiempo de 5610 2-3 
anos. En el verano de 1971, un gran desarrollo de algas dinoflageladas t6xi
cas mat6 un 97 % de todos los invertebrados bent6nicos macrosc6picos de 
Old Tampa Bay, Florida. La recolonizaci6n empez6 inmediatamence. Se pro
dujo una rapida entrada inicial de poliquetos oportunistas, mientras que los 
moluscos y los anfipodos, con un menor poder de dispersi6n, colonizaron 
la zona algo mas lentamente. Al cabo de un ana, la riqueza faunistica era simi
lar a los niveles anteriores a la defaunaci6n, pero continuaban llegando nue
vas especies. 

Un ejemplo con una esc ala de tiempo mas larga es el que nos suministra 
la isla de Surtsey, que emergi6 en 1963 como resultado de una erupci6n vol
canica. La nueva isla, situada a 40 km al sudoeste de Islandia, fue alcanzada 
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Figura 20.12 Esquema 
del incremento de Ia 
riqueza de ('specie,', de 
Liisrintos elementos de b 
faun:l bentoniGI ele Old 
'!:Impa Bay, (fJS un;l de
faunaci()[J n:ltural (segl"11i 
~irn{)n & Dauer, Il)77) 
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por hactcrias y hongos, por algunas aveS nurina:-., tllU mosel, y las selllilla,<, 
de v:lrias pl:tnt:lS dl' las playas, en un pcriodo de scis Illeses tras eI inicio de 
Ia LTupci(-)Il. Su pri!l1l'ra planta vascular l'stahkcida fue ohsl'rvada en 19()') , y 
Sll primera colonia de IllllSg0S en 1()()7. En [<)7) sc hahian estat1kciclo en clb 
1.1 cspccics de ri:lfltiS vascularcs y m:is de ()() l1lusgos (fig. 20. t1). La colonil.:I
ci()n atin COl1tinll:1. 
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Figura 20.13 Nlllllero de especie .. 
tI<: Ill11Sg0S Y pi:IIl(;lS v:lscubn: .... 
1-'ncolltradas en b nueva isb 
de Surt,',ey, desde 19()') ha,',la Il)75 
(scgt"ln Frilirikss()H, 197,,)) 

La illlport:lIlci:l genl'fal de l'stos ejcmplos l'strih:t en que LIs COIl1Llllitl:ltles 
de Illucius is las no pllnlen ser comprenLiidas JJi ell t(Tminos de simple :ldc
nt:ll'i(m dc los hjhitat,', Hi como lIl);! rique!.;1 de equilihri() car:tctcristil...'a. S(,[l:l
lall m:is hien que Illuchas comunidades insularcs no lUll a!call!.:ltlo cl cquili 
hrio Y IlO l'st:in a(1I1 complet:ulIclllC "s:ltuudas» tic c,"'pccic:-.. 

AI}(J[":1 p()dell1<)s \'olvcr :Hr:i." y e,',IUlli:tr b..., gr:ifica .... t· . ..,pn·ic.'> :irel, l:t di\·cl" .... id:ltI 
y d akj:1Il1H:nto p:tr:lcl CISO dc las C()[Jlllllitl:u..ic.'> d<-' inv·c(o." fitt")LIg().,. Fn pri· 
Illn IUg:lf, c .... indud:lhlc que 1:ls cspccics \'l'gctties alllpli:lI11clltc tlisrrihuitlas 
tlchen till:! gr:lll partc tic Sll rita f:IUIl:l tic inSCt'loS:l 1:1 t'k'\'atLt tli\'t'f .... ilLiti dt: 
h:ibit:u .... ell Ifl .... que crecell. Por cjelllplo, parcce que el llleCaniSIllIJ princip:il 
que gCl1cfa 1:1 rclaci(')[l especics·:irea til' 1:1 figura 20.·i:1 l'S l'I hceho til' qUl' las 
umhdifl'r:ls (juc erl'cell en divtTso.'! {ipos til' h:ihil:tts l'()lllielletl mas cspccics 
de lilt )SC;t..., :tgromkilLt. ... rtlinadoras de hoi:tS que 1:1,', lllllhclifer:l,', limit:ld:ls auno 



l:t~ plant:!. .. alllpli:Ullt:ntc 
di-;trihuida-; rnantil'll("1I 
a IlIl1lH'ro,,,o,, ill"C{'tO," 
p()rq1Lc ot'llpall 
lIlIa gr:ll~ v;tricd:td 
tIc ll:ibit:l(" 

... IH:ro umilkn hay 
t:\'idencia (ft: un «l'flTto 
tit: :ire:l" illlkpl:ndknlt: 

o dos hjhitats lliliclIlH:me (Fowler & Lawton, 19H2), Dc hccho, existe un im" 
pOf(ante paraldismo entre ]a din:rsidad de h:ihitats d<: las especit's veg<:t:i1t's 
y la diversidad de h:ihitlts de las islas t'n g<:nt.:rai. Muchas de las t's[1t'cics de 
insectos mant<:nidas por plantas ampii:II11<:nte distrihuidas St.: hallan confina
das :I una pequefl:t p:lrte dd :irl:a del distrihuei()fl dt' su pial1{a hucsp<:d, As!, 
varins estudios han deillostrado qut.: las <:species vegt'talcs comuncs y con una 
Liistrihuci(')[) ampJia no m~IIHicnen necc,',ari;tmelHe a m:is especies de inseC(os 
en una IOl'alidad dctcrminada, :Iunquc sf manticncn a m:is cspccics de un modo 
general (Claridge & Wilson, IlJ7(), IlJ7H; Futuyrna & Gould, 1979; Karhan & 
Ricklcf<.;, I<JH5), Esto va en contra de la idca de Ull dcclO dd :irc:t que .'Ie sUllla
rhl al simple deClO de Ia divcrsidad de habitats. Pew significa tambkn que 
ulla comunidad jwrlicu/ur de insec{Os fit()LlgOS no .'Ina Ilecesariamelw,: m;is 
rica pOl' cl simplc hecho de qut: exista suhre una planta amplialllt:nte distri
huilb. An:1iogamente, una comunidad particular del interior de una isla es pro· 
baht<: que estc compararivamente menos <:mpobrecida que Ia comunidad ele 
toda Ia isla, En pOCtS palahras, d decto de la biogeografia de las islas sobre 
la estruUura de las comunidades depende en gran rnedida de Ia escala de Ia 
comunidad que st: t:stu<..iia, en relaci()n con el t:lI1uno de la isla dt' Ia qut: for
ma parte. 

Una cierta evidencia de Ia existencia de un «cfccto del :tre:t)' entre los in
sectos fit<.'>fagos procedc del hecho de que divcrsas plantas que hall <llIlllelHa
do de ahllndancia (es decir, de «;"ire:l)') en tkmpos reckntes, aparcntemente 
derltro de Ull Llnico h:thit<It, han visto incrementada SlI riqlleza de especies; 
mkntras que otr:lS que h:1I1 dismilluiclo de ahundaneLt han perdido especks 
(Strong et al., 1<)84). Sin embargo, es posihle que desde e/ punto de uista de 
I()s in";eclos, el cunbio de :lbundancia haya conclucido tamhicn a un camhio 
de la divcrsidad de habitats. 

EI cstudio de Lawton (1984) sobrc las comunidades de insectos fit(lfagos 
asociadas:ll hdccho f1teridium aC/llilinllnl, mencionado ya en ]a secci(m lR.2.1, 
proporciona una prucha mcjor dd cfccto dcl area. Sc compararon las comu
nidades de lugarcs ahiertos y hosques del norte de Inglaterra y cle Nuevo Me
xico, etc un lugar hoscoso cle Papua Nueva Guinea y de un lugar ahicrto de 
I Llwai. En todas estas loealidadcs, dicho hclecho sc presenta de modo naw· 
ral. Un total de 27 especies se alimentan del hciccho en Gran I3retana, y otras 
ocho [0 hacen posibicmente u ocasionalmcnte. En Papua Nucva Guinea sc han 
registrado 30 cS[1ccies. Sin emhargo, s610 cinco especies se alimentan clel hc
Iceho en Nuevo Mexico, y s610 una 0 dos en Hawai. Lawton intento dcfinir 
los nichos oeupados par eada espceic, tanto en tcrminos del metodo de ali
mentaci6n (masticaei6n, succi6n, perforaci6n de galerfas y formacion de aga
lias) como en terminos de Ia parte de la planta que era utilizada como ali men
to [Iallo principal, pinas (hojas), pcdunculos principa!cs que solien del lallo, 
nervios principalcs dc las pinas}. Los resultados que obtuvo se eneuentran ilus
trados en la Figura 18.1 (pag. 683). Indican que en Nuevo Mexico existe un 
gran numero de nichos aparentementc inexplotados. (No se han presentado 
datos equivalcntes para las dos especies de Hawai, pero csta comunidad ha 
de tener un numero aun mayor de niehos no explotados.) 

La figura 20.14 muestra la grafiea especies·area para los insectos herbfvo· 
ros del heleeho en cuatro eontinentes. EI «area" hace referencia a la determi
nacion de Lawton del area ocupada par cI helecho en eada caso. Aunque se 
basa en s610 cuatro puntos, la rclaei6n especies-area es altamente significativa 
desde eI punto de vista estadfstico. En resumen, pareee que existen poeos in
seetos fit6fagos sabre cl hclecho en Nuevo Mexico y Hawai porque la planta 
misma es eomparativamentc rara. Y puesto que cl cfecto es aparentc en las 
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Figura 20.14 Iklaci{'lII cspecics-:irea p:lra los insectos herhfvoros del hdecho 
I'feridilim wIlliimllm, Aqlldla.~ p:lrtes dd tlIundo ("11 que l"l IldecilU es m:ls 
:lhunuarHc parccl'll contnlt'r m:is especies de insc("(os Ll lfrwa dt" n:grcsi(ltl cst:! 
ajustada a los punto.,> rojo.'> (los punws bbncos incluycn cspeCles que son 
inff('CllCIHCS () cuy:! pl:l!1t:l hut·sped l"S inClt"rta) (de Lawton, IIJI-'H) 

compar:lCiones cfHre Silios individualcs, parcce que es Ia misma rareza la que 
t:s important<:, y no llllic:llllente la diversidad de h:ibitats 

EI cstudio de Lawton tambiCn indica que las comunidades de Nuevo Me
xico y I-lawai, por 10 menos, cstan lilllitadas en su riqueza IlO por la cxclllsi(m 
competitiva sino por d agotami<:nto dcl pool de: cspcci<:s (re:ducido porqllc 
l:i plant:! no cst:! :lIllpliarneIlle: distrihuida). Nos e:ncontramos por 10 tanto ante 
o(ro ejcmplo ell d que la naturakza insular de un;1 comunidad desempcoa 
un papd importaille en ascgurar que no quede satllrada de especies, ni mu
cho 111<:110S. 

EI ekcto de b di\"ersidad estnlctura/ de las plantas sohrL' las comunidades 
de insectos fit()fagos qllt:da iiustrado <:nla figura 20.1'):1 y b, Dc la figura 20.1')a 
st: deduce: que, :II comparar unas plantas con distrihuciol1es geogdficas simi, 
(ar<:s, los :irboks mantienen m:is especics de inscctos que los arbustos kilo
S(}S, que :I Sll vt:z m:trHiel1el1 Ilds e:specie:s que las planus hcrhace;ls (Strong 
& Levin, IlJ79). Se trata de una secuencia de tipos vegetalcs que Illuestra una 
disminuci(m del (amai'i.o, una disminllci6n de 1a varinbd de microciim:ls ofrc
cidos, una disminuci(m en clnlllllero de m()dulos (por ejemplo, de hojas) por 
inliiviclllO, una disminllci()ll de fa variedad de p;trtcs dt' b pbnu, }' UI);! dismi
l1uci()11 dc Lt gama de r<:CllrS(lS disp<Hlihlcs para l(lS illSl'ct()S, (.;1 figura 2(),I'1b 
IlHKstra d Illlll1ero de especies de insect()s fit()fagos que atlctil a diversas 
L'species de cacto.'- :lllleric:tnos del gt'nero (J/JilIltia, ell futH.:i('lIl de 1;1 «cbsifi
caci(')Jl arqllileC('micl» de cad;t especie de Clct()S (t-.loran, iWm). 1.0.'" ctews 
con t1n:t cl;(';ificaci(lIl ckv:ltb (Ill;t}'or tam;t(lO, 1ll:'tS [J](')dulos Y 1ll:IY()(' variedad 
de panes en Cld:t p[;lIltl) tl'nLiIl un m'UllLTO m:(!'cld:u11eIltl' :-.upnior de espe
l"ie:-. de insecto . .., 

Fs n'idcllte que I:t :lrt]uitel'tuLi de Lt.'> pLtllt.l:-. l"]l"t'l'(· UlI:1 g!;trl IntluCIll'ia 
so\)rc Lt riqul'I,:t dl' Ll c()mullitbd de inseCl()s fit(')Ltg()"', PC!'() ulc()tTlo sllcede 
con las especies de las islas, ft:sulta dificil dilucidar 1I:"..,(;t qUt· PUllto se [rata 
simplcJlll'nte de UIl deClO del 1;1111:1(10 (ineluid() l'llIlinU'ru de IlH'){.\ulos) 0 bien 
de lin l'kcto de b lH'tcrogelleitLtd de ;1I11hietltes y rl'CUr...,us, Para I() . .., clctoS, 
Moran calcuk) qUt" cI t:lm;UlO, por St solo, expltcaba tin .)'1 'x, de Lt vari:mza de 
la riqlll'za. rnientras que tolios los l"OIllPOIlClltt"S junto,> de la arquite(tur~1 
de la plant;! <-"xpilclhan Ull ()() 'X.. Sin nnh;lr~o. los CICtoS cubrcn una garna 
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Figura lO.15 La riqut:z:t dt: cspccies de los inscclOs fi[()bgos sohrc las pl:lI1[;JS 
aumenta con \a complcjidad de \a "arquitt:ctura dt: ]a plantan. (:I) Las relat"iOl1es 
«especit:s-:irt:an de varios gencros de {lrboles, arbus[os y plant:ts ht:rb;kt::ls lll: Gran 
13n:[aoa; la distrihuci6n del huesped se expresa t:n tcrminos del nllmt:ro de 
cu:tdrados de 10 km de la cuadriculJ. del mJpJ en los 'Ill(: se t:ncuentra la planta 
en cLlcsti(m (Strong & Levin, 1979). (b) NlJOll:'ro de c:-;pccies ;\:-;ocialias a las especies 
(k cacto del genero Opwztia en Nnrteamericl y Sudamerica, t:n funci6n de Sll 

«categorfa arquitect6nican. La categoriJ. arquiteCConica es la suma de cinco variables, 
medidas de un:t t:scala de 1 a :I: altura cle la planta madur:l, numero metiio de 
c1adodios en una planta grande, tamailo de lo~ cladodios, grado de desarrollo 
de los tallos Jcoosos, y c.:omplcjidad de los cladodios, de:-;dc lisos a intensamerHe 
tubcrculados (Moran, 1980). 

de tamanos mucho mas reducida que la comparacidn arbol-hkrba de la fi
gura 20.15a, y seran necesarios mas trabajus suhre la divisi6n entre (amano 
y heterogeneidad para estos casos. 

La influcncia del «aicjamiento» taxon6mico 0 bioqufmico sobre cl empo
brecimiento de espccies de las plantas no ha C}uedado sicmpre patente en las 
comparaciones de diversas especies, pero algunos estudios sugieren que exis
te dicho decto. Par ejemplo, Cornell y Washburn (1979) encontraran '1ue dos 
robles «no Quercus» de California mantenfan a menos cinfpidos agallifcros de 
10 que cabrla esperar a partir de los datos obtenidos en las cspecies mas nu
merasas de rabies Quercus (fig. 20Ab); Y Lawton y Schroder (1977) cncontra
ron que las especies de plantas monocotiled6neas de Gran Bretana con me
nos especies en c1 mismo genero tenlan menos especics de insectos que 10 
esperado (fig. 20.16). 
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Figura 20.16 EI aislamicnl{) t:lxon6mico de la planta hucspcd pucdc fe<iucir l:l 
riqul'?:! <.it' cspecies de 1:1 faund asocbda de insc(t{)s fit6fagos. Las gr:ificas Il111CStr:1I1 

los rcsi<.iuos de b n.:laci6n l'Spccics-1rea (n:cuadro) en funci6n del nllnlero de 
ptmt~ls hut:spcd congCrH.:n:s, par:1 los insl'C{Os de las monocotiled6nC::ls de Gr:lIl 
Brct:tt1:J.. A mc<..lida ljlle: ;!Ulllt:nta d aislamiento t:txol1()lllico (cs dccir, a Illc:dida 
que dismilluye d nClnH.:ro dc cspecics congcncn.:s), disminuycn los rt:siduo", (t:s 
dccir, sc ohser\'an mcnos especies de las cspc:radas sohre 1;1 hase de la relaci6n 
media cspccies-:irea)_ (De Strong et aI., 19H4, Sq~lJll Lawton & Schr()der, 1977.) 

En resumen, se encontrara un mayor nlimero de especies de insectos fit()" 
fagos en las cspecks vegctalcs mayores con un~l arquitectura 111:IS compkja, 
en las plantas Ill:'!s cOll1unt:'s y ampliamente distribuidas, y quids t'n las plan
tas que vivel1 en la mism:t zona que otras espccics afine.'> 

Ilasta eI rnomcIHO ht:'IllOS vis(O lJue las is las de mellor t:'xtensi(Jrl presclltan 
menos especies, dehido Cil parte, :Iunque no ciltcramcntc, ;t Sll mellor diversi
dad de hjbit:lls; y helllos visto que cstc ernpohn.'t:imicnt() dc cspt:'cies ticnde 
a aUlllcntar cnn cI alejamielHo de las islas Pero cste ('nf:lsis en cI Ill/men) de 
('s/J('cies <.ksvfa ll11eS{ra atclld(m dc I:i prcgunt:t s()i>re (jll(' espccit's \"in.'n en 
Lis dikn.'ntt:':-. bias, ljlU; t:'spccies inmigran Y ljlU; <.-specie:-, Se t:'xtingtl(.'11. A con 
tinuach-)]} ILitarelll():-' t':-.1<)S imp()nantcs lemas. 

l.a (coria del cquilibrio de MacAnhur y Wilson prediCt: 110 .')()Io Ull:I fl

qucza de especies caracteflstica de cada isla, sino t:lIllhit:"n ulla rCflol'aci6n dc 
las espt'cks en l;t quc sc produce continuamelHe..: una colonizaci6n eon nlll.'
vas espe..:cies, mientras que..: ouas se t'xtinguen. Esto implica un grada signifiea
tivo de casualidad en cuanto ;1 las especks que Se hallan prescotes co una isl;1 
t:'il un momento dctcrminado. Sin emhargo, los estudios sobre la rcnovaci6n 
son <.'SCISOS, ya que.' !:is comunidades dchcn sn scguictas duranrc un dena pe-
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Figura 20.17 Inmigrad6n y cxrinci(m de las aves qut: uran en Eastern Wood. 
Ll Hnt:a dd diagrama dt: t:xtind(m forma un :inglilo de !j"i". La Hnel dd diagrama 
de inmigraci{'lI1 t:s Ia lfnt:a dt: rt:gresi(lIl ctlculada con UIl;! pelldiellre de -0,5H 
(F < 0,01). (Dc Williamson, II)Hl, SCglll1 Beven, I{nc).) 

rfodo de ticmpo (co.'-ia que suek: scc dWeil y costosa). Los buenos ('studios 
sobrc la renovaci6n son allI1 mjs escasos, ya que t's neu..:sario con tar todas 
las especies en cada ocasi(m, can e1 fin de cvitar las {(pseudoinmigracione5» 
y las «pseudoextinciones». Dc lOllos mod05, los resultados serln sicmpre unos 
valores infcriores a la renovaci6n real, ya que un observallor no puede hallar
se en todas partes a la vez. 

Un estudio que merece nuestra confianza ha lItilizado los censos anualcs, 
des de 1949 hasta 1975, de las avcs reproductoras <--it: un pequeno robleclil del 
sur de Inglaterra: Eastern Wood, Bookham Common (Ikvcn, 1976, tratado por 
Williamson, 1981). En total, 44 especies criaron en dicho bosque durante este 
pcrfodo, y de entre elias 16 criaron cada ana. EI numero de especies que cria
ban en un 3il0 determina<lo oscilaba entre 27 y 36, con un promedio de 32 
especies. Las «curvas» de inmigraci6n y Lxtinci6n se ilustran en la figura 20.17. 
Su caracterfstica mas patente es la dispersi6n de los puntas, en camparaci6n 
can la supuesta simplicidad del modelo de MacArthur-Wilson (fig. 20.5). Dc 
tados mados, y aunque la correlaci6n positiva de Ia grafica de cxtinci6n es 
estadfsticamente no significativJ, 13 correlaci6n negativa de la gr:Hica de inmi
graci6n es significativa al nivcl del 1 %; Y las dos ifne::ls pareccn cruzarse en 
un valor de aproximadamcntc 32 especies, con tres nuevos inmigrantcs y tres 
extincioncs cada ano. Es evideme que existe una considerable renovaci6n de 
las especies, y par consiguiente una considerable variaci6n de ana en ana de 
la comunidad de aves de Eastern Wood a pcsar de su riqueza de cspecies apro
ximad:tmeme constante. 

Encontrahlos una evidencia experimental de la renovaci6n y la indetermi
naci6n en el trabajo de Simbcrloff y Wilson (1969), quicnes extcrminaron la 
fauna de invertebrados de una serie de pequcnas islas de manglar en los cayos 
de Florida y abservaron luego su recolonizaci6n. Al cabo de unos 200 dias, 
la riqueza de especies se habia estabilizado aproximadamente en cl nivel ante
rior a la defaunaci6n, pero can numerosas difercncias en cllama a la com
posici6n de especies. Desde entonces, la tasa de renovaci6n de especies en 
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FigurA 20.18 Limites orknt:lk.'" de las familias y suhf;unilias de ave .... terreSirl':-' 
y de :lgua dulcc quc sc cnClIcntr3n en Nucv.1 (;uine',1. 1:.1 disminllci()J) del Illl[lH:r{) 
de (;ixones L'S h:lstantc continua, Y rTIue."(ra las difcrcnci:ls de !a Glpacid3d de 
dispersi(m :lsi CO(ljO Ia reducei()n general had:! d Este dd t:ullal10 de las is!as. 
1) Aves que no aparecen fuera de NUeva Guinea: peifcanos, cig(icfias, :lIondra,.." 
IlHltacilas, avcs dc! p:lr:lfso y otras nllcVC. 2) AVes qllt.' no St.' prcsentan mis all;! 
de NueV',1 BrcUlla y bs isl~IS Bisl11~lrck: casuarios, culiorniccs y fais:tne.'\. j) Av('.'\ que 
no Se presenun Ill;!S all:i de las islas Salom<ln: InIhos, canarios fl;lUt:l, dlaos, 
drongos Y otr:!.'i sds. 1) AVes qut: no st: prcst:nt:m m:!s :d!:i de VaIluatu y Nueva 
C;lkdonia: colimhos, cormoranes, ostrems, cuervos y otras trL'S. '5) Aves que no Se 
prt:sL'ntan m:is alb de Fidji y Niut()'Oll: h;llcones, pavos y golondrinas de bosque 
6) AVeS qut: ntl st: prescnt'J.n m:ls a]lj, de T()ng~l y Salll()~1: f)-Jtm, (Of dos, plouidos 
y otras cu;ttro. 7) Aves que no sc presentan nds all:l de las is las Cook y Socit'dad 
lcchllzas, golondfin:ls y t"storninos. M;is all:i dc: 7, c! grllpo de 13s M;!fqllc~as 
y Pitcairn: v,:lrz~ls, rascoocs, palonus, loros, eucos, vcncejos, martin p<.'sGldor, 
currucas y papamoscas. (1)<.' Williamson, I<JH1, scglin Firth & Davidson, ISH').) 

didus is\;J.s h:1 sido t'stimada en \, ') l'x(ineiollcs () co\onizacioncs <II ann (Sim
herlo!!, 1')7<1). 

Asi pues, rurt.:ce que b idea dt' qut' exis(l' un~1 r('nov~lci(lll dt' LIs c.: .... PCCIl'S, 
quc conduce a UIl;! riqueza caraetcrfstica ell cquilihrin t'n I:ts islas ·-peru a 

llll~1 indc.:(crmin:tci()il ell Cll:JlltO ;1 las cspecies presc.:ntcs-- CS correct:!, pUf 10 
I Ill' 1 j( ) . .., ;q) f()X i III ;Idallic 11 te. 

Y:l iI:I((" ticmp() que sc fccol1oci() (ilooker, I H()() , discutido por 'li.lrrill, 19(vl) 
qUl' lIt1;1 de las l';ILlctcrbtieJs prill<:ipalcs de las hiota .... insu\;lfCS cs 1:1 "disarmo· 
lIi;I". por Ia que sc cIHicndc que las prop{)l"cioJlcs rclativa .... de los distintos t;'l

;';;0110 110 ,"Oil Lis l1liSm~lS t'll l:ls isLis y en cl ctliltinelltc. Al h'Jbl:tr de las rclJ
l·iOI1l' .... cspccics·;irca, en la pagill:l 7,)H, hcmos visto )"a que los grupos dc 
org:lIlislllO," eOil tina huen;1 capacidad dc disper .... i(m (como por ejcmplo los 
hcln:hos y, Cil illcilor grado, Ll.,) ~lVCS) ticncn m~ls rr()h~lhilidadcs de coloniur 
las i,..,LI .... (,Clllot.I."" quc \()~ ?,rupo . .., COil lina clp:H . .-idad rcb(ivamentc haJa d". dis-



algullo" grup"", 
y ;tlgI1I1;!" {""IH'ck~, 
"Oil lII:i .... ap,'opbdo" 
qll(, ulro" p:!ra Ih __ gar 
:1 I:t" i."ta ... Y pcr."i.,tir 
ell ('lIa., 

Figura 20.19 A mcdida 
que aumenta la abundan~ 
cia de plantas huesped 
de la familia europea 
de Cynareae (cardos), 
tam bien aumenta la pro~ 
porci6n de (a) insectos 
minadores de hojas 
y tallos, y (b) insectos 
agallffcros (Lawton 
& Schroder, 1978). 

pcrsi6n (Ia mayorfa de mamfferos); 13 capacidad de dispcrsi6n varia incluso 
dentro de los grupos, La Figura 20,18, por ejemplo, muestra los Iimites orien
tales, en cI Pacifico, de varios grupos de aves terrestres y de agua dulce que 
se encuentran en Nueva Guinea, A nivci mas anecd6(ico, podemos dccir que 
la mayoria de las cspecics de caracoles tcrrestres de las islas del Pacifico son 
muy pequenas, y por consiguiente son transpon~ldas facilmcnte (Vagvolgyi, 
1975), y que la mayorfa dc los escarabajos de la isla de SJnt~l Elena son pLffo
radores de la madera y por clio tienen mas prob~lhili(bdes de ser tranSp()n~l
dos por el mar sobrc [roncos tlotantes (MacArthur & Wilson, 19(7), 

Sin embargo, Ia variaci6n de la capacidad de dispersi6n no es el (mico fac
tor que conduce a la disarmonia, Las cspecies pueden {ener una propensit'm 
variable a la extinci6n, En panicular, las especies que natural mente presentan 
una dcnsidad haja par unidad de superficie estan condenadas a formar s{)lo 
poblaciones pequenas en las islas, y es posible que una fluctuaci6n fortuita 
en una poblaci()n pequena Ia ciimine par complcto. Los depredadores, qllc 
suelen tcner pohiaciones relativamente pequenas, son notabks por no existir 
en numerosas islas. Por ejemplo, las aves de la isla atlantica de Tristan da 
Cunha no tienen aves, mamfferos ni reptiles deprecladores, aparte dt: los line
rados en la isla por cl hombre. 

'IambiCn es mas probahle que los depredadorcs sc hallen auscntes de bs 
islas porque su inmigraci6n s610 punk dar lllgar a la colonizacil">n si sus pre.> 
sas han llegado antes a la isla en cucstion (mientras que la presa no muestra 
una dependencia recfproca de su depredador). Se pueden aplicar lInos argu
mentos similares a los parasitos, los mutualistas, etc. En otras palabras, para 
muchas especics una isla solo es apropiada si en ella se halla presente otra es
pecie, y 13 disarmonfa surge porque algunos tipos de organism os son maS 
«dcpendicntes» que otros, 

La construcci6n por parte cle Diamond (1975) de unas funciones de ind
den cia y unas reg/as de ensamblaje para las aves del archipielago Bismarck 
(secci6n 18.3,3) es probablemcnte e1 intento mas complcto de comprendcr 
las comunidades insulares comhinando ideas sabre los difcrencialcs cle dis
persion y extinci6n can ideas sabre las secuencias de llegada y adecuacion 
del habitat. Al construir estas funciones de incidencia (fig, 18,10), Diamond 
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la,,, la"a." de I:i evolucit'Hl 

ell !:Is hb" PILCtiCIl "Ci' 
m:b dev;ubs qut' Ia" 
1:I."a" de {'o\olli:taci()n 

nidad dt: una isla, 6ft: ticnde a afcclar LlIliC:Il11t.:nte a una pane de las espl'cics, 
mientras que un nLlc!co de otras especies no se \'C afcctado. Esto qucda ilus
(rado cn Ia figura 20.20 para las aves de Eastern Wood (p:ig. 7o(). 

zO.-i La cvolud()n y la~ comunidades insulares 

NingLII1 aspccto de Ia t:cologfa pUL'dc ser compn:ndido (otalmentc sin una 
rdt:rt:ncia a los proccsos cvolutiv()s que sc producL'n en L'scal:ts dt.: tiL'IllpO 
cvohni\,as, pcro csto cs pankularrnL'lltL' ciew) para Ja compr<:!lSi()1l de las 
cOlllunidadcs insulares, En las islas aisladas, la tasa con quc aparecen nuevas 
especies por eyolw: .. "i(l!l pucdc scr comparahlc, 0 inc1uso m:!s dpiua, que 
]a Usa con quc !legan a la isla nw:v;ts espccics coionizadoras. D<.: hccho, 
Williamson (19HI) ha sugcriuo quc las islas «ocdmicas» dehcn ser definidas 
como aqucllas <.:n las que la eyoluci6n de las cspccics cs m:ls rapida que 1a 
inmigraci(lI1, micntr:1S quc ell l:ts islas {,corHinentales» la inmigraci6n es Ill:!S 
r;tpida que la cvoluckm (por consiguicnte, la misma isla puede ser oceanica 
para lin taxon y contim:ntal para otro). Es evidente qlle bs comunidades de 
muchas islas no quedar;in totalmcnte cOl11prcnuidas si sc hacL' rcfl'fencia tan 
s()lo a los proccsos ccol()gicos. 

Empccemos con Lin L'jemplo cx{fcmo: el notable nLII11L'fO de cspecics dc 
f)rosopbila que se enctlentran en las is las remotas dc Hawai, y qut: st: han des
crito en d capitulo I (fig, t.7), han cyoltlcionauo, casi por complcto, en las 
propias islas. Las comunidades de las que forman parte st: hallan, evidente
IllL'nte, Ill~is afectadas por la evoluci6n que por los proCL'SOS descritos en las 
sccciolles anteriores dd presente capftulo. 

Un aspL'cto mas modesto, peru mas freclientc, de la influcncia de Ia eyolu
ci()n cstriba en la pres<.:ncia habitual, sobre todo en las islas «occanicas», dL' 
L'spL'cies endemic{ls, es decir, de cspccies que no se obscrvan en ninguna otra 
parte. Las JJrosopbilas de Hawai son endcmicas, como 10 son tamhien touas 
las especies de aves tL'frestres de la isla de Tristan cia Cunha (pag. 768). La fi-

.Polillas vagabundas 

Muscidae + Anthomyidae 

• 
• Monocotiled6neas herbaceas 

Polillas 
• difundidas 

Helechos • 
• Noctuidos residentes 

• .Polillas residentes 

Plantas • .Geo~et~idos residentes 
- costeras Aves .Dlcotlled6neas 

terrestres • 
Plantas nemorales. Polillas de los bosques 

Cerambycidae 
Monocotiled6neas leriosas • 

-----.L ___ L --o!';c-----!O~c---}';c----;!'. 
10 20 30 40 50 60 

Especies endemicas (%) 

Figura 20.21 Los grupos con capacidad de dispersi6n baja, en la isla Norfolk, 
ticnen una mayor proporci6n de especics endemicas, y es mas 'probable que 
contcngan especics que han Hegado a la isla Norfolk desde Nueva Caledonia 
o Nueva Zelanda, que no especies procedentes de Australia, que esta mas lejos. 
EI elSO contra rio se observa en los grupos con buena eapacidad de dispersion. 
(Segun Holloway. 1977.) 
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gura 20.21 muestra una ilustraci6n mas completa del equilibria entre la colo
nizaci6n y la evoluci6n de especies endemicas. La isla Norfolk es una peque
na isla (de unos 70 km2) situada a aproximadamente 700 km de Nueva Cale
donia y Nueva Ze1ancla, pero a un os 1200 km de Australia. La proporci6n entre 
especies australian as y especies de Nueva Zelanda y Nueva Caledonia dentro 
de un grupo puede ser utilizada como medida de la capacidad de disper
si6n de dicho grupo, y tal como vcmos en la figura 20.21, la proporci6n de 
especies endcmicas en la isla Norfolk es mayor en los grupas con escasa capa
cidad de dispersi6n y mas baja en los grupos que se dispersan bien. 

Analogamcnte, cllago Tanganica, en Africa, conticne 214 cspecies de re
ces clclidos, muchas de los cuales presentan delicadas espccializaciones en 
cuanto al tipo de alimento y su lacalizaci6n. De estas 214 especies, un 80 % 
son endcmicas. En cambia, e\ lago Rodolfo, que hacc 5610 SOOO anos que es 
una masa de agua aislada desde que Sl' rompi() su cnncxi6n con eI sistema 
del rio Nilo, conticnc s610 ) 7 especics de ciclidos, de las que s()lo Ull 16 'x, 
son endt::micas (Fryer & Iies, 1972) 

Las comunidades de inscC[os fit()fagos mllcstr:1I1 con particlli:Ir c!:iricbd que 
las tasas bajas cle co\onizaci6n, comhinadas con un ticmpo insuficicnte para 
la cvoluci6n, puec.kn conducir a un cmpohrccimicnto partKuiarmcntc mar· 
caclo en las especies vegetales «aisladas». lin estudio examin() tres tipos de ~tr
boles que (reCen tanto en Gran Bret:llla como en Suc.Ufrica: iJetula {Jellduta, 
Quercus rnbur y Huddleia spp. (Southwood el at, 19112). Belula y Quercus 
son nativos en Gran Bretana, pero fueron introducic.!os en Sud:ifric:l, Illientra~ 
que Buddleia constituye c1 ClSO inverso. Es cvidente que la riqueza de espe
cies de artr(Jpodos fit6fagos es mayor en cada caso en la localidad ue la que 
es nativo c1 arbol (fig. 20.22). Una comunidad puede estar insaturada porqul' 
la colonizaci6n no ha tenido cl ticmpo suficiente, pero tlmhicn porque c1 tielll-
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Figura 20.22 i{iquo.a rt'lativa tit: especies de ;utr6podos fitMaROs asoC1;ltI(),,> 

a tre .... espedl' .... dl' ;irholt:s l'n Gran Un:t;1I1a (somlm:ado) )' Sutl:ifrica. En cada C;l.~(), 

un nlUllcro ml'llor til' l'spccics Sl' hallan ;lsociadas al jrhol allf dondc ~stc h;l 
sido intrnducido (\). en comparaci6n con d lugar dd que cs n;Hivo (N) (Scgtlll 
Southwood e{ 0/. 19H2) 
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po de cvoluci6n ha sido insuficicnte. Por clio, las islas, con su aislamiento, nos 
recLlerdan constantcmcnte quc el mLlndo natural sc encLlemra cn LIn estado 
dc fluio ccol6gico y cvolutivo. 

20,5 Las islas y la cOllservacion 

Quiza la aplicaci6n mas sorprendentc de b tcoria dc la biogcografia de 1~ls 

islas cstribe cn la conservaci6n de Ia Naturalcz<l. Esto es dcbiclo a que muchas 
areas conservadas y rcservas nawraics est~ln rodcadas por un "oceano" de h:i
bitats quc cl hombrc ha convcrtido cn inadecuados y, por consiguiente, en 
hostilcs. iPucdc cl estudio de las bias cn general proporcionarnos unos "prin
dpios indieativos" que podamos emplcar en la planificad6n de las rescrvas 
nawrales? La respucsta es un «si" moderado (vease la discusi6n dc Simber
loff & Abele, 1976a; SOllie & Wilcox, 1980; Diamond & May, 1981). Se pllcdcn 
cstablccer algunas recomendacioncs gcncrales, pcm cstas gcncralizaciones dc
ben scr tcmperadas con cl conocimiento cle quc no existe ningun sustituto 
del penoso y arduo cstudio de la ccologfa dc la espccic 0 de la comunidad 
cuy.! conservaci6n se pretcndc. 

EI aspccto maS cvidcnte que sc pucdc declucir del prescnte capitulo en 
cste contexto cs quc un area que forma panc de un continuo, al scr converti
da en una rcserva aislada, mantendd a un numero de especies inferior al que 
presentaba antes de su aislamiento. Tambien cabe esperar que una reserVJ gran
de posca mas cspecies (y permita menos extincioncs) quc una reserva pcquc
na. Sin embargo, incluso estos puntos aparentcmente obvios necesitan ser rna
tizados. La creaci(m de una rcscrva aislada significa la creaci6n de unos limites 
y por consiguientc de unos habitats «limite". Las especies adaptadas a cstos 
habitats seran cntonees mantenidas en la rcserva, aunque es posiblc que can 
anterioridad no sc hubieran prcscmado en el habitat continuo cn el que fuc 
creada la reserva. Ademas, ciertas especics prosperan mejor cn las islas peque
nas, y por consiguiente es posible que sean mantcnidas par las rcservas pe
qucnas pero no par las gran des. Sin embargo, cs poco probable que cstas ma
tizaciones rcngan mas peso que las tcndencias generales. 

Una pregunta menos faci! es la de si se debc construir una rescrva grandc 
o varias rescrvas pequcnas que sumcn la misma superficie total. Si cada una 
dc las reservas pequenas mantuviera a las mismas especies, entonces seria 
claramcnte preferible construir Ia reserva grande, y con clio conservar maS 
cspecies. Sin embargo, esta conclusi6n ignora los aspecros epidemiol6gicos 
de la gesti6n; numerosas reservas esparcidas tienen menos posibilidades de 
ser arrasadas por una enfermedad epidemica. Por otro lado, si cl conjunto 
de la regi6n es hetcrogeneo, cada una de las reservas pequenas puede mame
ner a un grupo distinto de especies, yel numero total de ellas conservado puede 
ser superior al de una reserva grande. lncluso en una zona homogenea, las 
reservas pequenas podrian mantener mas especies en total siempre que a) las 
caracreri'sticas de las especies aseguren una variaci6n considerable (quizas 
aleatoria) entre las reservas pequenas y b) la curva especies-area sea suficien
temente plana para asegurar que la riqueza de equilibrio de la reserva grande 
no es muy superior a la de las reservas pequenas. Naturalmente, si una de es
tas condiciones, 0 ambas, no se cumpliera, la reserva grande matendria a un 
mayor numero de especies. 

Quizas es mas importante aun que el esfuerzo de conservaci6n va dirigido 
a menudo en favor de las especies de baja densidad (depredadores de gran 
tamano, por ejemplo), que s610 pueden ser mantenidas por superficies exten-
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sas. En estas circunstaneias, la reserva grande (mica ticne cvidentemcntc mas 
puntas a su favor. Otra considcraci6n, que aumenta la complcjidad de los 
problemas que sc Ie plamean al conservacionist3, Se refiere a las cucstiones 
geneticas del tamana minima crftico cie la pohlaci6n, nccesario para evitar 
13 consanguinidad. 

Tamticn se pueden hacer unas pocas consicicraciones mas, de cmicter poco 
controvcrtido. En primer lugar, pucsto que es inevitable que en las isla..., 
de las rcscrvas se procluzcan algunas extinciones, el cOl1servacionista puede 
intcrvenir aumcntando cl gracio de inmigraci6n cquilibradora. Esto pucde ser 
conseguido mediante la cuidaciosa yuxtaposicihn de rcscrvas esparcidas, () 
mediante la conscrllcci()n cle pasiJ[os de hahitl{ natural entre las n.:scrV;IS. Dc 
hecho, las n.:scrvas largas y cstn.:chas pucdcll . ..,('f ideales para atrapar a las 
cspecies inmigr~lIltes, pero ()tro~ r:lzonamienlos sut!,it'rcn que las reSCfv<ts cit> 
hcrfan SCI' aproximadarncntl' circubres, y:! qlle con cHo se minimiza la pmb:!
bilidad de ere:11' «isbs dL'lltf() de I:ls i . ..,!:Is" ell ZOIUS pt'ni!l .... lli:lrc .... sL'llliaisl:td;I. ... , 
y St.' reduce a un mlnillIo 10:-' "cfect().', d< ... 1 \Jorde» 

Apartc...: dc es(as rccol\lcnd;\Ciollc:-" Lt biogeografi:l de Lis isla:-. PUC(\c otrc
ecr poc:!s consideucioIlt.'s gcneLdcs Illi'i que se;lll l'ltiles paLl b C()IlSCfvaci<'Hl 
de 13 Naturalcz:t. Lo quc nC('(._·siull1os l'~ un cOll()cimicllt() det:dlado dt.' la ('LO
log!a dc cada especic --- y Ja v()IUlltid de C()Il~cr\';lrbs 

._---' 
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21.1 Introduccion 

Los ec6logos han tenido dos razones para interesarse par la estabilidad de 
las comunidades. La primera cs de orden practica, y real mente apremiante. 
Puesto que el hombre moderno esta perturbando las comunidades naturales 
y agrlcolas con una tasa siempre creciente, es esencial saber el modo en que 
las comunidades responden a estas perturbaciones ye1 modo en que proba
blcmcnte respondedn a ellas en c1 futuro. La estabilidad de una comunidad 
mide su sensibilidad a la pcrturbaci6n. 

La segunda raz6n del intercs par la estabilidad es menos practica pero mas 
fundamental. Las comunidades estables son, por definici6n, las que persisten. 
Las comunidades que vemos actualmente son, por tanto, prabablemente las 
que poseen prapiedades que Ics confieren estabilidad. La pregunta mas fun
damental de la ecologia de las comunidades es: ipor que son como son las 
comunidades? Por consiguientc, una parte por 10 menos de la respuesta sed 
probablementc: porque poseen cicrtas propiedades estabilizadoras. 

As), por dos razanes bastante diferentes, es importante saber 10 que deter
mina la estabilidad 0 inestabilidad de una comunidad. Pero antes de poder
nos dedicar a este lema, es necesario que definamos la «estabilidad» 0, mejor 
aun, que identifiquemos los diversos tipos de estabilidad. 

La primera distinci6n que se puede establecer es entre 1a resiliencia de 
una comunidad (a de cualquicr otro sistema) y su resistencia. La resiliencia 
describe la rapidez can que una comunidad vuelve a su estado anterior des
pues de haber sido perturbada y desplazada de dicho estado. La resistencia 
describe la capacidad de la comunidad para evitar incluso el desplazarniento. 
(La figura 21.1 muestra una ilustraci6n figurativa de estos y otros aspectos de 
la estabilidad.) 

La segunda distinci6n se establece entre la estabilidad local y la estabilidad 
global. La estabiUdad local describe la tendencia de una comunidad a volver 
a su estado original (a a un estada parecido a este) cuanda es sometida a 
una pequefia perturbaci6n. La estabilidad global describe esta tendencia cuan
da la comunidad es sametida a una perturbaci6n importante. 

Un tercer aspecto de la estabilidad se relaciona con la distinci6n local/glo
bal, pero se centra mas en el ambiente de la comunidad. La estabilidad de cual
quier comunidad depende del ambiente en e1 que se halla, asi como de las 
densidades y caracteristicas de las especies que 10 componen. Una comuni
dad que 5610 es estable dentro de una reducida garna de condiciones ambien
tales, 0 para una garna, rnuy limitada de caracteristicas de la especie, se dice 
que es dinamicamente fraga. Por el contrario, una comunidad que es esta
ble dentro de una amplia gama de condiciones y caracteristicas se dice que 
es dinamicamente robusta. 
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Figut"'.l 21.1 Estabilidad. l)jVl'r.-;() .... a .... pl'ct():o. dl' Ia l'stlhilitiad, IJlili/ .. ad():'> en l'stc 
GlpilUlu para dc",cribir ;1 [a", cormlllldadc,.." :-.c ihL'>tr;1/l :Iqui de Ull I1lmJo figur:Hivo. 

77') ESTABII.I()r\D Y 1':~T1<l'CTl:Hr\ DE I.A~ CU:-.HiNIDADES 



Ia l'rct"nda 
hkn ;I["r;ligada d<.." (jUt' 

Ia uHllplcjidad ('ondu(:t
:t b (:s(;lhilidad 

Finalmente, nos queda por especificar cI aspcclO de la comunidad cuya 
cstabilidad se esta determinando. Generalmentc, los cc61ogos han adoptado 
un enfo4ue dcmografico. Sc han conccntrado en la composici6n de una co
Illunidad: cI numero y la identidad de las especies que la componen, y sus 
densidades. Pero como veremos luego (secci6n 21.5), tamhiCn es posiblc con· 
siderar otras propiedades de una comunidad: por ejemplo, la tasa de produc· 
ch'JO de biomasa, 0 l:t cantidad de calcio que contiene. Pero empezamos, en 
las secciones 21.2-21.4, con el enfoque demogdfico. 

21.2 Complcjidad y cstahilidad 

21.2.1 La «sahiduria ('ollvencioJlah 

EI.~lspccto de la cstructura de las comunidades que ha recibido mas atenci()n 
dcsdc cI punto de vist;\ de la estahilidad ha sido la complejidad de las comuni· 
dades. Durante los anos 1950 y 1960, la «sabiduria convencional» en ccologla 
deda que la crccicnte complcjidad de una comunidad conduce a una mayor 
estahilidad. Al igual que ahara, se considcraba que la complcjidad crccientc 
significaba mas espccics, mas interacciones entre las especies, mayor intensi· 
dad media de las interacciones, 0 alguna combinaci6n de wdas estas cosas. 
Entre Olros JlItores, Elton (1958) rccopil6 lIna seric de observaciones empfri
cas y te6ricas en apoyo de la idea de que las comunidades mas complcjas 
son Illas estables (tahla 21.1). Sin embargo, hoy en dla, los casos que cit6 Elton 
son considerados como inciertos 0 como susceptiblcs de alguna mra inter· 
pretacion plaUSible. (Dc hcch(), cl propio Elton sefial6 que era necesario un 
analisis mas extenso.) Aproximadamente por la misma cpoca, MacArthur (1955) 
propuso oteo argumento en favor de la sabidurfa convcncional. Sugiri6 que 
Cllantos mas posib1es carninos existen en una comunidad para quc la encrgia 
se mucva dcntro dc ella, tanto menos probable es que las densidades de las 
especies constitutivas cam bien en respuesta a un aumento 0 una disminuci6n 
anormales de una de dichas espccics. En otras paiabras, cuanto mayor es la 
complejidad (mas vias), tanto mayor es la estabilidad (menor cambio numeri
co) frente a lIna perturbaci6n. Sin embargo, la sabidurfa convcncional no sc 
ha visto apoyada sicmprc por trabajos mas recientes, y se ha visto rninada par
ticularmente par eI anaJisis de los modelos matematicos. 

21.2.2 Complejidad y estabilidad en las comunidades 
de los modelos 

Sc han realizado varios intentos de explorar matematicamcnte la relaci6n eo· 
tre la complcjidad y la estabilidad de las comunidades (revisi6n en May, 1981), 
pero en la mayorfa de los casos sc ha Uegado a conclusiones similares. El en· 
foque aplicado por May (1972) puede ser utilizado para ilustrar la naturaleza 
general de este trabajo matematico, las conclusiones que pueden sacarse de 
dicho trabajo, y sus limitaciones. May construy6 unos mode1os de redes ali· 
menticias que comprendian un cieno nurnero de especies, y estudi6 eI modo 
en que el tamano de la poblaci6n de cada especie variaba en las proximidades 
de su abundancia de equilibrio (es decir, estudi6 la estabilidad local de un tipo 
similar a la ocestabilidad» de los mode1os de una y dos especies examinados 
en los capitulos 6, 7 Y 10). Cada especie se veia influida por su interacci6n 
cen todas las demas especies, y se utiliz6 el termine {11}' para medir eI efecto 
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Tabla 21.1 Resumen de 
los argumentos de Elton 
(1958) en apoyo de la 
«sabiduria convencional» 
anterior a 1970 de que 
1a complejidad confiere 
cstabilidad a las comuni· 
dades, Calia ohscrvaci6n 
cs compatible con Ia 
hip<'ncsis dc complejidadl 
cstlbilidad. Sin embargo, 
calb, una de elias puede 
scr explicada en terminos 
de hip6tcsis altcrnativas 
razonables () bien pucsta 
en duda a causa de la 
;tuscncia de un control 

AFIRMACI6N 

1. Los modelos matematicos 
de las interaccioncs entre dos 
o unas pac as especies son 
inherentes inestahles 

2, Lis comunidades simples 
de iaborawrio, de dos ° pocas 
especics, resultan diffciles 
de mantener en eI laboratorjo 
sin extinciones 

5, L;i.,> isLis, que llabituailllcllle 
posecn pucas especies, son 
m;is vulnerahles a las espccics 
invasoras quc los cOrHincntc"I, 
rico" cn cspccks 

., Ins lllot1ocultiv()s agricoias 
S()!1 ptTuiiarmente vulnerables 
a las invasioncs 
y a l:t deslrucci(lll por p:lrte 
dc Lis pbgas 

") i.:IS cOlllunid:ldcs tropicaiL"s, 
ric\.'> en l'SIK'ctCS, 1]( 1 
.'>(lhIT."'alcn I'(n las ('Xpi(lSil)!ICS 
dCll1ogr:iflt·a . .., de insect()s 
si StO Lis c()/llpara con bs 
l'(llTlUnidadc. ... tClllpcrad:ls 
y hOfealc,,,, 

VALORACI6N 

Ya no se considera cicrto dcspues del rcciente 
desarrollo de los model us lit: dos especies 
(vease eJ capitulo 10). En cualquicr casu, en 
aquella cpoca no 5e: tlisponia de evidencia 
de que los model os clc cspecies I!Illhipln 
scrian lllJ.S cst:lhks (no .... e hahia deS:.lrro[[;ldo 
ninguno) 

Es ckrto, peru no habra cvidenci:l de que las 
comunidades de bboratori() con especics 
mliitiplcs serian m:b est:lblcs l.a raz(m 
probahle dc: que: los cultivos de bhoratorio 
rcsulten dificilcs de L' .... tabkcer y rnaIHeller 
reside en que: es virtua[nll'nte illlposih!t" repro
ducir [as c()nciiciollt· .... :llllhi("nt:tll',~ 1);J(IIUk,,,, 

Exhtl'll (~Hllhiell l'jelllJlI(),~ l\()tabk:-, y hiell 
dOCllIl\Cnt~ld(lS de l'specil','> 11l(l"<nlucit!:I..., que 
han adopt:ldo proporciolles de pl:tg:ls l'lI los 
continentes (vease el capitulo IS). Ik tmhl:-' 
mod os, la afirnucir')[l 5 Plllolk sn cierta 
Sin emhargo, l:t nllnnahili(bd frL'ntL' :1 l:! 
invasi(lll po...,ee lall ."'{·llo un tenul' vIncu[o COli 
las lkfinicione .... Ill ...... conn'lIl io[\:ilcs de 
cst~lbilidad y resiliL'tll'ia,.., 

Las diferencias L'lltrc: las comunidades natur:tiL"s 
y agricolas podri:m Llerivar de [os l:trgo . .., 
perioLlo .... de coevo[llci{')[1 a que plIcd<:n luber 
estado somc:ticlas LIs asociaciones n:uuraiL"s 
(Maynard Smith, 197{i). TtOngasc: ('II ClIentl 
tambkn qUl' los cu[tivos de [0 .... t':WlJltl,'" ar.ldo .... 
,..,on l: .... pl:cies tipiclillelltc perteneciL'ntL's :1 l:ts 
priml:ras rases dc [;\S succsioncs, slljet;t,.., pOl' 

tuturall'za :l dpido .... cllnhios. In .... lll()IHlt'ui 
tivos Il:ltllraks, COIllO 10,'" dc !:is s:llin:ls y i{)s 
hdedlaks, parnTIl sn estlhlcs (M:I)', 1()72) 

{111c.'">quema de csttO lip{l, ("II CIS() de qu(" 
fU<:LI rL':iI, p{ldri:t SL'r debilhl:l [(lS ('r('ct(). ... 
desl', ... tahiJiz:ld()rc.'" de [;1, ... nllctu,I~'I()JlC,'" 

t[illl:iticas s(lhrc b", ('tllllllJlidJdes {l"lIlpnadol:-' 
y \){lfL';llcs (f..1:iyturd Smith. 11)"1) \"('(lld:! 
(PJ7H) 11:1 proporciotudo d:tt().., quc ,"'Ilgicrctl 
quc 1:1 :IIHltld:ll1cl:l dl" I( 1 ... IIlSl'l'[t)S tlUdt'I.1 

dl" tlHld{l Igu:llml"tltt" :tn'I\(II;It!() ('II I() ... tn'l;lic() .... 

dc Lt dl'llsitbd dl' Lll',"'pccicj . ..,(l!Jrl' Ll 1;1,"';1 tic illcn'lllCIII() dc Ll ('",pn i',' i. :\ ... i, 
(J,j ",ni:1 igu;t1 :1 cno Cll;Uld() IlO cxi.'oticr:l dicll() cket(); t;tlll( 1 {J,j ("Oil I( ) {J" VO. 
ri:lll Ilcgati\·(),.., P;If.1 do", cspccic,.., cOlllpctidor:l"" y {JII ",ni,! p(lsitl\'(l \' (J" ",l'ri;l 

Ileg:llj\"() para Ull deprt'lI:ldor (I) Y Sll pre:--;I (j) 
f..Lty "ells:lI11hl(') :11 azar" UIl;lS ft'lk . .., tn·)ficl.'" I )j() un \'.1101' til.' ;1 tod()s 

i(),'> tl'['millo", de ;Iulorrcgubci(")[1 ({J", (JII' etc), pcro th . ..,ll'ihlly('l ;t! :11.:lr loLlns los 
tlcm:i:-, \'a[()re:-, (J, incillycmh) aigull()s (enlS. lJ.lS Ill(ltlci()s dl' rede", as! COilS· 

trlliLl()s poLlian scr descritos entollel'", llll'dialHe Ire.., paLlllletros: S, cI Ilumc
["() til' l',"'pccics; C. b «collcClaIKi,l» dc l:l red (Lt fr:ltTi()["I de to(\os los posi· 
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ell relics tr6fic;ls 
t"llsambladas at a:.r,;lr, 
l:l esubllid;ld local 
dlsmlnuyc con 
I:l compkJltbd 

. __ pcro si 10 .... 1l1oddos 
son alteratlo .... , las 
concluslon,·s n'sllitan 
Oleno .... claras 

hiLs pares de especies que intcraccionan directanK'nte, L'S decir, con (J'j 1= 0); 
y (3, d promedio de Ia «intcnsidad de intcracci()Il» (es decir, d promcdio de 
los v;ilores no ccro de (J, prescindicndo dc su signo). May ellcontr() que di
chas rcdcs Jlimenticias s()lo era prohable que fucran estahles (es decir, las po
bbcior.cs volvcrfan al equilihrio tras una pequL'il:i perturhaci()n) si: 

p (SCI'" < I. 

En otro caso tendian a ser incslahlcs (cs decir, las pohlaciones pL'rturhadas no 
consegulan volvn al eqllilihrio), 

En otras palahr~ls, tanto el :llll11ento dclllLlIllCro de especies, COIllO d aUlllen
to de Ia conecranci:l y cl :tulllento de 1:1 intensidad de 1:1 itHeracci<'JIl tienden 
a incremetHar b incstahilidad (ya que aumcntan cl lado de Ia izquicrda de la 
desigllaldad antes citada). Pcro caela uJl()"(.Ic estos aumentos significa un incre
mento dc la (omplejidad. ASI pucs, este moddo (junto con ntros) sugicrc que 
Ia complejidad conduce a I:t ines(afJili(/ac/. Esto contradice c1ar:llllcntc la sa
hidurfa convencional de Elton y MacArthur, e indica que no existe una conc
xi()n necesaria, inevitabk, entre Ia estabilidad y Ia complejidad. Dc lOdos mo
dos, es posibk que l:t cOIK'xi(m cntrc la cOlllpkjidad y la incstahilidad sea un 
artefacto resuhame de las caracterlsticas particul:in:s de las comunidades de 
los Illodelos 0 del modo ell que han sido analizadas. 

En primer lugar, las rcdes tn')ficas cns:lmbl:tdas al azar conticncn a menu
do elementos hiol()gic:lm<:nte irrazonablc~ (por ejemplo, hucks dcllipo: A de
vora J B, que devora a C, que devora a A). Los analisis de las rnlcs tr6ficas 
que son obligadas a ser r:lzonablcs (Lawlor, 197H; Pirnm, 1979a) demw.:stran 
(:1) que son mas cstahks que SLl.S contrapartielas irrazonablcs, y (b) que :lunque 
Ia estabilidad disminuyc aLIIl con Ja complejidad, no existe una transici6n cla
ra de cstabilidad a ineslahilidad (en comparaci(m con la desigualdacl de la 
ecuaci(m antes mencionada). 

En segundo lugar, los resultados de los an:ilisis de los model os quedan al
terados si se admite que las pohlaciont:s de consumidon:s se ven afectadas por 
su surninisrro de alimeIHo, pero que c1 sLIministro elt: alimento no se ve afeeta
do por los consumiciores ([3,/ > 0, (J,; = 0: los denominados sistemas «(OI1tro
lados por los donaIHes,,). En estc tiro de red tr()fica, Ja estabili<..iad no se ve 
afecracia por b compkjidad, () incluso aumenta con ella (DeAngelis, 197')). En 
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Figura 21.2 La est3.bilidad 
por suprcsi6n de cspecics, en 
funci6n de la cancctancia (C) en 
modelos can sds especies. Los 
resultados se rcficren a sistemas 
de los que a) s6lo se han 
suprimido los dcpredadorcs 
superiores, b) s610 se han supri
mido las especies basales, y c) 
todas las espccics son suprimidas 
par tumo. Las barras muestran 
la variaci6n de est3.bilidad par 
supresi6n de cspccies para todos 
los modclos can una conec
[ancia determinada. 
(Segt"1I1 Pimm, 1979b.) 



Figura 21.3 Compkji-
dad y n.:siliencia e.:n 
moddos de.: rl'lks lr6ficls. 
A me.:dida quc aumcnt;! 
b complcjidad (cn rc;ili 
tLld, Ia COIllTtallcia), 
aUIHcnt;1 tllHbi(on 1;1 pn) 
p()rci()[) de lIlotldos de 
rnk,,,, tn'ltk,IS {'SUllie.'" 

que 11l'lll'll Ull licmpo dc 
rccupcLKi(m hn:vc (/)) 
dcsput:'s de U[U pl'rtur-
b;[(i(')[l (un tll'mp() de 
re.:cupcra{'i(')[l hrcvc i1ldica 
UII;I <:In'alL! rl'silicllci;[j 

• moddos t'On trcs 
nivl'ks In')f[c()s; ... ~~ [1I0 

cldos con cualro nivclcs 
tr()fiC<ls (SC~LII1 Pimm, ~: 
Y)H2.) 

la practica, el unico grupo de organismos para los quc suele ser valida esta 
condici6n es el de los detritfvoros, De todos modos, como vimos en el capi
tulo 11,' este no es un grupo de «cxcepciones» sin imponancia, 

EI cuadra tambicn cambia 5i, en lugar de considerar la estabilidad local, 
se exam in an las pcrturbacioncs mayo res, Pimm (1979h) ha intentado haec rio 
utilizando 13 «cstabilidad con supresi6n dc especics», Sus comunidades mo
delo estaban somctidas a una unica perturbaci6n, imponantc y pcrsistentt:: 
la supresi6n de una espccie, Se dccia entonces que cl sistema era establc con 
suprcsi6n de especie si todas las dcmas cspecics sc mantenfan en equilihrios 
local mente estables, La Figura 21.2 mllestra los resultados de las suprcsiol1cs 
simuladas de cspecies en una comunidad simple de seis especies, con dos de
predadores sliperiores, dos dcpn:daciores intermcdios y dos l'spl'cics basales 
(plantas 0 catcgorfas de materia organica mut:rta). La intl'nsidad dl' las imerac
ciones fue asignada al azar, micntras que la conectanci:l fue variada dl' mucin 
sistematico, Por consigllicntl', l:i compkjidad podia SCf igual:tda a ]a conectall 
cia, En general, la cstabilidad disminula al aUlilentar LI cOll1plejidad; peru es[;! 
tendenci3 sc invenia cllando CfJn elirninadas las l'spccics basales, J>{)r consj 
guicnte, estas simlliacioJ1(:s cOl1cucrdan con la mayor partt' de los otros modt'
los si la penurbaci(m procl'Lle (,de arriba» (eliminaci('m de un dcprcdador su
perior), pero se ajuslan a L.I sabiduria convcnciollal cuando Ia pcrturbaci('l]j 
vicne "de ahajo» (diminaci(\n de una especie de Ia h:lsc dl' l:i rcd tr(lfica). Fs 
intcresantc que cI arglllllenlO original de r-.1:icAnhur, rdi..'fl'llte al flujo de Ia eller 
gfa a traves de la comunidad, consideraha ulllbien h..., pertllrbaciollcs qut' 
venian de ahajo, 

Finalmentc, la n:iaci(lIl entre la cumplcjidad y la cstabilidad l'i1 los modlo
los Sl' vuc1vc mas complicada al Cl'ntrar Ia Jtl'nci(lIl l'll la rcsilicncia de ~Iquc
lias comunidades qlll' son cstablcs_ Pirnm (1,)7<)a), :il igual qUl' (ltms :lutores 
de modclos, encontr() que a Illl'dida qUl' :lllllll'ntaha Ia cOlllplcjidad (en rcali
dad, la conectancia), la proporci(Hl til' C()Illtillicbdl',"" l'stahks dismillllitl, Sin 
elllh:lrgo, dentro tid reducido suhconjunto de las comunidades estahks, LI 
resilicncia (un aspe('(o crucial de Ia estahilidad) aUIllt'Ilt:lha en realidad COil 

Ia complcjidad (fig. LU). 
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pc:ro, c:tl conjutlto. 
\;( .... abiduri:t 
UJll\TIlCiOIl;t1 (· .. !;i 

dchilil;t<b 

Ia (·~tahilid:td 
put'd(' variar ('titre 
to.., :lInbknt(· ..... 

... r Lt .... 1.·0Illllnidadl· .... 
('omplej;t~, fd-giles, dt, 
los ambicntcs cstables 
pllcdcn scr particular
mente scnsiblcs a las 
perturbacioncs crcada~ 
por cI hombre 

En COl1jUl1to, 1:1 mayorla de los Ill()Lkl()~ indican que 1a <.:stabilidad tienLic ~ 

~l disminuir a Illedida que I:i compkjidad aLlmenta. Esto cs .... ufieknte para mi. 
Ilar 1:1 sahidurfa cOllvcncional anterior a 1970. Sin emhargo, los resultados 
('ontraLiictorios de los l1loLicios sllgicr<.:n por In illCfl()S que no cxiste una rcla
ci()n liniea qlle sea apropiada para tod;IS bs cOlllunidades. Serra crn')Jlc(l susti-
wir lIna gcncralizaci()n total por orr:!. < 

Incluso si Ia complcjidad y la inest'lhilidad est;'m rclacionad~ls, esto IlO sig. 
nifica que dchanlOs cspnar encontrar un:l ;lsociacklll elHrc 1:1 compkjidad y 
Ia incstahilidad en las comunidades realcs. Por un bdo, los modL'los sc rd"ic
ren a IllCnu<.i<l a c(Hl1unidadcs C(lnstruidas alcat<lriamellte. I.as C(llllUlliLiades 
reaiL's n() ticnen, ni l1lucho mcnos, lIna consHllcci(m akatoria; Sll ("olll.pkji
dad punle StT de Ull lipo particular y pot/rfa fomelltar la estahilidad. Una elL 
las tare as que tienen planteados los ec61ogos tc()ric()s consistc en sugcrir mo
dos cn qut' unas estructuras cspeciales de las rt'Lles tr6ficas podrlan fomelltar 
la cstahilidad. POI' o(m !ado, las comunidades inestahks no conscguidn pcr
sistir si experimentan conLiicioncs arnhicntalcs que pongan dt' rdievc Sll iIll'S
tabilidad. Pero la gama y Ia predictahilidad de las condiciont'.'i ambicnt:dcs 
variaran dt' un lugar a otro. En un amhiente estahk y predccihlc, una comu
nidad expLl"imentar:i s(llo una gam;! limitada de condiciones, y un;l COIlH11li

Liad que sea Liin:tmicamentc fr:1gil puedc continuar pLl"sistiendo. PCfO en un 
amhiente variahle c imprcdec-ihle, tan s610 poclra pcrsistir una comunidaci qlle 
sea dinamicamente rohusta. Estos argurncntos teoricos exigt'n que el cadcter 
preLkcihle pucda scr dcfinido, y meLiido, de un modo st'nsih1c. Pero no Sl' 
trata de una tarea f:kil. Sin embargu, 10 que podemos csperar quc .'ie nos prc
senten son a) comunidades complcjas y fdgiles en ambientes estables y pre
decibks, con comunidades simples y rohustas en ambicntes variahles e illl
predecibles; y h) aproximadamente !J. misma estabiliclad registrada (en tcrminos 
de fluc{uaciones demograficas, etc.) en {alias las comunidades, ya qut' cllo Lit'
pendera de la estahiliLiad inherente de la comunidad, en comhinacion con la 
variabilidad del ambiente. 

Pero esta Ifnea argumental conlleva otra implicaci6n, muy importante, so
I1re los cfectos prohables de las perturbaciones no naturales, provucadas por 
cI hombre, sobre las comunidades. Cahe esperar que cstas perturhaciones ejt'r
zan sus cfectos mas profundos sobre las comunidades comp1ejas, dinamica
mente fragiles, de los ambientes estables, que estan relativamcntc poco acos
tumhradas a las perturbaciones. Por cI contrario, su efecto debe scr menor 
en las comunidades simples, rohustas, de los amhicntes variables, que con an
terioridad ya han estado somctidas a pcrturbaciones rcpcricias (aunquc natu
rales). Tambien cn cste sentido es posible que la complcjidad y la inestabili
dad se hallen asociadas. 

cCual es la evidencia proporcionada por las comunidades rcales? 

21.2.3 Complejidad y estabilidad en la practica 

Diversos estudios han intentado investigar la importancia general de las Iimi
taciones de dinarnica/estabilidad sobre la estructura de las comunidades, exa
minando 1a re1aci6n entre S, C Y 73 en comunidades reales. EI argumento 
que utilizan es e1 siguiente. Si las comunidades son s610 estab1cs cuando 

7J (5C)112 < I, 

e1 aumento de 5 conducira a una disminuci6n de la estabilidad a menos que 
se produzcan disminuciones compensatorias de C y/o de p. No disponemos 

780 CAP!TULO 21 



I 
I 
I 
I. 
L 

t:I producto S( tkJltk 
~I pt·rm:lIlCl"I.:r 
a prl IX itTladam t"lIlt· 
t·()n:o.t~lntt· , 

.. ,10 <Jilt· ;(1 nlt'tlo" 
(:oind(\t- ,--Oil b hip{ltt, .. i .. 
de l'omplt'jitl:HI-
itlt, .. t;lhilitbtl 

b l'Ollt'l'unci;! ('" nU:llor 
en 10:0. 3mhkntt':o. 
nlll"tU:ltH('~ 

de los datos subre la intensidad de las intcracciones en una comunidad com
pleta. Por clio se suek admitir simplemente que jj es constante (es decir, que 
no varia con 5), En tal caso, las comunidades que poseen mas especies 5610 
conservaran la estabilidad si t'xistt' una disminuci6n asociada de b conectan, 
cia media, 10 que significJ que cI producto SC dcbcria permanecer aproxima
damente constante, 

Rejrnanck y Stary (1979) estudiaron una snit' de comunidad<:s (.I<.: plantas
{J.ficios-parasitoicks, geograficament<: distintas, de EUrop~1 central. Compilaron 
cuieiadosamente las reeles tr()ficas a partir eiL las ohscrvJciones de campo, y 
confirmaron muchas eie las SUPUCSI<lS interacciones en los estudios de Iahora
lorio. La coneclancia fue calculada para proporcionar tanto valores mjximos 
como minimos en cada C;ISO. EI valor minimo t'xpresaha simplcmente d n(l
mero (iL rclacioncs deprnttdor-presa como una proporcic>n del nllmcro t()tal 
posihlc de intcracciones entre dos esp<:cies. Ignoraha las interacci()ne~ C(J1ll 

pctitivas. [':1 valor n\:Ixi(llo sllpollb que lOdas !as parejas de eit:predaLio["e:-. qut' 
compartcn una cspecie prc,..,;l sc il:tlbll Cll competellcia. La figur:1 21.,-I:! lllue.'" 
tra lllU grMica de <-"'IlL" y C·I1 ,.<\ ell flillcll')[l del Illll11e["o de cspecie~. En c:.tl:-. co 
mllnidades, C dismillllYc al aUIllClltar S, y el producro SC oscila eIltre .2 Y () 
(es dccir, cs apf()XillUdamcIlt(' ('()i1 . ..,unte). 

Briand (I<JH)) lu estudiado b litcratura cSIKcializada Y ha rccogido datos 
sohre 40 rceiL's tn')ficas, con ejcIllplos terrestres, de agua dulce y marino:. (u 
hla 21.2). Par:1 cada comullidad sc ha calcubdo un solo valor de la COlwct:tn
ci;l, sohre la hase de bs inter;lcciuIlCS depredador-prcsa y de las prcsuntas in 
tcracciones compctitiv:ls (cs (\('cir, CIllJX ); su gr:tfica en fUrIci()f1 de S ~,e 

L'llcuenlra en la figura nAil. 'IaI11hiCI1 aqui, la concctancia disminuye con eJ 
Ill1lllero de cspccics; SC cs aproximadamente igual :1 7. 

McNaughton (1()7H) recogi() datos sohre especi<:s 'leg<.:tales de 17 cOllluni· 
dades de prados del parque nacionai de Snengueti, en 'Etnzania, ell las que 
las interacciones eran puramClllC c()I11petitivas. Sc hasc> en 13 suposich)n gene 
ral de que las parejas de cspecies:--.c Cllcolltr:lh:1Il en compctencia si sus distri
i)l1ciones Illostrahan una corrcl:tci('Hlllegativa significaliv:l ('lease b pjg. ()<Jil), 
Y cilcul() Ia cOIl<:ctancLI como b proporci(\n de las posiblcs illlefacciones p()r 
parejas qut' no flJ(:ran cer<>. l.awton y Hallison (l<J7<J) han scrulaclo qut' los rl'
sultados dl: este trabajo l:s(;'m l:nn1:lscarados h:I.'>1:I cinlo punto pOI" un and:lc-
10 eSfadistico. Dc lOdos Illodos, Sl' ohsLTv() ulla rcJaci()1l notahJcrncllte ("on:-.
(ante cnlre Ia riqucz:I de l'spl'cies y Ia cOIl<:n;lllcia COil SC = it,7 ± (J,7 (I)e; 'X, 

dL' Iimites de confianza) (fig. 21Ac). 
Por consiguiclHe, existe l'vidl'l!cia dc quc ('] produCfo S<." perlll:uH'Cl' ("()IlS

talllt' cuando se cOl1lparan difcrelltl's cOl1lunidades. Pno, COi1l0 ha sdl:ll:ido 
Pillllll (l<JHO), csto IlO tienc neces:trLlIllcntl' ;tlgo quc vcr con l:t.'i lilllitacioI1l':' 
de b esuhilidad . ..,ohre 1:1 l'strllctura dl' 1:1 l"(lIl11lllidad_ .)"(: pe["[lunn:cr:i tam 
hil-Il ;lproxiIlU(bIlH:lltC ("()Il . ..,I;lIHt' llliClltra.'" d l1l'IIll('lO Illcdio de e:--,ptTit'''' CUll 

bs qUl' inll'Llt-ci()na tilL! especil" pcrlll:llll'/.t":t COIl:--.UIlIc, indqll"IlLiielltcllll'IlIC 
Lid lllllllero loul de t· . ..,I)Ccil·:--.. NIl l'''' t":--.tl llll;l,"'Up()sicil'Jll poco LlZOIl:lhk (:1lI11 

que llO it:l :--.iLi() COlllproh,ld,lj. Y jHJ[ Cllll:--.iguil'llll' 11):--' ntudi():--. de .)" y c· ,"'1)1) 

Illcr:1I1H'J1Ic COillcidcnlc", n III L! Ilipl-)\c:--.i.., de 1;1 l' . ..,uhilid:ld, l'1l iug:lr dc ..,cr lllL( 
cOllfirm:/l"J('1Il de b llli:-'IlU 

PI)r otro lado, la:--. ClHl:--'ldeLlt'iolle.'" . ..,ohre Lt e . ..,uhiliLlad sllgicrell que p:!Ll 
un I1l1lllel"O detel"lllill:ldo de c"'ptTie . .." Ll COlllTl:lIlci;! dehnla sel" m:b haja (y 

pOl' cOl1siguiente. b <::--.labilid:ld deheria . ..,n Ill:b ;liLl) l'n I().'" :t!nbieIHc.., lludU:1Il 
les, cOlllp:lrados COil In.., :1111l1iellles UlIl:.l:lIltcS Briand (I<JB5) pucl() cla . ..,jficar 
su:-. comunidades prcCis;tIlll'llIe ~()hrc CSLl \);ISl': toda cOlllunidad que ell el 
inforIlll: origin:li huhier;t :-.iLio de:--.niu COIl\() s()lllL'ticb:l \'ariacioIlcs SlisLlIlt'i;! 
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Tabla 21.2 Padrm:tros cstrucrur:llt.:s principalt.:s de 40 redes tr6ficls cle ambkntcs 
tcrrestn.:s, lit: agua Julcc y marinos. LI columna .EstruC{ura tr6fica~ indica cu:intos tipos 
lit: organismos ncupan cada nivd tr6ficn deslit: los productores hasta los depredadores 
sllpcrinres (pm ejemplo, 2-q-I-\-\ significa dos taxoncs en cl primer nive! [(Mico, 
cu:nro cn d segundo, Y L1no en los nivelt.:s tercero, cuarw y quinto. Las especies 
que sc alirncntan cn m;is de un !live! (r()fico han siclo registraclas en su posici6n mas 
:llta en Ia n:lL S y C indican la riqlleza ell especks y i:I cOllectancia, rcspcctivamente, 
y /, l'S d nllllH:ro medio cit: eslabones de (odas [as cH.knas tr6ficas de la comunidad 
(longitLld media de i:I (;Idem u()fiet m:lxima). (ScglHl Briand, \9Hj.) 

Estrllctura tr6fica 
CISO (proc!uctores --
n." C()IllUni(\;ld lit:prcc!adof(.'s supcrion:s) 

" AMlllENTES I't.lJ(:TtJAN·I·ES 

\ Estuario del Cocllin 2-4-1-1-1 
2 Estu:trio de Knysn:l "-')-7-4-1 

3 Estu:lrio de Long Island 4-10-6-4 
:i Marism:t salada de C:llifornia 2-2-6-2-1 
) Marisma salada de Georgi:! 5-2-2 
(, Llallo intcrmare:tl dc California 2-7·<;-j-2-';· 

7 Bahia de Narragansen j-'5-7-4 \ 

H Marisma de Bissel Cove ·1-4-2"4 
9 I{:ipidos del Lough Inc 2-j-4-\ 

\(J Zona intcrmarcai dcscuhiert~l (Nuev:l Inga[terra) 2-2-\ 
\\ Zona intermarcal protcgida (Nucva Inglat<.:rra) 3-It-l 
12 Zona interm:lf(:al c.iescuhierla (W:tshington) 3-7-\-2 
1.3 Zona intermarcal protegida (Washington) 3-6-2-2 
14 Manglar (cstaci6n I) \-3-3-\ 
\5 Manglar (estacidn 3) \-)-2-\ 
\6 Rio Pamlico 4-4-')-\ 
\7 Arrecifes de MarshaH 3-3-3-3-\-\ 
\8 Ato](m cle Kapingam:lrangi 8-9-2-3-) 
\9 Lago Moosehead 2-3-8-3-\ 
20 Banquisa de hiclo antartica 3-3-5-3-4-\ 
21 Mar de Ross 3-2-\-\-\-\-\ 
22 Isla del Oso 6-10-2-3-2-2-2-\ 
2) Pradcra canadiensc \-5-4-4-\ 
24 Bosque de sauces canac.iicnsc 4-3-\-3-\ 
25 Comunidades de ;Hamos canadienses 3-\\-8-2-\ 
26 Parques con alamos 9-\0-6-4-3-\-\ 
27 Wytham Wood 4-6-4-5-3 
28 Pradcras saladas de Nueva Zclanda 7-19-10-9 

H AMBIENTf.S .CONSTANTt-:S. 

29 MMCS articos 2-3-6-6-3-2 
30 Mares antarticos \-2-3-2-3-2-\ 
3\ Epiplancton del Mar Negro 2-3-5-1-\-1-1 
32 Batiplancton del Mar Negro 2-3-5-1-\-1-\ 
33 Crocodile Creek 5-\6-6-4-2 
34 Rio Clydach 4-4-\-2-\ 
35 Morgan's Creek 2-4-2-2-3 
36 Manglar (estaci6n 6) 8-7-4-2-\ 
37 Sublitoral californiano 6-10-3-5 
58 Costa rocosa del Jago Nyasa 3-\0-9-9 
39 Costa arenosa del Jago Nyasa 5-15-\2-5 
40 Pluvisclva de Malasia 3-3-4-1 
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9 0,69 4, \) 
\) 0,4H 3,7H 
24 0,2\ 3,30 
\3 0,56 3,)7 
7 0,33 3,00 

2') (l,30 4,HZ 
20 0,33 3,97 
\ ) 0,42 3,44 
\0 0,5\ ),89 

) 0,70 3,00 
H 0,43 3,00 

1.3 (J,46 3,32 
\3 0,49 3,50 
H 0,57 3,40 
9 0,)8 3,20 

\4 0,36 3, \4 
14 0,29 4,'57 
27 0,20 3,07 
\7 0,43 4,00 
19 0,30 4,26 
10 0,56 4,26 
28 0,28 4,69 
15 0,59 3,1\0 
\2 0,36 3,7\ 
25 0,3\ 3, \5 
34 0,20 4,00 
22 0,27 3,89 
45 0,\4 2,90 

22 0,3\ 4,34 
\4 0,53 4,34 
\4 0,84 4,90 
\4 0,85 4,86 
33 0,39 2,85 
\2 0,56 3,56 
13 0,74 3,7\ 
22 0,35 3,00 
24 0,26 2,76 
3\ 0,67 3,13 
37 0,30 2,87 
\\ 0,53 2,88 
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y la riquc72. dc cspecies en 40 reeks tr6ficas de 
amhkntcs terrcstrcs, dc agua dulce y marinos. Sc 
indica tambien la hipcrhol::J. corrc:sponJic.:ntt: J. un 
producto const..'\I1[c de SC igual a 7. Los circulus 
rojas corrcspondcn a comunidades considcradas 
procedentes de ambientcs nuctuamcs, y los 
cfrculos hlancos a las procedentcs de amhientl.:s 
constJ.ntes. (Segun Briand, 1983.) (b) R<.:.!J.ci6n 
entre C y S en las comunidaul's de planta.'d.fidos
parasitoidcs .• = Cmfn , valorcs cstimados 
minimos de 1:1 concctancia; 0 =: C",h, va[orcs 
cstimados maximo:'> de Ia conectancia. Se indican 
tambien las hiperbolas corn.:spondiemes a los 
productos constantes de SC igua[es :1 2, 4 Y 6. 
(Scgun Rejrnanek & Stary, 1979.) (c) Rdaci/m 
entre C y S para varias comunidades dt' prados 
africanos. 51..' indict 1a hipcrhola correspol1dicl1tt: 
a un produClo constantc de SC igual a 4,7 

Numero de especies (S) (Segun McNaughton, 1977.) 

!cs de la temperatura, de Ia salinidad, del pH, del abastccimicnto de agu:t, () 
de cualquiLr OUO factor importante, fue catalogada como utlucruante-. Las de
mas fucron consideradas constantcs. Briand encontr6, significativamentc, quc 
los valorcs dc C cran general mente inferiores en los arnbiLntes fluctuantcs 
(fig. 21Ab). 

IIILI ('(Hllullit1ad La prcdicci6n de que las comunidades compicjas son menus cstJ.hlc~ cuan
do sufrcn una perturbaci6n experimemal fue t.'xamina(b por McNaughton 
(1<)77) ell dos grupos de comunidades vq~e{alcs. En d primer expcrime!Ho, 
l:l pCrlurbaci6n consistfa en la adici6n de nutrientes;il sudo, mientras que en 
c1 segundo estribaba en 13 acci6n de animales ramoneldorcs. En ambos GI· 

so .... , d cfccto de la peflurbaci6n era registrado en cOlllunidadc.:s ricas y pobres 
en espccies vcgetaJcs. La tabla 2l.3 mucs(ra los rc.:suh~ldos obtenidos. Cada per
turhaci()n rc.:dujo signifiGHivamcnte la diversidad de la comunidad rica cn es
pccic.:.s, pero no 13 de la comunidad con pocas cspccics. Esto concuerda con 
13 hip()(csis de que las comunidades mas complejas (iencn menos probabili
dades de vol vcr a su estado amcrior a la perturbaci6n. 

..... tllllplt.·ja (lilt: IllUC..,tr.1 

1l11"lltl ... rl"~ili("lH b 
cU;lndc) c' .. pt."rturh:ltL! 
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Tabla 21.3 Intluencia 
c.1e (:I) b :idici('H) de 
l1utrieIHcs .... o\)re I:t equi· 
tabilic.bd (//Iln S) c.1t: 1:1 
riqlll"l.:1 tic cspccies 
y .... ()hrc la divcrsitl:ld (II) 
Cll d()s ClIlljl()S, r (h) cl 
LIIllOtlC() por panc tid 
hllf:iI() africano soiJrc b 
dlvCI"sidad de especies Cll 
dos :irc.';ls de vq.:etal"i(m 
(de L\kNaugll[otl, 1')77) 

Ia imp0rlan(·ja 
dd nivci tn>fico 

Ia L<c~tahilid;ld 
pcrcihida .. ('s m:b 
o Incno~ constanlc.· 

RiqllCZ:1 tic cspccies por parcdl de 0,') Ill" 

Pared:! pohre cn cspccies 
Parcd:! rica CII l"spccics 

Eqllit:lhilidad 
Parcda pollre en eSpCL"ll·S 
Parcd:t rica en cspecies 

()jvcrsidad 

Pareda pollre en espccies 
Parcel:t rica en especies 

(b) HAMONFO 

Divcrsidad de espccies 
Pared:! pohre en especics 
P;lreda ricl en especil"s 

P:Hcdas Pared:!s 
de cxpefl' 

control Illcntaics 

20,H 

51,0 

o,()()() 

O,7 l ).\ 

2 ,(){) I 

2,72.!. 

I,OU) 
I,7H) 

22,') 
50,H 

(J,G I') 
0,740 

1,91') 

2,5:12 

l,jS7 

1.502 

Slgnific:lnel:1 
cstac.iisliea 

no signific;ltivo 
n.s. 

n.s 
fJ < O,(),) 

n.s. 
P < 0,0,) 

n.s. 
/' < 0,00') 

La idea de qlil': e! dLctO de b cOf1lpkjidad suhre la estahilidad dcpendc 
de! nive! tr6fico que st: vc perturbado t:s apoyada ell derta medida por un 
estudio de Uilas comunidades sencillas, de protozoos, n:alizado en e! lahora
torio por Ilairston et ai. (19GB). EI primCf nivLi tr6fico compn:ndfa una, dos 
o tres cspecies ele bacterias. Estas eran consumidas por una, dos 0 tres espc
cics de Paramecium. El porccntajt: de cuitivos en los que no se obscrvaba 
cxtinci6n de los Paramecium aumentaha con fa divt:rsidad de las bactnias. 
Sin embargo, Ia cxtinci6n lit: fa espccic mas rara de Paramecium era mas pro
bable cuando se cultivaban juntas tres especics de Paramecium, en compara
ci6n con los casos en que s610 st: cultivaban dos de estas especies. 

Finalmente, se han realizado diversos estudios encaminados a dilucidar la 
cuesti6n de si cl nivci de «estahilidad pcrcibida" (cs decir, las tluctuJciones 
observauas en la abundaneia) es aproximadamente igual en todas las comuni
dades, 0 muestra ciertas tendeilcias pt:rccptibles. Wolda (197H), por ejemplo, 
junt6 una cantidad considerable de datos sobre las fluetuaciones anllales de 
la abundancia en las poblaciones tropicales, tcmperadas y sllbarticas de iosee
tos. La vieja sabidurfa convencional admitfa que las comunidades de insectos 
mas diversas de los tr6picos eran mas estables (es decir, fluctuahan men os) 
que las comunidades depauperadas de las zonas temperadas y subarticas. Sin 
embargo, Walda lIeg6 a la conclusi6n de que, por tcrmino media, las robia, 
ciones de inscctos tropicalcs ticnen la misma variahilidad anual que las de los 
insectos de las zonas temperadas. Ineluso los pocos estudios realizados en la 
zona 5ubartica muestran una dispersion similar de los valores. A unas conelll
siones parecidas han Ilegado Leigh (1975) para vertebrados herhivore" y Big
ger (1976) para las plagas de los cultivos_ 

21.2.4 Valoraci6n 

La relaci6n entre 1a complejidad de una comunidad y su estabilidad inhcrente 
no cs bien dcfinidJ. Parccc variar con la naturalcza exacta de la comunidad, 
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l;t~ propledadc~ 

dt· las poblaclollt· ... quc 
las componcn pueden 
c,,·fol':l.;U' las propkdadc~ 
{it- las comunidades 

aiXlIlIOS Illodelos 
~ugh:r«:n (11I{· b 
{.'ompartlmentalh'.:u:lt)ll 
fOllH:nt;t la t.· .... tabilld:td ... 

con el modo en que la comunidad se ve perturbada, y con cI modo en que 
es determinada su estabilidad. De todos modos, parcee existir una tendencia 
general hacia el aumcnto de la estabilidad inherente a medida que la com ple
jidad disminuyc. 

Se observa tambicn la tendencia a que los ambientes rclativameme esta
bles posean comunidades complejas pero fdgiles, mientras que los amhien
tes re1ativamente variables pcrmiten 5610 la persi5tencia de comunidades mas 
simples y robustas. A consecucncia de clio, no existe una tendencia clara se
gun la cual el nive! de la fluctuaci6n demogdJica vade de las comunidades 
simples a las eomplejas 

Tambien parece probable (y hemos presentado algunas pruebas en favor 
de ello) que las comunidades compicjas, fragiles, de los ambientes relativa
mente constantes (por ejemplo en las zonas tropicaIes), son mas sensibles a 
las pcrturhaciones externas, no naruralcs (y necesitan mas protecci6n) que las 
comunidades mas simples y rohustas que estin mas «acostllmhracias» a la:-. per
rurhacioncs (por ejemplo, en n.:gioncs m;b tcmpLfaclas). 

Finalmente, merecc la pena mencionar que c.:s probablt.- que exist;t un im
portante paralc1ismo entre las propicdacics de una comunidad y las propieda· 
des de las poblacioncs que Ia componen. En los amhicntes estahles, las pohla
dones estaran somctidas a un grado rclativamcnte cleva do de sciecci6n K 
(capitulo 14); en los amhientes variables, estaran slljetas a un grado rclativa· 
mente e1evado de sekcci6n r. Las pohlaciones con scic.:cci()f1 K (alta capacidad 
eompctitiva, supcrvivencia inherenle devada, pero output reproductivo bajo) 
scran resistentes a las pcrturhaciones, pc.:ro una vez perturhadas tendran poe a 
capacidad de recuperaci(m (resiliencia haja). En cambio, las poblaciones con 
seleeci6n r tcndran poea resistcncia, pero una mayor resilieneia. (Ohservese 
esta importante rciacion inversa entre rcsistcncia y rcsiliencia.) Por consiguicnte, 
las fuerzas que aellien sobre las pohlaciones que componen la comunidad re
forzaran las propiedades de csta, a saber la fragilidd (haja rcsiliencia) en los 
ambicntes estables y la rohustcz en los ambientes variables. 

21.3 Compartimentos de las comunidades 

En rclaci6n con cI tema de la comp1ejidad y Ia cstabilidad, varios cstudios 
te6ricos han sugerido que las comunidades podrfan tener una Illayor estai1i1i
dad si estuvicran «compartimentadas» (por ejemplo, May, 1<J?2; Goh, 1979). 
En otras palabras, para unos valores detcrminados de S, C Y (J, una cOllluni
dad sera mas estahlc si est:i organizada en suhunidadc .... denrro de las cua1cs 
las interacciones son inrcnsas, pero entre las cualcs las intcracciones son dchi
lcs. Por otro lado, cuando Pimm (1979a) excluy() los elementos biol()giclIllen· 
te irraZ()n~lhles de sus Illodclos de rede~ t[(')ficas, no eIKOfl(n') LIlla concxi(Hl 
clara cntre la estahilidad y la compartilllent;iliz;tci('m 

Pimm (19H2) ha ser1alado ramhk-n que cahe espcrar Lt prcscllci:1 de b com 
partimentalizaci()f1 en {(H.la .... las grancics c()llluniuadcs, Sllll11lcmcnrc p()I<..)ue e .... · 
tas comunidades incluycll vario .... h:ibitars difnentcs en los que aCfLIJll grupo-" 
de cspecies, y las intcracciolles scran mas intensas dcntro de los h:Ibitats que 
cntre ellos. Naturalmente, es irnposihlc trazar demro (It.- las comunidades unas 
Ilne~ls ahsolut~ls que separen ~l un hahirat de otro: 10 que constilUYc un h:ibitar 
varia de una especic a otra, Dc lOdos modos, cs prohahle qlle exista la lcnden
Ci:l a que los compartimcntos reOejen los h;ibitar:-., Pimm y Lawton (1980) y 
Pirnm (19H2) han revisado las evidencias de la existeneia de compartirncntos 
tanto en cl interior de los h;lhirals t'OrllO clHre ellos. 
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Figura 21.5 ttlteracciom:s pritlcipaks existentes dentro y entre tres h;ibitats 
intt:fconectados de ta Isla dd Ow, en cI (k(:ano Artico. (I) Plancton, (2) animates 
marinos, (5) [ocas, (4a) pi:mtas, (4b) plantas muertas, ('5) gLisanos, (6) gansos, 
(7) coi(:mboios, (H) dipte[os, (9) :icaros, (to) himcnoptt:fos, (II) aves marinas, 
(12) escrib:lno nival, (15) corrcHmos oscuro, (14) perdiz nivai, (1'5) aranas, (16) paws, 
(17) zurro :irtico, (IH) gaviota hiperh6rea y gaviota parda, (19) algas planct(micas, 
(20a) algas bent()nicas, (20h) materia (:n descomposicion, (21) protozoos a, 
(22) protozoos b, (25) invertcbrados a, (24) dfpt(:ros, (2') invertcbrados h, 
(2(i) microcrllS[;iccos, (27) 050 polar. (De Pimm & Lawton, 19HO.) 

En los estudios en que las e1ivisiones de los hahitats son claras e inequfvo
CIS, se ohserva una clara tcndencia a que los compartimemos sean paraklos 
it los habitats. La figura 21.5, por ejcmplo, muestra las principales interaccio
nes dcntw y entre tres h:lhitats interconectados ell' la Isla del Oso, en eI Ocea
no ArtieD (Summcrhaycs & Elton, 1923). Pimm y Lawton (1980) c!emostraron 
que entre los habitats cxistc un nllmero significativamente menor de interac
ciones que 10 que cabrl:l esperar por efecto e1e1 aZar. Por otro lacio, cuando 
las divisiones entre los habitats son mas sutilcs, las pruchas en favor de los 
compartimcmos son tfpicamente escasas. Por ejemplo, Shure (1973) estudi6 
dos plantas que cran dominantes en las fases iniciales de la sucesi6n en un 
campo abandonado: Ambrosia artemisiijolia y Rapbanus rapbanistrum. Mar
c6 las plantas con 32p f'J.e1ioactivo, y midi6 la cantidad de radioactividad que 
encontraba en los insectos herbivoros y depredadores en las semanas siguien
tes. Los resultados, i1ustraelos en la figura 21.6, son dificiles de intcrpretar con 
certeza, ya que no existe una distinci6n neta que pueda scr tratada entre un 
sistema con compartimientos y un sistema sin elIos. Pero puesto que un pro
media del 50 % 0 mas del elemento radioactivo va a parar a especies campar
tidas por las dos plantas en cada nivel de consumo, parece que los datos no 
apoyan 1a idea de la existencia de dos compartimentos obvios. 

Las dificultades son aun mayores al querer encontrar una demostraci6n 
clara de la existencia (0 ausencia) de compartimentos dentro de los habitats. 
Dc wdos modos, los analisis que se han efectuado sugieren que las redes tr6-
ficas del interior de los habitats estin aparentemente tan compartimentaliza
das como cabrfa esperar par la mera acci6n del azar (Pimm & Lawton, 1980). 
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Figura 21.6 CompaniIIH.'IH:ilizaci()[1 de unJ. n:d trt'lfica. Esquema (k flujo 
tkl indicador ,I2p dcsdc dos c,<,pccics vcgctaks en una cOll1unkbd de un Clmpo 
abandooado. L!s llus pl:lIltas .'>on (1) Ambrosia y (2) RaphcUlus; (.1) ~- hcrbfvoro .... 
qut: .'Ie iirnitan a (1); (4) = hcrh[voro.'J comullcs en ambas cspecies; (') - herhfvo
ros que sc limiran a (2); (6) = dcpn.:dadorcs quI.: .'Ie lirnitan a (5); (7) '-' deprni:!dorc,<, 
que .'ie alilllcntan de (4) ylo dcpn:dadon.:s que .'Ie :ilimelHan tIL (5) y (S); 
(B) '-- lit:prcliadon.:s que .'Ie limit:m a ('5). Los oLlmcros peqllcilos ,<,{)[1 los porcl'ntaje ... 
<lcl indicador co las rtH:1S indiCidas: los nurncros ncgros indican d imlicador 
que .'Ie halbha originari:lmcntc en Ambrosia. los l1t.'imcros rojns d que .'it: hallah;! 
originariamcntc en NaplJanlls. (SCglll1 Pinun & LlwtOIl, 19HO, seglll1 Shure, ll)7.-).j 

Parccc que las recks tr6ficas muestran una ciefta tendcncia a formar COI1l
partimcntos entre los h~lhitats, pefo no se ohserva una clara tendcncia demro 
de los hahitats, Las pfedicciones sac ad as de los moddos dt' [(-'llcs tn')ficas son 
cqulvocos; pero no se dispone de pruchas que apoyen Ia ide'l de que la COIll
partimcntalizaci()n ha favorecido la pcrsistencia de determinadas relics tr(lfi
GIS a causa de la estahilidad que con fie fC._'. 

21A EI numero de nivcles troficos 

Olro rasgo importante de las rCllcs tr6ficas es cI nlllnCl"n dc eslahones tr()ficos 
cxistcntcs entrc las especies hasales y los depreliadofes superiofes. La tahla 
21.2 Illuestra, Inra clda comunidad, el Ilt"imefo l1ledio de niveles tn')ficos l'xis
tentt.:s (Bri3nli, I<)H5). Estos vaiores fueron ohteniLios dd 111()d() siguiellte Sc 
define una cadena alimellticia mfl.Yima como Ulla Sl'Cl1CIH.:i:l de espccics quc 
va desde ulla espccit' hasal lusta otr:1 l'SP<'.'l"it' quc St' :iliJl1l'llU de b prillll'f";l, 
y lucgo hasta otr:l l'SPl'cic: qUl' se alimellt:1 llc b seglllllLl, y :I .... { sl1tT .... i\·:lI11Clltc 
hasta d llcprelbdor superior (del que no se aliment;] ningulLl ()tr:1 l'SPl'CI( . .'). 
Empczando con la espccic has:1l I de Ia figura 21.7, P()l l'jl'mplo. 11otiel1llls 
traz;lr cliatro rWas In'Jfic1:''> posihlcs hasta un deIHl'lbdo[' :">upni{)r, P:l ... :lllt!O por 
b especic ,I. Estas rutas son: IA-Il·ll, l-4-ll-1:~, 1--1-12 Y 1··1-1.'\. St' ohtil'llcn 
cu:llro v:llorl's Inra la iOllgltud de lIna cadena :ilillll'lltlt·I;J Ill:ixinu: 'I, -I, j Y 
). La Figura 21.7 llllll'stra t:1lllhit'1l ullaiista dc (){fas 21 calicn;ls, que cmpio.;ln 
en las cspecics hasales I, 2 )' j EI profl1niio de longirud de tuliaS las cadcnas 
alimcnticias mjxim~ls posihlcs c .... de .),.32. Este p:lr:lllletro define ("'1 Illllnero 
de nivek~ tr()ficos quc puedell StT asignados a bred tn·lfica Cll clicsti()fl. EI 
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Cadcnas afirnenticlas rnaxirnas 

4 11 12 2 4 11 12 3 7 12 
4 11 13 2 4 11 13 3 7 13 
4 12 2 4 12 3 8 12 
4 13 2 4 13 3 8 13 
5 11 12 2 5 11 12 3 9 12 
5 11 13 2 5 11 13 3 9 13 
5 12 2 5 12 3 10 13 
5 13 2 5 13 
6 12 2 6 12 

Figura 21.7 Matriz de [a comunidad de una cOst~1 rocosa intermarea[, no 
protegida, del est~KI() de Washington, lISA (de Menge & Sutherbnd, 1976), (Esta 
es b matriz nlHlIcro [2 de Ia t;lhla 21.2.) Se indican las rut:IS de todas las posih[es 
cldcnas alimcnticias m~iximas. (l) Detritus, (2) plancton, (3) algas bent(Jnicas, 
(4) bellows de mar, (S) Mytilus edulis, (6) Po/iici/Jcs, (7) quitones, (B) bpas, 
(9) 7egula, (10) Uttorhw, «(1) Thais, ([2) Pisaster, ([3) l.ejJ/asterias. (Segtlll 
Briand, 19B3.) 

cxamen de los valores de la tahla 21.2 muestra que las comunidades constan 
tfpicamente de un nlllnero de nivc1cs tr6ficos comprendido entre dos y cio
co, general mente tres 0 cuatro. Esto concuerda con otras cllculos de la lon
gitud de las cacknas alimenticias. Los ec61ogos interesados en la estructura de 
las comunidades se han preguntado la raz6n de que las cadenas tr6ficas sean 
tan caetas. 

Una vez mas, las propiedades de estabilidad de diversos modelos de co
munidades nos pueden dccir alga sabre el esquema que cabe esperar en las 
redes tr6ficas realest Sin embargo, la hip6tesis de la «cstabilidacin no es la uni
ca a tcner en CUl'ntJ. Tambien se dcben examinar otras hip6tesis plausibles, 
hasadas en los principios ecol6gicos fundamentales. 

21.4.1 La hip6tesis del flujo de energia 

Durante mucho [(cmpa sc argument6 que las consideraciones energeticas Ii
mitan cl numcro de nivcles tr6ficos quc puede presentar un ambiente. De la 
energfa radiantc que Jlega a la Tierra, tan s610 una pequena fracci6n es fijada 
par la fotosfntesis y qucda disponible como alimento vivo para los herbfvo-
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una prt:did'illl] 
apar~·nlc.·lll(:nk 

UHllprohahk. 

... que.' IlO n· ... ult:1 (:kn;1 

peru Ia ~oxpli{';.c.·kHl 
ellcr~(;ti{,;1 no (khc ."Cf 

nO(:h;'I:t:;lda tot:111llc.·ntc.-

ros 0 como alimento muerto para los dctritfvoros. Sin embargo, la cantidad 
de energia disponiblc para cl consumo cs considerablemente inferior a la fija
da por las plantas, dcbido al trabajo efectuado por cstas (cn el crccimicnto 
y mantenimiento) y dehido a las pcrdidas oeasionadas por las incficiencias d<.: 
todos los procesos de eonvcrsi6n energctica (capitulo 17). Cada eslabon ali
menticio de los hctcr(Hrofos est3 caractL'fizado por los mismos f<:n6mcnos: 
un maximo del 30 %, Y a veees tan s()lo un 1 %, de la energia consumida en 
un nivel trafico queda disponihlc como alimcnto para c1 siguicntc nive!. POf 

consiguiente, y en teoda, el esquema obscrvado de s(llo tres 0 cuatro nive!e,<, 
tr6ficos podda ser debido a Iimitacioncs <.:nergetieas - Ia <.:nngfa disponiblc 
ya no podrfa mantcncr a un nive\ tn'lfico adiciolla!. 

Esta hip6tesis parcce suministrar una prcdicci6n comprobablc. Los siste
mas que pose<.:n una mayor productividad primaria deherfan St'f capaec~ (I<.: 
mantcner un mayor nlllnef() de Ilivc\cs tf('lfie()s. Pero en realidad, y ;1 pesar 
del hecho de que l:t productivicbd prinnri;1 varl:l en todo cl mund(), en la.'> 
ullllUnidadl's {('ITl'S{reS, de :lgU:1 dukc y Ilnrirus, I..'n un ()rdt'n dt' rnagnitud 
de (re.'> () cuatro \"L'Cc.'> (Pill1!ll, 1')02), j]() disp()lleIlHl.,> de prucha.,> Lbra:. de qUt 
existan I1I:h nivcks lr(!ficos Cil I():. anll}icntcs rnj:. prodUCli\'()s. Las eadeln.,> 
alimcnticias no son marc:ldamellte rn;h c()rtas cn los lagos jnicos y la tundra, 
menos producti\'o.'>, quI..' en I(}~ Ltgos y pucl()s tcrnperados y ([opicales. Parc
el.' quc tan s()lo en los llivc1es Illuy h:ljOS de productividad primaria, la cnergfJ 
estahlccc un limite :.uperior al Ill"llllcro de nivl'ies tr(}ficos. Por ejelllpio, cl 
Ltg() Vangalin, en la Ant:"inida, til'nc U!U productividad nOlahkrnente baja 
y aparcntl..'lllcntl..' clrecc dc un tc[cer nive! tn')fieo «(;oidnlJfl et af., It)(j7) 

Pareee COIllO si la <.:xplieaci6n cnergetica clasica de la longitud de las cade· 
!las tn\fkas dehiera ,<,er reehazada, y de hecho 10 ha sklo por diversos cc()lo
gos. Sin embargo, sc de he tener 1..'11 clIcnU quc Ia diversidad de especies suck 
scr significativamentc m;is alta en las rcgioncs productivas (capflllio 22), y que 
cad a consllmidor se alimenta prohahlcmente tan s()lo de una gama Iimitada 
de cspceics en un nivc1 ([('lfico inferior. La cantidad de cncrgfa que fluye ell 
direeck1l1 ascencknte por una cadena alilllcnticia en una regi(m produetiva 
(una gran eantidad de energia, pen> diddida entre numerosos .'>uhsistelIl:Is) 
pucde no ser muy distinta a la que sllhe por una cadena aiimentieia en U!1:i 
regi(l!l no producciv;l (ya que se hahr;'1 dividid() entre menus suhsistemas) 
ASI, la explicaci(}11 energetici IHl delX' scr :lccptada indis('rilllinad;tIlll'lltt' 
pero tampo('() dehe sn r<.:dlazada totlil1lente. 

21.4.2 La fragilidad din;imh . .';1 (flo b~ rt"lks In)fic;l~ 
de: los modcios 

Fn .<"ll c~tudi() de 1:1." propic(bdc,,, de cSI:lililitLid de UIIO:' !lIodclo, .... dc intKa 
V()lterra C()1l divt'fS;IS CStfuctllLIS, Pilllill y l.awt()n (It)']) til'!lI0str:lroll que 1.1." 
rClk~ con cH..Iell;! ..... ;liizlle!lticLL'> Llr~a.'l (llIi'l niH·k ..... tn'JI"ic{),"l :'lICkll "lltrir flue 
tU;lci()lIn de [l()!JLtci(')]\ (.111 intCll,",I." que 1:1 eXlillcil'Jll (.k 10" dl'Jl!l'li.ld()rn .'>u 
pniorl','i rcsultah;1 Ill:h proil;lhk qut' CII ell';L"O de l·;ldcILI .... alilllt't1(il'i.ls l"ort;L" 
1;\ figliLI 21.H ilust!";1 algullos de lo~ !T~llit;ld().'l qut' ohtll\"Il'f"()!l Ins tit-milo." 
de recuper;H.'il'Hl Ira:. una pertur!J;lch'lll crall mllch() lII;is hre\·c.'> ell iI)'> mode· 
los de ClI;ltro especics c()n solo dos ni\·t'!es tn'lfie(}s qlll' ell los dISpllC:.to ..... COil 

trl'S I) cualHl ni\'e\cs IJlIestll que I()." ,,,i.'>tem:IS ('()!l illell()]" re .... iliellcia ticnellll1e 
!lOS pro\)a\)ilid;ldcs de ,<,uhsi.'itir ell un amhit-ntc incollsullIe, Pilllill y I.awtoll 
~lIgiril'ron que en Ja l\':ulILlieza s('llo se enC()ntraLIIl luhitllalmente ,<,istellu:. 
c()n pocos ni\·e\c.'> tn'l!"!C()S. OhSlT\'ese que los trn Illodelo'i dc rnks tn')ficis 



Figura 21.8 Fn:cuencia 
(/') t1<: los tiempos de 
n:cLLpt:raci{')n (RT, escala 
arhitraria) para los mmk· 
los de dos, tres y cuatm 
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(Segun Pimm & Lawton, 
1977.) 
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construidos por Pimm y Lawton se diferencian no s610 en el numero de nive
lcs tr6ficos sino tambit:n en el numero de eslabones existentes entre los ni
vcles 1 y 2. Parccc 16gico pcnsar que los ticmpos de recupcraci6n breves se 
procluzcan con mayor facilidad cuando existe un devado numLro de eslabo
nes que cuando cI numero de nivclcs tr6ncos es reducido. 

21.4.3 Limit;lciont:s dt: la estructura 
y el conlportamienlo de los dcpccdadoces 

Para alimcntarse de las prcsas de un detcrminado nivcl trofico, un dcprcdador 
debe tener un tamano suficientc, debe ser suficicntemente agil y tam bien sufi
cicntemente feroz para conscguir la captura de la presa. En general, los depre
dadorcs son mayorcs que sus prcsas (aunque esto no es de no para los insec
tos ramoneadores y los parasitos), yel tamano corporal aumenta en los nivelcs 
tfaficos sucesivos. Es muy posiblc que cxista un limite par cncima del cual 
las limitaciones de diseno excluyen la posibilidad dc oteo cslab6n en la cade
na alimenticia. En otras palabras, puede ser imposiblc disenaf un depredador 
que sea, al mismo tiempo, suficientemcntc rapido para atrapar a un aguila y 
suficientcmcntc feroz para matarla. Naturalmente, no podemos realizar una 
prucba crftica de esta hip6lesis, ya que solo podcmos juzgar 10 que es posible 
en la evoluci6n a la vista de 10 que esta ha producido hasta el momento. 
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(olro) (· ... (lll(.'m:l sin 
(:xplicacit'Jll (:bra 

Otra cuesti6n es la rdacionada con la densidad de los dcprcdadon.:s supe· 
rio res. Puesto que gencralmcnt<.: son grandcs y tiencn una dicacia inferior <II 
100 % en cuanto a cncontrar SLIS presas y convcnirlas en hiomasa propia, se· 
dn neccsariamente mucho mas raros que sus presas y ncccsitan husear Sll ali
mento en un tcrritorio mas amplio. ria de hahcr alglm limite <II tamaflO del 
tcrritnrio y a Ia licnsidad, para que los rnicrnhros de Jos lios s<.:xos punl;in Jle
gar a encontrarsc. Si la longitud cIt: bs cadenas alimenticias cstuviera Iimitada 
por consideraciones de tcrritorio, cahria espcrar que las eomunidad<.:s LJue 0 

tan restringidas a ~ir<.:as pequcnas, tales como islas, pos<.:ycran m<.:nos nivclcs 
troficos. Dc hccho, sc ha ohservado a vcces la auseneia de grandt's :1\'<..'.'1 de
pn:daliorcs en his isla.') pCLJuenas y a eonsecuencia de diD las otra.'1 a\"t.'s 
parecen notahleIllcnte mansas 

Debcmos considcrar tamhicn b ClH.:sti(m de la Llccci(H) (jptima dc Ia <.Iic· 
tao Examincl110s la Ilega<.la :1 una COllllmid:ld de una llUC\'a t"spt"cie ClrIlI\"(»)":1 
iEs flH..'jor (jUL' se ',dimcntt" <.Ie los hcrhl\"( )m.') t"xistt"!1!l"S ell elLl, () de ]0-" CHili 
voros' U ni\'cJ tn'dko de l().,> Ilnhlv{)["(),,> ()frnT eJ ;\mhicll(c Ill:i:-. rico Cll ("ncr 
gfa, ya que hasta llt.:gaf a (I ,'>e ha producili() un nllll1ero mfnill1() de P:ISOS que 
consumen energLt. Lucgo, resuit:! Licil vcr b \'clltaj:l de quc cst.t Ilucva cspccie 
st' alirnCnll' cn lin nivd h:ljO de la caden:1 alinlCIlticia, Por (lIfO I:tdo, si (odas 
la.~ cspecies hieier:m l(l III is III (), Lt COlllpc(cnci;1 sc intcIlsificarLt, y cl huscll 
el alilllcnto cn lin nivcJ superior <.IL' ]a elden:1 :t1illlcnticia rnlucirl:1 b comp(: 
te!lei:! . 

En h,::Tminos 11Ii,> gClltTalo, rcsult;! <.Iilkil imaginar :t lIll <.IcprnLtdor SllPl" 
rior qut.' St.' :ltenga rdigios:ll1lcIHe :1 b rcgla quc dice que debe aliment:lrsc 
lJllicarnentc de pres:ls tlcl nivel tr()t'ic() irlllH..,tliatameilte inferior, espcci;t1ml'n' 
ic porquc diclus prcs~I." scr:1Il proinblemcJl[e Iluyores, Ill:1S fcroces y l"ar:ls 
que las de otro Ilivel inferior. Dc hecilO, cs P()CO probable que los anilllaks 
conciban su mundo en form:! de la rfgida lr:II1U tr{)fica pCl1sa<.la por los cC<\
logos, 1.0 m;!s probahle es que los carnivoros alaquen a cu:t1quin pres:1 que 
se les prcsclHe y que teng:! cl t11ll:1I10 :ldeclI;ldo, iIldcpcndientl'lllcntc <-IL' Sll 
nivl'i (f()fic(), Si l'SIO cs asi, LIS c:lden:ls :t1iJllenticias ser:in a Illelludo Jll:b 
COWlS de 10 esperalio, 

21 A... Vaior;H.'i<l1l 

Exislen vari:ls hip()tcsis pl:lll.'>illlc.,> p:ILI cxplic:lr Jo c()rtas <-]llt' SOil b,'> <. :lden:l:-' 
aliJllelltarias. ~Es p()sihle dC!tTlllirur cu:il <-Ie dbs e,,> l"( )ITCCUI 1.;1 rc"'pUCSLi n 
simpicmerHe «llO", 'Ell COIll() 11:1 sc(uLtd() t\1:IY (1(>Hl), l'l Ct'>(j ([v Lt I()llgltud 
lit.' bs cadcl1as alilllellticias es l'l lipic() de I:t cstruClllLl de LIS ('()fllUlli<.l:ldn 
en general: ,dos c~qUClll:lS <."Illpiric()s ,'>011 frCCl1<."ll(l''> Y :llllpli:l!Ilt"lltt" dOl'lIllICll 
(ados, per() ell lug;11" dc UIl:1 cxpliclCit')J\ eLlLI L"xis(<.' S('IJ() lI!Ll li~Ll dt" p()~lhlll 

d:lclcs ;J CXpIOLIJ"" 
lln:1 prcdi<.'Ci(·)il P()[t"IlCi:t1!IlClltl' l'()!llpnduldv lIv l:t Ii i P('l In i.'> <.Iv LI nLtilll1 

<.I:ld dict.' quc l:ts cldl'n:!.'> ;tiillll'lltici.l...., dl'hni:HI ,'>n 11I:i,,> C()]"{;('> CIl l(),,> ,lIl1hll'll 
tes mell()S predccihlL' . ..." )":I qUt" clIw l'sllCLlr que :t11i .'>(·ll() jleL,>i,'>LlIl Ll'> r('lle,,> 
tn')lk:ls cOlllllay()r !"c,'>illt"llcLI. y I:ls l';I<.IL'II:IS 11/)li".";I.'> C()rLls LI P()""l'Cll. (:U:llldo 
Briand (ll)H:)) cns;llllhkl SLL'> ··I() rnlL':-. 1 ["(')ficl..." LIS di\"idi(') ell :1<jlll'ILt..., ;1.'>OCi:ld:ls 
:1 ;Illlhicll(es lluctu:IIl!CS (CI...,O ..... 12.'-\ de Lt t;lhLt 21,2) y CII aqllclL1:-. ;t,>()ci:!· 
das a amhielHe . ..., C()n~t;lIl1l".'> (C:I:-'():-' 2() ·IOj. \"() '>t" O!J,'>CIT;I 1111;1 ddl'fl'llcia signifi· 
cniv:t ell eU;lIlln ;1 Ia IOllgitud medLI dl' ];t'> cadclLIs tn')!lc\.,> 1T1:'IXiIlJ:l . ..., de los 
dns grup()s' .~,()() Y . ../,,(){) Ili\'ek,'> tn')fic()..." J"espccti\';IIlll'lltc (II,!!. 21 tJ), btas ideas 
h:1Il dt.' scr :--oJllctili:ls ~I mJs cOIll[1ro\uci()!ll'.'> criticlS 
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t'igura 21.9 flis!ogr:tm;t. ... tit: co 
frccuencia <1<.: 1;1 ]ongiwti '2 3 
de I~I.". cadenas ~t1irn(;nticbs 3 
m;ixim:IS para comunidades <Ie 
(a) arnbkntcs tluctu:.Int<.:s 

u 
v 
u: 

ill y (0) :unbinw:s COl1stantc.'o, Las 
medias no son significativallll"l1-
Ie difcn:ntcs (3,66 <.:slahOl1CS 

11-

en las Gldenas alimcnticia.'! tic 
los ambkntcs Ouctuanres ° -~--- --" 

}' ;1,60 co las <It: los :lmoienlcs 
const:tntt's). (Datos dc Bri:mcl, 
19H\,) 

2,6 3,0 
,3,0 -3,4 

3,4 3,8 
-3,8 --4,2 

4,2 
4,6 

4,6 
-5,0 

longitud media de las cadenas alimenticias maximas 

la cstabiIidad 
dtO la productividad 
y la biomasa 

21. 5 Estabilidad no demografica 

finalmcntc, y como ya sc ha sugLriuo, la csrabilioad de las comunidades puc
ele ser considcrada des de perspectivas distintas a 13 puramente dcmogrjfi('~_. 

Recordemos primero los estudios de MCNaughton (1978), de la pagina 78:'>, 
La tablJ. 21.3 indicaba que las comunidades de prados ficas cn cspecies res
pondcn a las pcrturbacioncs con un dcscenso significativo de Ia diversidacl 
de cspecies, c1csccnso no registrado en el caso de las comunidades pobres en 
especies. Pero el efecro de las perturbaciones era bastante dis[into cuanda se 
consideraba en terminos de un aspccto de funcionamicnto (productividad pri
maria) y un aspecto compuesto de cstructura (biomasa de cosecha en pie). 
La adici6n de abonos incrcmemaba significativamentc la productividad pri
maria en el campo pobre en cspecies del cstada de Nueva York (+ 53 %), 
pero altcraba s610 de modo ligero e insignificante la productividad del cam
po rico en especies (+ 16 %). Ana!ogamente, en Serengueti, cl ramoneo redu
cia significativamente la biomasa de cosecha en pie del prado pobre en espc
cies (-69 %), pero s610 reducia Iigeramente la del campo rico en espccics 
(-11 %). En atras palabras, cuando se utili zan criterios distintos a los demo-
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Figura 21.10 Moddo 
simple de una comu
nidad. Los Ires recuadros 
represenran a compo
nentes del sistema y las 
flechas representan a 
transfen:ncias de ent:rgf;1 
entre los componcntes 
(De O'Neil!, 1976.) 

1:\ n:sili\'fH.:ia ;lIltc: 
la .... pcl"tlll"ha('ioflL"" 
de Ia cncl"gi:t 
y los Illltl"iClltcs 

Figura 21.11 "1:1 .... ;\ de 
reulper:lci<,m (indice dt" 

resiliencia) {r:.I.~ un;l pcrtllr 
llackHl (como ft1l1l i("m 
del input cnngctjc,) pOI 
Ullld,ld de C()SCCh:l ell pit") 

P:Ir;1 [I\odc\o" dc sei~ 
CI)[llUlllliades dlferentl'" 
LI comullidad de 1:1 ("h,m;( 

l'CI I:t que prest"IH:llu 
1l1;lyO[" rCSilIC[\CI:I Ira ... l:i 
pcrtur\);Ki(lIl, y LI de 
la tundra l:i que tcnb UIl:I 
[CSillelH.."i.1 nds haja 
(Ba .... ado t"1l d:H().~ de 
O'Neill, 1()7().) 

__ Transportp. . 

Producci6n 
prima ria neta 

P Tejido 

Caida de las hojas 
y translocaci6n 

vegetal 
activo 

Defecaci6n --Materia 
orgimica 
(nactiv(I Descomposiclon 

Consumo 

- Resplraci6n - .... 

gr:ifico ... , parccL' quc lIn:1 e:--.trllctura llIi..., c()llIpll'ja fOlllellt:l Lt cst:lhilidad de 

las eomunidadc ... 
VariDs cstudios han revelauo que la estructura ue la rnl tn")fica puede 111-

fluir sobrl' su resiliC'ncia (rapidez de regreso :II equilihrio) en rl'SpUCSla ;[ LIS 

pcnurhaciones de 10 ... f1ujos de enngi:l y nutricnte ..... ()'Nl'ill (l1)7()) considen') 
a Ia comunidad como till sistema de trcs compartirllcnlOs: t('jido vegetal acti
\'() (1'), organisJl1()s hClef(">trofos (II) y materia orgjnicl ll1uerta in:lctiv:1 (I)) 
(fig. 21.10). La lasa de altcraci()Jl de la coseclu CI1 pit' ell estos cOlllpartill1ento.o.., 
depl'nde de bs transfcrencias Ul' energia que se producen entre cllos. Asi, la 
lasa de camhio en P dcpendl' de un input (productividacl prima ria I1l'u) y dos 
outputs (fr;lC . ."ci(lIl consumida por los hcter(nrofos y fracci(-)Jl que pas:! a J) en 
forma de hojas mUlTlas). La lasa de camhio de II depende de dos inpuls (COI1-

sumo de biomasa vegetal viva y consulllo de materi.1 orgjnica Illul'na) y dos 
OLllfwts (defl'caci()Il y pcrdida de calor pur rl'spiraci(Hl). Finalmente, l:i tasa 
de camhio de!) dependc de dos inputs (caida de hoj:ls lll11ertas y dl.'kcaci(lIl) 
y dos outputs (con .... ulllo pOI" pane de los hl'ten'Jtrofo ... y transportc flsico 1];1-
ci:! ('\ exterior del sislellu). Inlroducienlio datos relics procedclltcs de sci . .., co-

I TU~d," 
10 :, 

BOSflue troplc<l1 

• 

I 
10 

Bosque 

• 
f'IH'rlll' 

lk d!l\ld dlJke 

cdduClfoho •• Marl:,llld s,ll,jI!.) 
ternperado 

10' 

Cllilrca 

• 

Input energctico por Ufll(lad de casecil') en pie ~unldadcs rk ('ner~Jld) 
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part:ce que b rl..'silit'llcia 
dl..'pl..'ndl..' dl..' Ia t;lsa 
dl..' tlujo :1 tran:s 
dt.: Ia (:omunid;l(I. 

Tabla 21.4 Til:mpos de 
residL'IlCia L'.'itim:td()s, en 
:1I10S, dL' una unicbd dc 
nitn')geno y de cakio en 
CU;\tro comp:lnimt:rHos, 

Y en (Otal, en Ull bosque 
caducifolio tClllpcrad{) 
(de Ht:ichk et aI., 197\) 

_._ Y dl..' lo~ nlltricntl"~ 
aft'ctado~ 

Illunidades en reprl'sentaci<')11 dc b tundr:l, cI hosque tropical, el bosquc CI

ducifolio temperado, UIl:! il1ariSIlU salada, una fUl'l1tc dc agua dulce y una 
durca, O'Neill someti('):1 los mode/os lk dichas comunidades a una pcrturb;!
ci(')[l esr:'ll1dar, consistentc en una Liisillinuci()[l del 10 'y., de Ia cosecha en pic 
inici:d de tcjido vegctal ;JClivo. Lucgo ohscrv(') bs t:isas de recupcraci(')[l h:lcia 
el cquilihrio, y las rcgistl/) como fUl1ci(m del input cncrgl'tico pOl' unilbd de 
l·o,..,ec!ta ell pic dl' tcjido vivo (fig. 21.11). 

E! sistcllu dc b charca, con una cosecha ell pie relari\':llllentc haj:l y una 
cicv;lda tasa de i'l'110V:tci(')J) de I:t hiomasa, cr:lcl qllc Ilwstr:lha Ulla mayor rcsi
iicl1ci:1 frcllte a la pl'rturhaci(')11 est:indar. Es indudahic que la l11:1yorb de sus 
pohlaciollcs tieilCI1 llll:! vida curta y una dpida tas;! dc inCrCIlll'i1tO lkl11ogr:lfi
co. La marislll:l salada y los \)OSqllcS prcscnt:lban valoi'es intcrl11edios, mien
tLIS quc b tundra prcscmaha ]a tasa de rccupcraci(')[1 m:i<; haj:l y por consi
guicntel:t lllel10r rcsilicncia. Existe una clara rdaci(')J1 entre Ia rcsilicncia y cl 
input cncrgctico por uniclacl de cosecha en pic. Esto parecc dl'peI1der en par
te de la importancia rcbtiva de los hetcr()(rofos en l'i sistema en clll'sti(JIl. El 
~istcma mas resiliente, la charea, prcscnta ulla hioI1lasa de hcten'){rofos '),4 ve· 
ces superior a b de aut('){rofos (10 que rcfkja la vida corta y ]a rjpida n:nov;\
ci()1l del fitop1:tncton, que son las plantas dominantes de este sistl'I1U), miell
tras que la tuncira, con mCl10r rcsiliclleia, tiene lin c()cil'ntl' entre hetcr(Hrofos 
y :lutt'Hrofos de s<"llo 0,004. 

As!, el flujo de cncrgfa a traves dd sistl'i1U cjerce una importante influen
cia sohrc I:i rcsilicncia. Cuanto mas eleva do es l'ste tlujo, tanto m:ls r:ipidamente 
ser:in "horradosll dd SiStl'IlU los l'fCctos ck una Perturhach'm. IkAngelis (l9HO) 
ha lkgado a 1I1la conclusi(m an:Hoga, pero rcfcrida al cicio de nutricntcs y no 
<II tlujo dc energfa. 

C:ompOllcntc Nitn'lgcno (::ilci() 

Sul'io 10') j, 

Biornas:! nell1or:il HH H 
Mantillo < \ < \ 
Ikscomponed()res 0,02 0,02 

li){al IHI) 'i<i5 

Finalmente, se ha obtenidO un esquema interesante en los estudios basa
dos en los tiempos de rcsidencia de diversos nutricntcs en vados compo
ncntes de las comunidades de las zonas boscosas. La tabla 21.4 muestra los 
ticmpos de rcsidcncia del nitr6gl'no y el calcio en cuatro compollentes: sue-
10, biomasa del bosque, mantillo y organismo:'1 heter6trofos detrir[voros. Por 
ejemplo, una unidad dc nitr6gl'no existid tfpicamcnte en el suelo durame un 
promcdio de 109 anos, quedad inciuida en la biomasa del bosque durante 
8H anos, caeri para formar parte del mamillo y permaneccra alii hasta 5 anos, 
pasari a traves de un dctritfvoro en cucsti6n dc dias, para ser incorporada par 
segunda vez por la biomasa del bosque. EI nitrogeno, a causa de su cstrecho 
reciciaje, tkndl' a residir en el sistema durante Illucho tiempo (I815) anos an
tes de scr lixiviado y de pl'rderse. EI calcin es tam bien un residcme a largo 
plazo (445 anos). Ambos contrastan can los elementos somctidos a un cicio 
menos estricto, como par ejemplo el cesio. 

Unos modclos que inciufan tanto al calcio como al cesio, y que se basaban 
en la cstructura y en las tasas de flujo medidas en una pluvisclva tropical de 
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Total en ei 
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Md'l(;r.1 

Figura 21.12 (a) Respuesta del contenido 
en cesio de los componentes de un 
modelo de la pluviselva tropical de Puerto 
Rico, en eI transcurso de los 30 aoos 
siguientes a una perturbaci6n (durante 
10 anos) consistcnte en la duplicaci6n de 
la tasa de inpm de dicha elcmento 
(b) Respuest3 del contenido en calcio, 
tras una penurbaci6n equivalence. 
(Dc Jordan e/ aI., 1972.) 

Tiempo (a~os) 

Ticmpo (anas) 

i'ut:'rlo Hico, fucrot1 sOlllclilios a LIlla pcrtur\):lci(-)Jl que l'OllsistLI ell dupliclr 
d input de llutriclltc:-, dULtIlIl' ]() :lrl()s. Su \'ltd!:1 :tl equilihrio fut' SiIllULtd:1 

lllcgo P:lr:1UIl IlUl'\'O perlolio dc :~() ;I(1OS OOfi.ll1l ('I (II, llJ72). EI cl'sio allicin 
11:11 fuc r:'ipili:lIlH:ntL' ciilllinado dcl ..... i:-.tcllla (fig. 21.12). F. ... t;t cO!1clusi(')fl 11:1 :-.ido 

ap()yad:\ IHlf lIll cstudi() dcl tie!lll)() de selllidcsil1lcgLlCi('JIl del u.:si() 15-:' Lt

dioacrivo procn.kntc de LIS prccipit;tciol1l's, quc dt' .... :qnrn·i(·) CSl'rlciallllcnlc 
dci sistcma ell rcciclad() de Ull:\ ]liuvisciva trt)picil t:11l P[,()IlI() l'(JIlH) caycron 
I:ts hoja:-. (Kline, 1{)7()). A difcrcllcia dd ccsio, cl nltH.klo del \"·;tkio lllostnJ un:l 
n:siiiencia Illuy inkrior (fig. 21 12) 

bl n.'SUIllC!1, <J1H..'tb daro qUl' no l'xisl(,.' !lada p:lrccido :1 Lt l'scabilicbd de 
una comunidad. 1.:1 l'stahilid:td v:lrfa con cI aspcc{O de Ia cOlllunidad que sc 
cst:! estudianti() y l'(1I1 la natllr:llcza de 1:1 pCrlurbaci(')n 
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f;l(."torc:S gcogr:lfko.'\ 

otro~ fadores 
prim~lri()S 

facto res secundarios 

Esquemas de la diversidad 
de especies 

22.1 Introducci6n 

En este capitulo final nos oClIpamos de cicrtas cllestiones ccntralcs que sc Ie 
prcsellt:ln no s()lo al cc61ogo especializado en bs comunidades, sino t:llnhien 
a cualquier persona qut: ohsLfva y exam ina d 11111ndo natural. (Por que algll
!las c()J1111l1idades tiellen mi'l especies que (HUS? ~Existen esquemas 0 gradicntcs 
de la divcrsidad lie I:Is esp<xit:s? Estas prt:guntas ticnel1 respucstas plausihles 
y razOIuhles, pero (':lreCt:il10S casi por COrllpleto de respuestas cOllcluyentes. 
Pero csto no constituye tanto un clesengano como un reW para los e(,(')logos 
del futuro. Una gran parte cle la fascinaci()[1 de la ccologb. reside preeisarnente 
cn d hccho lic que muehos dt: los prohlemas son Oagrantes y ohvios para 
todo d rnunlio, pero SllS solucioncs se nos escapan por d i11omcnto. 

Existen divcrsos faetores con los quc puede ser rdacionalia la riqllen en 
especies de una comunidad, y cstos factures son cie varios tipos dift:rcIHes. 
En primer lugar se cncuentran los Lictores quc podemos dcnominar «geogr;i
tkos», como son la iatituci, la altitud y, en los ambientcs acuaticos, \a profun
diciaci. Como vcrcmos ILiego, cstos factores han sido rdacionados a menudo 
con Ja riqueza en especies, pem prohahlemente no punlen Ser consicicraclos 
como agcntes causales por dcrecho propio. Si Ia riqueza en especies cambia 
con la Iatitud, ha de existir algLlI1 otro factor que cambie con la Iatitud y quc 
eicrza un cketo directo sobre las comunidades. 

Un segundo grllpo de factures mucstra realmcntc una tendencia a cstar co
rn:iacionalio con la iatituci, etc. - pero esta corrdac(6n no cs perfecta. Segun 
d grado cn que esten eorrciacionados, pueden desempcii.ar un papcl cn b 
explicaci6n de los gradientes latitudinalcs y de otro tipo. Pero puesto que no 
estan perfectamente correlacionados, sirven tambiCn para enmarcarar las rcla
cianes a 10 largo de ciichos gradientes. Entre cstos factores se cuentan la pro
ductividad del ambiente, la variabiliciad climatica, posib1emcmc la «edad» del 
ambientc, y la «durcza» del mismo (aunquc csta uhima puede resultar difleil 
de definir - veasc mas adelante). 

atro grupo de factores varian geogrJficamcnte, pero no de manera consis
(eme, es decir, que varian de forma hastante independientc de la latitud, etc. 
Por consiguicnte, tienden a enmascarar 0 contrarrestar las relaciones entre 1a 
riqucza de especies y otros factores. Esto cs 10 que sucede can la cantidad 
de perturbaciones ffsieas que cxperimenta un habitat (capItulo 19), con el ais
lamiento 0 la {dnsularidad» de un habitat (capitulo 20), y con cl grado de hetc
rogcncidad fisica y quimica que presenta. 

Finalmente, existe un grupo de factores que son atributos biol6gicos de 
una comunidad, pero son tam bien influencias importantes sobre la estructura 
de la comunidad de que forman parte. Entre estos facto res se cuentan en es-
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l 
d p:lpd 
til.: b l Ollljll'll'lH i;a 

pccial la cantidad de dcprcdacion de una comunidad (capitulo 19), la canti
dad de compctcncia (c!pitulo 18), 1a heterogcncidad espacial 0 arquitect6nica 
gene facta por los propios organismos, y el status cle sllcesion de una comuni
dad (capitulo 16). Pucdcn ser considcrados como faCrofcS «sccunctariosl) por 
cuanto son a Sli vcz las conscclIcncias de unas influcncias proccdcntcs del ex
terior de la comunidad. Ik todos mocios, pucdcn cicscmpcnar un papel muy 
imponantc en b forma final adoptada pDf una comunidad. 

Varios de cstU$ factorcs de ciivcrsos tipos han skin estudiados dctallada
mente en caplcuios al1tl'riorcs: tkprcdaci()I1, pL'rturbaci()I1 c "insuiariciach. En 
d prcscrHc capftulo cOl1tinuamos con d (elll] (st:cci6n 22.:') examinando las 
relaciont:s entre l:.i. riqueza en especies y varios otros facto res de los que calK 
pensar que cjcrcen una infiucl1cia por (\ereclw pmpio, a saher b productivi
(Lid, l:.i. hetcrogencidacl ('spacial, b variaei(m clim:ltica, b dun.:za :unbiLnt:il, 
y !a edad del :Illlhiellle (cs clccif, cI til'mpo dUfante cl que ha siclo posihlc Ll 
cv( )Ju,.-i(\n/ct l]oniz:lci('>n), Fnll >nces cstafellH)S en posiei('m par:! Ct )1lsiderar (sec
ci,-m 22 ,·i) !a inflllcncia de I:t [a!itud, 1:1 a[titud, [a profunliidacl, LI sllccsi('m y 
l:t posicit'H1cn cI fcgis(f{) !t'l,..,i!_ Sill t'llliurgo, empenrclllo,,> cOllstruycnli() lina 
scncilb tranu le('Hie:! (lie aCllcrdo COil MacArthur, [t)72) que nos :lyudc :llllc
diur so»n,,-' las vari:lciones dt' Lt riqul'z:1 ell l','>pccics 

22.2 lin modelo simple 

Para una mayor simplicidad, SUp(lIH[rclllos quc los rcctlrso,,> que se h:t!lan dis
pOIlihlcs para una cOlllunidad put'llt'n st'1" descri[os como un continuo tk UIU 
LiiIlK'nsic'lIl, y lit' N. ullidades de Inngitud (fig, 11.1). Cadaespecic dt' I:t comu
nidad St'l[() plledc lltilinr lIna porci{m de cStc coritinuo dd reCUfSO, y estas 
porciol1cs dcfinell la anchuLi de los Ilich():-. (II) de [as distintas cspecies: la an
chura media de los nichos de ]a cOlllunidad es Il. Es prohahle que por Ju 
illenus algunos de e:-.tos nicho:-. sc supcrpOllgall, y l';H.b sllpcrposici(H1 entre 
cspecics adyacentes plIede SlT medicla con Ull valor n, La supnposici(')Jl me
di:l Lit: lo~ nichos dentm lit' b UllllWlit.bd sn:l eJltonces n, 

Suhre este sencillo 1t'l(1Il de rondo es posiiJlc cOllsiLinar b raz(lIl de que 
algunas cOlllunidades (cngan m:ls t'sIK'l'ics que Olras. En primer lugar, para linos 
va\Ofes Lit:tnminados de 11 y 0, una cOlllunidad posced 1ll~IS t'species clIalllo 
nds t'levado sea eI valor dl' N, es Liecir, CU:lIlto Illayof SCI la gama t.1t' recur:-.os 
(fig, 21,1 :I), Est() L'S cier{() cu:mLi() b ('(lIllUnidad cst;! t.i(llllillaLia p()r b ulf1ll)e 
tl'!leia y las espccil's "St' repanl'Il" los fn'urSo. ... (capitulo IX), Pero pfoh:lhlc
Illentc seLl cici'{O tlIlIhi0n ('uanLio b cOlllpetl'llcia tienc rciativ:u11cl1te poel 
iIllP()rt;lIKia. lIn l'spen['() lIl:!s :1I111)[i() dt, fn'llfS()S :-'lllllinhlfa I()s Illt.'lii():-. paLl 
Lt existt'IH ___ LI de un:1 g:II11;l IlLIs ampli:l de e:-.pecin, indcpendielltl'llll'ntc de Sl 
Liiclu,.., (':-.pn·jc,.., sc Ilallan en inleLIt.'C1(")[l 

Fn segundo lugaf, lur:l UIl;[ dctefmill:ld:1 g:IIll:1 de fCl'tlrS()S, n:istir:'1Il ill:is 
c:-;pt.'l'ie .... si 11 tit.'nc till \':tlor Ill:i.'" rniucid(), c:-. denr, '>i i:l.'> ('specit.',"; (':-.1:111 Ill:!'> 
e,'>pc(.-i:tlizad:l.'" en ClI:1I110:1 .'>U L1l1itZ:IClOIl de 10:-' r('l·L1r...,o.'" (fig 22 11>), (:t)1ll0 
a[tlTll:lIi\,:I, .'>1 Lt:-. c''>PC('Il'.'" ,,>C sllj1efpOIlCIl Cil Ill:l),()r gr;tLio ('II Sll utili/.:wit'lIl dt' 
10.'> fCCUL'>OS (Iluyo!' \':1101' dt.' 0), Ull Iluy()r Illll11efO dt' d!:t~ pOlir;'ITl coexistir 
a [0 i:trgo dellllisIlIo cOlltinuo de !'ecursos (t'ig, 22.1 (') J-'in:t!lllelltc, un:1 COIllU
nidad p()sccd m;I,'" cspecies cuanto m:ls salurada s{' h:tI!c; por d l'olltr:u'j(), p!'c
sentar;i IllCI10S c:-.pecie,,> clianLio C~tl' sin exp[otar LIlLI parte llI.is illlportaTltl' dd 
continuo de rccursos (fig, 22.1 d) 

Podcll1os rcconsiLier;!r ;lhora los divt'rs():-. bctoft' .... y proccsos t\t'scritos en 
capilUh),,> :Irlteri()res. Si un:l c(llllllnid:ld :-.t.' Ilall:1 dl)lllin:lt.b I)()r la cOl11pelcnci:t 
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cl papel 
de la depredacion 

la) 

Ib) 

(e) 

Id) 

o 
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4--·· --- --- R --------------------. 

Mayor numero 
de especies 
a causa de una mayor 
gama de recurs os 
(valor superior de R) 

Mayor numero 
de especies porque 
cada una de elias esta 
mas especializada 
(valor menor de n) 

Mayor numero 
de especies porque 
cad a una se superpone 
mas con las adyacentes 
(valor superior de 0) 

Mayor numero 
de especies porque 
el recurso es explotado 
de modo mas com pie to 
(comunidad mas 
saturada) 

Hgura 22.1 Un modelo simple de la riqucza de especies. Cada especie miliza 
una porcion n de la dimension disponib1c del recurso R, superponiendosc con las 
especies adyaccntcs eO un grado 0, En una comunidad puede haber m:is especies 
que en otra (a) porque existe una mayor gama de reCLLrsos (valor m:lyor de R), 
(b) porquc cada especie esti mas especializada (valor menor de n), (c) porquc 
cada especie sc supcrponc mas con las especies vecinas (valor mayor de 0), 
(d) porque la dimensi6n del recurso es explotada de modo mas completo. 

interespecffica (capftulo 18), es probable que los recursos cstcn totalmente ex
plotados. La riqueza en especies depended entonces de la gama de recursos 
disponibles, del grado en que esten especializadas las espccics, y del grado 
permitido de superposici6n de los nichos (fig. 22.1 a, bye). A continuaci6n 
examinaremos ciertas influencias sobre estos tres hechos. 

La dcpredaci6n puede ejercer varios efectos sobre las comunidades. En 
primer lugar, muchos estudios de campo realizados en una gran diversidad 
de habitats han demostrado que los depredadores pueden excluir a ciertas es
pecics de presas (Holt, 1984; JeffrieS & Lawton, 1984, 1985). En auscncia de 
dichas especies, una comunidad puede no estar total mente saturada, en el sen
tido de que algunos recursos disponibles puedcn no ser cxplotados (fig. 22.1 d). 
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V:lri;KiOIl(· ... 

(k I:l prOdlll thid~Hl 

En segundo lugar, la dcprcclaci6n puetic tender J mantcncr J las especics por 
dehajo de sus capacidadcs portacio[as durante gran parte eiLl ticmpo, reducicn
do la intcnsidad y la importJl1cia de la compctcncia intcrcs(1ccffica dirccta POf 
los rccursos, y pcrmiticn(\o una mayor supcrposiciC>!l de los nichos y lIna ma
yor fiqueza elL cspecies qUl' Lis cxistCiHcS en una comunidad dominalia pOl' 

b compctcncia (fig. 22.1 c). (Tl'ngase en ClIenta que las perturhal'j()nCS ffsica~ 

pucclcn l'jcrccr un ('recto similar - capitulo \9). Ell tercer lugar. la dcprccla
Ci()Il puetic general' L'squl'mas en la c.-.rructllra cle las comunidades pafcci(\os 
a los producicios pOl' ]a COIllIX'tcJ1l'i;1. IJolt (1')77, 10K"!) Y Jefffil's y Lawton (l{)H'l, 

19W;) han ciL'J11o.<;tralio como, en tcoria, las especies prcsas plledcn competir 

pOl' cl «l'spacio lihrc de c!lclllig().~". Esta «colllpetellcia aparl'nte» significa qu\.." 
Ia inv;\si(\n y b cOl'xistl'ncia l'stahle de LIS presas en Ull h:ihitat .... e ven faV()fCci

da;., por cl hech() de que las pres:ls .... c;tn suficiemelllClltc distint:ls;1 LIs ya cxis

lClItCS. En ()tr:l.~ p;ILl\)Ll .... , podri;1 c:\i.~tir Ull limitl" ;1 la simi!itud dl' b.~ pre.";l.~ 

quc punk!) c()l":\i.~tir (cqUiV:lklllL';1 los .~I\Plll".~toS limites;l b similitlld dt" I()s 

C()lllj1Clic\ol"cs cOL'xi,"tcll[c<;: P:lg, ()H'J) 

Fi[ul!m:lllc, h'> UlIlIlIllid;ldc.'- dl'P,lllPCLlc\,t-. l.k Ll.'- i.,-LL'> (C.tpflll!() 2()) puc 
(kn ser uJllsidn;ld;L,>, ell est\.' ('Ollt\.·X[O, como relkjos lk 1:1 rCdllCi(L\ g:lIlLl dt' 

rlTurS(),'- que ofr\.'Ct"1l LIS ;'lreas pL'qlll'lb.~ (fig, 22 1;1) y t:llllhil'll COIllO renejtl.~ 

de Ull !IWllor nivcllk .... :lIuL[cio[l (fig_.!2 Id), l'()!llO WSlIlt:ldo Lic lllU 1l1;1~()J 

tel1dcllcia pOl' pant' lk I:t.~ npl"t'il"s a t':\[illgllirsL', cUlllhilUd:1 COil un:l IlUyt)1 

prolullilid;ld dl' qUl' IlO (od:!." LIS p():-.ihks t'S!Wt·il':., IUY;lll coloni/,:[d() LI isb 

\.'[1 Ull.'sti()ll 

22.3 Rclaciones de riqut:za 

En \;Is siguiclllL'S Sl'l"CiOlll"S l'x:ll11ill;1I110S Lts rclaci()llc.~ cntre LI riquc!.;! dc C,,> 

pccio y \'ario,,,, fa".'t()rCS quc, ell tl'()rLc pUL'del1 intlllir sohre b cOlllposici(')Il 

de b,,,, cOlllllnid:lde:-., (JunlaLi cb]'() que con freCllC[ll.·i;\ es cXln . ."Ill:ld;1I1Wll!e 

dificil cst;lhlcccr prcdicciollcs illl.'ql1lVt)CIS y pflleh;ls «Iimpia .... " de LIS llilh'HC 
sis nl:lnd() se cst:i cstl[di:lll(\ll alg(l t;lll C()lllpll'j() C{11ll() L'S Utl:[ ('()[IIUllkbd 

22.3.1 Productividad 

Ell d CI."'O dc los \'l'gel;iles, LI produCli\'idad del :llllhil'llte plink dl'pcndn 

"kl r\.'Cltrsn Il 1;[ ,'olldk'i(')[1 que I'eslllle n1:ls lillliLlIlI\.· lULl d Cfn'illliellto, S\. 

()h,'il']'\';t llll innl.'llll'I1(() g\.'lllTal dc l:l prodllCli\'id;ld prilluri;l de..,de las /.()ll;l'., 

]1()l:lrn 11:1.'.,[;[ 1.\:-. Impiclks (C:lpitul() 1-:').;1 1lll'llid;1 que ;tllllll'tlL[1l Ill.'" tlivek.'., 
de lu!.. Lts tl'mpn;IIULI'i [lledl;ls y Lt dllLlCi('l1l de b l'SI:ICi{')ll dt' <.TeCitlliclltl) 

1-:11 Itl.'., :llllhiclll\.·S tt'ITDtrc.'>.:d :IlIIlW[l!:lr Lt :tltitlld, 1.1." rcdllCt'i(lllCS dc 1:1 1('[11 
pn:lwr:1 y de 1.[ dULll'jt')[\ dc 1:1 t''.,I.lCi('1I1 de lTt'Cilllicll{t) C()ndll,'cll ;1 Utl dt''> 

n'IlSt) gCIlCLtllk Lt IH(ldllt'li\'id;ld, tllil'[llr:l:-'ljUl' ell I(),'., :llllhiclltn ;ll·\Ulll·OS. 

Ll ll[tJlllll'li\ ld,lll di.'>tlllllll\'t· Il'pl, ,11l1l'lIte, ()1l 1.1 pttdlllll!Jd:!d,;t! dl'.,11111111ir I()'., 

Ili\-ek ... de i<."[llpn:llur:1 y dl'!LI/ Adclll;l.'-,:1 IlIcllud() exiSI\.' llIUll()t:lhk dl:-'[lIi 

nUl'i('1I1 de 1:1 pr(lllllCli\'id;ld l'()1l 1:1 ;Iridl'/, npeci:tlllH'tlte ell 10'., ;lI11hkllll'S re

LHi\';Ulll'llle sn·o .... l'll Il)s "lilt' d .'.,lllllill!. ... tro dt' :lgll,l plink limit:lr l'j UeCillliL'll
t(), y t'.\]sle , ... il'lllprC 1.1 p(),'.,ihilid:ld dt' 11[1 i[Il"fl'lllcnl{) de Lt pn)dllCliviLbd 

;IS()l'i:!d,1 ;Illll :ll!lllt'll1t) de 1:1.'., (;[,>;\.'., de SlI[llillhtf() de I{).'., IllHril'IlIl'S l'sl'ncialcs 

como l'1 !litrl'lgl'[H), l'lltlSt'l)rt) Y l.'l p()t:l.'.,i{), Entt'rlllill()S generales, l;t producti

\"idad del :llll!)iL'!ltt' 1);1[';1 Ill:-' ;lnilll:i1e:-' siglle l'lnlhllll) l'VjllCIlU, como resulta

Lll) "Ie Il)'., C:llllhil),'- \.k It)'., Ili\'eln dl" rt'C\lr~{l.'., l'111:1 !);ISt' de 1;1 Cldcl1:1 alimcnrj-



... :aht, t'spt:rar <Jut: Ulla 
mayor prodm:tividad 
condllzca a un :tlllll('nto 
dc la rit)llC:I.:l ... 

Figura 22.3 Esquema 
de la riqueza de especics 
de roedores (.&) Y hor· 
migas (. ) gfanfvoros que 
habitan suc10s arenosos 
en un gradiente geogr:ifi-
co de precipitacioncs 
y productividad (scgCIIl 
Brown & Davidson, 
1977). 
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cia, y como rt'suitado dt' los camhios de la tt'lllpt'f:ltura y otras condiciones, 
Si un aUIllt:nto dt: Ia productividad conduce a una mayor gama de rt:cur

sos disponihks, es prohahk que se produzca un incrt'mcnto de Ia riqueza de 
especies (fig. 22.1 a). Sin embargo, un ambiente m;is productivo puecic cont(> 
ncr cantidades 0 tasas (.it' suministro de recursos superiorcs sin que clio akctt' 
a la varit'dad Lic los rt:cursos. bto podria conducir a un mayor nlJnlero de 
individuos por t:sl)t'cil' mi~ qut' a un aumento del nlllllno <-it' especit's. POI' 
otro lado, es posiblc qut' incluso si la variedad general de los rt'cursos penna
necc constJIltt:, unos recursos raros 0 unos scgmentos con haja productivi
dad del espectro de rt'cursus, qll(: son insuficicntt's para mantt:IlCf a las t:spc
cit'~ t'n un ambientt: improductivo, past:n a ser abundantes t'n grado sufickn
te para permitir la Cxistt:llcia de ciertas especics en un ambkntc productivo. 

7 

~ 6 ~ 
c 
0 
E 5 0 
u 
~ 
m 4 ·u 
m 
"-
~ 3 m 
m 
TI 

~ 
2 

~ 

E 
'0 z 

0 

/ 
/ 

Horl1li~J<ls I 0,93 
P<O,Ol 

• 

/ 

/ 
/ 

lV 

/ ... ~ .... 
/ 

/ 

// . 

/ 

/ 
/ / Rocdores r - 0,87 

// P<O,01 

• 

~/----------~-------- --~~---------c~ 
100 200 300 

Precipitaciones anuales medias (mm) 

800 CAPjTULO 22 



, 
I 
1 

I 
I 

l 

... y ~'xbt'-'n prlll:b:l. ... 
que apoyan t· ... ta idl':l 

Un tipo similar de argumento sugerirfa que si la comunidad estuvicra domina
da por la competencia, un incremento de la cantidad de recursos permitirfa 
una mayor especializaci6n (es decir, una disminuci6n de n) sin que las dis
tintas especics de cspecialistds qlJ(:daran reducidas a densidades !TIuy hajas (figs. 
22.2 y 22.1 b). 

As! pues, y de manera general, podemos esperar que la riqueza cit: espe
cies ~Hlmente con la productividad. Esto ha sido dcmoscrado por Brown y DJ
vidson (1977), qllicncs cncontraron corrciaciones mlly intensas entre la riqw:
za de especics y la prccipitaci6n para las hormigas granivoras y los roeciores 
granfvoros de los c.i<.:siertos del suclocste de los ESlacios Unido.'i (fig, 22,3). E'it;) 

hien cSlahlecido que en est:ls regiones :iridas las precipirJciol1es medias anua· 
It:s estan cstrechamcnte rciacion~ldas con la productividad primaria y, por co[)
siguicntc, con Ja cantidad cle semillas clisponihles. Es particular mente nota hit: 
(Davidson, ItJ77) que en los Illgarcs ricos ell especies, las comunidades dc hor
migas cunticnen Ill;lS c,"'pccies de gran l;!lllail() (qUl' l"()nStlllll'1l sl'millas gran

lit'S) y m:b l':-'Pl'cil"s de Ll!l1:l110 rniucic.\o (quc ("(H1S11Il1Cn sl'milias pl'qUl'll:!s) 

En CSl()S lugarc,.., CXiSlCII l:ulIhicn lll;b focd()res de pcquCJ1() Lim:1I1(J. !';UTn' qUl' 

b gam:! de UIll:1I10:-' de Lis v."lllilb:-. c,.., 1ll:IYO[" en los :lmbicntcs lll:h producti 
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pero en otro .... Cl .... O .... 

. <,e oh .... ef'v:! un:1 dismi
IlU(:i<)1l de Ja rique:t::t 
con Ia productividad .. " 

Figura 22.5 Divcrsidad 
de especies (Il) y 
equitatividad (f) de 
una parcel a de control 
y de una parcda abonada 
en eI experimcmo de 
Parkgrass de Rothamsted 
(scgun Tilman, 1982). 

vo:-., 0 hi<:n que b ahund:lncia de semi[\:is es sufici<:ntc para mantener a m:{s 
especies de c(Hlsumid{)res, 

Iksu[u diffcil ellcontrar orr;!s asociaciones inequlvoc:ls entre Ia riqueza de 
espccies y Ia produ('{h'i<.iad, ya que si bi<:n ambas varfan con frecuencia en 
par:dLlo (por ejemp[o, con 1:1 btitud y [a a[titud), cxistl'n hahituallllente otros 
Ltcto[e.'> que varian al mismo ticlllpo que elias (vt.:ase m;ls acll'l:lIltc). POI' cOllsi
glliellle, la correl:lci('>n no illlplica neces:lri:ullentc UIl;! COI1CXi(Hl ellls;!L De to 
dos modos, Pianka (1<)()7) ha <.\escrito tina rl'I:H:i(m positiv:l entre Ia riquez:1 
de especies de Iaganijas ell [os desief(os del sudoeslc de los Estados Unidos 
y I:! duraci(')11 dc 1:1 l'suci('m de crecilllicnto --- un illlportaille aspccto dc Ia pro· 
ductiviciad ell los ambientes c.lcsC"nic()s (fig. 22.4a); y Brown y (;ibson (I<)H.~, 
llrilizand() datos de '\V'hitc.'>idc (\: ILlrlllswurth, 1~)()7) han dClllostrado (juc LI 

divcrsidad dl' [os c1ad()cero,', quic.i()ridos (un tipo de zooplancton) dl' II lagos 
de Indiana no cont:lI11inados es(;! positivamentc rLlacionada con Ia producti
vidacl loul de dichos !:igos, medicla en granlOs de carhono por al10 ell todo 
cI lago (fig. 22.11». 

Por O[ro lado, cI ;tUlllcnto cit: b divcrsidad con la productividad no t's, ni 
Illllcho Illenos, una regia universal, como 10 dcllluestra por cjemplo d cxpni· 
illenlo de "Parkgrass», que se vicile cfl'ctu:!ndo dcsc.!e IH,)o hasta Ilucstros dias 
ell i{otiurnstcd, Ingl:th.:rLI. lln pasto de ocho acres fue dividido l'n 20 parce
!:is, dos de las cLlalcs sirvicroll de contmles y bs resrantcs rccihieron un trata
micnto con fcnilizantcs una vez al ;t110. La figura 22,') iTIUl'stra cI modo en que 
vari:tron Ia divcrsidad de especil.'s (11- cI indice de Shannon, pag. 6(5) y Ia 
t:(juitatividad (n dc.: las espccics de gramfneas entre IH'5(-) y 1949, tlnto en las 
pareclas de control como ell las que recibicron un ahonado complcto. Mil'n
tr:ts que las :ireas no tratadas pl'rmallecicron eSl.'flcialmcnte inaltcradas, las areas 
f'crtilizaclas ll1ostraron tlila disminuci6n progresiva de 1a c1iversidad y Ia equi
tatividad. Esta dislllinllci6n de la divcrsidad la la que Rosenzweig (1971) dcno
min<t «]a paradoja dclenriquecimiento»] ha sido encontracia tamhiCn en otros 
estudios de cOlllunidades vegcraics. Pucdc scr ohscrvada cuando la clitrofiza· 
ci(m cultural de los lagos, los rios, los cstuarios y las rcgioncs marinas coster:!s 
conduce a una disminuci()n elL 13 divcrsidad del fitoplanccon (asi como a un 
<IUmellto de la proctuctividad primaria); y concllerda con el hecho de que dos 
de las comunidades vegctalcs m1s ricas en especics cle todo cl mundo sc pre
sentan en suclos muy pohrcs en nurrientes ([os fynhos cle Sud1frica y los pa
ramos dc Australia), Illicntras que las comunidades de suclos mJs ricos en nu-
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Figura 22.6 (a) Riqucza 
de las especies lenosas 
de v:lrias pluvise!va .... lie 
Malasia, en fUllci()n de un 
in dice de la concenrra
ci()n de f6sforo y potasio 
(de Tilman, 1982). 
(b) Rc\aci6n entre 1a 
riqucza de especies de 
roedorcs de los desierto.'" 
de Israel, en funci(m tk 
las lIuvias en h:ihit:lh 
rocosos y an.'llosos (dl" 
Abramsky & Hoscnzwt.'ig, 
J9H.;). 

} olLI'" prut"h.l ... 
... ugkrl"1l I:L l', hlt'nd;! 
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Iflcnlc.~ I1lllcslLl1l una riqut'!.a de t'species Illucli() Ill;!." h;lja (Iodos los CISO:-' 

rcvb:ldos pOl' Tilnnn. IIJH2) 
Por (lIfO LIdo, lin 1ll"lIne:ro LH.b \'(:1. Iluyor lk' c..,tlldi() . .., sllgincn que ]a 

divnsidad () Lt riqlll't.:l p(ldrbll :-.n llLixilll;I.'" Cil ni\"I.:[c·, iniCrrllCdi{)" de pro 
ducti\'id;ld, POI' CIClllp[!) . .... c oilticlll'!I I."lIl'\,;IS l'1l "11'> ;11 l· .... t;lhlcn .. r lllla gr;ifica 
dclllLHlIer() de c:-.pcl"ic .... [clIo ... ;!." de Lt piLl\'isch':1 dt' M:t1asi;1 Cll funci(')[l dc un 
indice de b ulIH.Tntraci('lI1 dl.: f\'lsfo("() y p()tasio que exprl'.'..:1 b flqueza en rc, 
cur .... os del :-.uelo (fig. 22.():1), y t;II11\)Ii:'1l ('u:ullio .... c regi, ... tr;l Lt rique!.;l L'n cspc
cies de los l'Oedores del desicrt() L'11 fUIlCi(Hl de b:-. prt'cipit;lciollc .... (y por COIl
siglJicnte de b producti\'idad) a 10 largo de un gradiel1le CI1 Israel (fig. 22.Gh). 
A n:ilogamentl', \X'hittakcr y N icring ([97')) encol1t ramn ljuc las l11:Iyores diver· 
si<.l:tdcs de planus vascubrcs a 10 [argo de lin gradieI1le tic elevaci6n cn Arizo-
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l'.X P I i ell" i (Ill 
lit: I:l <.lisminuci\-lIl d(" b 
riqul· .... a al :tullll'nl:lr 
Ia produl'livid:Hi 

na coincidfan con las posiCiorlt's intermcdias en cl gradie!l{e de hllmedad y 
con nivelt:s iIHernledios de productividad prilluria. 

Como ya helllos explicado, result:! f:kil comprcnder por qlll' 1:1 divl'["silbd 
puede aUillentar con la produnividad (ya sea de forllla general () en b p:lrte 
cit' b izqukrda de una curv:l en «n,,). Pew la dislllinuci()!l de la divl'["siLLtd con b 
produetividad ya es Ill:b tliffeil de explicar. lIna posihlc soluci(m :-.crLt que 
b prodllctividad elC\':lda conduce :1 t:lsas allas de necilllicnto dCll1ogr:ifico, 
10 que (,onducirfa :1 lIll Lipido final de cualCluier l'xclusi(ll1 cOlllpctitiv:I po
tencial (lluston, IY7<)). Con ulla productividad lui:l, cs m:is prohahk que <.'1 
:ullhiellte haya camhiado :lIl{es de que se Ilcgu<.' :1 b exclusi(m compctitiva. 

lJna segunda cxplicaci(-m sn!:1 que existe algLln otro factor que varia jUllto 
con la productivit.iad, y que t:s l'ste, y no la propLi productividad, cl que ejer
Cl.' una intluencia c:lusal sohre la riqueza de especies. Dc 1l1.'ci1o, all.'xalllinar 
los datos de Ia figura 22.Gh, Ahramsky y Hosenzweig (I<)H .. ~) o\)servaron quc 
cI graliierHe de precipitaciones y productividad t'ra tamhiCn un gradientt' lit' 
pcrturhaci(lIl. POI' consiguit'ntt', t'S posiblc que los datos rcfkjen t'n realkbd 
un I1l:lximo cit' riqueza con una pnturhal'i6n intnlllcdia (p:ig. 751). 

lJna ter{'era expliclCi()I1 de Ja dismirluci(lIl de b riqut'za con b productivi
dad (y por consiguicntc tamhil"11 dc las curvas en «n,,) se enClientra en d Irah:l
jo de Tilman (I<)~Q). La figura 21.7 describe, en los tl"rminos de Tilman (p;ig 
()<)2), una siruaci()Il en Ia que cinco cspecies cOlllpilt'n por dos recursos. Un 
amiJit'ntl.' rcLaivamcntc improdu{'tivo es iluslrado por cl cfrculo de la partt' 
infnior izquicrda, que conticne una serie de concentraciones, (ocias dbs bas
tante bajas, (It' los dos recursos. Esta gama (It' puntos de ot"crta pcrmitc Ia 

N 

o 

" o 
u 
w 
0: 

Recurso 1 

C j d 

d 'i e 

e 

Figura 22.7 La riqucza pucdc disminuir al aumentar la productividad. Los 
puntos de oferta de dos recursos (I y 2) que permiten la existencia 0 coexistcncia 
de cinco especies (a-e), basados en el trabajo de Tilman (1982), tal como se ha 
estudiado en el caprtulo 18 (fig. 18.7b), EI cfrculo sombreado de la pane inferior 
izquicrda representa los puntos de of en a que se obscrvan en un ambientc 
rdativamentc improductivo y que pcrmiten la coexistencia de las cinco especics. 
E[ cfrculo sombreado de la pane superior derecha represcnta a un ambientc 
relativamente productivo (pero can la misma gama de punws de of en a) - tan s610 
pucdcn cocxistir dos espccies, 
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cocxistencia de las cinco especics. En cambia, el circulo de la parte superior 
derecha describe a un ambiente rc1ativamente productivo: este permite la exi5-
tcncia de tan 5610 dos de las cinco especies. Ello es debido a que estc segundo 
circulo ticnc las mismas dimcnsiones que el del ambiente improductivo. En 
Q(ras paiabras, aunquc IJs concentraciones medias de los recursos cn el am
biente productivo son m;!s clevadas, las gamas de conccntraciones son las mis
mas, y pur consiguicnte la gama dc proporciunes de los recursos es mas rcdu
cida. Pucsto que cs 1a gama de las proporciones de recursos 10 que favorect' 
la coexistencia de varias especics, 13 riqucza cs inft'rior en los ambicntes mis 
productivos. 

Por consiguiente, 13 explicackm de Tilman se hasa en que el incremento 
de la gama dt' concentracioot's de los reClIrsos en los amhientes prociuctivos 
es algo menor que cl incremento de las concenrraciones medias, Esta pareee 
ser una suposici6n razonahlc. Su cxplicJcic)n cs tamhicn mas Lidl (I<: aplicar 
cuando los recursos SOil csencialcs (y no, por ejcmplo. sustituihks --~ pig. 12() 

'IJI1lhicn resultt mas Licil de aplicar cuando los ()rganism()~ .... on inm()vi!cs; 1I1l;t 

movilidad ckvaLia cOllv<.:rliria ell mi·, apropiauo a un ll!licn pun to de ofcrta 
Por consi~lIiente, la explic:lci{m de Tilman cs m:l..,:> adecuada para las planta . ., 
que para los animaies, 

Dc modo general, parcee que cliando lIna mayor productividad .... ignificl 
una nuyor gama de recursos, cabe eSpCrJf un increllK'nto de la riqueza L'1l 
cspeeics (y esto cs 10 qut' st' ha l:ncontrado, por 10 mcnOS:l ven:s), En partiCU
lar, cs probahle que una comunidad vegetal mis productiva y diversa mantell' 
ga a una mayor riqueza de herbfvoros, y aSI sucesiv<lrncntt' a 10 largo de la Ca
dena alimencicia. Por otm lado, si la mayor productividad signifiea un mayor 
ahastecimiento, pero no una gama mas amplia de recursos, existcn razones te{)
ricas para esperar tanco un aumcnto como ulla disminuci6n de la riqllez:I de 
cspecies. Y las pruebas, especialmente en c1 easo de las plantas, sugieren que 
una disminllci6n de la riqllcza de especies <II <lumcntar la riqueza de recursos 
cs e1 hecho mas eomun, 0 por 10 menDS que se cncolltrar:i una curva en "n" 
de la riqueza de especies si St' examina toda 1a gama de prodlietiviJadcs 

En este contex(() mcrcee la pena rcconsiderar la naturaleza de la luz eomo 
recurso par;1 los vegetales. En los ambiences productivos (como los hosque~ 
tropicales), con una eievada tasa de suministro de luz, esta se rdlcja y difundc 
por una larg;1 columna de vegetaci6n. As!, no existe s610 una c1evada tiS:! 
de aprovisionamiento de luz, sino tambicn un gr~ldiente largo y gradual de 
intcnsidaclcs luminosas (hast.1 intensidades muy elev;ldas) y prohahlcmente Um· 

hien una amplia gama de cspectros de frecliencia (pig. 77). Por consiguiel1ll', 
parecc que una t~lsa dcvada de suministro conduce necl'sariamcrHe a una :1111-

plia gama de rcgfmene~ luminosos, 0 tina mayor oportullidad para la cspel,:i:l
lizaci6n y, por 10 tanto, a una mayor diversidad de especies. Otra conSl'('ueIl· 
cia estriha en que las especies Ill;!S ;i\tas han de .... cr capaces de operar en toda 
la gamJ de inlcnsidade~ lUillinos:ls, ya que sc cXliendt"n desdc ('I!livcl del SLle· 
10 hasta l:i parte superior del folbje. 

Ya hell10s viSlO que lJ ruturalcza en lllos~lic() de un amhiente, junro con cI 
comportamicnto de agrcgaci6n, pucue conducir a \a coexislencia de ('species 
comperitivas (Atkinson & Shorrocks, 19H1). Adem:is, cabc cspcrar que los 
amhicntes con una mayor heterogencidad espacial contcngan mas especit's, 
preeisameole porque proporcionan una mayor variedad de microhahit:us, 
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una gama mas amplia de microc1imas, mas tipos de lugares en los que escon
clerse de los depredadores, y asi sucesivamentc. En efecto, queda aumentada 
la extensi6n del espectro de recursos (fig. 21.1 a). (Los ambicntes que cxpe
rimentan una pcrturbaci6n en mosaico seran con certeza espacialmcnte 
heterogcneos - pero es conveniente considerar este caso como el de una Itpcr
turbaci6n" [capitulo 19]. Aqu! estudiamos par separado la heterogeneidad en 
cI espacio.) 

En algunos casas ha sido posiblc rclacionar la riqueza en especies con la 
heterogeneidad espacial del ambiente abi6tico. Harman (1972), par ejemplo, 
cstudi6 los moluscos de agua dulce de un total de 348 lugares, inc1uycndo 
cunetas de las carre teras, cienagas, dos y lagos, y relacion6 la riqueza en es
pecics con un valor estimado del nlimcro de tipos distintos de substratas 
minerales y organicos. Tal como se observa en la figura 22.8, descubri6 aqui 
una relaci6n posit iva convincente. Analogamente, es casi segura que una co
munidad vegetal que cubra diversos tipos de suelos y distintas topografias pre
scntara mas especies que una comunidad que cubra una area plana de suelo 
homogenco (si todos los demas factores son iguales). 

Sin embargo, la mayoda de los estudios efectuados sobre la heterogenei
dad en cl cspacio han relacionado la riqueza en especies de los animales can 
la diversidad estructural de las plantas del ambiente en que viven. Por ejem
pia, la figura 22.9a muestra la correlaci6n positiva existentc entre la riqueza 
en especies de los peces de agua dulce y un indice de la heterogeneidad en 
eI espacio de las plantas de unos lagos del norte de Wisconsin; y la figura 22.9b 
muestra una correlaci6n parecida para las aves de los habitats de tipo medite
rraneo de California, Chile central y .Africa sudoccidental. La dificultad de ta
les estudios cstriba en que la divcrsidad de los ani males puede haber sido ori-
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Figura 22,9 RcJacil'm <:ntrc 
la riqUl:Z;l de ('spccies :lllimalc,,-; 
Y WI fnuke tk divcfsitiati 
estructtlfal lie la vegctacil'm 
parJ: (:1) peres de J~ua dulce 
de IH bgos de Wisconsin 
(Sl'gllll 'Ibnn & Magnuson, 
19H2); Y (b) aves tit' los tdhit:tts 
de (ipo meliitcrr:illco dc 
California (A), Chik Cl'lltr:tl (.) 
y AfriC:1 suuocciliental (.) 
(SL'gtlll Cody, Itn'S) 
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Figura 22.10 Rdac:ic'lI1 cntrc la riqllo.a dt: cspccics dt.: lagartijas y tn.:s medidas 
de Ja vc.:g<.:taci()n de lugarcs dcserticos del Sudocstc de los Estados llnidos 
(scgun Pianka, Iy67) 

suclocstc de los Estados Unidos (fig. 22.10). Las Iaganijas cle difcrcntes cspc
des huscan Sli alimcnto a distintas alturas cn la vcgctaci6n, y utilizan lugan.:s 
de localizaci6n caractcrfstica para otear la presencia de com ida, de com pet i
dores, de parejas y de depredadores. La hetcrogencidad espacial es capaz de 
favorccer un incremento de la riqueza en especies, tanto si deriva intrfnseca
mente del ambicnte abi6tico como de otros componentes biol6gicos de la 
comunid~ld. 

22._·L3 Variacit)ll clinlatica 
Los efectos de Ia variaci6n climatica sobre la riqueza de las especies dcpcn
de de si la variaci6n es predecible 0 imprcdeciblc (medicla en una cscala de:: 
tiempo en consonancia con los organismos implicados). En un ambientc 
que cambia cle modo cstacion~ll, prcdeciblc, las distintas especics puedcn estar 
adaptadas a las condiciones reinantes en las diferentcs cpocas del ana. Par con
siguiente, cabe cspcrar que en un ambiente estacional coexistan mas especics 
que en uno completamcmc constante. Las distintas plantas anuales de las rc
gioncs tcmpcradas, por cjcmplo, germinan, crecen, florecen y producen se
millas en momentos difcrentes un cicio estacional; y el fitoplancton y cl zoo
plancton atraviesan una sucesi6n estacional en los grandes lagos tempcrados, 
con divcrsas cspecies que dominan una tras otra al cambiar las condiciones 
y quedar disponibles otr05 recursos. 

Por otro lado, en un ambicnte no cstacional existen oportunidadcs para 
la cspccializaci6n que no sc presentan en un ambientc cstacional. Par ejem
pia, a un animal frugfvoro obJigado, de vida larga, Ie serfa diffcil existir en 
un ambiente estacional en el que 5610 encuentra frutos durante una parte muy 
limitada del ano. Pero esta especializaci6n se observa una y otra vez en los 
ambicntes tropicalcs, no estacionalcs, que ofrecen de modo continuo algllll 
tipo de fruto. 

La variaci6n climatica impredecible (incstabilidad climatica) podrfa ejcr
cer diversos efectos sobre la riqucza de especies. Par un lado: a) los ambicn
tes estables pueden ser cap aces de mantener a unas especies especializadas 
que can gran probabilidad no podrfan persistir aUf donde las condiciones 
a los recursos fluctuan de modo drastico (fig. 22.1 b); b) los ambientes esta
bles tienen mas probabiJidades de hallarse saturados de especies (fig. 22.1 d); 
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J}rllCh:l~ l'(lndtl),t"llt(o., 

Figura 22.11 Ikl:lci('J!I entre 1:1 riqul'z:l <IL l'~pl'cil's y I:l \";IfLlci('m dc IClllpCLltur:l 

en lugarcs lit: I;l C(J~U ()l'l'itknt:ll de N()rll':wl(':nc;t, p;Jr;t (;1) ;IVCS, (h) m:l1l1ifu{l:">, 
y (c) g:l"'(cf(')p()d(),~ C"l'gl"Ul .".,facAnIHlf, ]')-;'')) 

y c) cint:ls CO[1SitiCfJ.ciol1cs tl'(\ricis (p:ig. HIS) sllgicrcn que st..' Clll'()ntr:tr;l un 
mayor grado de slIpcrposici(\n de los nichos en los :1I11hicntc . ..., m;i.., cstablcs 
(fig, 22.1 c). 'I()tlos <-'stns proccsns poLiri:!!1 incremental' [a riqucz:t l'll cspccic . ...,. 

Por Off() LIdo, LIS pohl:lciones de un :lmhielllc cst:lhlc licnen I11:lS prohahilid:l
des de akanzar sus cap:lcid:ldes pOf\adoras, Ia comunidad lielle ods prohahi 

Iidades de estar dominada pOl' Ia cOlllpetel1cia, y por cOllsiguielHe Lis CSPl'
cies licnen m:is proi1aililidadcs de scr exduidas :1 tr:lvcs dc b competellcb 
(mellor valor de () - figura 22.1 c). Por cOllsiguienle, es razon:lblc argumcntar 

que I~I v~lri:tci{)l1 clilll':ltici imprcdccihle l'S una forilla de Ix'rturhacit'lIl, y que 
Ia riqueza cn ('slx'cies scd mas clcvada cn los nivcles «intermedin..;", 1..':-' dccir, 
quc la riqueza en especies pucdc aLlmclltar () hf(,1/ dismilluir con l;i ineslabili
dad clirll;ltiea 

IJaren.' <jut' algul1()s estudi()s a[)(»)':l1l !:I ide:l dc qLll' !a riqul'Za CIl eS[>L'Cies 

:llllllcnta a mt.'dida que dismil1uye Li \'ari:lCi('H1 clim;itica. POI' t.'jelllplo, MacArt
hur (1<)7'» cxalllin(') las aves, I()s m:lIl1ffl'ro.'" y los gaslt.'n')podus (jut.' vivcll t.'1l 

la coSla ()u:itknral tic NOf\ealllcnca (desdc l'an:llll;'I, en 1..'1 Sur, h:\sta Al:Iska 
t.'1l cI Norte), )' ellcontf(') LIlla rcbd()11 Ilegaliv;t sigllificltiva entre 1:1 riquez:1 

ell t.'specit's Y la v:lri:lci(m de lJs temperaturas Illcnsu:ties medias (fig. 22 II) 
Sill emhargo, cxis!t'll otr:ls 1ll1lcli:IS COS:I:"! que varbn entre Panalll;i y ALiska, 
Y pOl' clio no se pUl'dt' dccir qllt' 1:1 corn.:l:tci()[l de M:lcArthur dt:nllH,:strc Lt 
L'xistcnci:l de una rt'Lici('J11 CIlI.'i;I-ej(yto ·Etmpo(.'o sc lun s:lc:ldo ('()llclu:"!i()lll.'s 

illLquivoCIS de otros l'studios sohrt' l:! vari:ICi(')1l ciim;'lIic:1 

22.5A I>un::t:a amhit-Iltal 

[.()~ ;lIl1ilicntc,,,, d()lllilUti(L'-. P()I" lIll LIClt)r :lhi{')(ic() (.'.\(rC!1I() dl'lltllllill,ltit).'>:1 

IIlCIlUd() :lIl1hll'III(:~ dur(},.., ''''(>11 Illi.., t!ilil'ik,.., tit' rCC(}II(II,T! dt' l() (llIt' p()dri:l 

pl'Il~:Ir...,l', [)c . ..,tk clllllJ\tO dl' \'\...,(;1 :1!ltro[l()tTIHfil'(l, ,..,c podri;11l t!e..,nihir co/llo 
"l'.\(['(:!1Hl,"''' 10.., Ii:ihit:lt.., Illlly trf().., (11lIlIY ct!uro:"!o,,,,, 10,"; l:lg{):"! CX(fl'm:ld:I!lICIHL' 
:lk:tii!lOS y 10:-' rit}s !lilly ('()IlLlIllil1;lt!o.", ,'-lillclllh:lrg(), (·xi..,It'1l eSI)('cit's quc vi, 

\'C[\ l'[\ ('Sins :llllhil'lItC~; y It) qllt' p:ILI lI()solro,,,; rC~lllt:l 11111)' Irio Y t'xtrelllO 

IHK'llc sn b('lligno y lIormal p:lr:\ Ull Pll1gl'ti1l0 
LILI dcfinil'it')J\ illellllS arbiHari:1 podrLi dcclr que Cll los facto res qut.' puc

dell ~n cLisificalios ~I 10 Llf,l!,O de Ull continuo, ,..,on l'xtrl'l]\()S 10,'" \';i1or<.:s situ:!
tlos n:rC:l dcl Illllli[\\o y dd Ill.iX ill1(), Pero, UJl:1 IllIIllClLtd reLttiv;\ pnJxim:1 al 
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100 'X, (airL' S:ilur:ldo), ~L'S tan L'xtrell1a como una del () %? ;,Y es "extrema» 1a 
c()J1ccntraci()1l minima de un C(lntamiluntc? EvidcntL'lllL'ntl' n(). 

P()drlalllos eludir el problema «dcj~II1(.lo qUL' el organislllo dccida". Un am" 
hiclltt.' podria SCI' dasificado dc «cxtrcIllO" si los organislllos, :II 110 poder vivir 
ell ('I, dClllucstLIIl que In cs. Pero si afirlll:ullos -COIllO succde a melludo-
que b riqucza L'1l especiL's L'S Ill:is baja ell I()s :lmhiciltcs cxtn,.'lllos, esta deri
nici('ln ["t.'sultt ciltollces c·ircu!ar y prucha l:t afirm:lci()ll que dCSL':1I110S COl1)· 

proh:!r. 
(2ui/.;\ la defillici()J1 Illas razonable de ulla cOlldi<.:i('lll extrema t.'s la que 

dicc quc cs aquella condicklll (JUt.' cxige, de cualquicr orgal1islllo que Ia tole
J"e, lIn:1 eSlructura Illorfoi(lgica 0 un lllL'canisi1lO hioqufmico que no SL' eIlCtH..'n" 
(I"a L'n la m:lyorfa de las espccies afilles y qUL' exige un costt.', ya sea en termi
nos L'Ilcrgc.:ticos () ell tc.:rminos de los cambios cOIll(1t.'l1satorios (.It.' 1:1 hiologfa 
del organisl1lo t:l1 cuesti()J1. Por cjemplo, las pia mas quc vivcl1 en suelos !TIlly 
:kidos (pll l1:1jo), plleden verse afectados directamente por los ioncs hicir6ge
no, () indirL'ct:II11L'nte a travl's de bs dcficiencias en la disponihilidad y ahsor
ci6!1 de n,:clIrsos impon:llHcs como cI f()sforo, cI magnesio y cl cakio. Ade
mas, L'S posib1e que l:t soillhilidad del aluminio, cI manganeso y los mctalcs 
pL'sados st.' t.'ilClientre incremcntada hasta nivdes «)xicos, y que St' haUcn me" 
noscahadas la actividad de las micorrizas y fa fijaci6n dd nitr6geno. Las plan
tas s(llo puedcll tolcr~lr los valorcs muy hajos del pll si post.'cn unos mecanis· 
mos 0 unas estructuras especificos quc lcs pcrmitan cvitar 0 bien contrarrestar 
estos efectos. 

En los pradus naturales dd norte de lnglaterra, d promedio de cspe
cics vegctales por metro cuadrado era inferior L'n los suelos con pH hajo 
(fig. 22.12a). An:'tlogamente, la diversi<..iad de los invcrtcbradus hentt'micos cie 
los arroyos de Ashdown Furcst (sur de Inglatcrra) era marcadamcnte inferior 
en las aguas mas acidas (fig. 22.12b). Otros t'jcmplos elL ambientes extremos 
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Figura 22.12 (a) Hiqm:za de especies vegetales media (0), maxima (_) y minima (0) 
por metro cuadrado, y numero total ( .) de cspecies cn divcrsas categorfas de pH 
del sudo en prados no cultivados del norte de lnglaterra (de Grime, 1973). 
(b) Numero de [;ixones de invertebrados en arroyos de Ashdown Forest, sur de 
Inglatcrra, en funci()n del pH del agua de.: los arroyos (de 'Ibwnsend et a/., 1983). 
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parco: que los 
ambientcs duros ticncn 
pOGlS cspcde~ - pero 
el concepto de "dureza,· 
resull;l difidl de 
dcfinir. y los d;ltos son 
difidlt:'> de illtcrpn·tar 

rt"l'lIp ... "r:ldl)n \'ari;lhk 
dt."spu(o." (k b .. 
gbe i:ll' i( 111(° S 

~.I,ona .. tropkak .. 
ill\';lrbhk .. 
y ".ona .. 1t°lllIHora(\;I''' 
l·1l rt°{'ulll"r:ll'illn? 

que se hallan asociadas a una diversidad baja de especies son las fuentes tcr
males, las cuevas y las masas de agua can elevada concentraci6n salina como 
el Mar Muertoo Sin embargo, el problema de estos ejemplos estriba en que sc 
caracterizan tam bien par otros rasgos asociadas a una reducida riqueza en cs
pecies. Muchos son poco productivos y (quizas a consecuencia de ello) la ma
yo ria muestran una escasa hetcrogcneidad espacial. Adcmas, muchos de ellos 
ocupan areas pequcnas (cuevas, Fuentes term ales) 0 son por 10 menos raros 
en comparaci6n con otros tipos de habitats (5610 unos pocos rfos del sur de 
lnglaterra son acidos). Par consiguicnte, los ambientes «extremos» puedcn ser 
considerados a menu do como islas pequenas y aisladas. Aunque parece razo
nable suponer que los ambientcs intrinsecameme extremos deben prescntar 
pocas cspecies, csta suposici6n ha resultado ser extremadamente diffcil de 
demostrar. 

.22.50") hiatt d("1 :ttlli>icnlc: tit-mpo endutiyo 

La iLka dt" qll(: una comunid3d pllt"ek presentar una riqueza t"11 espt"cics rdati
varnentc baja ckbido a qut" l:t coionizJci6n 0 Ia evoiuci6n no han dispuesto 
at1l1 dd ticmpo slIficiente, ha siclo mcncionada ya cn el contexto ele las cornu
nidacles insuiares (capitulo 20). lIemos visto adem as que la naturalcza de no 
equilibrio de muchas cOlllunidades exisccntes en h:ihitats perturhados cs el 
resuitado de ]a recolonizaci6n incomplcta tras una perturhaci6n (capitulo 19). 
Pero con frcclicilcia sc ha sugcrido tamhiCn que las comunidades que ocupan 
an.:as ex{ensas, que s61u son "J)cfturbadas» en escalas de tkmpo muy dilatJ
das, pueden carecn asimismo de ciertas especies porque atlO han de alcanzar 
lin equilihrio ecologico 0 cvolutivo (por cjemplo, Stanley, 1979). Por consi
guiente, las comunidades plleden diferir en cuanto a la riqlleza de cspecics 
porquc algunas de elias estan mas cerca del equilihrio y por 10 tanto cstan mas 
saturadas que las otras (fig. 22.1 d). 

Est~t idea ha sido propuesta sohre to do en rclaci6n ("on la recuper~lCi()n 
de !:is cOilluniciadcs tras las glaciaciones pldstocenicas. Por cjcmplo, la eSGts;t 
divcrsidad dt" los ;irholcs elL los hosques tt"mperados elL Europa, en com para
Cklll con los de Norteamerica, ha sido atribuida al hccho de quc las cadenas 
montaI1osas principalcs de Europa tienen una orientaci(nl Este-Oestc (los Alpes 
y los Pirint"os), micntras que las de Norteamerica cstan orientaclas de Nortl' 
;1 Sur (los Ap:tlaches, las Montanas Rocosas y Ia Sierr:! Nevada). Se supone que 
en Europa los arholes qucdaron atrapados entrl' cl hielo y las montanas y ~c 
l'xtinguicron, micntras que en Nortcamcrica se retiraron sirnplcmcnte lucia 
eI Sur y sohn:vivicron. M:is tarde, d tiernpo cvolutiv() ha sklo insuficientc para 
quc los :irholcs cucopeos recupcraran su riqueza de cquilihrio. Dc hecho, in" 
c[uso cn Nortclmt:'I"icl cs POC() prohablc que eI cquilibrio fllcca recllpcrado 
durallte los pcrfodos intcrglaci:lles, a CllIS:1 de LI redllcida tasa de dispcrsk)n 
p{)sgl;ll'i;11 de 1:ls CSI)("(,:il·S desplaz;ttias (sccci()11 1.2.2) 

I)e lIll m()do Ill;lS gellcr;ti, ~c ILl propllcst() a nll'llud() qtle Lt. ... ZOILLS tr()pi
ea[es SOil m;l~ ricis ell l'spl'Cil· .... quc LIs fcgiol1es Ill;is tcmpef:ldas (\'<':·:ISC Illi ... 

;Idc!ante) dehido, por III mellos cn parte, a quc las zOl1as tropkalcs han cxistido 
durante pcriollos prolong:Ldos y no interrumpidos dc ticmpo evolutivo, mien
tras que I;Ls regi()nc-. tClllpcrad;ls sc estan recuperantil) atlll de Lis giaciacioncs 
del Plcis[oceno (0 incluso de acoI1lccirnientos m:is ;lntigllOS). Sin emhargo, 
parecc quc [a es[ahilidacl :t brgo plazo de las zonas lropicalcs fue cX;lgcrada 
en gran mClllda por los tT{')logos. Mientras las zon:ls clim:iticas y hi6ticas de 
Lt rq!,h-)[l tcmpcrada sc desp[azahan lucia cl Ecuad()r dur:lnte las glaciacioncs 
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Figura 22.13 (a) IkconSlfU((j('m de la . .., 1.0[l:IS de vJ:gct:lcit"lIl lie Europa dur;mtc 
1;1 g[aciaci(>n ndxima (han' Ii-! 000 :ulos), Los tipos principalcs (k v<.:gctaci(Hl qu<:darotl 
dcspLIi'.ados entre 10 )' 20" dL' iatitud hada d Sur con fL'SPCC(O a su situ:lci(m actual, 
y los pr<:cuc,>orcs dd Mar Negro y d Mar Caspio cSlahan concu;l(jos (scg(in Flint, J<)71) 
(b) Ikfugios forcstalcs dd Plds(oCL'110 en Ia Amazonia. Durante.: los Lpi.<.odios gbcia!cs, 
[:1 mayor parte.: dc b. CUCIlGt del Anl:lzonas cstaba cui1ierta pur hjbit:HS de tipo prad() 
o sab;t[u, y 1:1 pluvisclva tropical quecl:lba Iimitacla a unas mallchas aisl:id;ls, tal 
como mucstra l:l figura (SCglJ[l Prance, l')HI). 

(fig. 22.11), parccc qllc c1 bosque tropical sc contraju y qucc\() limit~lclo ~IUn 
rcducido numcro dc pequefios refugios rocit:auos por praci<)s (figura 22.1.1 b; 
veasc la sccei6n 1.2.2 para m~is detalit:s). Por ("onsiguient<.:, <.:s insostenihlc Ja 
idea simplista de lin contraste Lis zonas tropicait:s invariahlcs y las regiom.:s 
tcmpcradas perturbadas y en rccupcraci6n. Si la mcno[ riqucz~t de cspccies 
de las comunidadcs cercanas a los polos 11a de ser atriollida en parte a que 
.'iC hallan aun muy par debajo del equilibrio evolutivo, sera nccesario cons
truir un argumento complcto (y no demostrado). (Los movimientos de las zo
nas tcmperadas lucia una latitud muy diferente provoc6 quizas un ntimero 
mayor de cxtinciones que las contracciones de las zonas tropicalcs hasta arcas 
mas rcducidas de la misma latitud.) La discusi6n qucclarfa zanjacla si existiera 
un rcgistro f()sil dctallado que demostrara que las zonas tropica1cs han posei
do sicmprc la misma riqueza de espccies, mas 0 mcnos, y que las regioncs 
tempcradas tuvieron en cl pasado una riqueza de especies muy superior 0 que 
su riqucza de especics est:J. aumentando en la actualidad. Desgraciadamcntc, 
no se ha encontrado dicha registro f6s11. As! pues, aunque parcce probable 
que algunas comunidades esten mas lcjos del equilibrio que otras, es imposi
ble por el momenta identificar dichas comunidades con precisi6n 0 incluso 
can una cierta seguridad. 
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Figura 22.14 Esqucmas 
latitudina!es lk la riqul'z.a 
de espc:cies lit': (a) mo
iuscos bivalvos marinos 
(seglln SIehli el aI., [<)()7); 
(h) hormigas (segiin 
Kusnez()v, 19')7); (c) Ia
g;utijas de los ESt:H.I()S 
llnidos (Pianka, [tJHZ); 
(d) Jves feproduClOf:lS de 
America septentri(lilal 
y central (seglm 
Dohzhansky. I(),)()) 

b riqIH".I .• 1 di .. millll}T 

nlll b Lili(ud 

22.4 Gradientes de riqueza 

Tal como hcmos visto en b secci()I1 22.:\ fcsulta difieil formuiar), cOillprohar 
ut1as explicacimzes dc las variacioncs dl' la riqueza de l's(x'cil's. Sin L'mh;lrgo, 

los esquema,') 0 paut;ls de riquez:! de espccit's son f:iciies de doculllcntar, y 

dt' b"itOS hahlarel110s a continu:lci6n. 

21.'1.1 Latitud 

EI cSqUt'Ill:1 de diversid;l(.1 de CSPlTil".,> quc ..... c reCUIl()t"l" quids dt" Illod() 111,i,> 
gCl1cLlI es c1 del inCl"nllcllto (jut' St' product" LInde I( ).'> 1\ do.,> :1 1.1.'> 1.( )[U~ [I (Jill 
cdcs. Estc kn(ullcno puedc SCI" oh:-'l"J"vai..lo en una :1I11pli:1 \·:lricd:li..l <.k grupo.,>. 
induilios los :irboil's, los hiv:livos marinos, las horllligas, Lis Lig:lrtijas y I:i~ :1\·0 

(fig. 22.14). Por olro bdo, t'sle e:-.quel11:1 sc POIlt' Lit' IIl:Inifit'SIU t'll I()s h:'tbitats 
tt'TrCSlrt's, marinos )" de agll:l till let'. POI" t'jclllpio, StOlil Y \':lllliel"llll'l"J" (Jl):S) 

encontraron quc t'll 10 ..... rios de AIllt:l"ic:I tropical soli:1 h:tiKr .'"\()-()() e~pccic.'" 
de inst'c{()s, mit'ntras que cn las zonas tempera<..i:ts lit: Estados lJnidos s610 se 
obst'Tvah:1I1 10-:\0 cspcdcs. Estc: :lUIlH.:nto de Ia divt'TsidaLi qllcda patclltt' no 
s()lo ell :trt..'as gcogrjfjc:ls cxtt'ns;ls, sino t:lI11hit:1I ell peqUl'i1:1S comunidades. 

Hl:\ ES(,H:EMAS DE \.:\ DI\TKSIJ):\D DE ESPECIES 



la dcprcda{:i<)1l 
como explicaci()Il 
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Figura 22.15 Super
vivenci:1 de bs pLintulas 
tid jrhol /Jijlteryx jltlIW
mel/sis de b pluvisc!v:l 
tropiCII, desde los 
7 ITlCSCS hast;l I()s 2 :111()~ 

dL'-"put::-o Lie b w:rmina
ci(m, -"egCln I:t distlncia 
con fespc<:to ;II :ir\)ol 
aliulto nJ:is pr(}ximo (de 
Clark ex Cbrk, ISJ~H) 

Una hectarea de pluvisc1va tropical puede contener 40-100 t:spt:cit:s difnen
tes de arholes, mientras que un area comparable.: tit: bosque caducifolio del 
cste de Norteamerica y de hosque de confferas del Norte del Canada suelen 
presentar 10-30 y 1-5 cspecies, respectivamentc (Brown & Gibson, 1(83). Na
turalmcnte, existen excepciones. Cienos grupos, como cI de los pingi.iinos y 
cl de las focas, son mas divcrsos en las regiones poiJ.res, micntras que las eonf
fcras y los icneum6nidos paras ito ides alcanzan sendos maximos de diversi
dad en las latitudes tempcradas. Pero para cada una de estas excepeiones exis
ten numcrosos grupos que s610 se cncuentran en las zonas tropicales, como 
por cjemplo los murcielagos dc los frutos del Nuevo Mundo y las almejas gi
games del Indo-Pacffico. 

Se han sugcrido varias explicaeioncs de la tendeneia latitudinal general de 
la divcrsidad, pt:ro ninguna de elias careee por complcto de problemas. En 
primer lugar, la riqueza de las comunidades tropicales ha sido atrihuida a una 
mayor intensidad de I" deprcdaci6n. Tanto Janzen (1970) como Connell (1971) 
propusicron que los enemigos naturales podrfan constitllir un factor clave para 
eI mantenimiento de una riqueza elevada en las especies de arholes de los bos
ques tropicales. Su predicei6n de que se producira una mortalidad despro
porcionadamente elevada de los arholes j6venes en las proximidades de los 
adultos, debido a que estos albergan a conslImidores espccfficos, ha sido con
firmada en algunos estudios (Clark & Clark, 1984; vease, par ejcmplo, la Figu
ra 22.15). Si existe una probabilidad baja de reclutamiemo cerea de los adllitos 
de la misma especie, aumenta la probabilidad del establecimicnto de indivi
duos de distinta especie, y cabe esperar que ello ocasione una gran diversidad 
de especies de arboles. Sin embargo, se debe (ener en cuenta que, si bien la 
depredaci6n con especificidad de huesped puede contribuir a la divcrsidad 
tropical, no puede ser su causa primordial, ya que la propia depredaci6n es 
un atributo de la comunidad. 

En segundo lugar, la diversidad ha sido relaeionada, de modo quizas mas 
convincente, con el incremento de la productividad desde los Polos hasta las 
zonas tropicales. Esto pareee razonable para los elementos heterotr6ficos de 
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la productividad como 
expHcaci6n compleja 

la v;lri;Ki(m clilll;ilici 
('omo (:xplit';ld(Hl 
nl111pkja 

la comunidad: una menor latitud significa una gama ll1as amplia de recursos. 
cs dccir, una mayor numcro de tipos ditcrentes dt:' rccursos en camitiJdt:'S ex
plotables. Pcro si esto es cierto para los animaies, debera dcpcndcr de que exista 
tam bien un incremento de la divcrsidad de los vegetalcs hacia las zonas tropi
cales. lSe puedc explicar cste incremento subre b base de una mayor produc
tividad? 

Si iJ productividad creciente cerea de las zonas tropicales significa «mas 
cantidad dc 10 mismo". como suce(k en d caso de [a [UZ, cahe espcru que 

clio condujera a una riqucza de espccics Ill:'!S reducida, y no mas c1cvada (sec
cion 22.3,1). Una nuyor cantidad de luz podrla significar, sin embargo, un:l 
gama mas amplia de regfmenes IUlllinosos, y con ello una mayor riqueza 
pero esto cs solo una conjctura (p:ig. HO,)), Por (jtro lado, b luz no cs L'I t'lIlico 
dctcrrniname de [a productividad vegetal. 1.0,'> suclos tropica[es tienden. por 
tt:TIllino 1l1t:'(lio, a pre:.,ellt:tr una cOllcentraci()J) Illell()r de llutriel1tt's \'egetait's 
que los sudos telllpcrado,.." I.ucgo, pucida COl1silkrarsv (jIlC b riquen dc espc
cics de bs zonas tmpietics rdkj:ln b "'~i(j prodUl'tivilbd de bs llliSIll:lS. !,.)S 
suclos tr()picales SOIl Jluhrt·s ell lllltricntt·s p()rque [;( IluyorLI dt, L'SI()S St' lu 

Han :ltr:tpados ell Ia gr:1l1 hi()[lU,..,;t troplcil, y p()rqul' b dcscolllpo . ..,ici()!l y b 

liher:lci{m de los nut riclllt'S SOl) rdativ;ullcnte dpilbs ell las zOllas tropicaks 
(capitul() 17), Asi pues, un argulllelll() \):Isado ell Lt prociuctividad deherLI Sn 
dd tipo siguiente. Los regfmcncs de Iuz, temperatura y agu:I de las zonas tro 
picales (,(lnducen ;1 UIU clcv:ltb lli(llll:lS;1 \'cgetal (Il() IH'ccsari:llllCI1(e divers:l) 
Fsto [leva a unos sue los p()\1res CII Ilutrit'ntes y quiz:is a una :lmpli:1 g:llll:1 de 
regiml'IlCS dl' luz. A su vez, L-stos cOllducell :I una clc"ada riqueza de espccies 
vegclJlcs. Es eviden(e que 110 existe UIl:! «cxplicaci(m simple por b product1 
vidaL!» dc Ia tcndcnd:1 btitudinal de b diversidad. 

Algunos cc()logos hall im'ocldo d clinu de las rcgiolles tropicalcs C()Jl](l 

radm de Sll clevada rique!.a ell espceio, Es cieno quc bs rcgi()IlCS CCU:lt()ri:l 
les son menus cst;lcionaks qut' Lts regi()lles tt'lllpcradas (aunquc las lIUVi:lS puc
den st:'guir Ull m:lrc;[(I() ciel() estaci(1I1:1l ell las z()na . .., tf(lpicaks en gell<:ral), 
y para Ilumcrosos orgallisillos S()11 probahlemcllte talllhiL-1l Ill:'!s prc(kcihks 
(aunquc t'stl Ctmjctura result;! t'xtrellladamellte dificil dc c()!llpnlilar dchidl) 
a los ckctos del tamarlo corporal y del ticmpo de gt'neracit'1I1 sohre 10 que 
constituye cI «cldc(('f prcdccihk> para una espccit' dcterminada), EI argulllcnto 
dc qllt' un dima con Illenos variack)]\ est;lciolla[ pnlllitc que [as cspecies sean 
m:is cspcci:tlizadas «('s decir, tcngan niclius m;b estrechos, fig, 21.111) 1i:1 sido 
sOillctido a diversas cOlllproh:lciolles. K:IH (1971), p()r cjelllplo, 11:1 c()Jllpau
d() las cOlllunidades dc aveS ell l'I Illinois it'llIpn:ldo y l'I P:l1um:l tropieil. L()s 
h:ihitats de bosques y arilustos (ropicllt's contellLIIl Lin IItll11ero !lilly superior 
de especics reproductor:ls que los Ii;iilitats tempnad()s cqui\·alclltes, Y Clllre 
llll 2') Y lin ')0 'x, dd :lUlllelltu tit' Ia rique/.:I eLI dellidlJ :llrugivoros t'spcci:t!is
ta.'" de 10:-' h:ihit;Jts tr()piclles, O(LI,'" D[KTit's cxpl()uh:lll :llo,.., insn·tos grandt· . ..,. 

que Se ellU1t:1ltr:IJI dispollihks dur:llltc I()ti() cI ;1I10 LIn s{')lo Cil b~ J( )]\:1'" lropi
c:llc,.." ASI, b C()llst;\nlt' disp{ >Ilihilid:ld de cit-rt{ ) . .., rn,:UL'>').., :tiillll'!H iCI<)S ere;l ()P()[' 

tUllidades adinoll:lies lur,\ b t· . ..,pn·i:di/,H'i('nl ell 1;1'" ('lllllllnid:l(ks tl'(1jllct!n 
(Ie ;!\'t'S. Ell ClIllhill, till grllpll dl' inscct()s, I() . .., ('Sl·.ILlIl:ljO . .., de 1.1 corlO.:l y de 
I:l ambrosia (Co[eoptcr;t: sC()tytl(be y PLttyp()tii(be), tiCIlt'1l lI1l;\ es[~('('iricidad 

de liuL-:-,ped Illell()r ell Lts I.OIl;h Iropicalc:-, que ell Lis lelll[K'LllLt."'. :Iunquc:-,e 
presellt:m COli un 1Il·II11Cl'O cOIl . ..,idnahlelllente superior de espc(:ics ell Lt.., rc
gi()l1es Iropicilcs (fig. 22 I(») Fin:illlIellte, se plledell ('lit ()Iltr:lf esquemas con
traSl:lIltl'S cntrl' [0,'" par;i<;ilos de [os peccs m:lrinos '!n grupo, l'l de 10-" [rt'llla
(odos digent:ticos, Illut's(ra Ull:l llI:tYOf t'speciaJiz:lci('m cerCi del Ecuador, tal 
COIlHl In indica 1;1 pr()p()rci(')!1 dl' l"species que . ..,e lu[Ltn limit;tc\;Is :1 un llnico 
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Figura 22.16 N(uncro 
comhinado de cspecies 
de escarahajos de [a 

ambrosia Y ('sGlrab:ljos 
de la corteza, en divLrsa .... 
categorfas a[imcnticias. 
Estas espccics suckn 
cstar lIds especializ:ldas 
en su dicta en [os lllgares 
de mayor latitud. 
(A p:trtir de datos cit: 
Beaver, 1979.) 
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Francia 
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California 
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Malasia Occidental 
(latitud 1°_6° N) 

Especificidad Polifagos 
de genera 

Categoria alimenticia 

___ + ESPECIALIZACI6N 
DECRECIENTE 

hucsped (fig. 22.17). Sin emhargo, los parasitos monogcncticos son igualmcn
te cspecfficus en todas las IatilUdes, a pcsar de la mayor riqucza de especies 
que sc observa cerca del Ecuador. ASI pues, existc un lugar plausible para la 
variaci6n clim:hica en toda cxpJicaci6n de la tcndencia latitudinal de la diver
siciad, pero su papel exacto no se canace can certeza. 

Finalmente, la mayor «edad» evolutiva de las zonas tropicalcs ha sido pro
pucsta como raz()n de su mayor riqueza en espccics. Como ya hcmos dicho, 
tambien esta tcoda resulta plaUSible, peru a(1O esta muy Icjos de haber sido 
demostrada. 

Dc modo general, cl gradicnte latitudinal carece de una explicaci6n clara 
e inequlvoca. Ella no debe sorprcndernos. Los prapios componentes de una 
posihlc explicaci6n -tendencias en [uncion de Ia productividad, Ia estabili
dad climatica, ctc.- s()lo son comprendidas de un modo incompleto y rudi-
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de Nueva Guinea y para las plantas vasculares de las montaii.as del Himalaya 
en eI Nepal. 

Esto 5ugiere que poc 10 men os algunos de los factores que intervienen en 
la tendcncia latitudinal de la diversidad son tambien importantes como expli
caciones de csta tenctencia altitudinal (aunque probablememe esto no se apB
ca a la edad cvolutiva, y menos aun a la estabilidad climatica). Naturalmente, 
los problemas que se plantean al explicar la tendenda latitudinal se presentan 
tambkn en eI caso de la altitud. Pero, adem as, las comunidades de gran alti
tud ocupan casi siempre unas areas mas reducidas que las comunidades de 
zonas bajas situadas a una latitud equivalentej y generalmente estadn mas ais
ladas de las comunidades similares que las de las zonas bajas, que con frecuencia 
forman parte de un continuo. Es segura que estos efectos del area y del aisla
mienro comribuyen a la reducci6n de la riqueza en especies con la altitud. 

A una escala altitudinal mucho mas reducida, la figura 22.19 muestra que 
la riqueza en especies puede variar espectacularmente entre los puntos altos 
y bajos de un prado ligeramente ondulado de Gran Bretana. Es importante 
subrayar que se pueden producir grandes variaciones en la composici6n y la 
diversidad a disrancias ruuy reducidas dentro de 10 que podria ser clasificado 
como una (mica comunidad. 
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Figura 22.19 Iiistogra
rna que mucstLl b 
rciJci('m entre el I1ll!ncr() 
de especie:-. pre:-.ellte:-. y 
b topogratb de un pLido 
de Marston, inglatcrra 

FigurA. 22.20 Variack>ll 
de ta rique!'a de c,"pc
des (en mlle.,(r:!s de ')() 
individuos) de anim:i!cs 
bentt'mko:-. :! to largo dd 
gudient(" de p[()fundidad 
dt.'! (Jc~a[}() (segllll Rex, 
I<)H1 ) 
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En los ambkntcs acuJticos, Ia variacj(')Jl de b <.1iversidad de l'~pecies con b 
profundidad pn.:senta fucrtl's similitudes con cl gradknte altitudinal quc :...c 
ohst:fva en los amhientes teffcstres. Fs cvilknte que en los lagos extensos, las 
aguas ahisall's, frias, oscuras y pohres en oxige!l(l, co1ltiel1cn mcnos cspecies 
que las aguas superfici:tles, An~ilogamcntl', Cll los h:i\)it;Jts marinos, las plantas 
cstan limitauas ~lla zona f()(ica (donde pueden realizar l:i fotosintesis), que rara 
vez se cxtiende hasta profundidades supcriorcs a los .10 Ill. Por c:onsiguiente, 
en mar ahicrto, se ohserva una rapida disminuci(JIl de Ia divcrsidad con la pro
fundidad, intcrrumpida s()lo por la varicdad de :lnimait"s, :t Il1enudo l'xtral'lo:..., 
que viVl'll sobrl' el rondo on:;'lIlico. Es iIHt'rcsantt:, sin l'mhargo, que l'i ck('{o 
de Ia profut1didad sohre Ia riqul'l.:t de t:spccics de los invcrtchrados hl'tH{'>ni
cos cOllsistl' ell produl'ir IlO lin gradientt' linico, sino un Ill:iximo dl' riqucz:1 
a Ut10S 2000 III l'i limite :lproxinudo tid t:tlud c()lltinciltli (fig. 22.20), Sc 
ha didlo qUl' clio rdkj:l lIll int:f{.'llleiltO del car:icter lHl'liccihit" del amhil'ntl' 
entre () y 2000 III (S:mdl'fs, It)()H). A pn)fundkLtdcs m:tyore.s, nds :lll:t del t:ltnd 
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Figura 22.21 
(:\) Relaci(>n cntr<.: la 
din:rsidad de especics 
vcgctales (II) y el ticmpo 
cn la succsi(>n de los 
campos abandonados del 
sur de Illinois, USA. 
(h) Curvas de rango
abundancia para las 
plantas de campos aban
donados dc cinco edadcs 
difcrcntcs. Los sfmbolos 
son blancos para las 
hierbas, mjos para los 
;hbolcs y medio rojos 
para los arbustos. 
(Dc l3azzaz, 1975.) 

(.'()l1tinel1ral. l:l riquez:l de especies dismil1uye de I1U(,Hl, proluhkmente a cau
sa lie Ia ('Sl'aSeZ extrema de recursos :tiimcnticios en las regiol1es abisa1cs. 

22.·1.·} SlIccsi<>n 

J)i\·er.'iOs e.'-audios de comunidades vegcuks tun indicado un illcremento gra· 
du:tI de la riqueza dt.' t.'specit.'s durante la sucesi(m. Este increlllt.'nto puedt.' 
cotltinuar hasta cI climax, () bien invertirse hasta cierto punto :I medida qlle 
desaparecen algul1as dt.' l:ts especies tit.' las Ctltimas eta pas de I:i sllcesi(lIl. La 
figura 22.21 mucstra cl modo ('11 ctw..' varia b riqueza durantel:t SllCt.'Si()(1 de 
LIn campo ahandol1ado, d('sde d momel1to de su ahandol1o. Et incremento 
de Ia riqueza t.'11 cspecics va acompanado por cl paso de Ul1a Clifva de rango
ahundancia de tiro gcomcrrico, con un devado nivd dc dominancia, a una 
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Figura 22.22 
Increlllcnto tIL- b riqlll'/,1 

dt' cspccics tlllrarHc las 
suct'",jol1<.:s dc los calTlplJ.'" 
;lh;md(H1:llhlS, en Cll:l!l(() 

;1 (a) [:1.'" :I\'t'.'i (;-,cglll1 

J()hn.",\oll & Odutn, 
l()"i(»), y (11) l()s in:-'{Yi()" 

hCllliplCrtlS (:1 p:lrtir 
de datos de Br()wll 
& Southw()od, 19S5) 

distrihuci(m mi.., hOlllogcl1ca de la C()ilcrtUr:l lILI sLlclo elltre las cspn'jc:-., Y 
ulla d()lllill:lllcia rllt:IHlf. Los l'scas()s L'stulii{)s que sc 11:111 cfcctuat\() S()hrl' I()" 
animales de las slIccsiol1t's indican un innl'llH'JHO p:lr:llclo de b riquez;! en 
especies. Lt figur:t 22.22 10 ilustra para las aves y los inscl"tos asociadu . ..,:t di."'· 
lintls SllCl..':-.i{)IlCS de camp()s :lhand()Il:td():-. 

1I~lst;l ('icno punto, el gradicnte de LI slLcc.'ii{"H1 cs UIl;t C{)tlsc{'ll("!lt"i:t tH:n·· 
san:t tic la coloniz:tci{'lIl gLldu;ti dc lin ;iret por P:lrtc dt' cspccics dc LI" l'OIlILt 

nicLtdcs cirl..'undanlcs quc Sl' CIlCl1l'J1{LtIl l'n Lisl'.,> [IIi'> urdi,L.., de LI .'>\I\'"('"·,i("Jl1, 
cs dn'if, quc l:t:-. ctapas l:lrdbs l":'>tjn m:is satllrad:ls de C:-'PlTW:-' (Itg. 22 I d) 
Sin embargo, esto cs s("llo un;! parte dc b hisl()ri:l. y:1 quc Lt SUCt'Sil"Hl l'S l'sell" 
ciaimclltc lIll proceso dc slistitUl'i{)!l dc c:-.pccics y 110 lll" !HeLt :tdiclI'JIl de 
cspccil':-' 

Al igu:ti qUl' con los olin.., gr:ldiclltl':-', Cil Lt sllcc:-.i{")[) sc producid un ekc
t(l en clscada" i)c hccIH), p{H.lLnHlS pensar que 1:1 stlcesi(')Jl CS,CIl realidad, b 
acci(')Jl dc cste cfcl"to en cascada. !.as prilllcLis especics scr;in :tqucl!as que tie
nCIl Jl)ejofes clpacidades de c()loniz:lcit'm y dc cOll1pctellci:t por cI ('sp:lcio 
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1:1 explosiun 
dc:l Cambrico - luna 
c(H:xistc:ncia mediada 
por c:l explotador? 

dbminuciun durante 
eI Permko - luna 
rdaci6n cspccies-arca? 

ahierto. btas especiLs proporciollall illlw.:di:u:lmente rl'cursos quc 110 sc ha
lIahan pn_'sl'ntes l'n Ia zona, c introducell una hcterogenLidad nu<:va en Ia zOlla 
(lor ejemplo, \:is primer:!s pian!:ls gl'neran zonas de agotamiento de recur .... os 
ell cI suelo, 10 que illcn_'lllelll:l illevitahkmentc \a hctcrogcncidad cspacial de 
los Ilutrientcs \'egelaks. Las propi:!s pialllas propofcionanuna nueva \'ariedad 
<.k microh:'thitats, y a los ani males que plIedcn alimentarse dc elLIS ks SUllli
nisI ran una gam:! IllLH."110 m:is amplia dl' rccurs()s alillll'nticios. 1':1 incremento 
del hl'rhivorismo y la depredaci()1l puede tener cntol1ces un deClo de fenl· 
hack, aUlllentando :Il'lll Ill:is la riqul'I.a de CSPl'cil's, In qUl' propo["ciol1:l mas 
rccurs()s y l1l:ts hctcrogcl1eidad, y :lsi sllcesiv:1l1H..'ntC. A<.ielll:t.s, 1<1 temperatura, 
Ia hUIlH . .'dad y 1:1 velocidad del vienw son ll1ucho menos variahles dClllro de 
un hosque que en las primeras ctapas, mel10s rl'sguardadas, de Ia sucesi(>n, 
y esta mayor const:tncia del ambiente puedc proporciol1ar una cstahilidad de 
las condiciones y los reCllrsos qUl' pcrmite cI establl'cimicnto y la p(..'rsislencia 
dl' poblaeionl's de eSlx'Cics espl'cialistas. Dc hl'cho, dispollemos de algunos 
datos que apoyan esta idea (por t'jt'Il1plo, Parrish & Bazzaz, 1979, I<)H2; Browll 
& Southwood, 1911.1). 

Al igual qUl' sllccdc con los otros gradientl's, Ia intcracci(m de los Iltllllt'l"O

.'lOS bctores dificulta Ia tan:a tiL ciisccrnir las caus:ls de los dectos. Pero t'n cI 
e:lso dd graciit'ntt' de div(.'J"sidad <.iL las sllccsiones, la l'nnur:1l1ada tralll:! dl' 
causas y declOs part'ee SCI" cscneia!. 

2 L·i. S Esquc..-mas de la riquC".l.a de fauna y flora 
en d registro f<lsil 

EI car:tclt'r incolllpicto dt.'! r(..'gistro f6sH ha sicio siLlllpre cI impedilllento ma
yor para el estudio pa1conlol6gico (iL Ia evoluci()J). La cOlls(.'J"vaci(m ddicicn
tt', d muestreo inadeeuado, y los problemas taxon6mieos se comhinan para 
cOllvcrtir en una tarea inmensa Ia dett'rlllinacion de los esqucmas (..'volutivos 
:1 largo plazo cle la div(.'fsielad. Dc toelos modos, sc han obtenido algunos es
qut'mas gt'nera\cs; Ia figura 22.23 rt'sumc d conocimiento aecrca de trt's im
portanlcs grupos de organislllOs. 

Haec unos 600 milloncs de anos, c:lsi todos los troncus filogcl1cticos dt' 
invcrtebraclos marinos cntraron en el registro f6sil t'n el espacio de .'1610 unos 
pocos millones (iL anos (fig. 22.23a). Durantl' los 2500 millollcs dl' atios an
teriores, d mundo habia estaclo poblacio Gl.si exciusivaml'ntt' por baclerias y 
algas. Naturalmente, no podemos estar seguros de la raz(m por Ia que sc pro
dujo esta ltexplosi6n» durante cl Cambrico. Stanley (1976), rcconociendo que 
la introducci6n de un nivc\ trafico superior puede incrementar la divcrsidad, 
considera que cl «protagonista" de la historia fue d primer protista herbivoro 
uniceluiar. La apertura de espacios a eausa del ramoneo del monocultivo de 
algas, junto can la disponibilidad de cCiulas ellcari6ticas rccientt'mcnte apare
cidas, puede habcr causado eI mayor brote de actividad evolutiva que haya 
cxperimentado nunca el mundo (Gould, 1981). Especulando sobre la raz6n 
de la disminuci6n igualmente espectacular del numero de familias de inverte
brados de aguas poco profundas durante eI Permico (fig. 22.23a), Schopf 
(1974) consider6 qut: d Permico superior fue la epoca en que los continentes 
de la Tierra se juntaron para dar lugar al supercontinente unico de Pangaea. 
Esta uni6n de los continentcs produjo una notable reducci6n del area ocupa
cla por los mares poco profundos (que sc prcsentan alrededor de la periferia 
de los continentes) y can clio una marcada disminuci6n del area de habitats 
disponiblc para los invertcbrados de aguas poco profundas. As!, la conocida 
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(a) Invertebrados marinas de aguas poco profundas 
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~b) Plantas terrestres vasculares 
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Figura 22.2?1 CurV;lo.; qut' Illllt'slr;m los l'squt'llus de <-ilvt:rsi<-iad :l tr:lvl's <-iLl 
rt'~iSIf{) f(')sil jl;\f;1: (;1) f;!rni!ta" tit' IIlV('rtLlH:ltl()S dt' a~ll;I" poco prolund;!.'> (dt' 
VaknllllL', [')70), (h) cspcdc .... dt' P!:Hl(;IS (crrL'S(fCS V;ISCllLuc" dt' nl~Hf() ~rllp()S
pl:llll;{" V:\..,CU!:II"t:" primitiva", plcridt')fil() .... , ~illll}()SjK'I"Ill;L'" y :ln~i()sl)('rlll:lS {tic Nikl:t" 
('( (//. 1()H5); r k) ('ndcllc" }' "uj)(')[{.lcnt:" princip;llcs dt' ill"CC1(),,_ In, ... V:\!()fCS 
minim()" dt:ri\·.lll d(' ft:gi ... tr(L ... fr"J .... lk .... (()IKrt:((L .... mien(r:! .... qUl' hI. ... \':l!()fC ... ndxilll()" 

illllllyt:1I rt'~l"'(f(),'" "po . ..,illk, ... " (dt' ..... lrl)ll~ ('( (il I~»)'H) ,')llllholo" tic !o .... pni()d()s 
gcok)gic()", (,;Ull (:;inilHin I, () <)1 d()\·icil'll .... C; S: Sill'lril'(): [), [>en'mil-n. 
(,;1['1) (.,lrhllllllcnl, 1" I'lTlllll(). 'I'll Tld"il().J Illr;i,,,,w(J: K <:rc(;lt·il(). '[t'rt '[(-rcl~lJ'lt) 

rebn(')Jl l'spn'H's-:ire;1 punk . ..,n im'ot';(tLr p:lr;( l'xplicar Lr rnlilu'i('JIl tit' 1:1 ri 

quo:1 dl' didl;! faulu. J.:I incrl'illellto tit' Lr riqlJL'z;1 de Lr /;tUIl:1 til'Spu(· .... tiL'1 Pt:-I'
mi\..'() punlL' rl'lkj;(r, :11l.ilogatlll'llt\..·, l'l :IUlllel}t() tiL'l ;irel dc Ill;tn: . .., P()CO pro 

flilldos qut' ()cllrri<') cU:llldo los COl1tillL'lltl'S \'()]\'il'r()1l a sqnLlrsc 

EI ;11l:iJi,..,i.'" de I()s rL'st{)s k) . ..,ik .... de plant:ls tl'rfl'strcs \':lscLllarcs (fig, 1.2.2.1 h) 

fc\'c.:la ClI;Jtro fa,..,e .... C\'oJuti\,as dii'cl'cntl' .... : [I) una proliit.'r;(ci{'m dl' plantas \·a .... clI

l:lre .... primiti\';ls duralltl' el Sill'tric() y Ja primera mit:(d dd DC\'(')llico. h) lIll:l 
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idc'pl:lJ'.amicllt() 
CUlllpctitivo l'utre 
ju ... print ipalt.· ... grupu ... 
,k pl.lllt.h/ 

l,enriqlH.·{:imit.'llto pn)· 
gresivo 0 t.· ... tancamit.-nto 
a 10 largo del tit.-mpo 
evolutivo? 

r:uJiaci()11 subsiguiente de !inajes de tipo helccho durante la segunda mitad dd 
Ikv()nico y d Carbollif<:ro, (-J la aparici6n de plantas de scm ilia a finales 
del fkv6nico y 1:1 radiaci(m adaptativa lucia una flora dominada par las gim· 
Ilospermas, y d) Ia aparicion y proliferaci6n de las plantas de flar durante cI 
Cn.'t:icico y d 'Ii..'rciario, Parece que tras la invasi(m inicial de iJ tierra, la di· 
versificaci()Jl de clda grupo coincide con una disminllci()[) dd nllnlero de 
cspccics dd grup() anteriormentc dominanre. Niklas et at. (19H.3) creen qLlc 
en dos de las transicioncs (plantas primitivas a gimnospenlws, y gimnosper
mas a angiosp<:rmas), estc esquema rcfleja cl despiazamiclHo competitivo <.It: 
t:lxoncs vicjos, m<.:nos esp<.:cializados, por t:ixones nu<.:vos y posibkm<.:nte 
m:is cspecializados. Por otro lado, 1a transici6n de ptericl6fitos a gimnosp<.:r
mas coincid<.: c<m earn bios ambkntalcs importantes, y pllede ser una funci6n 
<.k la <.:xtinci6n parcial del grupo de los ptcrid6fitos y <.k la radiaci6n de las 
gimnospcrmas hacia el espacio ecol6gico que qu<.:da elHonces vacalHl:. 

Los primeros ins<.:ctos conocidos que son indudah1ement<.: fit6fagos pro· 
ceden dd Carbonifero. A partir <.1<.: entonces ~Iparccieron continuamcnte los 
()rlienes mockrnos (fig. 22.23c), sicnclo los ltitimos en aparec<.:f los lcpid6pte
ros, coincidicnclo con el auge de las angiospermas. Strong et al. (l9H4) sena
l:tn que <':5t<.: cOlHinllO aumento del nLlmero ele 6rd<.:n<.:s, que implica un incre
mento concomitante del nlllllero d<.: cspecies, no constitllye un motivo para 
creer que Ia riqu<.:za cle <.:sp<.:cies de los insectos ha akanzado una plataforma 
o un nivel de eqllilibrio <.:n la actualidad. La evoluci6n y cootraevoluci6n red
proca entre las plantas y los insectos fit6bgos es casi seguro que ha sido, y 
continLIJ siendo, un mecanismo importante que impuba d incremento de ri
queza ohservado tanto en las plantas terr·cstes como en los insectos a 10 largo 
de su evoluci6n. 

~Quc nos dice el registro f()sil acerca del grado en que las comunidades 
actuales estan ({saturadas» de espccies? Podemos comparar los esquemas oh
s<.:fvaclos con dos perspectivas extremas. En primer lugar, itiende la evoluci6n 
:1 enriqucccr constantemcntc a las comunidades con mas y m~'is especies (Jr· 
gumelHando en contra de todo tipo de limites a la diversidad ele las especies 
o dc un parel importante para las interJcciones de las cspecies)? 1.0 bien per
manece eI nllmero de nichos aproximadamente constante a meelida que las 
diferentcs especics los van ocupando (esquema quc coincide con 13 limitaci6n 
de la riqlleza dc cspecies por part<.: d<.: las interaccioncs ecoi()gicasp De un modo 
general, parece que la respuesta se halla entre estas dos alternarivas. Unos «pro· 
gresos)) evolutivos pllcden haber abierto nuevas dimcnsiones importantes de 
los nichos, permiticndo asi unos aumcntos bruscos de la riqueza en especies, 
viniendo a continuacion unos perfodos notabicmente prolongados de diver
sidad de especies aproximadamcnte constante. 

22.5 Abundancia relativa 
de las especies pequeiias y grandes 

Un tipo diferente de esquema de las comunidades, y que ha recibido poca 
atencion, es Ia tendencia que se observa entre las especies animales a existir 
muchas mas especies de animales pequenos que de animalcs grandes (Stearns, 
1977; May, 1978; Huston, 1979). May (1978), par ejcmplo, ha campi/ado una 
estimaci6n del numero total de especies de animales terrestres como funci6n 
de su tamano fisico (espcciflcamente su longitud) (fig. 22.24). Dado que un 
gran numero de pequenos artr6podos y otros invertebrados esun aun por des-
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Figura 22.24 Nllmero 
dc cspccie.:s de.: animaics 
tcrre.:stre.:s e[) funci6n de.: 
b longitud caractcrfslica 
de.: su cuc.:rpo, El signo ue 
intcrrog:.tci()n indica que 
se Irata de.: una gdfiu 
pr()visional, basada en 
\';I]()IT .... ;[])f()ximados 
(lk i\!:ty, PJ7H.) 

cuhrir, b imprcsi('l1l gCllcLiI t",,, Ll dc 1IlU !1()Uhk CSC;I."t"i'. dt" cspl'cies :lIlinulc·, 
grandes. 

Esto rcsLllu paLld('ljico cn un ,..,cntido, LI tcoria fl"Litiv:1 ~l b cvo[uci('lIl de 
los rasgos del cicio \'ila! ,,,,ugiLTt' qUl", a !livc1 del individuo, I:i sdecci()(l !l:Itur:tI 

tt'ndn:i:1 pmducir {" .... ~1l"l·it"s dt" ('LlerpO grande, con cicl()s vitale,.., pro]()ngados, 

y, dentm de los di.'ltint(Js lin:lics c\'olutiv()s, se ohserv:\ Cicrt:lI11cntt' una ten
dcncia gener:tI :i1 ;tlltlil"lIln dl.'! UIlUI10 c()rporal ;t In largo dl.'!licmpo evoluti
v() (<<regLt de (:oj1c,,), Sill clllh;lrgn, es posihil' que en contra de esta tendcnci;t 

aC{t."ia orr:! tcndCllci;l, b de 1;1.'" cspccies gran des, con tiemj10s gencracion:lll's 
1ll:IS prolongados, :1 .... ufrir t:lsas (k extinch-)!l m:is clcvadas. Fowler y Mac!\Lt
hon (19H2) :trgll~Tn qUt" Lis l:IS:IS dc eXlirl('i(Hl scr:1Il m:ls eil'v:lcl:is t'ntH' Lis es

pt'cit's qllt' P[(,_'St'I1I:1I1 llILl rnilicida p!:tsticidad cvolutiva, t'll t'stt' caso aqucll:ls 
qut' prest'lltm lIll lil'l11j1o gcncracional largo. PucSlO qut' cl tam:U10 corporal 

t'sta positiv:ll1lcntc c()rrcl:tcioludo con d ticmpo gt'!lt'racional, las especil's de 
cucrpo gr:lndc lctllkr;lll :1 presnllar 1l1l;IS Usas de cxtincit')I\ supcriore .... :1 la,.., 

dt' las cspccies dc cllcrpo IH . .'qUt'llo. Lt n()cit\n dt' que un;t mayor pl:tstkidad 
cvollltiv:1 es una I)["()pic(bd de las cSPt'cil's pcqllt'll:tS (,(Hl ticl11p()s gC!lcr;lci() 

nail's hreves lit'!lc olLt l"(l!lSt'CliCllcia. Fspcralllos que adt'l1l:ls de presentar 1:1-
sas Ill;!S bajas dc t'xtinci('ll1, l:l las:! de cspcci:lci(m dc LIs cspecit's pequCl1as 
se:! Ill:'!S cil'\'ada, Fowler y t\1:ll',,\1:tlJon \legan :I I:t COIl(:lllSi(')ll (it' que Lt distri

huci<'m de la riqucza de Lt." t'.'>\K't·ics ;millla\cs de acundo con t'I ralll:1I1o cor
poral put'tlc scr cxpliclda l'OIllO eI cquilihrio din:illlil"o el1tfc Lt £'['o/lIci()n y 
I:i ('xfillci<)n W/('«il'tl 

2 2 .(, IkslItIll"tl 

LI htl."qlll'tLI dt' I(),,, C:-.qUUll:l," de 1.1 divn,,,id:ld dc e,"pccio, y de i:l" ('xpliclCi() 
nes dc dlcll{)s nqtWflu". 11,\ Pll('sto de IlLlllifinl() ;lIgurl:l." de 1.1" difindudc .... 
gCllcLlk.., C,)11 LI" q Ut" Il,)" Clll , )11 I r;UlI( )," :d qllLTc r l" JIll pI' lj);[ r I:t.., tl',)l i:1S l'l , )k) 
gicas, [>:lr;1 ,,()I\'t'llLlr t'"1<),, pn)hkfll:lS, IH'('l',,,it;lITIlI<)S utili/.;lr :lrgl1fllCIHOS n'()

Illli\'\)s (por cjclllpl(), c.lpitul(l." I-,~, '·i) Y :lplic;tr 1l11L':-.lro cOlltll'illliclllO de I:t 
dinjlllici de polllxi()fl('" (l':lpillllos '1-:, 10, I,)) Y de Ia .... irltnan'i()!lc" del11\)" 
gr;iric;l~ (c;lpitul(),,, H, '), ll-!,~, 1(1,21),1-:1 oludi(l de I;Il'c()I()gi;1 de 1;1." ,,'OllllHli

tLtdc .... c.", UIl:I dc Lt." jrc;l~ !lI;i." dilkiks y bscill;llltL~ .. It' Lt l"c()\()gi;1 tllotit'rn:l. 
I.as prn,lil'ci(Hlt'S y t"(1IlljHilh:ll'j()1l0 incqui\"()(.";IS f"l'.'>lllr:m :II1H.'lHltiO Il1l1Y difi

cilcs de l'SI:lhlccn. y requtTir;lu LIlLI gr:m d()sh de Iflgenio por p:lrte dl' !:is 
gcncral·i()fle." t'tHULL.., tIL- ('(,'Jlogos 
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Hrochimts cre/Jitans, lI·i, II') 
Hrassica, 22, 722 

o/erocea, 650 
Br(:cina, 421) 
Urel!icoryne brossicae, .154,557 
Brezo comun, 50S 
Briowos, 30 
Br6coli, 22 
Hromus inermis, 69·1 

madritensis, GI), 208, 209 
rigidus, 69, 26H, 269 

Brllquidos, 107, 122 
Huchloe dacly/oides, 92 
Uuddleia, 771 
Bufalo, 566 

'dmcricano, 50H 
Buhos, 317 

nivalcs, 578 
Buitrcs, 371, 417 
Hutorides strial/ls, 697 
Hyturus tomentosus, 101 

Caballo, 406 
Cacao, 437 
Cactob/astis, 297, 338, 569, 723, 

738 
cactorum, 337, 369, 590, 736 

Cactos, 369 
amcricanos, 763, 764 

Cactospiza heliobates, 17 
pallidus, 17 

Cactus saguaro, 56 
Caeonothus, 500 
Caki/e edentula, 569, 581, 582 
Calimorfa cinabrio, 101, 351, 352 
Ca/otbrix, 495 
Calvaria major, 301 
Cal/aspidia dejonscoiombei, 342 
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Calliphoridae, 179 
Cal/irbytis, 10H 
Caltoso!Jruc}J/ls ebinesis. i';lJ 
Caltlt1w ('u/garis, :H)') , 429 
Camarhyneblls /N/rel/lllS, 17 

/)(lU/l£'l; 17 
/Jsittacula, 17 

CIIl1~lid()s, ')<)') 

Campa1lotlls, '127 
C'ampa1lula ll11i[hJra, II) 
C;tll1ranLlI~lcea{', 22 
Campanularia, 129 
C;lIlgr(:jos, 167, 512, 71R 
Cinidos, 190 
Cana de :lzlICar, HR, 650 
Capitella, 61') 
Ca/lsella hursa-/JClstoris, I'd, 22{i, 

')92, 651 
Ciraho, ;71 

comlm, 551, 552, 566, 581 
Ctracol(es), Y:;, 105, 111 

hcrhfvoro, 40B 
pulmon:luos, 270 

dl.: agu:t dulce, 275 
Carb6n dcsnudo dd [rigo, 444 
Carhoncro com(in, 150, 151, 1<)1, 

241,242,273,320, :12(, :1:1,3, 
347, 31H, )'19, 550 

garrapinos, 27.3, 274 
palustre, 273, 274 
sibilino, 27), 274 

Carbunco, 440 
Carc:inus maet/as, 71H 
Cardamine pratensis, 340 
Cardencha, 161 
Cardia~1Jina a/bilextura, )74 
Cardos, 76B, 769 
Carduus nl/tans, jOi 

Carex, 623 
arenaria, 130, 195 
bigelowit', 152 
pensylvanica, 71.1 

Cariacu, 168, 38j 
Caribu, 170, 313 
carice, 130, 195, 665, 713 
Caricu, 385 
Camero de cuemos granctcs, 385 
Camivoros, 595 
Carya alba, 609 
Cassia obtusijoJia, 27H 
Castanea, 411 

dentata, 724 
Castaiio, 11, 609, 724 
Casuarios, 7 
Catalinita australiana, 351 
Cebada, 297, 298, 453, 724 

comun, 650 
Cediopsylla tepoJita, 722 
Ccluiosa, 103, 104 
Cenizo, 592 
Centeno, 88 



Ceminodia, 592 
Centropus violaceus, 175, 176 
Cepaea nemoralis, 35, :36 
Ccrcarias, 433, 459 
Certhidea oliracea, 17 
Cervus elaphus, 146 
Cestodos, 431 
Cicadaceas, 22 
Cicadcla de b. remolacha, IH7 
Ciempies, 398 
Cicrvo comi"ln, 146, 147, 14H, 14Y, 

518, 519, 525 
virginiao(), 630 

Ciliados, 481, 490, 492 
Ciprcs, 198 
Circulijer tendllls, IH7 
Ciad()ceros, 110 
Clodochytrilllll replic(ltllnl, -)()') 
Cia/'ieularia, "jO() 

Clostridium, 49') 
locheaciii, 4HI 

Clupdclos, 3H4 
(,'occinella scptem/Jltr/ctala, 554 
Cocondrila, 27') 
Cochinilla(s), 2!}2, 'lO'f, 40<), ·uo 

austr:t1iana, 5'i I 
del olivo, 309 

('(uUum jrap,ile, ,t92 
Codorniz de Vir~inia, :)74 
Col comun, 59'., 6S0 
Colemhoio, :19H, 400, 410. 7H(i 
Coleophora atllcolella, ')9 

Colias comun, 172 
Colias croceus, 172 
Colihrit's, 4X) 
Coliflor, 22 
CutitWS lIirp,initwus, :)7'. 
Columbapa/umhus, 505, 31(), 53 i i, 

722 
Colza, 385 
Collema, 1j91j 

Collemhola, 39H 
Comadreja, 317, 571, 'i7H 
Compositac, 22 
C:6ncior giganh.:, ')<)2 
Condrila, 25() 
Coneios, 22, 4()7, 'iHH, 71(), 722 

de los vokanes, ,)<)·i 

< :onffcras, 24H, (,.-II) 

(:(Hlios/J()rllnl, ()21 
(:oralL's, 50, ')U) 

C(JUlllillll l'lll/«(JUI·(',-il'flSI". '7l,() 

Curd}'li"e, 22 
<:()rnejo ('st()hH1!fcf(), ')\ 
Cunllls florida, ()()l) 

st(Jirmij('rtl, ')\ 
(:(Jrupbium I'o/utotm: 55·\ 
Corrc1irn{)s O"'CllrO, 7H() 

Cranwm sc/,(ems/JlIlIJso. 7·. 
Crrosota, I')i 
Crucifcr:lc, IH? 

Cryptocentrus cryptocentrus, 470, 
471 

Cryptocercus, 483 
Cryptosu/a, 129 
Cryptostylis subulata, 477 
Cuajaleches, 250 
Cucarachas, 408, 483, 484 
Cupressus, 198 

pygmaea, 592 
Cuscuta epithymum, 429 
Cyclops vic in us, lIH 
Cyclotella meneghiniatla, 290 
Cynipidae, 108 
Cynosurus cristatus, 72 
Cyperus papyrus, 8H 

rOluudus, HH 
C:yrtof)a~()us, S89, 590 
C)!linus hY/Jocistis, 1\2<) 

Cbacaks, ,117 
Choerophyltum prescottii, 196 
Chaetoceros forenzianum, 1\90 

tetrastichou, 490 
Cba/copbaps indica, 280, 2HI 

stephani, 280, 281, (ll)(), o{)7 

Chancro del cast:u10, 71H 
Cbaoborus, 110 
Clurran artie(), 170 
Chenopodiacelc, 8H, IB7 
Chenopodium a/hum, 129, 194, ')92, 

6.11 
Chilopoda, .-)98 
Chinche acuatica, 452 

cilupadora de sangr<:, 484 
de agua, 4'i5 

Chirivia, 296 
Chirommms lu~ul)ris, 41.~, 411 
Chlorella, i8, 21(1, 246, 489 
Chloropidae, 179 
Chotulrilta jutlcea, 2'io 
Chmulrus ais/ms, 717, 71H 
Choristoueura jtumferana, i74 
ChorlilOs, 12·\ 
Cbortbi/J/ms hnmneus, Ij'i, 1<).), 

212, 2lj, ')IH 
(:hrysanthemum sc!!,etllm, 'iJ.) 
(:hrysis i!!,nattl, 2l)5 
ChrY.\(Jc}){lris !!,t''''nw. yn 

Im/JinJn/is, 5U) 
Chry. ... olllelidac, ()l)2 
(.'hthomafus. 2')'1,2(11, '7)., 

.\(dla(U,\, 2')1 
Chulllh('ra .... , V)'). 'il}(), 725, 75() 
c.hydorus ... pha(,l'l(lIs, .j 1.~, .• I·, 

I ):Ictil() r;IIl\{I",{), ()')() 
IJad)'lis Mioniertllll, 72, HH, 2~(), 

0')0, ()<)'1, 695 
/)acu .... tr},o!li, .1·W 

Danaus plexippus, 171 
Daphnia, 321, 326, 388 

magna, 132, 328 
pulex, 110, 306 

Dedaiera, 519 
Delia bras.sicae, 115 
Delpht'nium barbeyi, 686 

nelsoni, 191, 192 
Dendroceras, 35 
Depressaria pastinacella, 296 
lJeschampsia, 623 
Desmaziere/la, 621, 622 
Desuljotomacu/um, 495 
Diadromus pu/che/lus, 332, 334 
Diatomea, 65, 66, 253, 201, 275, 490 
Dicaeum /it!lmdiuoceum. IH2 
IJicrustO!lYx lorqualus, ')74 
!hcbolhrix, ·19') 
Dicntt: dt: lct'm, ,)2H, 'i2<) 
IJlgitalis purpurea, ,)IY 
Dimur/)hotbeca p/ul'ialis, IHH 
J)iospyros l'irp,inimw, ().~ I 
IJzj)byliohothrium latlt1T/, ·ij! 
Diplopoda, i9H 
Dipodomys, 704 

beermanni m(Jrroclisis, ')l).} 
J)ipsacus ju//onum, I()I 

syil'estrz\, IHO 
Diptera, 17<), 292, 198, 786 
fhpteryx pmwmen.<;is, BI·i 
/JityJenchus, 3<)7 
Dodo, 301, 302 
J)oryphoropbaU(1 doryphorm; 'i6;, 

565 
D(luglasias verdes, iO.'1, 505, ,)I(), 

517 
IJrocaellu, 22 
Dros6fila de alas pintllias, l'i, 16 

mcdilcrranea, 7;, 7·, 
iJrosophila, 14, I'), 16, ()2, 411 

adiastola, 16 
attigull, I') 

busckii, 412 
hyde( 412 

immiJ!,rtl1ls, 412 
melmwp,aster. IH,), IH(), 21'), 222, 

224, 412 
ol)scurtl, 1<)5 
p,,"11/m'I'll, 1'1 
sdosimenllllll, J() 

simultms, ·,12 
slIhu/JSCllra, (l,~, 'il() ')i~ 

f)rya.\. 'iO(), ()2() 

[lueI" ht:p;ilica. ·,,)2 
f)1I)!,('sia lll)!,u/Jl'ls. ')·Ii, 'i,.2 

Fdlinocactlls few/Jeri, HH 
Fchi 1l0COI . .'CIIS )!.rau II /osus, 43 1 
Fchium, 22 
Elchurnitl. 127 



cr(,-"sil)(!S, SHH 
Floels Muil/eellsis, (»)O 

Flassi)J/ia el'aJ!,/{/rid, 257 
Ekfantcs, ·il(1. ~i17, 41H 
Fl()(/ea cotl(/(/ellsis, SHH 
Flysia (l(m-l'iridis, (192 

t'iridis, ·i91 
Elm',cs, 7 
Enchytfacidac, YJH 
Fndu)!,oll(', ·iH7 
FIl(/()(})ia parasifica. 72·i, 75K 
Endm) lk Virginia, (151 
iillJ!,raulis rill,I!,f.!IIS, 5HI 
Fllohy/a {iusilia. -iO·i, ·ioS 
Enquitrddo.'i, 5LJH, -",00 

Flltafll()('ha bis(olytica, -'i2·1 
Entcrobactcrian:ac, ·19<) 
FnterolllorlJba, 717, 71H 

intestinalis, 717 
Entoliini{)[ll{)rl()s, 'IHI, 4H2 
FOleirall),cbus s('xmacli/atlls, .~·10, 

1"il 
Fj)beNlera simulalls, ()H 

Ephestio call lelia, 222, ))), ~1H 
i:j)icbloe t.VplJilla, 4')0 
Hpi/o/Jillnl angusti/olfllm, 0H7 
HfJixerus ebii, 0H9 
Equidn;ls cspinoso.'>, 19 
F.rga,~ilus, Idl. 
Erican.';tt, 1HH 
Ericblbonius braziliensis, 240 
Erigeron (UlllllllS, 631 

aUlae/ensis, 631 
Erioischia bmssicae, 22) 
EriojJhyllum wallacef, 1-1., 
Erithactts rubecu/(l, 170 
Eryslj)he p,mminis, 72-1 
Escarahajo(s), 230, 265, :·HI, :157, 174, 

477,723 
acuatico, 17) 
f)Ombarli<.:ro, 114, II) 
carrofieros, IH3 
coccinclido.'>, 292 
de la ambrosia, 410, HIS, HI6 
de la harina, 275, 462, 724, 815, 

816 
de la pala"" 178, 562-565, 581 

de Colorado, 45 
del estiCrcol, IHj 
del framhueso, WI 
enterradores, 4IH 

de excrementos, 416 
escoifticos, 297 
hispinos, 692 
no volador, II 
pcloterO, 414, 415 

Escherichia coli, 500 
Escribano nival, 786 
Espadafta~ 254, 255, 275, 535 
Espeletia, 21, 22 
EspiguiUa, 535, 592 

Espino amarillo, ')00 
Espiflosillos, 559 
Espiroquct:ls, 4115, ·IH·i 
Esponjas, .:SO, IH4, 720 
Esquistosolllas, '126, ·1.10, '151, ·H.~ 
E.'>wrnino, ')92, 70R 
Estrdl:t.'i de mar, 542, 720 
f!·uca~~'I)fltS, 196, .~O.-\ 

n:gmm.\ IHO 
/:'ucafiiptcrw· liliae, 29H 
i:'ullotia I'elleris, ()'; 
h"uplwusi(/ sUI)('rlw, 2H 
h"upboriJia corollala, HH 

"'(lcu/ata, HH 
Fupbmsi(/, -150 
EupOm(lc(,lIlrlls apicalis, 727, 72H 
Flltermes, 409 
EutintiWllIs pil/p,uis, 490 

Fup,us, HH 
grandfjolia, 651, <l54 
,\~'Il'atica, 507, (J';4 

Fasciula beINt/ica, 446, 4')1 
Ferocactus (lamlhodes, HH 
Festuca, 129 

arzmriinaceu, 6S0 
cai1ucla, ()SO 
octo/lora, 129 
ol'ina, 730 
rllhra, 719 

Ficus, 478 
Filarias, 433 
Filoxera de la vid, 188 
Fimbristylis, SHo 
Flagc1ados, 490 
Focas, 786 

antirticas, 29 
cangrejeras, 29 
de Ross, 29 
de Weddell, 29 
elefante, 29 
leop~lrdo, 2<) 

Frambueso, 103 
Frankia, 495, 500 
Fraxinus americana, 631 
Fresa, 18, 127 
Friganeas, 68, 172, 402 
Fucus, 717 

serratus, 69 
Funisciurus, 690 

anerythrus, 689, 690 
isabella, 689, 690 
lemniscatus, 689 
pyrrhopus, 6119 

Fusicoccum, 621, 622 

Galios, 250, 27S 
Galinsoga parvijlora, 188 
Galium, 261 
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h('nyni("um, 2)0, 261 
IlUmilum, 250, 2()1 
s('xatile, 2';0 
syll'cstre, 2':;0 

c,'al/icoluml}(l ru/igU!tI, 2HO, 2HI 
(lalio lira, y;o, 5(;1 
(;;lrllhusia, ':;'12 
(;amhusiCl {lilil/is, <)-12 
(;(wzma,rus, ·i02, 61.)(), (NI 

duehel/i, (/)0, (/)1 

/ocusta, (i7, 6l)() 

occ(micus. (NO, (01 
j)seudolimllacus, ·i12 
pulex, (l7 
salin us, ()I.)O 

zacidClcbi, () 7 
Gansos, 7K6 
(;arrapat:ls, IH5 
Garn, S';I, 61.)7 

real, 57() 
<iastu()podos marinos, II·-j 
Gatos domesticos, 571 
Ci:lviot:ts hiperb()l"cas, ,)7H, 7H() 

p:lrdas, 7H() 
(;elidium coulteri, ()27, 629, 75.", 
Genychromis meu/(), 101 
Cc(mlctras dc los pinos, <)')1.) 
Geospiza dtj/icilis, 17 

fortis, 17 
/ulip,inos(l, 17 
magniroslris, 17 
samciens, 17 

Geotrupes ,\j)inigcr, 41(l 
Geranium, 179 
Gerbillus al/enbyi, 2HI 
Gerbo, 2HI 
Gerris, IH8 
Giardia irztestillo/is, 424 
Gigartirw canaliculata, (J2H, 629, 

731, 735 
leptorhynchos, (l27, (i2H, 629, 

733 
CigasjJora caio.\j)()rtl, 486 
Girasol, 22 
Glomus mosseae, 486, 487 
Glossina, 425 
Glycine max, 295, 650 

sOja, 210, 49H 
Gobios, 471 
Goiondrinas, 169 
Gomphocerripus rufus, 60 
Gordius, 451 
Gorgojo, 589 

del guisante, 359 
Gorgonia, 129 
Gorri6n comun, 592 
Gossypium hirsutum, 650 
Grama en jopillos, 88 
Gramineas, 32, 72, 83, 92, 148,248, 

303, 450 
pulviniformes, 197, 198 



Grillo de matorral, 117 
Grindelia lanceo/ala, 160 
Guisante, 48, 650 
Gunnera, 500 
Guppys, 314, 315 
Gusano(s), 786 

de la harina, 321, 3.54 
de la picea, 178 
de los r-arcos, 409 
de tierra, 371 
del frambut:so, to1 
digenetico, 41tj 
helmimicos, 457 

parasitos, 42S 
monogencticos, 442 
ncmatodm, 197, 3')9, 4/.:j 
plano, ')/t I, ,)/tl. 
tubificidos, :Si,t 

c;ymnarrbena micrantbu, IH7, 
IHH 

Haba, Ill, Ji/t7 
comun,88 

Ilaematopus oSlrah'l.:lls, .-"'J2,) 
Halc6n, 697 
lIale~;ia montH.:ola, 60S) 
/lalipegus eccentricus, 4,1<1 
Halosaccion p,hmdijorml', 756 
Jlamamelis IJirp,inimw, 6(N 
}laya, 88, 609, 632, 6.B, (),)4, 65'), 

(6) 
americana, 6:"'Jl, 654 

Hdecho, 68.), 762, 765 
acuarico, ,)8R 
arborescente, 21, 22 

lIeliantbella ljuinquellenlis, 17:'1 
Helicoma, 621 
Heliconia, 692 
lIeJiconius, 12:'1, 272 
lIelicopris dilloni, 414 
lIelictotric/J(m pm/elise, 7:SO 
Heliosdllrus rulo/JmcJ;iuTIl, ()H9 
HeLix pomatia, qOH 
lIelminl/Josl}(Jrium maydis, /t(ll 
lIemizonicl, ,)2 

lIenicopernis hmRiuwdo. ()97 
I kp;iricas, ')(}(J 

Herrcrillo COllll"lIl, 27:'1, 27·, 
lIeterue/ero Ol'el/(I('. 21)7. 21JH 
lIc!eronlastu,\. (li'i 
Ih'lt'n,spilils P1"(J.wIIJldls. )')1) 

Ilicuria, ()09 
Ilidroidc()s, Y)5 
fiienas, -.i17 
lIicrba lit: S:Ll1tiago, :'lOU, .1')1, 5~2 

ckfalHl', (,'){) 
HigUI.:f:I, 47H 
ilimen{)prt'ros, 292, 7H() 
Hipogloso, :'JH5 
lIifJfJofJhat'. 'i()(} 

Hirondella, 420 
lIomo sapiens, 162, 459 
Hongos, 100, 391, 393, 394, 406, 

407, 423, 442, 474, 475 
acuaticos, 394 
biotr6ficos, 449 
de 1a ambroSia, 475 
del amid6n, 394 
del aZllcar, 393, 394, 396 

lIordeum vulgare, 650 
Hormiga, 472, 474, 475, 501, 689, 

800, 801, 813 
granlvoras, 292 
pomerinas, 757 

Hormiguera de lunares, 474 
Hydra, 129, 184, 489 

t'iridis, 4HH 
lIydrobia ulvoe, 2!H 

ventrusa, 2H5 
lIydrumelra myrtle, ·i52, 4')5 
I/ydryphantes ll'fluobiJis, 452,453 
HymenOlepis microstoma, ,j45 
I-Iyphomycetes, 3<)4 

Icerya purchasi, 551 
Insectlvoros, 59/j 
Insectos, 179, 462 

fitOfagos, 692, 762, H24 
polinizadores, 468 

Ip0n/upsis a,ggregata, ()8R, ()90 
Iridaea lineare, 736 
Is6podo(s), 39H, 402, 40'1 

terrestre, ') II 
Isoptera, 483 
Ixodes hexaRonus, 427 

jacinto de agu:l, 127, 198, ')8H 
jaras, 429 
Jejenes, 68 
judla ellcarnada, HH 
JUflCUS sC/ltllrrOSa, 'i9 
Jlmiperus f'irp,illimw, (l.11 

f:eratd/a c(Jcbicaris. 110 
Kiwi,9 
Klehsid/a IJII('lHfwflw('. "j()() 

f.:uN('ria Lristattl. 750 
Krill, 2l) 

l\uJ.l!lio }J,lutifl(Jso. ()2 

l.ahuulbL'flW, 'H2 
ladltl.:a scarioit( (}51 
hu'nwpbiol'ltS minutus, ,.()2 

l..ag:mijas, 529, ()99, 7'i7, HOI, H02, 
HOH, Hn 

1~lg(')r()d{) . ..,. 515, Yl'i 

escoceses, 360, 361, 364, 453, 464, 
571, 572 

Logopus lagopus scotius, 365, 571, 
572 

Lampronia rubiella, 102 
Lampropbyl/um, 117 
Langoshno, 470, 471, 501 

de agua dulce, 402 
Lapa, 223, 313, 720, 788 
Lapsana communis, 239 
J.arrt?a tridentata, 153 
Lasioderma serricone, 230 
Lavanderas blancas, 312 
Lechuga de agua, 127 
Lechuzas campcstres, 57H 
Lcmings, 329, 364, 573, 57!f, ,)78, 

579 
de la tunl1ra, 574, 57') 

Lemmus, 575 
sibericus, 571 

I.emna, 127, 129 
Lenrcja de agu:I, 127, 129, 1~8 
Leones, 320 
reontopitheClis rosalia, 591 
IRpidium sativum, 436 
I.epomis ~/()bosus, 442 

macroch,"nJs, 310, 321, 52.1, .124 
reptasterias, 7HH 
L.eptinutarsa decemlineata, 4S, 178, 

562 
Leptocylindricus mediterraneus, 

490 
I.epus americmws, 299, 352, 359 
u'ssoniopsis Jittoralis, 73() 

Levaduras, :)94, 397, 412 
Liebrc:(s), 313, 3<11 

americana, .1')2, 359, 360, ')71 
Lignina, 105 
Ugula irllestinalis, 455 
Liliaceac, 22 
I.imenitis arcbippus, 116 
Lince, 570 

canaditnsc:, 552, 571 
Lino, 235, L57, :'194 
I.ir/Um catbarticum, 7:'10 

usitatissimllm, 23) 
Unyphia tritm~uJaris, .106 
Liqllcrll"s, ·j9.), Ji94 
I.iriodefU/nm tuilj}/j£'Ya, (lOI), ()51 
l.is.wpimpla t'xcdsa, tl77 
l.itorilus. 'i5H, 'i:W 
I.itlorill(l, 7HH 

litturea, 71H, 71t) 
nigro/wi'ala. 'i."'JH, 'i39 
rudIS, ')5H, )59 

1.( ,het ias, 22 
Uu/oiu'(J se),chel/orlUlI, 592 
folium nwltljlorlun, 294, 29') 

"ernUlt', 51, 72, HA, 220, 24'i, 245, 
246, 526, 481, 6)0, 71H 

l.omhricl's dl" tierra, 5')8, 599, 41'i 



I.rlpl)(l(/ermiufll, (l21, (l22 
tlleitio, ·i IH 

clI/Jrilla, :HI·i, 57H, 'j·i() 

Iycaell(/ al'io!l, '175 
IYJ!,()t/esmitl jUflCC'{I, <)2 

IYf)UllIlri(l dispm: .1()() 
lynx em/(/(/('nsis, .1')2, "i71 
tl'l"IJdlls /)('(/iccl/(/I{{,\', .j{)() 

,llacmjJyp,ia f}/ackinlayi. 17'), 17(), 
(l<)') , 0<)6 

nip,riros/ris, 0')'), 696 
Macrotcrmitincac, ·iH,~ 

Mali'., HI, HH, 220, ,j2"i, C)"i() 
illalNlstrlltn ('oeeilleum, 92 
Mandioca, (l50 
/'v/allihot esell/ellla, 6)0 
Mantillo, YX), ()2! 
M~lrltis rdigios',l, 4')1 
Manzano, IH 
r..Iaripo.sa.s, In, It74, 478, 722 

aurora, YiO 
hlanca de 1:1 col, "C) 
de la e~cH<.:tu, 114, IB7, 5')7, ')()O, 

5RI 
hormiglltTa de lunares, 47.1, SOl 
monarCJ, lllt, 171 

Marmora, 190 
de la i.s[a de Vancouver, ')94 

Marmota l'ancolweriensis, 594 
Mas/(J/ernw paradoxa, 48:1 
Mastucrzo, 456 
Mattesia di!:JjJora, 462 
Mechani/is is/hmia, III 
Medicago lupu!il/(l, 694 

sa/iua, 8H, 650 
Mcgadrili, 598 
Mcg:lfitos, 21, :22 
Mcjilloncs, 111, 119, 26B, 312, 720, 

721, 735, 736 
Me/ampsora lini, 465 
Melampyrum lineare, 723 
Melanerpes jormicovorus, 183 
Meliloro blanco, 159 
Melitatus alba, 159, 160 
Melocoronero, 18, 57 
Meriones tristrami, 281 
Mesodinum rubrum, 492 
Methanobacterium ruminantium, 

481 . 
Micorrizas, 99, 484, 485, 487, 501 

arbusculares vesiculares, 486, 487 
Microtus" 573 

agrestis, 370 
ochrogaster, 178 
pennsylvanicus, 178, 185 

Mi;o COrllllll, HB 
menor, HS 

r..lil:tnos, ·tl7 
de: [os Everglades de Florida, 51! 

~liklill, "·ie. 
de l:i pam:l, ·i58, ·i:W 
del trigo. ·j';7 

Milpit'~, YJH, 'In() 
Minadora del ace:bo, .1()<) 
Miracidia, .'155, ·i')l) 
Mino de Brao:lnte, .jl)';, ')O() 

i1f()('//erills, '17,) 
Mu/inia c{lerlilca, 71l) 
Molusco.s, :'S<)8, "OX, HO(l 

bivalvo.s, HU 
MOIUircba cillerascclls. 6<)6, 6<)7 
Mono anJill:1 de Amt:ricl Cerural, ,)9·i 
illOIlOrJlorillnl minimum, IHH 
MOllorremas, [<) 
MmlOtropa, 4HH 
Mora, IH! 
Moran:ac, 47B 
Mosaico dd t:lhaco, 292 
Mo.">ca(."», 2<)2. 516, 59H, 'lOB, 41B, 

)()'), 615 
agromfcitb.s, 44<), 4')0, 7';0 
amarilla dd l'srit:rcol, 41(l 
dl' la carrona, 270 
dl' la col, 115,22.) 
de [:\ frU(a, 195,222,411,412, 51G, 

517 
de las piedra.">, 172,343 
del vinagn.:, 412 
doradas, 30·1, 405, 418 

australianas, j 7B, 379, 5B7, .~8H 
cit: [as ovejas, 446 

tsetse, 425 
Mosr3za, 98 
Mucor, 393, 394 
Mucrdago, 116, 182, 451 
Murcieiago(s), 476, 478, 706, 707 

gris, 594 
Muscidae, 179 
Musculium securis, 210 
Musgos, 500 
Mus/ela erminea, 578 

nivalis, 578 
visan, 303 

Mustelidos, 578 
Mya arenaria, 610 
Myosciurus pumilio, 689, 690 
Myotis grisescens, 594 
Myrica, 495, 500 
Myrmica {aevanaides, 474 

scabrinoides, 474 
Myti/us calijornicus, 268,315,721, 

735 
edulis, 314, 315, 736, 788 

Myzomela pammelaena, 696, 697, 
708 

Myzus persicae, 293 
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N{lssarius olJ,wle/lls, (l[O 

j\'c(.'atm; 457 
Necromasa, (do 
Necrophorlls, 'iIH, -i19 

!!.erIlWllicllS, ·ilH 
I 'cspiiloi(/('s, ·i I 8 

Nematodos. 40.~, .j2(). -,51, '1"i2 
,vcllIurl'lia "ietdi. (ll'; 

Neotiipriofl ser/Iji.!I; 52'), 'S)7 
,VC()f!tlll0f!(' IC'X{/1/a, (ll() 

N<'oto!lla Ilori{/awl, ';·'j2 
N('ottia, ,iHH 
Nercis I'lrens, (liO 

Neuroterlls, ,,·i5 
lel//ieulallls, lOB 
I/umism{//is, 108 
(juerclls-hacc{/rUIlI, lOX 

N if!pos/(mp,yl us hras iliel/sis, ·i .,. 'I 
Noctlleb del pino, j 7" 
Nos/oc, 495 
NO/(JlIc('ta, .~I,), 52,i 

p,lallea, .11'1 
boJJmmmi, 522 

Novillo, 406 
NlIl:ces, 50! 

Ntt awl, 50H, .109 

Obelia, 127, 150 
Octopus I'lilgaris, 161 
OC/ocoileus virginiemlls, ()Y) 

Odontitcs uerna, 430 
Olmn ingles, 725 
Onchocerca (loftlulus, 451 
Onda/rcl zihetbiclls, .102 
Onygenaceae, 41B 
OperoPbtera hrumata, 114, 250, 

357, 566 
Opilioncs, 398 
Opuntias, 369 
apuntia, 297, 338, 763, 764 

inermis, 337, 369, 590 
polyacantha, 88 
s/ricta, 337, 369, 590 

Ornitorrincos, 19 
Orobancas, 430 
Qrobanche, 430 

gracilis, 429 
Orqufdea, 477, 488 
Oryza sa/iva, 650 
Oso de anteojos, 595 

polar, 786 
Ovejas, 292, 297, 417, 719 
Oxidendrum arboreum, 609 

Pacbygrapsus crassipes, 629 
Pagalos pomarinos, 578 
Pajaro, 476 



australi:mo del muerdago, 182 
de la miei, 696, 697, 708 
del muerdago, 182 
gufa, 470 
luna, Il7 
mosca bermejo, 243 

Palmera, 21, 22 
de acei[c, 650 

Palomas, 175, 696, 697 
cuco, 702 
[errestres de Nueva Guinea, 280 
torcaces, 173,303,316, .134, 722 

Pamplina, 592 
Pandas, 722 
Panicum miliaceum, HH 
P~mizo negro, ()SO 
Panolis Jiammac, :)7·1 
Papamoscas, U)6, 097 
Papm'er arI-Wnlr)JIC, 112, 115 

dubium, 112, IHO 
hybridum, Il2 
rhoeas, 112 
sammferum, 115 

ParacOCClis def/ln/ieans, 501 
Paralicella, 420 
Paramecium, 2'52, 2')4, 275 

ollrelia, 252, 255, 261 
bursaria, 252, 253, 261 
caudalum, 252, 261 

Parla/oria o/eae, 369 
Parus aster; 273 

caeru/eus, 273 
major; 150, 191, 273, :\20, 33.1 
man/anus, 273 
paiustris, 273 

Paspalum, 49H, 499 
Passiflora, 111, 123 
Paslinaca sati/la, 296 
Patatas, 447, 6')0 
Patateras, 299 
Palella cochlear; 217, 218, 22~ 
P'Jtos, 786 
Pccari, 38') 
Pediculus htmumis ca/n'tis, 440 
Pe/odera, 397 
Penicillium, 393, 394. 
Pennaria, 129 
Permisetllnl purjJllrellm, 6')0 

/yphoidl'S, 6')0 
Peru, 237 
Perca flw'ialiiis, 237 
Perp,a affillis, 303 
Pero?,1zaOms, 704, 70') 
Petaionia, 7Yl 
Pctirrojo, 170 
Pez, 470 

de agua dulce, H07 
de los sargaws, 116 
g6bido, 501 
limpiador, 468, 471 
payaso, 471 

rueda pigmeo, 237 
Pha/era bucephata, 117 
Phaseo/us multi/lorus, HR 

vulgaris, 111 
Philodendron, 43 
Philoscia muscorum, 145, 410 
Phleum pralense, G9.f, 695 
Phlogophora metiwloscl, 31G 
Phlox, 142, 143 

drummondii, 13H, 139, 140, 14'), 
576 

Phyllobius arRentalus, 294 
Phyllodacty/us porphreus, 117 
Physa gyrina, 270 
Pbysobranchia, 471 
Physuderma zeac·maydis, /12') 

PbY(OmyzCl ilieis, Y19 
PhylophlhrJra illfeslafls, il5H 
JJhy(oseiulus jJersimiiI.\, 55.!. 
Picamadems dd rohlc, IH5 
Picea, II, 12, ()09 

ahics, lSI 
hbnca del Canad:i, :)11, 37() 
comun, 1'51,6")4, ()'j') 

de Sitk:l, 626 
JJiert's rapae, !t() 

Pimpinella s(l.l,:lfraMa, 750 
Pinguinos, HI4 
Pioos, HR, 299, 4:\0, 4H5, ()Ol) 

hanksiano, 12, jll 
de Monterrey, (1') OJ 

cstrobo, 12,511,71") 
rfgido, 713 
rojo, 311 
silvestrc, 1')1, (l20, (l21 

Pinus, HR, 196 
radiata, 0')') 

rigida, 609, 715 

strobus, 609, 715 
sylr'estris, 151, 4R,), ()20, (I.!. I 
uirJ!,iniancl, ()09 

Pinz6n de: Ihrwin, 16 
rcal, 112 

Piojos, 427, 440, It·'t() 

PisaSler; 78H 
ochraceus, 720, 721 

I'istia, 127, ()50 
J'isum sa/lI'um, ·.H, ()")() 
Placida de11drilica, '-t()1 
J)/achobraflchlls iu fI( hrJ/NJ/JS11.\, 

'19/ 
Plancton, 719, 72() 
P/an(ago lallceo/ala, ')H5 

major; 225, ,)H5 
marituna, 52 
media. ')H3 

Plasmodi()/Jhora, 4'j,t 

brassicae, 4 lO, 42.3, 42.,., 4 ')0 
Plasmodium, 42j, 42'), 42(), 4S() 
Platclmimos, '.2') 
Platija, 3H2 
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P/atyspiza crassiroslris, 17 
Plectrocnemia conspersa, 34.3,344, 

615, 722 
Plectrog/yphidodon /acrymatus, 

727,728 
Pleolophus basizonas, 325,327 
Plethodon ;,:/ulinosus, 250 

jordani. 250 
P/odia Inlerplmclella, 222, 330, 336 
Pneumostrongylus lenuis, 723 
Poa a/pilla, 32 

annua, 142, 301, 535, ')36, 592 
trivialis, 72 

Poeci/()chirus ncuophori, 119 
Polilb(s), 172, 230, 516, ::t)2, 47H, 

')90,722, 725, 7.1(), 7:\R 
de I:i chirivia, 29() 
de los jUllcm, 59 
del aimellliro, 222 
del frarnhuc:.,o, 1()2 
fantasma, 110 
hilandera del aicrce, 4()4 
iJgana, 300 

Po/ydora, (d ') 

Po/y}!.rJtlum m'icu/a,'c, C,92 
pensyl/I(wicum, 651 

IJalypodium I 'u/Rore, 129 
Po/licipes, 7RH 

polymerus, 756 
I'omacea, 511 
Pomace1UrllS ll'ardi, 727, 72H 
Populus de/to ides, 651 

tremu/oides, 197 
I'orphyra pseudo/anc('ola(a, 75() 
Ponulacaceae:, HH 
Pastelsia palmmjormis, 20R 
J'rochlorotl, 469 
Promerops cafer; 476 
l'rotea eximia, 476 
Proloxerus stangeri. 689 
Protozoos, 11)7, 597, .198, 400, 425, 

442, 4H) 
l'seudomyrmex ferruMillea, '172 
fl.H!udopeziza medh'ap,ifli5, ,Vi? 
l'sclUJO(SuJ!,a mellziesii, 5<H, 51(1, 

517 
Psflido del cllcalipto, 57,i 
J)soralia ({'nlllfiura, ()2 

J'(l'ridium, 1(>7 
aquilirlllm, 11'1, ,)()2, ()H,"l, 7(12. 

7()5 
I'll(cillcliia, (1.~5 

I'/((einia ).;I'Ominl.\, '1 )·1 

Slrilformis, ,.')H 
PllJga~, '127, 'H(), 722 

dl' agll;l, 110, U2, 50(), 5HH 
Pulg(lI1, IO(), IH7 

dt' la col, :ld7, :UH 
dd rnam· ... ano, IHH 
dd lilo, 29H 

1'IIl/u/arlo, ()21 



Pulpo COnllln, I(,l 
I'ytbillm, ·j.i7 

irrep,ulare, 4:~6 

Quercus, 8H, 129, 62,~, XVI, 7'10 
alha, <J6, .i96, GOt), ()51 
carris. lOB 
(err;s, :'W6 
coccinea, (,09 
montana, (,09 
rober; 4"9 
rofmr, 771 
rubra, 631 
IJe/utina, 651 

Quiron6mioo, 413 
Quisquilla de la arena, 75, 74 
Quitorles, 720, 788 

Radicmtbus, 471 
RafJlessia arnoldii, 4Yl 
J{:ligras, 88 
Rallina tricolor, On 
Rano pI/dens, 47 

sylvatica, 2.36 
ligrina, 217 

Ranas, 169 
Ranunculaccac, 476 
Ranunculos acuaricos, Y) 
Ranunculus, 39, 301 

aquatilis, .39 
eircinatus, 39 
ficaria, 476 
jlabelLaris, :39 
jluitans, 39 
bederaceus, 39 
omiopbyJlus, 39 
repens, 551, 552, 559 
trichopbylLus, 39 

Raphanus raphanistrum, 786, 787 
Rapistrum rugosum, 188 
Rasc6n, 697 
Rata, 542, 592 

almizclada, 301, 303 
Ratd, 470 
Ratilla agreste, 370, 371 
Ratitae, 9 
Ratones, 178, 189, 704, 705 

campesues, 297 
canguro de Morrow Bay, 594 

Rayado del mafz, 461 
Rayas, 292 
Ray-grass, 220, 481, 724 

italiano, 294 
percnnc, 245, 650 

Remolacha azucarera, 650 
Renos, 329 
Reticulitermes jlavzpes, 482 
Rhinanthus minor, 430 
Rhinocyl/us corlieus, 301 
Rhizobiaceae, 495 

RbizohiUnI, 495, 496, 498, 499 
Rhiz()pertha dominica. 216 
Rbizop/Jo1'(l mangle, 592, 756 
Rbizopus, 393 
Rbodnius pn)/Lxus, "B'I 
Nboc/oglosSUfll, 627 

affine, 735 
Nbyssa jJersuasoriu, 351 
Riporio rijwria, 174 
Roblt:{s), H8, 129, lSI, )00, 4S0, 

(l2), 66S, X;4 
blanco, 6()<-) 

:lmericano, 96 
carvallo, ,,49 
dt: California, 7S0 
rujo, 609 

Rodolia cardinalis, 5S 1 
Roec\ores, 364, "76, 594, 702 
Romeroiagus diazi, 59", 722 
I{osact:as, 18 
Roslrahcunlls sociabilis, )11 

Rotfferos, 110, 18", .198, 400 
I{oyas, 100, 446, 4"9 

amarilla dd trigo, 458 
dd !ihro, 465 
negra, 433, 434, 460 

Rubia, ,)7, 58 
RUhia peregrina, 57, 58 
Rubus fructicoslls, 476 

idaeus, 103 
Rumiantcs, lOG, 479 
Ruminococcus jlaoejacz'ens, 481 
Rutilus ru!ilus, 118 
Ruttrzera pringsheimii, 490 

Sabelia, 588 
Saccharinum, 650 
Saccharum officina/e, 88 
SaglUnus oedipus oedtpus, 594 
Saimiri oerstedi, 594 
Salamandras, 250, 254, 262, 275, 

545, 547, 548 
Salasphorus rufus, 243 
Salieornia, 588 
Salix paucij/ora, 50 

sachalinensis, 50 
paucij/ora, 50 

Salma trulta, 212, 213 
Salm6n, 161, 171, 530 

del Pacffico, 171, 384, 385 
migrador, 171 

Saltador del barro, 592 
Saltamontes, 212, 213, 517, 518 

comun, 193 
de los prados, 13 5 

Salvinia, 198, 590 
molesta, 588, 589 

Sambuca nigra, 716 
Sanguijuelas, 292 
Sapos, 169 
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Sarcophagidac, 179 
Sardina del hoqucr6n pcruano, :'IH-. 

del P;.LCifico, 384 
Sassafrcls albidum, 651 
Scarahddac, 414 
ScatojJhap,a stercoraL·oraria, 'i1(l 
Scirpus, 625 
Scolyric\at:, 47'1 
Scrophulariaccac, 130 
Sqtollema, 195 
Scbis/ocePhalus solidus, "27 
Secale cereale, B8 
Sccuoya, 246 
Senecio, 21, 22, 101 

jacobea, 180, 300, :\06, 5)2 
I'lllp,aris, 142, 143, 513 

Sequoia semperoirens, 246 
Sericea le,\pedeza, G65 
Setaria, 588 

Jaberii, 6) 1 
geniclliata, 592 

Sialis fuliginosa, 615 
Sideranthus spinulosus, 92 
Sip,modon hispidus, S42 
Smyrllium olusatrum, 540, 541 
Soja, 210, 295, 499, 650 
So/anum dulcamara, 716 

tuberosa, 650 
Solenedon cuban us, 59" 

paradoxus, 594 
So/enicola seligera, 490 
Solidago mollis, 92 
Sorghum, 650 

vulgare, '88 
Sorgo, 81, 650 
Sparlina, 89 

alternij/ora, 749 
patens, 586, 588 

Spermophilus be/dingi, 242 
Sphagnum, 500, 583, 626 
Sphegigaster /Jaliicornis, 369 
Spirillaceae, 495 
Spirillum Itpiferum, 495 
Spirocera lUPi, 444 
Stegobium panaceum, 230 
Stella ria media, 143, 592 
Stenophylax, 402 
Sterna paradisaea, 170 
Stigonema, 495 
Streptocephalus vitreus, 143 
Strix aluCG, 352, 566 
Symplocarpus foetidus, 43 
Sympodiellu, 621 
Syncerus caffer, 566, 568 
Synchytrium endobioticum, 423 
Synedra, 254, 261 

Tabellaria jlocculosa, 65 
quaeriseptata, 65 

Taenia saginata, 431 



Taladro, 409 
Tamiasciurus douglas ii, 584, 585 
Taraxacum officinale, 528, 529 
Tardfgndos, 184 
Taxus canadensis, 592 
Tegula, 7R8 
l<::jo, 18 
1i:j6n(es), 371 

melifcro, 470 
lfmehrio mollifor, ))"4 
'Ienias, 2»2 
Tcrrncs, 408, 475, 4H2, 483 
Tetrancbynaus urticae, 3.~2 

Tetraphis pelltlciria, c13 
leller/lim polillm, )<J, H7 
Thais, 7AH 
Th/aspi an 'ens!!, l-t5 
Thril)s, 5()1 

llJlrlJ.!,inis, 5).~, ))'i, )')"i, ')')(), ')')~ 

Tlgres, 2Y2 
Tiiia heterophyl/a, ()()() 

I'u/Maris, 2'JH 
Tilos, 2YH 
Ti/hmasia recur/'(lltl, HH 
Ti nall1lle .... , !) 

Tinrinido, 4Y() 
Ti!i de Colomlli.l, ')!H 

dorado, 59-I 
Tizoncs, ci46 
Tojos, 5')1 
-I(nna!eras, 299 
TimlOcerlls, :i \() 
"I(lpillos, 178, IH<), :'>(H, ')7:'>, 'i7·, 
7i)rreya taxilo/ia. Sl)2 
"J()rtricido (k la pitTa, :'> 7·, 
Tortuga de Aldahadra, )\)2 

7iJxicam (:anis, ·i-W 
Trcbul, 30, H:'>, 27'), 722 

hlanco, :H, _)2, .-Vi, :'>'i, HH, J(Jl), 72·, 
mio, ()')O 

suhtnr:inco, i-H, 21H, 21 1), 2)(), 

5(H 
TrehrJUcia, 1\):,> 
liTIlUlrct()s ()nUltlls. ')\)5 

Trclllat()d() .... , -,·i2 
7hal(,lIn}(/es 1'(l/)()rarirJl"um, 5:'>2 
Trih(}/ium (,{lS/(IfI(,IlUl, 2()2. 2()~, 

2(H, -,()2, 72·i 
((miIlSIIIII, 2~(), 2()2, 2().) 

·/i-i(·/I(}p,/"(/fl/fl/a/1rt'fio.\II!!1, ~V) 

ii'!( -"f J1/Ir I Nas lf'r nlr 1/ JS it/I", '1 H ~ 

Tricboscypbella willkommii, 723 
Trichostrongylus, 453 

tenuis, 464 
Tridachia crispata, 491 
Trifolium arvense, 129 

pratense, 650, 694, 695 
repens, 31, 34, 85, HH, 109, 113, 

694, 71H 
subterrcmeum, H9, 21H, 219, 25c1 

Triglochin, )HH, 625 
Trigo; 88 

elOdeal,6)0 
Trigucros, 169 
Trinp,a !OttUms, _'U-i 
Trip:mosomas, ,12) 
Trips del manzallo, )):), ')')9 
ihticum flulgare, HH, ()() 
Trito!)es, ]()\) 
Truciu, 2()\), 212, 21 ~ 
TrYI)(l 'IOS( mill !Jrucd, ·,2·, 
TSllg~l, ()(J() 

c:lIudiell,<,c, (d() 

de tlHlJ1t:Ul:l, ()2() 

ht"tt'fofil:i, ()26 
h'uMCI uHuu/ensis, ()()() 
Tuliplfcros :ulIericlJ)os, ()()') 
Tupelo negro, ().12, (d.1 

'lindus N/(,l"uia, _·)oi2 

phi/omeios, 5,12 
'lilssihIM() Imiam, ]HO 

~}'ph(l, ).1) 

angusltjo/ia, 2')-1,2)),55) 
t/omiliMensis, ')5'i 
lat~folia, 2')·, 

l)'phlot/rolllus (Jccidl'lIt(IiIS, _)il(), 

.HI 
~\"'i(/ jac()/){I('(/(', 5()(), .1')2 

(.'lex (,1ll"(}/)a(,lIs, .1')1 
l/lmus alata, ().~ I 

uunpestris, 72_1 
{flt'a, (127, ()2H, (J..~l), ().1(), 7.11,7)'1 
I !nio/a, )HH 

l'rog:lllo,5H 
(!rtiul t/W!UI, II() 

trsti/aJ.!,(} [ritiei, '!-I) 

V;IC.I, ·,1') 
\ (Ig /11/;'( JI (/. 'll)() 
\(1111/'.1"'1'11(/. lOS 

Vanessa al(l/anla, 172 
caddui, 172 

Vencejo(s), 551 
comun, 521 

Venturia canesceNS, 330, 334, 33'), 
348, 349, 350 

Verhascum thapsijorme, 144 
Veromessar pergandei. 2H2, 2R3 
veronica, 142 
Vicia faha, RH, 4·17 
Vicugfla l'icugfla, 59') 
Vicuna, 595 
VlUia rill/fliana. 7)0 
Virus, 125, '12') 

del arnaril!eo dt' ]a rcmol:lctu, 
.i1.~ 

del tOrl}:HC, -L~5 

d<:l cllrlllbmicntll de l:t Iwj:\ de 
b patat:I, -'i2,) 

del 11l()~;tic() de LI colillo\, :!25, 
:12,) 

del gllisantc, :125 
del r:iha!1o, ·i25 

del sarampit'>n, 2<)2 
\'i:-'(lll :ullt:ncano, 5()5 
Fill'uS l'itijo/i(w. lHH 
VII/{Jia .Iaseicll/ata, 211, 219, 22(1, 

,)()I 

rOlcJJert'ria I )(lJIcr()i 1/, ·,5 I 

X:l!ltIHlrr/HlcClccac, 22 
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Descendientes, 530 
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<..lcscomposici(Hl, .:iO'1 
en :ingulo, 79 
en varias capas, 79 
mucrtas, 408 
polimorfismo st.:ctlencial, H7 
rasgos estructuLJ.lcs, H(i 

vit.:jas, 595 
Iiolopar:isitos, 42H 
Ilo[otricos, 481 
Iiolling, ccuaci<"m de los discos dc, 

527. :152 
Homhre, 419 

acci6n pt:rturbadora, 71 /t 
dcmograffa, 102 
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