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Prefacio

La primera edicién de Ecologia apareci6 en 1976 como una
version abreviada de Ecologia y biologia de campo. Desde
ese momento, £cologia ha evolucionado hasta convertirse
en un libro de texto destinado a utilizarse en un curso de
introduccion a la ecologia de un semestre de duracion.
Aunque esta dirigido principalmente a estudiantes de cien-
cias bioldgicas, al escribir este texto nos guiamos por la
conviccion de que la ecologia debe ser parte de una educa-
ciéon humanista. Creemos que los alumnos que estudian
disciplinas tan diversas como economia, sociologia, inge-
nieria, ciencias politicas, derecho, historia, filologia, idio-
mas y otras similares deben tener una comprension basica
de la ecologia por la sencilla razén de que incide en la vida
de cada uno.

Estructura y contenido

La estructura y contenido de este texto se guian por nues-
tra creencia basica de que: 1) La unidad fundamental en el
estudio de la ecologia es el organismo individual y 2) el
concepto de adaptacion a través de la seleccion natural pro-
porciona un marco de referencia para unificar el estudio de
la ecologia a niveles mas elevados de organizacion: pobla-
ciones, comunidades y ecosistemas. Uno de los temas cen-
trales en el texto es el concepto de compromisos: la serie de
adaptaciones (caracteristicas) que permiten que el organis-
mo sobreviva, crezca y se reproduzca bajo un conjunto de
condiciones ambientales inevitablemente imponen restric-
ciones en sus capacidades funcionales (sobrevivir, crecer y
reproducirse) del mismo modo bajo diferentes condiciones
ambientales. Estas condiciones ambientales incluyen tanto
el entorno fisico como la variedad de organismos (de la
misma especie y de otras) que ocupan el mismo habitat.
Este esquema basico sienta las bases para comprender la
dindmica de las poblaciones tanto desde un punto de vista
demografico, como evolutivo.

El texto esta dividido en nueve partes. La Primera par-
te presenta la ciencia de la ecologia y examina los procesos
de unificacién de la seleccién natural y la evolucién. La
Segunda parte examina las restricciones que el ambiente
fisico, tanto acuatico como terrestre, impone a los organis-
mos vivos. La Tercera parte explora las adaptaciones de los
organismos al ambiente fisico, y tiene en cuenta tanto los or-
ganismos que obtienen su energia del sol (autétrofos), como
aquellos que la obtienen del consumo del tejido de plantas
y animales en descomposicion (heterétrofos).

La Cuarta parte examina las propiedades de las poblacio-
nes, y hace hincapié en como las caracteristicas expresadas en
el nivel de los organismos individuales (las caracteristicas de
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los ciclos vitales examinadas en la Tercera parte) en tltima
instancia determinan la dindmica colectiva de la poblacion.
La Quinta parte desarrolla nuestra exposicion desde la inter-
accion entre individuos de la misma especie hasta la interac-
cién entre poblaciones de especies diferentes (interacciones
interespecificas). En estos capitulos ampliamos nuestra
vision de las adaptaciones al medio desde la perspectiva del
ambiente fisico, hasta el papel de las interacciones entre las
especies en el proceso de seleccion natural y en la dindmica de
las poblaciones.

La Sexta parte explora el tema de las comunidades eco-
l6gicas. Esta exposicion se basa en los temas tratados en las
partes de Tercera a Quinta para examinar los factores que
influyen en la distribucién y la abundancia de las especies a
través de los gradientes ambientales, tanto espaciales como
temporales.

La Séptima parte combina las explicaciones de las
comunidades ecoldgicas (Sexta parte) y el ambiente fisico
(Segunda parte) para desarrollar el concepto de ecosiste-
ma. Esta parte se centra en el flujo de energia y materia a
través de los sistemas naturales. La Ocfava parte contintia
con la explicaciéon de las comunidades y los ecosistemas en
el contexto de la biogeografia, mediante un examen de la
distribucion de los ecosistemas acuaticos y terrestres a gran
escala, asi como también los patrones regionales y globales
de la diversidad bioldgica.

La Novena parte centra su atencién en las interacciones
entre los seres humanos y los ecosistemas. En este punto
examinamos los temas medioambientales importantes de
actualidad relacionados con el crecimiento de la poblacion,
la utilizacion de recursos sostenibles, la disminucién de la
diversidad bioldgica y el cambio climatico global. El objeti-
vo de estos capitulos es la exploracion del papel de la cien-
cia de la ecologia tanto en la comprensiéon como en el
tratamiento de estos asuntos medioambientales criticos.

A lo largo del texto exploramos este abanico de temas
basandonos en la investigacién actual de varios campos de
la ecologia, al ofrecer ejemplos que permiten que el lector
desarrolle una comprensién de la historia natural de las
especies, la ecologia del lugar (ecosistemas especificos), y el
proceso basico de la ciencia.

Novedades de la sexta edicion

Aquellos que estan familiarizados con la quinta edicion de
este texto encontraran una gran variedad de cambios en esta
nueva edicion de Ecologia. Ademas de la actualizacion de
muchos ejemplos y temas para reflejar las investigaciones
mas recientes y sus resultados en el campo de la ecologia,



hemos realizado un gran nimero de cambios en la organi-
zacion y el contenido del texto.

Hemos reorganizado la sexta edicion en nueve partes, lo
que refleja dos cambios principales en la presentacion de los
materiales relativos a la comunidad ecoldgicay a la aplicacion
de la ecologia en los asuntos medioambientales actuales. En
la quinta edicidn, la explicacion de las poblaciones (Cuarta
parte: Poblaciones) iba seguida de la Quinta parte: Comuni-
dades, que incluia temas relacionados con las interacciones
interespecificas (competencia, depredacion, parasitismo y
mutualismo). En la sexta edicion, la explicacion de las inter-
acciones interespecificas se presenta en la Quinfa parte:
Interacciones entre especies. Esta nueva parte sigue a la
explicacion de las poblaciones (Cuarta parte: Poblaciones)
y precede a la discusiéon de la ecologia comunitaria (Sexta
parte: Ecologia de comunidades). La presentacion de la
ecologia comunitaria en la Sexta parte se ha reorganizado
en tres capitulos que tratan los patrones de la estructura de
la comunidad (Capitulo 16: Estructura de las comunida-
des), los factores que influyen en la estructura de las comu-
nidades (Capitulo 17: Factores que influyen la estructura
de las comunidades), y la dindmica de las comunidades
(Capitulo 18: Dindmica de las comunidades). A continua-
cion de estos tres capitulos, se desarrollan los paisajes
(Capitulo 19: Ecologia del paisaje).

Una caracteristica histérica del texto de Ecologia es
nuestra intencién de aplicar la ciencia de la ecologia a
temas medioambientales de actualidad, lo que proporciona
a los estudiantes una comprension inmediata de la impor-
tancia de la ecologia en la relacion existente entre la pobla-
cién humana y el ambiente natural. En la quinta edicion,
los temas relacionados con la conservacion, sostenibilidad y
cambio climatico se trataron a lo largo de varios capitulos
del texto. En la sexta edicion, hemos reorganizado este ma-
terial en una nueva Novena parte: Ecologia humana. Este
apartado consta de tres capitulos: Capitulo 26: Crecimiento
de la poblacion, uso de recursos, y sostenibilidad; Capitu-
lo 27: Pérdida de hdbitat, biodiversidad, y conservacion; y
Capitulo 29: Cambio climdtico global. Este nuevo apartado
ha incorporado material que previamente se encontraba en
el Capitulo 18: Interacciones del ser humano con las po-
blaciones naturales y el Capitulo 23: Intrusion humana en
los ciclos biogeoquimicos en la quinta edicion.

Ademas de la reorganizacion mas amplia de los temas
relacionados con la ecologia de comunidades y la ecologia
aplicada, en la sexta edicion hemos realizado bastantes
cambios e incorporaciones. Hemos reorganizado el Capitu-
lo 4: Medio ambiente abiotico, y el Capitulo 5: Suelos, de la
quinta edicion, para formar dos nuevos capitulos: Capitulo
4: Ambiente acudtico y Capitulo 5: Ambiente terrestre.

Hemos eliminado el Capitulo 7: Descomponedores y
Descomposicion de la quinta edicién y hemos ubicado el
material dentro de un capitulo ampliado que cubre la des-
composicion y la circulaciéon de nutrientes (Capitulo 21:

Descomposicion y circulacion de nutrientes), dentro de la
Séptima parte: Ecologia del ecosistema.

En la sexta edicion, hemos agregado un nuevo capitulo
a la Cuarta parte: Poblaciones, que presenta a los estudian-
tes el creciente campo de la ecologia de las metapoblacio-
nes (Capitulo 12: Metapoblaciones). Este nuevo capitulo
repasa los modelos y conceptos basicos que son fundamen-
tales para el estudio de las poblaciones fragmentadas, un
tema cuya importancia va en aumento tanto para la ecolo-
gia del paisaje (Capitulo 19), como para la ecologia de la
conservacion (Capitulo 28). La incorporacion de este nue-
vo tema, Gnico en este libro de texto, complementa y com-
pleta la presentacién de los temas mas tradicionales de
estructura, crecimiento y regulacién de la poblacidon, en los
Capitulos de 9 a 11.

En la sexta edicién hemos reorganizado y condensado
el tema de la biogeografia, la explicacion de la distribucién
de ecosistemas a gran escala, y los patrones de diversidad
bioldgica. El material de los Capitulos 25-29 se trat6 en tres
capitulos mas cortos dentro de la Octava parte: Ecologia
biogeogrdfica, Capitulo 23: Ecosistemas terrestres, Capitu-
lo 24: Ecosistemas acudticos, y Capitulo 25: Transiciones
tierra-agua (ecosistemas costeros y humedales). El Capitu-
lo 26 Patrones a gran escala de diversidad biologica cubre
los materiales de la biodiversidad que tratados en el Capi-
tulo 24: Biogeografia y biodiversidad de la quinta edicion.

Ademas de los cambios en la organizacién y el contenido
de los capitulos, la sexta edicién incluye otras caracteristi-
cas novedosas. Cada uno de los nueve apartados comienza
con una introduccién de dos paginas. El objetivo de estas
introducciones es doble: (1) Elaborar un esquema de los ca-
pitulos que contiene y (2) conectar los distintos niveles en
los cuales los ecélogos observan y estudian los sistemas na-
turales.

Otra caracteristica nueva de la sexta edicion es la inclu-
si6n de catorce Perfiles de investigadores asociados a cada
uno de los capitulos. Estos perfiles de los investigadores
cumplen dos funciones. En primer lugar, presenta a los
estudiantes a la nueva generacion de ec6logos cuyos temas
de investigacion estan directamente relacionados con los
conceptos tratados en el capitulo. En segundo lugar, funcio-
nan como estudios, lo que permite una presentaciéon mas
detallada de los métodos, analisis y resultados. Cada perfil
integra el trabajo de determinados de trabajos de investiga-
cion, que en conjunto tratan un tema de investigacién mas
amplio. Aunque se estan iniciando en su carrera, los traba-
jos incluidos en los perfiles de cada investigador represen-
tan las nuevas fronteras de la investigacion ecoldgica.

Hemos reestructurado y ampliado el apartado Cuanti-
ficando la ecologia, que ha formado parte del texto en edi-
ciones anteriores. Aunque rica desde el punto de vista
conceptual, la ecologia es una ciencia cuantitativa. El
apartado Cuantificando la ecologia ahora sirve para pro-
porcionar a los estudiantes una visién de como se cuanti-
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fican los conceptos tratados en los capitulos. En numerosos
capitulos, los cuadros de Cuantificando la ecologia se centra-
ban en ayudar al lector en la interpretacion de los graficos,
los modelos matematicos, o los métodos cuantitativos pre-
sentados en el cuerpo principal del texto. Para obtener mas
ayuda, los estudiantes pueden utilizar nuestras nuevas acti-
vidades cuanmevit! y eraexit! en la pagina web (www.ecology-
place.com).

Ademas del apartado Cuantificando la ecologia, hemos
ampliado nuestra presentacion de los modelos matemati-
cos basicos fundamentales para la comprension de la diné-
mica de las poblaciones en el Capitulo 10: Crecimiento
poblacional, el Capitulo 11: Regulacion intraespecifica de
la poblacion, y el Capitulo 14: Depredacion. El tratamiento
previo de los temas de crecimiento exponencial, capacidad
de carga, crecimiento logistico, y respuesta funcional de los
depredadores se ha ampliado para asi incluir a las actuales
derivaciones de estos modelos. Al requerir s6lo un conoci-
miento basico de dlgebra, el objetivo de este nuevo material
es desmitificar estos modelos al orientar al lector a través
del desarrollo l6gico de las ecuaciones, comenzando con
los conceptos basicos sobre los cuales se construyen estos
modelos.

Aunque hemos fusionado la mayor parte de los temas
relativos a las interacciones humanas con el ambiente
natural, en la nueva Novena parte: Ecologia humana, cada
capitulo también contiene breves ensayos titulados Cues-
tiones de ecologia. Al reemplazar a los anteriores Enfoques
de ecologia de la quinta edicion, el objetivo de estos breves
ensayos es relacionar los conceptos ecoldgicos basicos que
se presentan dentro del capitulo con los temas ecoldgicos
de actualidad que dependen de la comprensién de dichos
conceptos basicos. En otras ocasiones, ponemos de mani-
fiesto la aplicacion de los conceptos ecolégicos basicos en la
gestion y la conservacion de los sistemas naturales.

Nota de Robert Leo Smith

Los lectores notaran que el autor que encabeza la 6% edicion
de Ecologia ha pasado de Robert Leo Smith a Thomas M.
Smith, el que anteriormente fuera el segundo autor.
Durante més de 40 afios, me he dedicado a dos textos de
ecologia: Ecologia y biologia de campo y Ecologia. Aunque
las bases fundamentales de la 6* edicion de Ecologia siguen
siendo las mismas que en previas ediciones, la ecologia ha
cambiado considerablemente a lo largo de los afios. Ha lle-
gado el momento de «pasar el testigo» a mi hijo, Tom. Aun
antes de llegar a ser coautor en la 5* edicion, él habia reali-
zado considerables aportaciones a las ediciones anteriores.
Con el paso de los anos, literalmente crecié junto con los
textos. Las modificaciones mas importantes en cuanto al
contenido y a la organizacion de esta edicion, el desarrollo
de los Perfiles de investigadores y las nuevas cajas de Eco-
logia cuantitativa reflejan sus frescas aportaciones al texto.
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Su familiaridad con la investigacién ecolégica actual, su in-
vestigacion activa, sus afios de viajes internacionales y su
experiencia en la ensefanza de la ecologia tanto en abarro-
tadas clases universitarias como en pequefos grupos de
postgrado le han proporcionado una valiosa comprension
acerca de como hacer de la ecologia una asignatura esti-
mulante para los alumnos.

Materiales relacionados
(Sitios web, material complementario, etc.)

¢ Director de prensa (0-8053-4834-4)

e Guia para el profesor/banco de eximenes
(0-8053-4831-X)

e Banco de eximenes computerizado (0-8053-4833-6)
e Transparencias de acetato (0-8053-4832-8)

e Sitio web complementario «EI lugar de la ecologia»
(Ecology Place) (www.ecologyplace.com)

e Manual de laboratorio «Ecologia en el campus» (Eco-
logy on Campus) (0-8053-8214-3)

e Opciones para gestionar los cursos (Todos los cursos
CourseCompass™ y Blackboard ofrecen contenidos
elaborados previamente, entre los que se incluyen
examenes, pruebas, entre otros.).
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Introduccién y antecedentes

Capitulo 1 Naturaleza de la ecologia P. 4
Capitulo 2 Adaptacién y evolucién P.17

a fotografia en color del amanecer de la tierra (Earthri-
se), tomada por el astronauta William A. Anders desde el
Apolo 8 el 24 de diciembre de 1968, es una imagen impac-
tante y elocuente. Un importante ec6logo la ha descrito
acertadamente como «la fotografia ambiental mas influ-
yente que jamas se haya tomado». Inspirado en la foto-
grafia, el economista Kenneth E. Boulding resumi6 la
naturaleza finita de nuestro planeta tal como se comprue-
ba en el contexto de la vasta expansion del espacio en su
metafora «nave espacial Tierra». Aquello que se habia
percibido a través de la historia de la humanidad como
una frontera ilimitada, sibitamente se transformé en una
esfera diminuta: limitada en sus recursos, atestada de
una poblacién humana en continua expansién y amena-
zada por nuestro uso de la atmésfera y de los océanos
como depdsitos de nuestros residuos de consumo.

Poco mas de un aio después, el 22 de abril de 1970,
unos 20 millones de norteamericanos participaron en
reuniones, manifestaciones y otras actividades medioam-
bientales como parte del primer Dia de la Tierra. The New
York Times comentd el sorprendente aumento de con-
cienciacion por el medio ambiente, y afirmé que «una cre-
ciente preocupacion por la crisis medioambiental se esta
extendiendo por los campus de la nacién con una intensi-
dad que podria llegar a eclipsar el descontento estudian-
til acerca de la guerra de Vietnam». El nicleo de este
movimiento social era la creencia de que era necesario
redefinir nuestra relacion con la naturaleza, y el campo de
estudio en concreto que aportarfa las directrices de esta
nueva linea de accion fue la ecologia.

Con el creciente movimiento medioambiental de fina-
les de los 60 y comienzos de los 70, la ecologia, con la

Fotografia del amanecer de la tierra tomada por el astronauta del
Apolo 8 William A. Anders el 24 de diciembre de 1968.



cual hasta entonces sé6lo se habia familiarizado un pe-
quefio nimero de académicos y bi6logos aplicados, stbi-
tamente pas6é a un primer plano. Aclamada como una
guia para la relacion de los seres humanos con el medio
ambiente, la ecologia se transformé en una palabra fami-
liar que aparecié en periddicos, revistas y libros, aunque
el término con frecuencia se utilizé incorrectamente. Adn
hoy, la gente lo confunde con términos como medio
ambiente y ecologismo. La ecologia no es ninguno de los
dos. El ecologismo es el activismo con el objetivo esta-
blecido de «mejorar» el medio ambiente. Este activismo a
menudo toma la forma de programas de educacién pabli-
ca, de apoyo, legislacion y tratados.

Entonces, équé es la Ecologia? La Ecologfa es una cien-
cia. De acuerdo con la definicion habitual, la Ecologia es el
estudio cientifico de la relacion entre los organismos y su
medio ambiente. Esa definicion es satisfactoria en tanto se
consideren la relacion y el medio ambiente en el sentido
mas amplio. Medio ambiente incluye no solamente las con-
diciones fisicas sino también los componentes biol6gicos o
vivos que constituyen el entorno de un organismo. La rela-
cién incluye interacciones con el mundo fisico, asi como
también con miembros de la misma y de otras especies.

El término ecologia proviene de las palabras griegas
oikos, que significa «casa» y logos, que significa «estudio
de». Tiene la misma raiz que economia, que significa
«administracion de la casa». Efectivamente, el zoélogo
aleman Ernst Haeckel, quien en un principio acufi6 el tér-
mino ecologia en 1866, hizo explicita referencia a esta
relacion cuando escribié:

Entendemos por ecologia el cuerpo del conoci-
miento referido a la economia de la naturaleza, la
investigacion de las relaciones totales del animal
tanto a nivel inorganico como organico. Incluye
sobre todo, sus relaciones amistosas y no amisto-
sas con aquellos animales y plantas con los cuales
entra en contacto directa o indirectamente, en una
palabra, la Ecologia es el estudio de aquellas rela-

ciones complejas a las que se referfa Darwin como
condiciones de lucha por la existencia.

Es importante el énfasis que le dio Haeckel a la rela-
cién de la ecologia con las nuevas ideas revolucionarias
presentadas en El origen de las especies de Darwin
(1859). La teoria de la seleccion natural propuesta por
Darwin (a la que Haeckel se referia como «la lucha por la
existencia») es la piedra angular de la ciencia de la ecolo-
gfa. Provee un mecanismo que permite que el estudio de
la ecologia vaya mas alla de las descripciones de la histo-
ria natural y examina los procesos que controlan la distri-
bucién y la abundancia de organismos.

Desde su aparicion en los afios 60 para desempefar el
papel intelectual central en el movimiento ecologista, la
ciencia de la ecologia ha sufrido una sorprendente trans-
formacion. No resulta llamativo que una disciplina cientifi-
ca, tan ampliamente definida en su alcance, produjera la
aparicion de una amplia variedad de subdisciplinas: des-
de la ecologia fisiologica, que se ocupa del funcionamien-
to de los organismos individuales, hasta la perspectiva del
medio ambiente terrestre como un sistema integrado que
constituye la base de la ecologia global. El objetivo de este
texto es facilitar al lector una introduccioén y una perspec-
tiva general de esta disciplina diversa, asi como también
un sentido de la importancia continua de la ciencia de la
ecologia como guia de las relaciones humanas con la na-
turaleza.

Comenzaremos nuestro estudio de la ecologia en la
Primera parte examinando en primer lugar la naturaleza
de la ecologia como ciencia (Capitulo 1: Naturaleza de la
ecologia) y su historia, alcance y relacion con otras disci-
plinas. A continuacién, centraremos nuestra atencién en
el tema de la adaptacion y la seleccion natural (Capitu-
lo 2: Adaptacion y evolucion), un concepto unificador que
sentara las bases para relacionar los patrones y procesos
que exploraremos en niveles jerarquicos del estudio eco-
l6gico: organismos, poblaciones, comunidades y ecosis-
temas.



Capitulo1 | Naturaleza de la ecologia

1.1 Los organismos interactian con el medio ambiente en el contexto del ecosistema
1.2 Los componentes del ecosistema forman una jerarquia

1.3 La ecologia tiene unas raices complejas

1.4 La ecologia tiene vinculos estrechos con otras disciplinas

1.5 Los ecdlogos utilizan métodos cientificos

1.6 Los experimentos pueden conducir a predicciones

1.7 Laincertidumbre es una caracteristica inherente a la ciencia

1.8 Elindividuo es la unidad basica de la ecologia

Los organismos interactian con su medio ambiente en muchos niveles. Las condiciones fisicas

que rodean a un organismo, como la temperatura ambiente, la humedad y la intensidad de la luz,

influyen en los procesos fisiolégicos basicos que son cruciales para la supervivencia y el creci-

miento. El organismo debe procurar adquirir los recursos esenciales del medio ambiente que lo

rodeay al hacerlo debe protegerse para no transformarse en alimento de otros organismos. Debe

diferenciar un amigo de un enemigo, distinguiendo entre compaiferos potenciales y posibles

depredadores, todo ello en un intento de tener éxito en el objetivo final de todos los organismos

vivos: pasar sus genes a las generaciones posteriores.

El medio ambiente en el cual cada organismo lleva a
cabo su «lucha por la existencia» es un lugar, una localiza-
cion fisica en el tiempo y en el espacio. Puede ser tan gran-
de y estable como un océano o tan pequefio y transitorio
como un charco en el suelo después de una lluvia de pri-
mavera. Este medio ambiente incluye tanto las condiciones
fisicas como la variedad de organismos que coexisten den-
tro de sus limites. Esta entidad es lo que los ec6logos deno-
minan el ecosistema.

1.1 | Los organismos interactdan
con el medio ambiente en el contexto
del ecosistema

Los organismos interactiian con el medio ambiente dentro
del contexto del ecosistema. La parte eco de la palabra se
refiere al ambiente. La parte sisterna implica que el ecosis-
tema funciona como un conjunto de partes relacionadas

formando una unidad. El motor de un automdvil es un ejem-
plo de un sistema; los componentes, como el sistema de
encendido y la bomba de alimentacion, funcionan juntos
dentro de un contexto mas amplio que es el motor. De forma
similar, el ecosistema consta de componentes que interac-
thdan funcionando como una unidad. En términos gene-
rales, el ecosistema estd formado por dos componentes
bésicos que interactiian: el componente vivo, o bidtico y el
fisico, o abiodtico.

Tomemos como ejemplo un ecosistema natural, como
un bosque (Figura 1.1). El componente fisico (abi6tico) del
bosque consta de la atmosfera, el clima, el suelo y el agua.
El componente biético incluye muchos organismos dife-
rentes, plantas, animales y microorganismos, que habitan
el bosque. Las relaciones son complejas dado que cada
organismo no sélo responde al ambiente fisico sino que
también lo modifica y, al hacerlo, se transforma en parte
del mismo ambiente. Los arboles de la cubierta vegetal de
un bosque interceptan la luz solar y utilizan su energia



Figura 1.1 | Elinterior de un ecosistema forestal en la costa del
sudeste de Alaska. Obsérvese la estructura vertical dentro de este
bosque. Los arboles picea de sitka (Picea sitchensis) forman una
béveda que intercepta la luz directa del sol y varias especies de
musgos cubren la superficie de las ramas muertas que se
extienden desde la boveda al suelo. Una variedad de arbustos y
especies de plantas herbaceas forman el sotobosque y otra capa
de musgos cubre el suelo del bosque, teniendo acceso a los
nutrientes que suministran la comunidad de bacterias y hongos
que funcionan como descomponedores en la superficie del suelo.
Ademas, este bosque es el hogar de una amplia variedad de
animales vertebrados e invertebrados, entre los que se incluyen
especies de mayor tamafio como el aguila calva, el ciervo de cola
negra, y el oso pardo de Alaska.

para desarrollar el proceso de la fotosintesis. Al hacerlo,
los arboles modifican el medio ambiente de las plantas
que estan por debajo de ellos, al reducir la luz solar y bajar
la temperatura del aire. Los pajaros que buscan insec-
tos en la capa del suelo cubierta de hojas caidas reducen
la cantidad de insectos y modifican el medio ambiente
para otros organismos que dependen de este recurso ali-
menticio compartido. Al reducir las poblaciones de insec-
tos de los cuales se alimentan, las aves también influyen
indirectamente sobre las interacciones entre diferentes
especies de insectos que habitan el suelo de la selva. Ex-
ploraremos estas complejas interacciones entre los am-
bientes vivo y fisico con mayor detalle en los siguientes
capitulos.

1.2 | Los componentes del ecosistema
forman una jerarquia

Los diversos tipos de organismos que habitan nuestros bos-
ques forman poblaciones. El término poblacion tiene
muchos usos y significados en otras disciplinas. En ecolo-
gia, una poblacién es un grupo de individuos de la misma
especie que ocupa una zona determinada. Las poblaciones
de plantas y animales del ecosistema no funcionan de for-
ma independiente unas de otras. Algunas poblaciones com-
piten con otras poblaciones por recursos limitados, como
comida, agua o espacio. En otros casos, una poblacion es el
recurso alimenticio de otra. Dos poblaciones pueden bene-
ficiarse mutuamente, cada una de ellas funcionando mejor
en presencia de la otra. Todas las poblaciones de diferentes
especies que viven e interactdan dentro de un ecosistema
se denominan colectivamente comunidad.

Ahora podemos ver que el ecosistema, formado por la
comunidad biética y el medio ambiente fisico, tiene mu-
chos niveles. En un primer nivel, los organismos individua-
les, que incluyen a los seres humanos, responden al medio
ambiente fisico e influyen sobre él. En el siguiente nivel,
los individuos de la misma especie forman poblaciones, tal
como una poblacién de robles blancos o de ardillas grises
del bosque, que pueden describirse en términos de canti-
dad, tasa de crecimiento y distribucién por edades. Ademas,
los individuos de estas poblaciones interactiian entre si y
con los individuos de otras especies para formar una comu-
nidad. Los herbivoros consumen plantas, los depredadores se
alimentan de sus presas, y los individuos compiten por re-
cursos limitados. Cuando los individuos mueren, otros orga-
nismos consumen y destruyen sus restos, reciclando los
nutrientes contenidos en su tejido muerto nuevamente en
el suelo. La ecologia es el estudio de todas estas relaciones,
la red completa de interacciones entre los organismos y su
medio ambiente.

1.3 | La ecologia tiene unas raices
complejas

La genealogia de la mayoria de las ciencias es directa. Es rela-
tivamente facil rastrear las raices de las matematicas, de la
quimica y de la fisica. La ciencia de la ecologia es diferente.
Sus raices son complejas y estan entretejidas con una amplia
variedad de adelantos cientificos que han tenido lugar en
otras disciplinas dentro de las ciencias bioldgicas y fisicas.
Aunque el término ecologia no aparecié hasta mediados del
siglo x1x, haciendo falta otro siglo para incorporarse al len-
guaje, la idea de ecologia es mucho mas antigua.

Se podria argumentar que la ecologia se remonta al
antiguo erudito griego Teofrasto, amigo de Aristételes,
quien escribi6 acerca de las relaciones entre los organismos
y el medio ambiente. Por otra parte, la ecologia tal y como
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la conocemos hoy en dia tiene sus primeras raices en la
geografia de las plantas y en la historia natural.

A comienzos del siglo XIX, los botanicos empezaron a
explorar y a trazar un mapa de la vegetacion del mundo.
Los primeros gedgrafos de plantas como Carl Ludwig Will-
denow (1765-1812) y Friedrich Heinrich Alexander von
Humboldt (1769-1859) senalaron que las regiones del
mundo con climas similares tenfan vegetacion similar en
su forma, aunque las especies eran diferentes. El reconoci-
miento de que la forma y la funcién de las plantas dentro de
una regién reflejaban las constricciones impuestas por el
medio ambiente fisico abrié el camino a una nueva genera-
cion de cientificos que exploraron la relacion entre la bio-
logia y la geografia de las plantas (véase la Octava parte).

En esta nueva generacion de cientificos estaba Johan-
nes Warming (1841-1924) de la Universidad de Copenha-
gue quien estudio la vegetacion tropical de Brasil. Escribio
el primer texto sobre ecologia de las plantas, Plantesam-
fund. En este libro, Warming integré la morfologia, fisiolo-
gia, taxonomia y biogeografia de las plantas en un todo
coherente. Este libro tuvo una tremenda influencia en el
desarrollo temprano de la ecologia.

Mientras tanto, algunas actividades realizadas en otras
areas de la historia natural estaban asumiendo un importan-
te papel. Cuando estaba desarrollando su teoria de la evolu-
cion y el origen de las especies, Charles Darwin (véase el
Capitulo 2) encontré los escritos de Thomas Malthus (1766-
1834). Malthus, un economista, presenté el principio de que
las poblaciones crecian en progresion geométrica, duplican-
dose a intervalos regulares hasta que sobrepasaban los recur-
sos alimenticios. Finalmente, la poblacion se veria restringida
por una «fuerza poderosa, de efecto constante, como la enfer-
medad y la muerte prematura». A partir de este concepto,
Darwin desarrollé la idea de la «seleccién natural» como
mecanismo que guia la evolucion de nuevas especies (véase el
Capitulo 2).

Por aquel entonces, un monje austriaco desconocido
para Darwin, Gregor Mendel (1822-1884), estudiaba en su
jardin la transmision de las caracteristicas de una genera-
cion de plantas de guisantes a otra (véase el Capitulo 2). El
trabajo de Mendel acerca de la herencia y el trabajo de Dar-
win acerca de la seleccion natural sentaron las bases del
estudio de la evolucién y la adaptacién, el campo de la
genética de poblaciones.

La teoria de la seleccion natural de Darwin, combinada
con la nueva comprension de la genética, los medios por los
cuales se transmiten las caracteristicas de una generacion a
la siguiente, brindaron los mecanismos para comprender la
relacion entre los organismos y su medio ambiente: el pun-
to central de la ecologia.

Los primeros ec6logos, en especial los ecdlogos vege-
tales, estaban ocupados en la observacion de los patrones de
los organismos en la naturaleza, intentando comprender
c6mo se forman y se mantienen tales patrones por interac-
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ciones con el medio ambiente fisico. Algunos, especialmen-
te Frederic E. Clements, buscaron algtn sistema para orga-
nizar la naturaleza. Propuso que la comunidad de plantas se
comporta como un organismo complejo o stiper organismo
que crece y se desarrolla a través de ciclos hasta una etapa de
madurez o climax (véase el Capitulo 18). Su idea fue acepta-
da y desarrollada por otros ec6logos. Sin embargo, algunos
ecologos como Arthur G. Tansley (1871-1955) no compar-
tieron este punto de vista. En su lugar propuso un concepto
ecologico holistico e integrado que combinaba a los orga-
nismos vivientes y su medio ambiente fisico en un sistema,
al cual denominé ecosistema (véase el Capitulo 20).

Mientras que los primeros ecélogos vegetales estaban
especialmente preocupados por la vegetacion terrestre, un
grupo de biélogos europeos estaba interesado en la relacion
entre plantas y animales acuéticos y su medio ambiente.
Propusieron ideas acerca de los niveles de reciclado de
nutrientes organicos y de alimentacion, usando los térmi-
nos productores y consumidores. Su trabajo tuvo influen-
cia sobre un joven limnoélogo, Raymond A. Lindeman, de la
Universidad de Minnesota. Lindeman trazé relaciones de
«disponibilidad de energia» en una comunidad lacustre.
Junto con los escritos de Tansley, el articulo de Lindeman
«The Trophic-Dynamic Aspects of Ecology» (Los aspectos
trofico-dinamicos de la ecologia) escrito en 1942, sefialé el
comienzo de la ecologia de los ecosistemas, o el estudio de
todos los sistemas vivos.

La ecologia animal inicialmente se desarroll6 de forma
muy independiente a los desarrollos tempranos de la ecolo-
gia vegetal. Los comienzos de la ecologia animal pueden
remontarse a dos europeos. R. Hesse, de Alemania y Char-
les Elton, de Inglaterra. Animal Ecology de Elton (1927) y
Tiergeographie auf logischer grundlage (1924) de Hesse,
traducida al inglés como Ecological Animal Geography,
influyeron en el desarrollo de la ecologia animal en Estados
Unidos. Charles Adams y Victor Shelford fueron dos pione-
ros en ecologia animal en EE.UU. Adams publicé el primer
libro sobre ecologia animal, A Guide fo the Study of Animal
Ecology (1913). Shelford escribié Animal Communities in
Temperate America (1913).

Shelford imprimié un nuevo rumbo a la ecologia al
hacer hincapié en la interrelacion entre plantas y animales.
La ecologia se convirtié en una ciencia de comunidades.
Algunos ec6logos europeos anteriores, en especial el bidlo-
go marino Karl Mébius, habian desarrollado el concepto
general de comunidad. En su ensayo Un banco de ostras es
una biocenosis (1877), Mobius explicé que el banco de ostras,
aunque estaba dominado por un tnico animal, en realidad
era una comunidad compleja con muchos organismos in-
terdependientes. Propuso la palabra biocenosis para tal co-
munidad. La palabra proviene del griego y significa vida
que tiene algo en comun.

La aparicion en 1949 de los enciclopédicos Principles of
Animal Ecology por cinco miembros de la segunda genera-



cion de ec6logos de la Universidad de Chicago (W. C. Allee,
A. E. Emerson, Thomas Park, Orlando Park y K. P. Schmidt)
sefnalaron el rumbo que debia tomar la ecologia moderna.
En éste se enfatizaban las relaciones de alimentacion y los
presupuestos de energia, la dinamica poblacional y la selec-
cion y evolucion naturales.

Los escritos del economista Thomas Malthus que tuvie-
ron tanta influencia en el desarrollo de las ideas de Darwin
acerca del origen de las especies, también estimularon el
estudio de las poblaciones naturales. El estudio de las
poblaciones a comienzos del siglo xx se dividié en dos cam-
pos. Uno de ellos, la ecologia de poblaciones, se ocupa del
crecimiento (incluye tasas de natalidad y de mortalidad),
fluctuacion, dispersion e interacciones de la poblacion. El
otro, la ecologia evolutiva, se ocupa de la seleccion natural
y de la evolucion de las poblaciones. Muy relacionada con la
ecologia de poblaciones y la ecologia evolutiva esta la eco-
logia de comunidades, que se ocupa de las interacciones
entre las especies. Uno de los objetivos mas importantes de
la ecologia de comunidades es entender el origen, el man-
tenimiento y las consecuencias de la diversidad dentro de
comunidades ecoldgicas.

Al mismo tiempo, surgi6 la ecologia fisiolégica. Se ocu-
pa de las respuestas de cada organismo a la temperatura,
humedad, luz y otras condiciones ambientales.

Las observaciones de la historia natural también gene-
raron la ecologia del comportamiento. Los estudios del
comportamiento del siglo Xix incluyeron estudios de las
hormigas por William Wheeler y de los monos sudamerica-
nos por Charles Carpenter. Mas tarde, Konrad Lorenz y
Niko Tinbergen dieron un fuerte impulso al campo con sus
estudios pioneros acerca del papel del troquelado y el ins-
tinto en la vida social de los animales, particularmente
peces y aves.

Con el progreso de la biologia, de la fisica y de la quimica
en la ultima parte del siglo XX, surgieron nuevas areas de
estudio en ecologia. El desarrollo de la fotografia aérea, y
mas tarde el lanzamiento de satélites en el programa espacial
de EE.UU., brindé a los cientificos una nueva perspectiva de
la superficie de la tierra mediante el uso de datos recogidos
por teledeteccion. Los ecologos comenzaron a explorar los
procesos espaciales que relacionaban comunidades y ecosis-
temas adyacentes a través de un campo surgido reciente-
mente, la ecologia del paisaje. Una nueva apreciacion del
impacto producido por el cambio del uso de la tierra en los
ecosistemas naturales condujo al desarrollo de la ecologia de
la conservacion, que aplica principios de muchos campos
diferentes, desde la ecologia a la economia y la sociologia,
para el mantenimiento de la diversidad bioldgica. La aplica-
cion de los principios de desarrollo y funcion de los ecosiste-
mas en la gestion de tierras danadas ha dado origen a la
ecologia de la restauracion. Por otra parte, la comprension
de la tierra como sistema es enfoque de la disciplina mas
reciente del estudio ecoldgico: la ecologia global.

1.4 | La ecologia tiene vinculos estrechos
con otras disciplinas

Las complejas interacciones que tienen lugar dentro del
ecosistema conllevan todo tipo de procesos fisicos y biol6-
gicos. Para estudiar estas interacciones, los ecélogos tienen
que recurrir a otras ciencias. Esta dependencia hace de la
ecologia una ciencia interdisciplinaria.

Aunque en los capitulos siguientes exploraremos temas
que normalmente son materias de disciplinas como la bio-
quimica, la fisiologia y la genética, lo hacemos solamente
para entender la interaccion de los organismos con su
medio ambiente. El estudio de cémo las plantas toman el
dioxido de carbono y pierden agua (véase el Capitulo 6), por
ejemplo, pertenece a la fisiologia vegetal. La ecologia estu-
dia de qué forma estos procesos responden a variaciones en
las precipitaciones y en la temperatura. Esta informacion
es crucial para comprender la distribucién y abundancia de
las poblaciones de plantas y la estructura y funcién de los
ecosistemas sobre de la tierra. De forma similar, debemos
recurrir a muchas de las ciencias fisicas, como la geologia,
la hidrologia y la meteorologia. Nos ayudaran a registrar
otras formas de interaccion entre los organismos y su
ambiente. Por ejemplo, cuando las plantas toman agua,
influyen sobre la humedad del suelo y los patrones de flujo
de las aguas superficiales. Cuando liberan agua, aumentan
el contenido de agua de la atmosfera e influyen sobre los
patrones regionales de precipitacion. La geologia de un
zona influye en la disponibilidad de nutrientes y agua para
el crecimiento de las plantas. En cada ejemplo, otras disci-
plinas cientificas son cruciales para comprender como los
organismos individuales responden a su ambiente y lo
modifican.

Al hacer la transicion del siglo xx al siglo xx1, la ecologia
ha traspasado una frontera que requiere ampliar nuestra
vision de la ecologia para incluir el papel dominante de los
seres humanos sobre la naturaleza. Entre los muchos pro-
blemas ambientales a los que se enfrenta la humanidad,
pueden identificarse cuatro principales ambitos amplios e
interrelacionados: el crecimiento de la poblacion humana,
la diversidad biol4gica, la sostenibilidad y el cambio clima-
tico global. Dado que la poblacion humana crecié desde
aproximadamente 500 millones a mas de 6.000 millones
en los ultimos dos siglos, los cambios drasticos en el uso
del suelo alteraron la superficie de la tierra. La tala de bos-
ques para la agricultura ha destruido muchos habitats
naturales, produciendo una tasa de extincion de especies
sin precedentes en la historia de la tierra. Ademas, la pobla-
ciéon humana en expansion estd explotando los recursos
naturales hasta niveles insostenibles. Debido a la creciente
demanda de energia de combustibles fésiles requeridos
para sostener el crecimiento econémico, la quimica de la
atmosfera estd cambiando a formas que pueden alterar el
clima de la tierra. Estos problemas ambientales son de na-
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Cuestiones de ecologia | El factor humano

Existe una tendencia por la cual los ecélogos distinguen
entre la ciencia basica de la ecologia (el estudio de la inter-
accion de los organismos con su medio ambiente) y la apli-
cacion de la ecologia para comprender las interacciones
humanas con el medio ambiente. La primera normalmen-
te se asocia con el estudio del «mundo natural», el ambien-
te aparte de los seres humanos, mientras que la Gltima se
ocupa de los efectos de las actividades humanas sobre el
medio natural. Esta distincién se extiende a las revistas
profesionales en las cuales se informa sobre los resultados
de las investigaciones. Los estudios del mundo natural se
publican en revistas como Ecology (Ecologia) de la Socie-
dad Ecolégica de EE.UU y Journal of Ecology (Diario de
ecologia) de la Sociedad Ecolégica Britanica, mientras que
la influencia de las actividades humanas sobre el medio
ambiente aparece en Ecological Applications (Aplicaciones
ecologicas) de la Sociedad Ecolégica de EE.UU y Journal of
Applied Ecology (Diario de ecologia aplicada) de la Socie-
dad Ecoldgica Britanica. Sin embargo, esta distincion tra-
dicional resulta cada vez maés dificil de mantener, tanto en
la teorfa como en la prictica. Dado que esta distincion se
vuelve difusa, los ecélogos tienen que ampliar la propia
definicion de lo que constituye el «mundo natural».

Nuestra especie tiene una influencia cada vez mayor
sobre el medio ambiente de la tierra. La poblacién humana
actualmente excede los seis mil millones y, como nuestra
poblacién, nuestro impacto colectivo sobre el medio am-
biente del planeta continta creciendo. Usamos mas del 50
por ciento de los recursos de agua dulce y nuestras activi-
dades han transformado entre el 30 y el 40 por ciento de la
superficie terrestre para producir alimento, combustible y
fibras (vea el Capitulo 27). Aunque la contaminacién aérea
ha sido durante mucho tiempo una preocupacion, los cam-
bios en la atmdsfera producidos por la combustién de com-
bustibles fésiles actualmente puede cambiar el clima de la
tierra (véase el Capitulo 29).

En su libro de 1989, The End of Nature el ec6logo Hill
McKibben declaraba el fin de la naturaleza. El tema central
de su declaracién fue que los seres humanos habian altera-
do de tal forma el medio ambiente de la tierra que la natu-
raleza, «la provincia alejada y salvaje, el mundo aparte del
hombre», ya no existia. Aunque muchos de nosotros pode-
mos no estar de acuerdo con McKibben, resulta cada vez

mas dificil estudiar el
mundo natural sin
considerar la influen-
cia de las actividades huma-
nas, pasadas y presentes, sobre
los sistemas ecoldgicos que son el centro de nuestra investi-
gacion. Por ejemplo, los bosques del este de Norteamérica
fueron talados para el asentamiento y la produccién agrico-
la (cereales y/o pastos) en la ultima parte del siglo XIx.
Muchas de estas tierras no fueron abandonadas hasta los
anos 30 y 40, cuando la produccién agricola se trasladé
hacia el Oeste, permitiendo la reforestacion (crecimiento de
los bosques) en el este de Norteamérica. Los ecolégos no
pueden estudiar estos ecosistemas sin considerar explicita-
mente su historia. No podemos comprender la distribucién
y abundancia de las especies de arboles de toda la region sin
comprender los patrones pasados de utilizacion de los sue-
los. No podemos estudiar la circulacién de nutrientes en las
cuencas hidricas arboladas sin comprender la velocidad a la
cual el nitrégeno y otros nutrientes son depositados por los
contaminantes atmosféricos (véase el Capitulo 22). Tampo-
co podemos comprender las causas del declive de la pobla-
cion de especies de aves que habitan los bosques del este de
Norteamérica sin comprender como la fragmentacion de las
tierras arboladas del desarrollo rural y urbano ha restrin-
gido los patrones de movimiento, la susceptibilidad a la de-
predacion y la disponibilidad del hébitat. Algunos de los
principales problemas a los que se enfrentan actualmente
los ecélogos estan directamente relacionados con los efectos
potenciales de las actividades humanas en los ecosistemas
terrestre y acuatico y con la diversidad de la vida que sopor-
tan. A lo largo de todo el texto senalaremos estas cuestiones
y temas en Cuestiones de ecologia con el fin de ilustrar la
importancia de la ciencia de la ecologia para comprender
mejor las relaciones humanas con el medio ambiente: un
ambiente del cual constituimos parte. ®

1. ;Coémo definiria la naturaleza? ;Su definicién incluye a
la especie humana? ;Por qué?

2. ¢Cual consideraria que es el problema ambiental mas
importante de su tiempo? {Qué papel podria desempe-
nar la ciencia de la ecologia (tal y como usted la cono-
ce) para ayudarnos a comprender este problema?

turaleza ecoldgica, y la ciencia de la ecologia es esencial
para comprender sus causas e identificar los medios para
mitigar sus impactos (Véase Cuestiones de ecologia: El fac-
tor humano y la Novena parte: Ecologia humana). Sin
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embargo, afrontar estos problemas requiere un marco
interdisciplinario mas amplio para comprender mejor sus
dimensiones histodrica, social, legal, politica y ética. Ese
marco mas amplio se conoce como ciencia del medio am-



biente. La ciencia del medio ambiente examina el impacto
del ser humano sobre el medio ambiente natural y como tal
comprende una amplia variedad de temas que incluyen
agronomia, edafologia, demografia, agricultura, energia e
hidrologia, por nombrar algunos.

1.5 | Los ecologos utilizan métodos
cientificos

Para investigar la relacion de los organismos con su medio
ambiente, los ec6logos deben llevar a cabo estudios experi-
mentales en el laboratorio y en el campo. Todos estos estu-
dios tienen algo en comun, implican la recopilacion de
datos para demostrar hipétesis (véase Cuantificando la eco-
logia 1.1: Clasificacion de datos ecoldgicos). Una hipétesis
es la «suposicion fundamentada» que un cientifico presen-
ta para explicar un fenémeno observado; deberia ser una
afirmacion de causa y efecto capaz de evaluarse. Una hipé-

tesis puede basarse en la observacion en el campo o en el
laboratorio o en investigaciones previas.

Por ejemplo, un ec6logo podria plantear la hipétesis de
que la disponibilidad del nitr6geno como nutriente es el
principal factor que limita el crecimiento y la produccion
de las plantas en las praderas de Norteamérica. Para demos-
trar esta hipoétesis, el ec6logo puede reunir datos en varias
formas. El primer enfoque podria ser un estudio de campo.
El ec6logo examinaria la relacion entre el nitrégeno dispo-
nible y la produccién de la pradera en un cierto namero de
localidades. Ambos factores varian en funcién del suelo. Si
el nitrégeno controla la produccion de la pradera, la pro-
duccion deberia aumentar con el nitrégeno. El ec6logo
mediria la disponibilidad de nitrégeno y la produccion de
la pradera en determinados lugares de la region. Posterior-
mente, la relacion entre estas dos variables, nitrégeno y
produccion, podria expresarse graficamente (véase Cuanti-
ficando la ecologia 1.2: Visualizacién de datos ecol6gicos:
histogramas y gréficos de dispersion).

Cuantificando la ecologia 1.1 | Clasificacion de datos ecologicos 'y;*z
I: .

Todos los estudios ecolégicos implican recopilar datos
(observaciones y medidas en funcion de las cuales se pue-
den proponer hipétesis y extraerse conclusiones acerca de
una poblacién). El uso del término poblacion en este con-
texto se refiere a una poblacion estadistica. Es muy impro-
bable que un investigador pueda reunir observaciones
sobre todos los miembros de una poblacion total, asi que la
parte de la poblacién que realmente es observada se deno-
mina muestra. En funcion de los datos de esta muestra el
investigador extraera sus conclusiones acerca de la pobla-
cion en general. Sin embargo, no todos los datos son del
mismo tipo y el tipo de datos recogidos en un estudio influ-
ye directamente sobre la forma de presentacion, los tipos
de andlisis que pueden efectuarse y las interpretaciones
que pueden realizarse.

A un nivel general, los datos pueden clasificarse como
(1) categoricos o (2) numeéricos. Los datos categéricos son
observaciones cualitativas que se dividen en categorias
separadas y facilmente distinguibles. Los datos resultantes
son etiquetas o categorias, como el color del pelo o las plu-
mas, el sexo o el estado reproductor (pre-reproductor,
reproductor, post-reproductor). Los datos categ6ricos pue-
den subdividirse a su vez en dos tipos: nominales y ordina-
les. Los datos nominales son datos categdricos en los
cuales los objetos se dividen en categorias no ordenadas,
como los ejemplos previos del color del pelo o el sexo. Por
el contrario, los datos ordinales son datos categdricos en

los cuales el orden es im-
portante, como el ejemplo
del estado reproductor. En
el caso especial en el cual s6lo existen dos categorias, como
en el caso de la presencia o ausencia de un rasgo, los datos
categoricos se llaman binarios. Tanto los datos nominales
como los ordinales pueden ser binarios.

Con los datos numeéricos, los objetos pueden «medir-
se» en funcion de ciertos rasgos cuantitativos. Los datos
resultantes son un conjunto de niimeros, como altura,
longitud o peso. Los datos numéricos pueden subdividirse
en dos tipos: discretos y continuos. Para los datos discretos
son posibles solamente ciertos valores, como niimeros en-
teros o recuentos. Algunos ejemplos son el nimero de des-
cendientes, la cantidad de semillas producidas por una
planta o el nimero de visitas a una flor por parte de un
colibri durante el transcurso de un dia. Con los datos con-
tinuos, tedricamente, es posible cualquier valor dentro de
un intervalo, solamente limitado por la capacidad del dis-
positivo de medida. Ejemplos de este tipo de datos inclu-
yen la altura, el peso o la concentracion.

1. ;Qué tipo de datos representa el nitrégeno disponible
variable (eje x) en la Fig. 1.2?

2. (Como podria usted transformar esta variable (nitroge-
no disponible) en datos categéricos? ¢Se consideraria
ordinal o nominal?
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Cuantificando la ecologia 1.2 | Visualizacion de datos
ecologicos: histogramas

y grdficos de dispersion

Cualquiera que sea el tipo de datos que recoge un observa-
dor (véase Cuantificando la ecologia 1.1), el proceso de
interpretacion generalmente comienza con la visualiza-
cion gréfica del conjunto de observaciones. El método mas
comun para visualizar un tinico conjunto de datos es ela-
borando una distribucion de frecuencias. Una distribucion
de frecuencias es un recuento de la cantidad de observa-
ciones (frecuencia) con una puntuacion o valor determina-
dos. Por ejemplo, consideremos el siguiente conjunto de
observaciones relativas al color de la flor en una muestra
de 100 plantas de guisante.

Color de la flor Violeta Rosa  Blanco

Frecuencia 50 35 15

Estos datos son categdricos y nominales, ya que las cate-
gorias no tienen un orden inherente.

Las distribuciones de frecuencia también se utilizan para
presentar datos continuos. El siguiente conjunto de datos
continuos representa la longitud del cuerpo (en centimetros)
de 20 peces luna tomados como muestra de un estanque.

8,83;9,25; 8,77; 10,38; 9,31; 8,92; 10,22; 7,95;
9,745 9,51; 9,66; 10,42; 10,35; 8,82; 9,45, 7,84;
11,24; 11,06; 9,84; 10,75

Frecuencia
(Numero de individuos)
o — N w I [@)] [e)] ~
| | T T T | |

7,00— 8,00— 9,00- 10,00- 11,00-
7,99 8,99 9,99 10,99 11,99
(a) Longitud corporal (cm)

Con datos continuos,

la frecuencia de cada valor a menudo es un Ginico caso, ya
que es improbable que varias medidas sean exactamente
iguales. Por lo tanto, los datos continuos normalmente se
agrupan en categorias discretas, y cada categoria represen-
ta un rango definido de valores. Cada categoria no debe
superponerse a otra de manera que cada observacién per-
tenezca solamente a una categoria. Por ejemplo, los datos
de longitud corporal podrian agruparse en categorias dis-
cretas de la siguiente forma:

Longitud Nuamero
corporal (intervalos, cm) de individuos
7,00-7,99 2
8,00-8,99
9,00-9,99

10,00-10,99
11,00-11,99

NSNS N N

Una vez que las observaciones se han agrupado en categorias,
la distribucion de frecuencias resultante puede visualizarse
como un histograma (tipo de grafico de barras) (Figura 1a).
El eje x representa los intervalos discretos de la longitud del
cuerpo y el eje y representa el nimero de individuos cuya
longitud corporal pertenece a cada uno de los intervalos.

85,0

80,0 -
750 ®
70,0
65,0 -

60,0 - ®

Peso corporal (g)

55,0

50,0 |- ° de

I | |
45075 8.0 9.0 0.0

Longitud corporal (cm)

11,0 12,0

(b)

Figura 1: | (a) Ejemplo de un histograma que especifica el nimero de individuos que pertenecen a diferentes categorias de
longitud corporal de una muestra tomada de una poblacién de peces luna. (b) Grafico de dispersién que especifica la longitud
corporal (eje x) y el peso corporal (eje y) para la muestra de peces luna presentada en (a).

10

Primera parte Infroduccion y antecedentes



Efectivamente, los datos continuos se han transformado
en datos categodricos a efectos de su visualizacién gréfica. A
menos que existan razones previas para definir categorias, la
definicion de los intervalos forma parte del proceso de inter-
pretacion de datos: la busqueda de un patrén. Por ejemplo,
jcomo cambiaria el patrén representado en el histograma
en la Figura 1a si los intervalos fueran en unidades de 1 pero
comenzaran con 7,50 (7,50-8,49, 8,50-9,49, etc.)?

Sin embargo, con frecuencia el investigador examina la
relacion entre dos variables o conjuntos de observaciones.
Cuando ambas variables son numéricas, el método mas
comun de visualizar graficamente los datos es mediante un
grafico de dispersion. Un gréfico de dispersion se construye
definiendo dos ejes (x e y), cada uno de los cuales represen-
ta una de las dos variables examinadas. Por ejemplo, supon-
gamos que el investigador que recogi6 observaciones acerca
de la longitud corporal de los peces luna pescados en el
estanque también midiera su peso en gramos. El investiga-
dor podria estar interesado en saber si existe una relacion
entre la longitud y el peso corporal del pez luna.

En este ejemplo, la longitud corporal seria el eje x, o
variable independiente (Apartado 1.5) y el peso corporal
seria el eje y, o variable dependiente. Una vez que se defi-
nen los dos ejes, cada individuo (pez luna) puede dibujarse
como un punto en el gréifico, definiéndose la posicion de
dicho punto por sus valores respectivos de longitud y peso
corporal (Figura 1b).

Los graficos de dispersion pueden describirse como
pertenecientes a uno de tres patrones generales represen-
tados por los tres graficos de la Figura 2. En el gréfico (a),
hay una tendencia general a que la ¥ aumente con valores
crecientes de x. En este caso, la relacion entre x e y se
denomina positiva (como con el ejemplo de la longitud
corporal y el peso del pez luna). En el grafico (b), el patron
se invierte e y disminuye con los valores crecientes de x.
En este caso, la relacién entre x e y se denomina negativa
o inversa. En el grafico (c), no hay una relacién aparente
entrexey.

Se presentan a lo largo del texto muchos tipos de gra-
ficos, pero la mayoria seran histogramas y graficos de dis-
persion. Sin importar el tipo de grafico que se muestre,
debera formularse las mismas preguntas indicadas a conti-
nuacion para ayudarle a interpretar los resultados. Revise
este grupo de preguntas aplicindolas a los gréficos de la
Figura 1. ;Qué observa?

1. ;Qué tipo de datos representan las observaciones?

2. (Qué variables representa cada uno de los ejes y cudles
son sus unidades (cm, g, color, etc.)?
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Figura 2: | Tres patrones generales
de graficos de dispersion.

3. ¢Cémo varian los valores de y (variable dependiente)
con los valores de x (variable independiente)?

Vayaa GrApHIt! y cuantievit! en www.ecologyplace.com pa-
ra profundizar mas sobre como visualizar graficamente los
datos.

Capitulo 1 Naturaleza de la ecologia
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Vaya a auanmevit! en www.ecologyplace.com para trabajar
con histogramas y graficos de dispersion.

El grafico de la Figura 1.2 muestra la disponibilidad
de nitrégeno en el eje horizontal o x y la produccién de la
planta en el eje vertical o y. La razon de esta disposicion
es importante. El cientifico supone que el nitrégeno es la
causa y la produccion de la planta es el efecto. Debido a
que el nitrégeno (x) es la causa, nos referimos a ésta como
la variable independiente. Dado que la hipétesis es que la
produccion de la planta (y) se ve influida por la disponibi-
lidad de nitrégeno, nos referimos a ésta como la variable
dependiente. (Vaya al craewit! en www.ecologyplace.com
si desea consultar un tutorial para leer e interpretar gra-
ficos).

Al examinar las observaciones agrupadas en la Figu-
ra 1.2, queda claro que la produccién de la hierba efectiva-
mente aumenta con la creciente disponibilidad de nitrégeno
en el suelo. Sin embargo, aunque los datos sugieren que el
nitrégeno controla la produccion de las praderas, no lo de-
muestran. Podria ocurrir que otro factor determinado que
varia con la disponibilidad de nitr6geno, como la humedad
o la acidez, sea realmente el responsable de la relacion obser-
vada. Para demostrar la hipétesis de una segunda forma,
el cientifico puede decidir llevar a cabo un experimento. En el
diseno del experimento, el cientifico intentara aislar el agen-
te presuntamente causal: en este caso, la disponibilidad de
nitrégeno.

El cientifico podria decidirse por un experimento de
campo, agregando nitrégeno a ciertos sitios naturales y no
a otros (Figura 1.3). El investigador controla la variable
independiente (niveles de nitrogeno) de una forma prede-
terminada y controla la respuesta de la variable dependien-
te (crecimiento de las plantas). Al observar las diferencias
de produccion entre las praderas que fueron fertilizadas

800
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600 [ °

500 °

400 °
300 -
200 °

Produccion (g/m?/afio)

100

I 1 I
0 2 4 6 8 10

N disponible (g/m?/afio)

Figura 1.2 | Larespuesta de la produccién de la pradera a la
disponibilidad de nitrégeno. El nitrégeno, la variable
independiente, va sobre el eje x, la produccién de la pradera,
la variable dependiente, va en el eje y.
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Figura 1.3 | Experimento de campo en Cedar Creek, estacion de
Investigacion Ecoldgica a Largo Plazo (IELP), situada en el centro
de Minnesota, llevado a cabo por la Universidad de Minnesota. Las
parcelas experimentales como las que se observan en la fotografia
se utilizan para examinar los efectos de una elevada deposicion de
nitrégeno, de un aumento de las concentraciones del diéxido de
carbono atmosférico y de una pérdida de la biodiversidad en el
funcionamiento del ecosistema.

con nitrégeno y aquellas que no lo fueron, el cientifico tra-
ta de demostrar si el nitrégeno es el agente causal. Sin
embargo, al seleccionar los lugares para el experimento, el
cientifico debera intentar localizar las zonas en las que
otros agentes que podrian influir sobre la produccion,
como la humedad y acidez, sean similares. De lo contrario,
el cientifico no seria capaz de asegurar qué factor es res-
ponsable de las diferencias observadas en la produccion de
los distintos lugares.

Finalmente, el cientifico podria probar con un tercer
enfoque: una serie de experimentos de laboratorio. La ven-
taja de los experimentos de laboratorio es que el cientifico
tiene mucho mas control sobre las condiciones ambienta-
les. Por ejemplo, el cientifico puede cultivar hierbas locales
en el invernadero bajo condiciones controladas de tempera-
tura, acidez del suelo y disponibilidad de agua (Figura 1.4).
Si las plantas presentan un aumento del crecimiento con
una mayor fertilizacion con nitrégeno, el cientifico tiene
pruebas que apoyan su hipétesis. Sin embargo, el cientifico



Figura 1.4
invernadero como parte de un experimento en el cual se examina
la respuesta del crecimiento de la planta a distintos niveles

de disponibilidad de nutrientes. El investigador que se ve

en la imagen utiliza un instrumento portatil para medir las

tasas de fotosintesis de las plantas que han recibido diferentes
niveles de nitrégeno durante el periodo de su crecimiento.

Estos plantones de Eucalyptus se cultivan en el

se enfrenta a una limitacién comun a todos los experimen-
tos de laboratorio: los resultados no son directamente apli-
cables al campo. La respuesta de las plantas herbaceas bajo
condiciones controladas de laboratorio puede no coincidir
con su respuesta bajo condiciones naturales en el campo.
En el campo, las plantas forman parte del ecosistema e
interactiian con otras plantas y animales y con el medio
ambiente fisico. A pesar de esta limitacion, ahora el cientifi-
co conoce la respuesta basica de crecimiento de las plantas
ante la disponibilidad del nitrégeno y continta disefiando
experimentos de laboratorio y de campo para explorar nue-
vas cuestiones acerca de la relacion causa-efecto.

1.6 | Los experimentos pueden conducir
a predicciones

Los cientificos utilizan la interpretacion de sus observacio-
nes y experimentos para elaborar modelos. Los datos se
limitan al caso especial de lo que ocurrié cuando se efec-
tuaron las medidas. Como las fotografias, los datos repre-
sentan un lugar y un momento determinado. Los modelos
usan la interpretacion de los datos para predecir lo que
ocurrird en otro lugar y momento determinados.

Los modelos son representaciones abstractas y simplifi-
cadas de los sistemas reales. Nos permiten predecir algunas
conductas o respuestas mediante un conjunto de supuestos
explicitos. Los modelos pueden ser mateméticos, como las
simulaciones por ordenador, o pueden ser verbalmente des-
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Figura 1.5 | Modelo de regresion lineal simple para predecir la
produccion de la planta (eje y) por disponibilidad de nitrégeno
(eje x). La forma general de la ecuacion es y = (x x b) + a, donde

b es la pendiente de la linea (75,2) y a es la interseccion y (-88,1),
o el valor de y donde la linea intercepta el eje y.

criptivos, como la teoria de la evolucién por seleccién natu-
ral de Darwin. Las hipétesis son modelos. Nuestra hip6te-
sis acerca de la disponibilidad de nitr6geno es un modelo.
Predice que la produccion de la planta aumentara con una
disponibilidad creciente de nitrégeno. Sin embargo, esta
prediccion es cualitativa, no predice cuanto. Por el contra-
rio, los modelos matematicos ofrecen predicciones cuantita-
tivas. Por ejemplo, basandonos en los datos de la Figura 1.2,
podemos desarrollar una ecuacién de regresion, una forma
de modelo estadistico que predice la produccion de la plan-
ta por unidad de nitrégeno del suelo (Figura 1.5). (Véase
en cuannevitt www.ecologyplace.com para revisar el andlisis
de regresion).

Todos los enfoques tratados anteriormente (observacion,
experimentacion, prueba de hipétesis y modelos), aparecen
en los capitulos siguientes para ilustrar conceptos y relacio-
nes basicas. Son las herramientas bésicas de la ciencia.

1.7 | Laincertidumbre es una caracteristica
inherente a la ciencia

Recoger observaciones, desarrollar y demostrar hipétesis, y
construir modelos predictivos constituye la base del méto-
do cientifico (Figura 1.6). Se trata de un proceso continuo
de probar y corregir conceptos para explicar la variacion
que observamos en el mundo que nos rodea, logrando asi
una unidad entre observaciones que a primera vista no
parecerian relacionadas. La diferencia entre ciencia y arte
es que, aunque ambas incluyen la creacién de conceptos,
en la ciencia su exploracién estd limitada por los hechos.
En la ciencia la Gnica prueba de conceptos es su verdad
empirica.

Capitulo 1 Naturaleza de la ecologia 13



Observaciones

\/

Si los resultados son incompatibles
Hipdtesis ~&— con las predicciones, debera
formularse una nueva hipoétesis.

Y
Predicciones

\/

Si los resultados son compatibles
con las predicciones, se
desarrollaran nuevas hipétesis

y predicciones para ampliar

el conjunto de observaciones.

Experimentacion
y/o recopilacion
de datos

Figura 1.6 | Representacion sencilla del método cientifico. Las
observaciones conducen al desarrollo de un modelo conceptual
de cdmo funciona el sistema que se esta estudiando. A partir del
modelo conceptual, se elabora una hipétesis de la cual se
producen ciertas predicciones. Estas se demuestran mediante
experimentacién y/u otras observaciones. Si los resultados del
estudio son incompatibles con las predicciones (resultado
negativo), el modelo conceptual original y la hipétesis deben volver
a evaluarse y debera formularse una nueva hipétesis. Si los
resultados son compatibles con la prediccion (resultado positivo),
el modelo conceptual puede modificarse haciendo mas flexibles
los supuestos previos. A continuacion, la hipétesis se modifica
para incluir otras predicciones y el proceso de prueba se repite.

Sin embargo, no existe permanencia para los conceptos
cientificos porque son nuestras interpretaciones de los
fenémenos naturales. Estamos limitados a inspeccionar
solamente una parte de la naturaleza porque tenemos que
simplificar para entender. Como expresamos en el Aparta-
do 1.5, cuando disefiamos experimentos controlamos los
factores pertinentes e intentamos eliminar otros que pue-
dan confundir los resultados. Nuestra intencién es centrar-
nos en un subconjunto de la naturaleza a partir del cual
podamos establecer causa y efecto. La contrapartida es que
cualquiera que sea la causay el efecto que logremos identi-
ficar, representard solamente una conexioén parcial con la
naturaleza que esperamos comprender. Por esa razon,
cuando los experimentos y las observaciones apoyan nues-
tras hipétesis, y cuando las predicciones de los modelos se
verifican, nuestro trabajo atin no ha terminado. Trabaja-
mos para aflojar las restricciones impuestas por la necesi-
dad de simplificar para entender. Expandimos nuestra
hipétesis para cubrir un espectro mas amplio de condicio-
nes y, una vez mas, comenzamos probando su capacidad de
explicar nuestras nuevas observaciones.

Puede parecer extrafio al principio, pero la verdad es
que la ciencia es la bisqueda de pruebas que demuestren
que nuestros conceptos estan equivocados. Rara vez existe
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una Unica explicacion posible para una observacién. Como
resultado, pueden desarrollarse infinidad de hipétesis que
puedan ser compatibles con una observacion, por lo que de-
terminar las observaciones que son compatibles con una
hipétesis no es suficiente para demostrar que dicha hipéte-
sis es verdadera. El objetivo real de someter a prueba una
hipétesis es la eliminacion de las ideas incorrectas. Por lo
tanto, debemos seguir un proceso de descarte, buscando la
prueba que demuestre que una hipétesis es equivocada. La
ciencia es esencialmente una actividad de autocorreccion,
dependiente de un proceso de debate continuo. La discon-
formidad es la actividad de la ciencia, impulsada por la
investigacion libre y la independencia de pensamiento. Para
el observador externo, este proceso esencial de debate puede
parecerle un defecto. Después de todo, dependemos de la
ciencia para el desarrollo de la tecnologia y la capacidad de
resolver problemas. En el caso de los problemas ambien-
tales actuales, las soluciones pueden conllevar dificiles de-
cisiones éticas, sociales y econémicas. Por esa razon, la
incertidumbre inherente a la ciencia resulta incomoda. Sin
embargo, no debemos confundir incertidumbre con con-
fusion, ni debemos permitir que el desacuerdo entre los
cientificos sea una excusa para la falta de acciéon. Por el
contrario, necesitamos comprender la incertidumbre para
poder equilibrarla con los costes de la falta de accion.

1.8 | Elindividuo es la unidad basica
de la ecologia

Como observamos en la exposicion previa, la ecologia abar-
ca un area de investigacion muy amplia, desde individuos
hasta ecosistemas. Hay muchos puntos a partir de los cuales
podemos comenzar nuestro estudio. Hemos elegido comen-
zar con el organismo individual, para examinar los procesos
que sigue y las restricciones a las que se enfrenta para con-
servar la vida bajo variadas condiciones medioambientales.
El organismo individual forma la unidad bésica en ecolo-
gia. Es el individuo quien detecta y responde al ambiente
fisico predominante. Son las propiedades colectivas del
nacimiento y la muerte de los individuos las que impulsan
la dinamica poblacional y son los individuos de diferentes
especies los que interactdan mutuamente en el contexto
de las comunidades. No obstante, quiza lo mas importan-
te es que el individuo, a través del proceso de reproduc-
cion, pasa la informacion genética a individuos sucesivos,
definiendo la naturaleza de futuros individuos que forma-
ran parte de las poblaciones, comunidades y ecosistemas
del manana. Con el individuo podemos comenzar a com-
prender los mecanismos que producen la diversidad de la
vida y los ecosistemas de la tierra, mecanismos que se ri-
gen por el proceso de seleccién natural.



Resumen

Ecosistemas (1.1)

Los organismos interacttian con su medio ambiente en el con-
texto del ecosistema. En términos generales el ecosistema esta
formado por dos componentes basicos, el vivo (bidtico) y el
fisico (abiético), que interactiian como sistema.

Estructura jerarquica (1.2)

Los componentes de un ecosistema forman una jerarquia. Los
organismos del mismo tipo que habitan un medio ambiente
fisico determinado constituyen una poblacién. Las poblacio-
nes de diferentes tipos de organismos interactian con miem-
bros de su propia especie y también con individuos de otras
especies. Estas interacciones van desde la competencia por los
recursos compartidos a la depredacion, pasando por el benefi-
cio mutuo. Las poblaciones que interactian constituyen una
comunidad biética. La comunidad mas el medio ambiente fisi-
co forman el ecosistema.

Historia de la ecologia (1.3)

Los origenes de la ecologia son diversos, pero su raiz principal
se remonta a los comienzos de la historia natural y de la geo-
graffa vegetal. Estas evolucionaron al estudio de las comuni-
dades vegetales. La ecologia animal se desarroll6 mas tarde
que la ecologia vegetal, sentando en dltima instancia las bases
de la ecologia de poblaciones, la ecologia evolutiva y la ecolo-
gia del comportamiento.

Los estudios de la respuesta fisiologica de plantas y anima-
les a las caracteristicas del medio ambiente fisico dieron lugar
a la ecologia fisiol6gica.

El estudio de la interaccion entre especies se desarroll6 en el
campo de la ecologia de comunidades, y los intentos de ampliar
la perspectiva de la naturaleza para incluir el medio ambiente
fisico y la comunidad biética dieron origen a la ecologia de eco-
sistemas.

El desarrollo de la tecnologia moderna y de la creciente
influencia de la especie humana en nuestro planeta dio origen
a nuevos ambitos de estudio dentro de la ecologia. La ecologia
del paisaje consiste en el estudio de la relacion espacial entre
comunidades y ecosistemas en el paisaje. La ecologia de la
conservacion y la ecologia de la restauracion se centran en la
gestion y el restablecimiento de la diversidad de las especies y
de los ecosistemas naturales, mientras la ecologia global
implica la comprension de la tierra como sistema.

Una ciencia interdisciplinaria (1.4)

La ecologia es una ciencia interdisciplinaria porque las inter-
acciones de los organismos con su medio ambiente y entre si
implican respuestas fisiol6gicas, de comportamiento y fisicas.
El estudio de estas respuestas recurre a campos tales como la
fisiologia, la bioquimica, la genética, la geologia, la hidrologia
y la meteorologia.

Métodos cientificos (1.5)

El estudio de los patrones y procesos dentro de los ecosistemas
requiere de estudios o experimentos de campo y de laborato-
rio. La experimentacién comienza con la formulacién de una
hipétesis. La hipétesis es una afirmacion acerca de una causa
y efecto que puede demostrarse experimentalmente.

Modelos y prediccion (1.6)

En funcién de los datos de la investigacion, los ecélogos des-
arrollan modelos. Los modelos son abstracciones y simplifica-
ciones de fenémenos naturales. Tal simplificacién es necesaria
para comprender los procesos naturales.

Incertidumbre en la ciencia (1.7)

La incertidumbre es una caracteristica inherente al estudio
cientifico; surge a raiz de la limitacién de que s6lo podemos cen-
trarnos en un pequefo subconjunto de la naturaleza, lo cual
resulta en una perspectiva incompleta. Como pueden desarro-
llarse muchas hipétesis compatibles con una observacion,
determinar qué observaciones son compatibles con una hip6-
tesis no es suficiente para demostrar que dicha hipétesis es ver-
dadera. El objetivo real de la demostracion de la hipétesis es
descartar las ideas incorrectas.

Individuos (1.8)

Los organismos individuales forman la unidad basica de la eco-
logia. El individuo responde al medio ambiente. El nacimiento
y la muerte de los individuos de forma colectiva definen la dina-
mica poblacional y las interacciones interespecificas e intraes-
pecificas definen las comunidades. El individuo es el que pasa
los genes a las generaciones sucesivas.

Preguntas de estudio

1. (En qué difieren ecologia y ecologismo? ;De qué forma
depende el ecologismo de la ciencia de la ecologia?

2. Defina los términos poblacion, comunidad y ecosistema.

3. ¢De qué manera podria la inclusién del medio ambiente
fisico en el marco del ecosistema ayudar a los ecélogos a
alcanzar el objetivo basico de comprender la interaccion
de los organismos con su medio ambiente?

4. (Qué es una hip6tesis? /Qué papel desempefian las hipéte-
sis en la ciencia?

5. Un ecélogo observé que la dieta de una especie de ave con-
sistia fundamentalmente en semillas de hierba de mayor
tamafio (en contraposicién con las semillas de hierba de
menor tamafio o semillas de otras plantas herbaceas que se
encontraban en la zona). El ecélogo formulé la hipétesis
que las aves elegian las semillas més grandes porque tenian
una mayor concentracion de nitrégeno que los otros tipos
de semillas presentes en el lugar. Para demostrar la hipéte-
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sis, el ec6logo comparo las semillas de de hierba de mayor
tamario con los otros tipos de semillas y los resultados mos-
traron claramente que las semillas de hierba de mayor
tamano efectivamente tenian una mayor concentracion de
nitrogeno. ;Demostré el ecélogo que la hipétesis era verda-
dera? ;Puede el ec6logo concluir que la razén por la cual las
aves eligen las semillas de hierba mas grandes es su mayor
concentracion de nitrégeno? ;Por qué o por qué no?

6. (Qué es un modelo? ;Cual es la relacién entre hipétesis y
modelos?

7. Dada la importancia de la investigacion ecoldgica para
tomar decisiones politicas y econémicas relativas a los pro-
blemas ambientales actuales como el calentamiento global,
icomo cree que los cientificos deben comunicar las incerti-
dumbres en sus resultados a los politicos y al puablico?

Bibliografia adicional

Bates, M. 1956. The nature of natural history. New York: Ran-
dom House.
Voz solitaria en 1956, Bates nos muestra que las preocupa-
ciones por el medio ambiente han tenido una larga histo-
ria antes del surgimiento del movimiento ecologista
moderno. Un clasico que deberian leer todos los que estan
interesados en los problemas ambientales actuales.
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Bronowski, J. 1956. Science and human values. New York:
Harper & Row.
Escrito por un fisico y poeta, este libro corto es una her-
mosa exposicion acerca del proceso cientifico como com-
promiso humano. El libro explora el compromiso de la
ciencia como empresa del hombre. Muy recomendable.
Cronon, W. 1996. «The trouble with wilderness; or, getting
back to the wrong nature.» In uncommon ground: rethinking
the human place in nature (Cronon, W., ed.)69-90. New York:
W.W. Norton.
Este articulo es ideal para que lo lean los estudiantes, ya
que provocé una increible cantidad de debates entre los
ecologistas, ambientalistas y conservacionistas. Cronon
describe que la idea de naturaleza pristina es una inven-
cién humana y que, como consecuencia, la ecologia no es
natural sin considerar a los seres humanos que la in-
tegran.
Mclntosh, R. P. 1985. The background of ecology: Concept
and theory. Cambridge: Cambridge Univ. Press.
Proporciona una excelente historia de la ciencia de la eco-
logia desde un punto de vista cientifico.
Worster, D. 1994. Nature’s economy. Cambridge: Cambridge
Univ. Press.
Una historia de la ecologia escrita desde el punto de vista
de una figura lider de este ambito.



Capitulo 2 | Adaptaciony evolucion

2.1
2.2
2.3
2.4
2.5
2.6
2.7
2.8

2.9

Antes de mediados del siglo xIX, estos ejemplos servian para
ilustrar las «sabias leyes que permitian la perfecta adapta-

La seleccion natural requiere dos condiciones

La heredabilidad es una caracteristica esencial de la seleccion natural

Los genes son las unidades de la herencia

La variacion genética es el ingrediente esencial para la seleccion natural

La evolucion es una modificacion en la frecuencia génica

El concepto de especie se basa en el aislamiento genético

El proceso de especiacion incluye el desarrollo del aislamiento reproductivo

La variacion geografica en una especie proporciona informacion sobre el proceso
de especiacion

Las adaptaciones reflejan compromisos y constricciones

¢Recuerda la primera visita de nifio al zoolégico? Seguro que se quedé maravillado con la diver-
sidad de animales raros y sorprendentes: el largo cuello de la jirafa, el pelaje blanco del oso polar
y los brazos extremadamente largos del orangutan. Estos animales parecian de otro mundo, muy
diferentes a los que habitan en el entorno que conocemos. En los dispersos arboles con forma de
paraguas de la sabana africana, las heladas corrientes del Artico y las copas de la selva tropical
de Borneo, sin embargo, estos animales parecen tan naturales como las aves que se alimentan
en nuestros patios traseros o el ciervo que aparece al borde del bosque al atardecer. Lo que pare-
cen ser rarezas en el contexto de un ambiente son ventajas o caracteristicas que permiten que
los organismos se desarrollen en otro ambiente. El largo cuello de la jirafa le permite alimentar-
se en partes de un arbol que se encuentran fuera del alcance de otros animales que ramonean en
la sabana. El blanco pelaje del oso polar lo vuelve practicamente invisible a las potenciales pre-
sas en el paisaje niveo del Artico. Los largos brazos del orangutan son fundamentales para la
vida en las alturas de la selva, donde el equilibrio depende de algo mas que de pasos firmes.
Estas caracteristicas que permiten que un organismo se desarrolle en un determinado ambiente
se denominan adaptaciones.

una idea revolucionaria que cambiaria para siempre nues-
tro punto de vista de la naturaleza.

cién de todos los organismos entre si y con respecto al

medio ambiente». La adaptacion, después de todo, implica-

Al analizar el origen de las especies, es concebible que

ba un diseﬁo, y el diseﬁo, un disefiador. La hiStOI’ia natural un naturalista () “egue ala conclusion de que las espe-
consistia en la tarea de catalogar las creaciones del arqui- cies no se crearon de forma independiente, sino que
tecto divino. Hacia mediados de siglo, no obstante, surgio descendieron como variaciones de otras especies. Sin
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Figura 2.1

Charles Darwin (1809-1882).

embargo, dicha conclusion, si bien cuenta con sélidos
fundamentos, no serfa satisfactoria hasta que se demos-
trase de qué manera las innumerables especies que
habitan este mundo se han modificado con el fin de
adoptar la estructura y coadaptacion perfectas que, con
razén, despiertan nuestra admiracion.

Las paginas siguientes de El origen de las especies de Char-
les Darwin, publicado por primera vez el 24 de noviembre
de 1859, cambiaron la historia de la ciencia y cuestionaron
una perspectiva sobre el mundo que se habia mantenido
durante milenios (Figura 2.1). No sélo influyé en la visién
tradicional sobre el origen de la diversidad de la vida en la
Tierra, sino también en el punto de vista sobre el origen
mismo de la especie humana. Lo que Charles Darwin pre-
sentd en esas paginas era la teoria de la seleccion natural,
cuya belleza radicaba justamente en su simplicidad: el me-
canismo de seleccién natural es la simple eliminacion de
individuos «inferiores».

2.1 | La seleccion natural requiere
dos condiciones

Para definirla con mayor precision, la seleccién natural es
el éxito diferencial (supervivencia y reproduccion) de los

18 | Primera parte Infroduccion y antecedentes

individuos de una poblacién que se obtiene como resultado
de su interaccién con el medio. Como describié Darwin, la
seleccion natural es producto de dos condiciones: (1) la
variacion entre los individuos de una poblacion de alguna
caracteristica «heredable» y (2) que esta variacién conduz-
ca a diferencias entre los individuos en cuanto a la supervi-
vencia y la reproduccién. La seleccion natural es cuestion
de nimeros. Darwin afirmo:

Entre los individuos que logran reproducirse, unos ten-
dran mayor cantidad de descendencia que otros. Los pri-
meros se consideran mas eficientes que los segundos
debido a que realizan una mayor contribucién a la genera-
cion siguiente. Los organismos que dejan poca descen-
dencia o que no tienen descendencia contribuyen poco o
nada a las generaciones siguientes y por ello se conside-
ran menos eficientes.

La eficiencia de un individuo se mide por la contribucién
proporcional que realiza a las generaciones futuras. Dadas
determinadas condiciones ambientales, los individuos que
poseen las caracteristicas necesarias para sobrevivir y repro-
ducirse y, finalmente, transmitir dichas caracteristicas a la
generacion siguiente, se someten a una seleccién positiva,
mientras que los que carecen de ellas se someten a una selec-
cién negativa.

Las obras de Peter y Rosemary Grant constituyen un
excelente ejemplo documental de la seleccion natural. Los
Grant dedicaron més de dos décadas al estudio de las aves
de las Islas Galapagos, esas mismas islas cuya diversidad
animal influy6 tanto en el joven Charles Darwin cuando era
un naturalista a bordo del buque expedicionario HMS Bea-
gle. Entre otros sucesos, la investigacion de éstos docu-
ment6 una notable alteracién en un rasgo fisico de los
pinzones que habitaban algunas de las islas durante un
periodo de extremo cambio climdtico (véase Cuantificando
la ecologia 2.1: Estadistica descriptiva).

La Figura 2.2 muestra variaciones en el tamano del
pico del pinzén mediano del suelo de Darwin (Geospiza
fortis) que habita el islote de 40 hectidreas de Daphne
Mayor, una de las Islas Galapagos ubicada en la costa de
Ecuador. El tamano del pico es una caracteristica que
influye en la conducta alimentaria de estas aves, que ingie-
ren semillas. Los ejemplares con picos grandes pueden ali-
mentarse de una amplia variedad de semillas, desde las
grandes hasta las pequenas, mientras que los que presen-
tan picos mas pequenos deben limitarse a ingerir semillas
de menor tamano.

A principios de la década de 1970, la isla contaba con pre-
cipitaciones regulares (de 127 a 137 mm al ano), lo que pro-
porcionaba una abundante variedad de semillas y una
numerosa poblacién de pinzones (1.500 aves). Sin embargo,
en 1977, un cambio peri6dico en el clima del Océano Pacifi-
co denominado La Nifa (véase el Capitulo 3, Apartado 3.9)
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Figura 2.2 | Variacion en el tamafio del pico (medido en

profundidad) en la poblacion de pinzones de suelo de las
Galapagos (Geospiza fortis) que habita en la isla de Daphne Mayor.
El histograma representa la cantidad de individuos que se tomaron
como muestra (eje y) en cada categoria (0,5 mm) de profundidad
del pico (eje x). La profundidad del pico influye directamente en el
tamario de las semillas que pueden ingerir cada una de las aves.
(Adaptado de Grant, 1999) Vaya a cuanmivit! en
www.ecologyplace.com para trabajar con histogramas y graficos
de dispersion.

alterd los patrones climaticos de las Galapagos, ocasionando
una grave sequia. En esa estacion cayeron solamente 24 mm
de precipitaciones. Durante la sequia, la produccién de semi-
llas cay6 de manera drastica. Las semillas pequenas dismi-
nuyeron con mayor rapidez que las grandes, lo que llevé al
incremento del tamafio medio y la dureza de las semillas dis-
ponibles (véase Cuantificando la ecologia 2.2: Intervalos de
confianza). Los pinzones, que habitualmente se alimentaban
de semillas pequenas, se vieron obligados a ingerir semillas
grandes. Las aves pequefias se encontraron con dificultades
para encontrar alimento, mientras que las aves de mayor
tamarfio, en particular los machos con picos grandes, sobre-
vivieron con mayor facilidad, dado que podian romper las
semillas mas grandes y duras. Las hembras sufrieron una
alta mortalidad. En conjunto, la poblacién se redujo un 85
por ciento debido a la mortalidad y posiblemente a la emi-
gracion (Figura 2.3a).

La mayor tasa de supervivencia presentada por los indi-
viduos mas grandes llevé a una drastica modificacién en
la distribucién del tamafo del pico en la poblacion (Figu-
ra 2.3b). Este tipo de seleccion natural, en el que el valor
promedio del rasgo se altera a favor de un extremo y en
contra del otro (Figura 2.4a) se denomina seleccién direc-
cional. En otros casos, la seleccion natural puede favorecer
a los individuos mas préximos a la media de la poblacion en
detrimento de los dos extremos, en cuyo caso se denomina
seleccion estabilizadora (Figura 2.4b). Cuando la seleccion
natural favorece ambos extremos de forma simultdnea,
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Figura 2.3 | Prueba de la seleccion natural en los pinzones

de suelo, Geospiza fortis. (a) La linea amarilla representa

la poblacién estimada en la isla de Daphne Mayor segiin

los censos de poblaciones marcadas, mientras

que la linea verde muestra la abundancia de semillas,

sin incluir dos especies de semillas que los pinzones

de las Galapagos no ingieren. Las poblaciones

disminuyeron frente a la escasez de semillas durante

una sequia prolongada. La linea marrén representa las
alteraciones en el tamafio corporal. Cabe sefialar el aumento
en el tamafio corporal de las aves supervivientes a

la sequia, lo que indicaria que las aves mas pequefias
quedaban eliminadas por la seleccién mientras que

las de mayor tamaiio se veian favorecidas. La seleccion

a favor del mayor tamafio corporal también se refleja

en la relacion entre el tamafio del pico y la supervivencia

en ese mismo periodo. (b) Los resultados sugieren

que la seleccion mas intensa en una especie se produce bajo
condiciones ambientales desfavorables. (Adaptado de Boag

y Grant, 1981.)
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Cualquiera que sea la caracteristica que se considere, los
individuos de una poblacién por lo general presentan
algiin grado de variacion. El analisis cuantitativo de dicha
variacion es fundamental para todo estudio ecoldgico. Por
lo tanto, icomo se caracteriza una poblacién? ;Qué medi-
das pueden emplearse para describir la variacion existente
en una poblacién o un conjunto de observaciones? Se sue-
len utilizar dos estadisticas de resumen para caracterizar
un conjunto de observaciones realizadas sobre una pobla-
cion: (1) estimacion de la tendencia central y (2) estima-
cién de la variacion. La estadistica real que se emplee, sin
embargo, dependera del tipo de datos representados en el
conjunto de observaciones (véase Cuantificando la ecolo-
gia 1.1: Clasificacion de datos ecoldgicos).

Las medidas de la tendencia central describen la ubi-
cacion del medio o centro de un rango de valores. La
media aritmética (m), en general denominada simple-
mente media, es la medida de tendencia central mas uti-
lizada para datos numéricos. Se trata simplemente de la
suma de los nimeros (valores de las observaciones) divi-
dida por la cantidad de observaciones. A modo de ejem-
plo, el siguiente conjunto de nimeros representa la
longitud del pico (mm) de nueve jilgueros canarios (Car-
duelis tristis) tomados como muestra en un estudio sobre
los patrones de variacion en el tamafio del pico de una
poblacién local:

9,25 8,75 10,3; 9,35 8,9; 10,25 7,9; 9,75 9,5

La media aritmética seria la suma de las longitudes dividi-
da por 9 (el total de observaciones sumadas):

(9,2+8,7+10,3+9,3+8,9+10,2+7,9+9,7 +9,5)
9

83,7
= =

9,3

La longitud media de los picos de los jilgueros de la pobla-
cién en estudio es de 9,3 mm.

Otra medida de la tendencia central empleada con fre-
cuencia para resumir los datos numéricos es la mediana.
La mediana es el punto medio de una distribucién: hay

Cuantificando la ecologia 2.1 | Estadistica descriptiva

igual cantidad de name-
ros tanto por encima
como por debajo de la
misma. Con el fin de calcular la mediana de las longitudes
del pico mencionadas anteriormente, en primer lugar es
necesario ordenarlas de menor a mayor:

7,9; 8,75 8,95 9,2;9,3; 9,5, 9,7, 10,2; 10,3

El valor de la mediana (el punto medio de la distribucién)
es 9,3. En este ejemplo, la mediana tiene el mismo valor
que la media. Si la cantidad de observaciones fuese un
ndmero par, no seria posible seleccionar un punto medio,
por lo que se calcula la media de los dos valores centrales
para representar la mediana.

Una tercera medida de la tendencia central, la moda, se
utiliza habitualmente para sintetizar datos discretos. La
moda es el valor que ocurre con mayor frecuencia. Por
ejemplo, consideremos los siguientes datos recopilados de
la cantidad de crias producidas por cada pareja de progeni-
tores (nido) de jilgueros canarios en el sitio de estudio:

3,2,4,2,1,3,3,4,3,5

La moda es el 3, porque una mayor cantidad de parejas de
progenitores (4) tuvo 3 crias. La moda es mas facil de
visualizar cuando los datos se representan mediante un
histograma, como en la Figura 1.

La moda de datos continuos por lo general se calcula a
partir de una distribucion de frecuencias agrupada (véase
Cuantificando la ecologia 1.2: Visualizacién de datos ecol6-
gicos: Histogramas y graficos de dispersion) y la moda se
representa como el punto medio del intervalo con la fre-
cuencia mas alta (9,5 para el intervalo de 9,0 a 9,99 en
Cuantificando la ecologia 1.2: Figura 1a).

Una vez que se han calculado las estimaciones de la
tendencia central, el paso siguiente es caracterizar la varia-
cion de las mismas. La medida de variacion mas sencilla en
un conjunto de observaciones es el rango. El rango es sim-
plemente el valor mas alto menos el valor mas bajo. En el
ejemplo de las longitudes del pico de los jilgueros, el rango
es la diferencia entre el valor mas alto (maximo: 10,3 mm)
y el valor mas bajo (minimo: 7,9 mm), es decir, 2,4 mm.

aunque no necesariamente en el mismo grado, puede dar
como resultado una distribucién bimodal de la(s) caracte-
ristica(s) en la poblacién (Figura 2.4c). Dicha seleccion,
conocida como seleccién disruptiva, se produce cuando
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los miembros de determinada poblacién se someten a
diferentes presiones selectivas. Uno de los pocos ejemplos
documentados de la seleccién disruptiva en poblaciones
naturales proviene de la obra del ecélogo evolutivo Tho-
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Figura 1 | Histograma que indica la cantidad de crias
producidas por cada pareja de progenitores (nido) de jilgueros
canarios. El eje x representa la cantidad de crias producidas,
mientras que el eje y muestra la cantidad de nidos (frecuencia).

Debido a que el rango solamente considera los valores
minimo y méaximo, se ve afectado en gran medida por va-
lores extremos que quizds no sean representativos de la
muestra (o poblacién) global. Por este motivo, en general se
recomienda utilizar una estadistica que incluya todas las
observaciones. Un primer intento seria calcular la desvia-
cion (diferencia) de cada observacion a partir de una medida
de la tendencia central como la media. Es posible calcular la
«desviacion media» de la media aritmética (m =9,3 mm) de
la siguiente manera.

En primer lugar, se debe restar de cada valor la media
aritmética:

(9,2-9,3) + (8,7 - 9,3) + (10,3 - 9,3)
+(9,3-9,3)+(8,9-9,3) + (10,2 - 9,3)
+(7,9-9,3) +(9,7 - 9,3) + (9,5 — 9,3)
= (=0,1) + (=0,6) + (1,0) + (0,0) + (0,4)
+(0,9) + (~1,4) + (0,4) + (0,2) = 0,0

El problema con este enfoque es que la suma de las desvia-
ciones de la media es cero y, por lo tanto, la desviacién media
también sera cero. El resultado sera siempre el mismo para
las desviaciones de la media aritmética. (;Puede explicar el
motivo de este fenémeno?) De modo que, para de evitar que
esto ocurra, cada desviacion del valor medio se elevard al cua-

drado y se denominara la «desviacion de la media elevada al
cuadrado». Asi, una desviacion de 0,4, sea un ndmero positi-
vo 0 negativo, tendra el mismo valor (0,16).

Si ahora elevamos al cuadrado la desviacion de la
media global, la suma de las desviaciones sera:

(=0,1)2 + (=0,6) + (1,0) + (0,0)% + (0,4)*
+(0,9)+ (-1,4) + (0,4) + (0,22 = 4,5

y la desviacién media es 4,5/9 = 0,5. Esta «desviacion de
la media elevada al cuadrado» se denomina la varian-
za (s%).

Sin embargo, existe un problema con la varianza: dado
que en el célculo las desviaciones se elevan al cuadrado, las
unidades también lo hacen. Para hacer que las unidades
vuelvan a sus valores originales, es necesario aplicar la raiz
cuadrada a la varianza. Este valor (s) se denomina la des-
viacion estindar. Para la varianza de las longitudes del
pico la desviacion estandar es V 0,35, es decir, 0,71.

Alo largo de este y otros capitulos, se presentaran los
resultados de los estudios de forma sintética. Con fre-
cuencia esto incluira los calculos de las medias y varian-
zas (o desviaciones estdndar) de las muestras en estudio.
En el caso de los datos categdricos, no obstante, no se
recomienda la utilizacién de la media y la varianza, dado
que los valores sé6lo representan categorias y la estadisti-
ca descriptiva incluira las modas y las distribuciones de
frecuencia. @

1. En el histograma de las longitudes del pico de los pin-
zones de Darwin medianos que se muestra en la Figu-
ra 2.2, scudl es la moda (si los intervalos de profundidad
del pico son de 0,5 mm)?

2. ¢(Seria adecuado resumir la distribucién de los tamafios
del pico para la muestra de pirenestes ventrinegros
presentados en la Figura 2.5 empleando la media arit-
mética como una medida de la tendencia central?
Explique los motivos.

Vaya a cuanmevit! en www.ecologyplace.com para practicar
estas herramientas cuantitativas con actividades sobre la
estadistica de resumen y la desviacion estandar.

mas B. Smith de San Francisco State University. Smith
registré pruebas del polimorfismo no relacionado con el
sexo (tipos morfolégicos diferenciados) en el pirenestes
ventrinegro (Pyrenestes ostrinus), encontrado en Came-

ran, Africa Occidental. Se observa una clara distribucién
bimodal en el tamafo del pico en las aves adultas de
ambos sexos (Figura 2.5, pagina 23), que se produce como
resultado de la seleccion disruptiva.
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(a) Seleccion direccional

Figura 2.4 | Tres tipos de seleccion: Las curvas
representan la distribucién de las caracteristicas

en la poblacién. (a) La seleccion direccional desplaza
la media de la poblacion hacia uno de los extremos.
(b) La seleccidn estabilizadora favorece a los
organismos con valores cercanos a la media de la
poblacidn. (c) La seleccion disruptiva incrementa

la frecuencia de ambos extremos. Las flechas verticales
representan las presiones selectivas, mientras que las
flechas horizontales representan la direccion

del cambio.

(c) Seleccion disruptiva

En el caso del pirenestes ventrinegro, la seleccion dis-
ruptiva se vincula con la calidad de la semilla. Las aves se
alimentan principalmente de las semillas de dos especies de
juncia, las cuales son similares en tamafo pero difieren
enormemente en cuanto a su dureza. Los ejemplares con
picos mas grandes se alimentan con mayor éxito de la espe-
cie de juncia mas dura, mientras que los de pico mas
pequeno ingieren mas eficazmente la especie de semilla
més blanda.

2.2 | La heredabilidad es una
caracteristica esencial de la seleccion
natural

Existen dos supuestos fundamentales para la teoria que la
seleccion natural trae respecto a la conversion de una espe-
cie en otra. El primero es que las caracteristicas de un indi-
viduo se transmiten de una generacion a la siguiente, es
decir, del progenitor a la descendencia. Este concepto no
se discutia. Durante milenios se habia afirmado que la des-
cendencia se asemeja a los progenitores. No obstante, la
manera en que esta herencia tenia lugar era un misterio. Sin
tener conocimientos de genética al desarrollar la teoria de la
seleccion natural, Darwin acepté la hipétesis de herencia
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mas popular en la época: la herencia por mezcla. Se creia que
las caracteristicas de los progenitores se mezclaban en la
descendencia, lo que producia caracteristicas intermedias en
la forma con respecto a las de los progenitores.

La controversia surge en relacién con el segundo su-
puesto: que las caracteristicas de una especie podian modifi-
carse a lo largo del tiempo. El punto de vista predominante
era que las especies se creaban de forma independiente y no
variaban. Asi, el caracter de una especie no s6lo no cambiaba
de una generacion a otra, sino que nunca lo hacia.

Cuando Charles Darwin propuso la teoria de la selec-
cion natural, el concepto de que las especies podian mutar
y estaban sujetas a modificaciones era una idea que, si
bien no se aceptaba ampliamente, ya habia existido por un
tiempo. El abuelo mismo de Charles Darwin, Erasmus
Darwin (1731-1802) habia publicado Las leyes de la vida
orgdnica (Zoonomia) en 1794. Al igual que su antecesor,
el filésofo francés Diderot, el abuelo de Darwin creia que
si un animal sentia determinada necesidad, ésta daria ori-
gen a la formacion de un «6rgano que satisficiera la nece-
sidad». Consideraba que la modificacion de las especies
ocurria por la «satisfaccion de deseos originados por la
lujuria, el hambre y el peligro» y que «muchos de ellos
adquirian formas o tendencias que se transmitian a la pos-
teridad» (descendencia).



El soldado francés e historiador natural Jean-Baptiste
Lamarck (1744-1829) lleg6 a una hipétesis propia pero si-
milar a la de Erasmus Darwin. Lamarck sostenia que, debi-
do a que el ambiente imponia nuevas «necesidades» en un
animal, su «sensacién interna» ponia en marcha procesos
(desconocidos) que producian nuevos 6rganos para satisfa-
cer dichas necesidades; en otras palabras, adaptaban al ani-
mal a su ambiente. Estos 6rganos luego se transmitian por
herencia a la descendencia del animal.

Esa era la corriente de pensamiento cuando Charles
Darwin escribi6é El origen de las especies. La teoria de la
seleccion natural que formul6 fue un brillante ejemplo del
razonamiento deductivo. Habia obtenido una explicacion de
coémo las caracteristicas de una especie podian modificarse
de una generacion a otra a través de la reproduccion y
supervivencia diferenciales de determinados individuos de
una poblacién. No hubo necesidad de recurrir a la «sensa-
cién interna» o «fuerza vital» de sus antecesores. Al aplicar
este mecanismo al origen de las especies, sin embargo, ain
era necesario contar con un enorme salto de fe. La seleccion

Figura 2.5 | Distribucién bimodal del tamafo del pico (medido
por el ancho de la seccién inferior del pico, es decir, la mandibula:
eje x) en los pirenestes ventrinegros (Pyrenestes ostrinus). (a) Se
observa una distribucion bimodal del tamario del pico tanto en
machos como en hembras y se produce como resultado de la
seleccion disruptiva relacionada con la calidad de las semillas. Los
individuos con picos mas pequefios se alimentan de semillas con
cascara blanda, mientras que los individuos con picos mayores
tienen mayor eficiencia para ingerir semillas de cascara dura, como
se indica en (b). Ambos tipos de semillas son la fuente principal de
alimento para la especie. (Adaptado de Smith, 1993) (Nature Publishing
Group).
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natural esta limitada por la variacion contenida en la pobla-
cion. En el ejemplo de la seleccion natural en los pinzones
medianos de tierra de Darwin presentado en el Apartado 2.1,
el cambio en la distribucion del tamano del pico durante la
sequia seguia limitado al rango de tamanos del pico presen-
tes en la poblacion. ¢De qué manera se amplia el rango de
caracteristicas? ;Como surgen las nuevas caracteristicas?
Segun Darwin, la mutacion era el mecanismo principal para
mantener la variacion en una poblacion: «el desvio repenti-
no y notable de las estructuras» en ocasiones observado en
la descendencia. Darwin también afirmé que, con la domes-
ticacion, a veces surgen mutaciones extremas («monstruo-
sidades»), tales como un becerro de dos cabezas o un «cerdo
que nace con una suerte de probodscide». La aceptacion de la
herencia por mezcla exigia que Darwin recurriera a una
velocidad de mutacion excesivamente elevada a fin de man-
tener los patrones de variacion que sefalé en las poblacio-
nes naturales. Darwin era absolutamente consciente de esta
limitacién en su teoria. Lo que pas6 por alto fue que la res-
puesta a estas preguntas sobre la variacién, asi como los
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En Cuantificando la ecologfa 2.1: Estadistica descriptiva, exa-
minamos la utilizacion de la media y la desviacion estandar
para describir un conjunto de observaciones. La desviacion
estandar es un calculo de la variacién especialmente infor-
mativo cuando los datos presentan una distribuciéon normal.
Las distribuciones normales son una familia de distribucio-
nes que cuentan con una forma general idéntica. Son simé-
tricas, con una mayor cantidad de valores concentrados en el
medio, en lugar de en los extremos, como se indica en la
Figura 1. Es frecuente describir las distribuciones normales
como acampanadas. Cualquier distribucion normal puede
especificarse matematicamente en términos de dos parame-
tros: la media (u) y la desviacién estandar (o). La media defi-
ne el punto central de la distribucién y, si bien hay varias
curvas normales, todas comparten una importante propie-
dad que nos permite considerarlas de manera uniforme.
Todas las curvas de densidad normal cumplen la siguiente
propiedad, que se suele denominar la regla empirica.

El 68 por ciento de las observaciones se producen
dentro de 1 desviacion estidndar de la media.

El 95 por ciento de las observaciones se producen
dentro de 2 desviaciones estandar de la media.

El 99,7 por ciento de las observaciones se producen
dentro de 3 desviaciones estindar de la media.

Asi, para una distribucién normal, casi la totalidad de los
valores se presentan dentro de las 3 desviaciones estandar
de la media, como se muestra en la Figura 1. La distribu-
cién normal es un concepto clave en estadistica, dado que
toda una clase de estadistica (conocida como estadistica
paramétrica) se basa en la suposicion de que los datos ana-
lizados corresponden a una distribucién normal.

Cabe destacar que en la descripcién anterior de la dis-
tribucién normal se utilizan los simbolos w y o para la
media y la desviacién estandar (respectivamente), mien-
tras que en Cuantificando la ecologia 2.1: Estadistica des-
criptiva se emplearon los simbolos m y s. El motivo de esta
diferencia radica en que w y o representan la media y la
desviacion estandar de toda la poblacién, mientras que los
valores de m y s son calculos de w y o basados en la mues-
tra de la poblacién en estudio, es decir, el subgrupo de la
poblacién que realmente se observa (véase Cuantificando
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la ecologia 1.1: Clasifica-
cion de datos ecoldgicos).
En el ejemplo presentado

en Cuantificando la ecologia 2.1: Estadistica descriptiva, la
media de las longitudes del pico de los nueve jilgue-
ros canarios en estudio era de 9,3 mm. Si se tomara otra
muestra de nueve jilgueros canario de la misma poblacién,
sin embargo, es poco probable que el calculo de la media
dé el mismo resultado.

Por lo tanto, ¢hasta qué punto es fiable es el calculo de
la media poblacional? ;En qué grado representa m la ver-
dadera media poblacional w? Si la poblacién de longitudes
del pico se distribuye normalmente (se aproxima a una dis-
tribucién normal), los calculos de la media poblacional
(valores de m) se distribuirdn también de forma normal.
Es decir, si se tomaran 100 muestras diferentes de nueve
jilgueros canarios de la poblacion y se calcularan las
medias de dichas muestras, los valores de 1 formarian una
distribucién normal y la media de esa distribucion seria la
media poblacional w. La desviacion estandar de la distribu-
cién de la media de la muestra serfa o,,, conocida como

Desviacion estandar (s)

AN
ZARIAN

=1 5 (68%)
2 5 (95%)
+3 5 (99,7%)

Figura 1 | Distribucion normal, que muestra la proporcion
poblacional dentro de 1, 2 y 3 desviaciones estandar de la
media.

métodos por los cuales se transmitian las caracteristicas de
generacion en generacion, se habian comenzado a desarro-
llar en las obras de un contemporaneo.
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Desconocido por Darwin, un monje austriaco, Gregor
Mendel (1822-1884), estudié en su jardin la transmision de
caracteristicas de una generacion de plantas del guisante a




error estindar (de la media). Se calcularia mediante la
suma de las diferencias entre la media de la muestra y la
media de la poblacion, elevadas al cuadrado (1 — ). Con
la distribucién normal, el valor estimado de o, = o/ v,
donde 7 es el tamafio de la muestra (la cantidad de obser-
vaciones empleadas en el calculo de la media). Debido a
que se desconoce la desviacion estindar de la poblacién
real (o), el calculo mas adecuado es s, la desviacion estin-
dar de la muestra. El calculo més adecuado de o, el error
estandar, es, entonces, s, =s/ V7.

Ahora es posible utilizar el error estindar para obtener
un calculo de la fiabilidad de la media muestral (m). Dado
que la media muestral sigue una distribucién normal y
teniendo en cuenta la regla empirica mencionada con
anterioridad, la regiéon 2,0 s/ v por debajo y 2,0 s/ vz por
encima de u incluird un 95 por ciento de los célculos de m
del tamafio muestral 2. Otra manera de expresar esta afir-
macién de forma simbdlica es:

Plm—(2,0s/vit)<u<m+(2,0s/vi)] =095

donde P es la probabilidad, m es la media muestral, s/ vz
es el calculo del error estandar y u es la media poblacional.

Para el ejemplo de las longitudes del pico en la muestra de
nueve jilgueros canarios, presentado en Cuantificando la
ecologia 2.1: Estadistica descriptiva, el cilculo se realiza de
la siguiente manera:

m=93;5s=0,71;n=9

_ s _071
Sm= Vw3

P[9,3-(2,0x0,237) < u<9,3
+(2,0 X 0,237)] = 0,95
P[8,826 < u<9,774 = 0,95

=0,237

Existe un 95 por ciento de probabilidad de que la ver-
dadera media poblacional () se encuentre entre los va-
lores de 8,826 y 9,977 mm. Este rango de valores se
denomina el intervalo de confianza. En este ejemplo, es el
intervalo de confianza del 95 por ciento. Se podrian haber
calculado con la misma facilidad los intervalos de confian-

za correspondientes al 68 por ciento (+ 1 error estandar) o
al 99,7 por ciento (+ 3 errores estandar) mediante la regla
empirica expuesta anteriormente.

Cabe sefialar de la ecuacion para el calculo del error
estandar (s/vn7) que el error estdndar disminuye ante el
incremento del tamafio muestral (12), por lo que es posible
mejorar el cilculo del error muestral y reducir el rango del
intervalo de confianza al aumentar la cantidad de observa-
ciones (muestras) tomadas en el calculo de la media y la
desviacion estandar de la poblacién en estudio.

En la realidad, la regla empirica mencionada con
anterioridad se aplica s6lo a la verdadera desviacion
estdndar poblacional (o) y el error estdndar (o, ). Cuando
se calculan estos valores de la muestra, la distribucién
puede desviarse ligeramente de la distribucién normal
estandar. La distribucion estimada basada en el calculo
muestral del error estdndar (s_) se denomina distribu-
cion £. Al igual que la distribuciéon normal, la distribucion
t es simétrica alrededor de la media, aunque difiere en
que adopta distintas formas dependiendo de la cantidad
de grados de libertad. Por grados de libertad (cuya abre-
viacion es g.1.) se entiende la cantidad n — 1, en la que n
es el tamafio de la muestra en la que se basa el calculo de
la desviacion estandar. El valor de ¢ para el tamafio mues-
tral 9 (9. = 8) y un intervalo de confianza del 95 por
ciento es en realidad 2,31, en lugar del 2,0 utilizado ante-
riormente. Los valores de ¢ para los diferentes grados de
libertad (tamafios muestrales) pueden encontrarse en
cualquier manual de estadistica introductorio o en linea
(buisqueda: tabla de distribucién 7). @

1. La desviacion estandar de la muestra de 20 peces luna
cuyas longitudes corporales se presentaron en Cuanti-
ficando la ecologia 1.2: Visualizacion de datos ecoldgi-
cos es 4,11. ;Cudl es el error estindar de la media para
esta muestra?

2. Con un valor de £ = 2,09, calcule el intervalo de con-
fianza del 95 por ciento para la media poblacional de las
longitudes del pico de los jilgueros canario.

Vaya a cuanmevit! en www.ecologyplace.com para revisar los
intervalos de confianza y comparar muestras empleando la
prueba £.

otra. Mendel vivia y trabajaba en la abadia de Brunn, Austria con dos caracteristicas que las hacian ideales para su estu-
(hoy la ciudad de Brno en Republica Checa). Las plantas del dio. En primer lugar, formaban diversas variedades que
guisante que Mendel eligi6 para los experimentos contaban podian distinguirse con facilidad gracias a caracteristicas
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como el color de la flor, el tamafio y la forma de semillas y
vainas, y la longitud del tallo. En segundo lugar, Mendel
podia mantener un estricto control sobre la reproduccion
de las plantas. Podia permitir que una planta se autofertili-
zara (el polen fertiliza el huevo de la misma flor) o podia fer-
tilizarla de forma cruzada con otro ejemplar de su eleccién.

Mendel estudi6 las plantas hasta que tuvo la certeza de
que obtenia variedades para las cuales la autofertilizacion
producia descendencia con caracteristicas idénticas a las de
los progenitores. Por ejemplo, identificé una variedad de
flores violetas que, cuando se autofertilizaban, producian
plantas con flores violetas Gnicamente. Segun la termino-
logia de hibridacion de plantas, éstas producirian «descen-
dencia de linea pura». Asi, Mendel estaba listo para analizar
qué pasaria si cruzaba variedades con diferentes caracteris-
ticas. Por ejemplo, ;qué sucederia si cruzara una planta con
flores violetas con una de flores blancas (Figura 2.6)? Men-
del descubrié que las plantas producidas en este cruce
(reproduccién), denominadas generacion F, (la letra F se
refiere a filial por la palabra Ajo en latin), eran todas flores
violetas. La pregunta que se hizo Mendel fue: ;qué sucedio
con las caracteristicas de las flores blancas?

Cuando Mendel luego cruzé a los individuos de la gene-
racion F,, encontro la respuesta. De las 929 plantas produ-
cidas por estos cruces (denominadas generacién F,), 705
(aproximadamente un 75 por ciento) eran flores violetas,
mientras que 224 (aproximadamente un 25 por ciento)
eran blancas. A partir de estos experimentos, Mendel lleg
ala conclusion de que el factor heredable de las flores blan-
cas no se habfa perdido en la generacién F,, sino que el fac-
tor heredable de las flores violetas era el color de flor
dominante. Asimismo, dedujo que las plantas deben de Ile-
var dos factores para la caracteristica del color de la flor,

teniendo en cuenta que, aun cuando la totalidad de las
plantas F, eran flores violetas, podian transmitir de todos

A
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Figura 2.6 | Mendel estudi6 el caracter hereditario del
color de las flores de tres generaciones. Las plantas
parentales violetas y blancas que eran “de raza pura” se
cruzaron para dar origen a la generacién F,, que fueron
todas flores violetas. Cuando se cruzé a los individuos
de la generacion F, la descendencia de la generacion F,
resultante presenté una proporcion de 3:1 de individuos
violetas contra blancos.

modos la caracteristica de las flores blancas a la generacion
siguiente. De los resultados experimentales Mendel sac6 las
siguientes conclusiones:

1. Existen formas alternativas de las unidades que con-
trolan las caracteristicas heredables (como el color
de la flor).

2. Para cada caracteristica heredada los organismos
cuentan con dos unidades, una de cada progenitor
(una del huevo y otra del espermatozoide). Estas
unidades pueden ser iguales (violeta y violeta, o
blanca y blanca) o diferentes (violeta y blanca).

3. Cuando las dos unidades son diferentes, una se
expresa por completo, mientras que la otra no pre-
senta efectos observables en la apariencia externa
del organismo. La unidad que se expresa se denomi-
na la dominante (violeta) y la otra se conoce como la
recesiva (blanca).

Es posible que hayan notado que hasta el momento
hemos evitado utilizar el término gen (o alelo), empleando
en cambio la palabra unidad. Esto se ha hecho intenciona-
damente. Si bien el trabajo de Mendel habia establecido un
grupo de normas con respecto a la herencia de caracteristi-
cas, aun era incierta la naturaleza de estas unidades de
transmision. No obstante, como suele ocurrir en la ciencia,
si bien el horizonte era desconocido, se habia determinado
el curso a seguir gracias a los resultados obtenidos por los
experimentos de Mendel.

2.3 | Los genes son las unidades
de la herencia

Los experimentos de Mendel habian proporcionado las nor-
mas, pero Jcudl era la unidad de transmisién? La basqueda
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Figura 2.7 | (a) Estructura de la doble hélice del ADN. (b) Los
genes son tramos especificos de la molécula de ADN que
programan la produccién y funcién de las proteinas. (c) Los genes
se encuentran en estructuras alargadas y fusiformes denominadas
cromosomas. (d) Los cromosomas se encuentran en pares,
llamados cromosomas homélogos. Debido a que esto ocurre en las
células, los alelos también forman pares. Los miembros de un par
de alelos ocupan el mismo locus en los cromosomas homélogos.

de la respuesta a esta pregunta dejé un camino de conoci-
mientos acumulados que luego formarian los cimientos de
la genética moderna. Este camino finalmente Ilegé a su fin
en abril de 1953 cuando James Watson y Francis Crick
publicaron un manuscrito de dos paginas en la revista
Nature, que resumia su modelo para la estructura del ADN
(&cido desoxirribonucleico).

En la raiz de todas las similitudes y diferencias entre los
organismos se encuentra la informacién contenida en las
moléculas de ADN. Todas las células tienen ADN y la manera
en que se codifica la informacion es la misma para todos los

organismos. La estructura del ADN consiste en una doble
hélice (Figura 2.7), compuesta por cuatro tipos de compues-
tos quimicos denominados nucleétidos. Todos los ADN se
componen de estos cuatro nucleétidos, y la caracteristica de
cada especie varia Gnicamente en la secuencia de dichos
nucledtidos. E1 ADN se encuentra dentro de estructuras alar-
gadas fusiformes denominadas cromosomas.

Los cromosomas se encuentran en pares llamados cro-
mosomas homoélogos. Cada cromosoma porta el ADN que
se organiza en subunidades discretas, o genes, que consti-
tuyen las unidades de informacién de la molécula de ADN
(véase la Figura 2.7). Las formas alternativas de un gen se
denominan alelos (originalmente se denominaron alelo-
morfos; del griego, diferente forma). Por ejemplo, la unidad
de herencia que controlaba la expresién del color de la flor
en los experimentos de Mendel era un alelo. Debido a que
los cromosomas forman pares en las células, los alelos tam-
bién se encuentran a pares. La posicion que ocupan en un
cromosoma se llama locus. Los miembros de los pares de
alelos ocupan el mismo locus en los cromosomas homélo-
gos. Si los alelos que ocupan el mismo locus en los cromo-
somas homologos son idénticos, los individuos que los
poseen se denominan homocigotos. Si los alelos difieren, el
individuo se llama heterocigoto. En este caso, si un alelo se
expresa por completo mientras que el otro no presenta
efectos observables, el primero se denomina alelo domi-
nante, como el de las flores violetas del experimento de
Mendel, mientras que el oculto sin expresar se llama alelo
recesivo (el de las flores blancas). Si la expresion fisica del
individuo heterocigoto es intermedia a aquella de los ho-
mocigotos, se dice que el locus presenta dominancia in-
completa.

Ahora es posible retomar los resultados de los experi-
mentos de Mendel descritos en la Figura 2.6 y emplear la
terminologia de la genética moderna (Figura 2.8). Dado
que las plantas parentales iniciales producen «descenden-
cia de raza pura», sabemos que ambas son homocigotas. Si
definimos el alelo dominante, el gen de las flores violetas,
como B y el alelo recesivo de las flores blancas como w, las
plantas de flores blancas serian ww, mientras que aquellas
de flores violetas serian PP. Esta situacion permite garanti-
zar que la descendencia, que recibe un alelo de cada proge-
nitor, sea heterocigota, es decir, Pw. Debido a que el gen de
la flor violeta es el dominante, todas las plantas de la gene-
racién F, presentardn la expresion fisica de flores violetas.

Cuando se cruzan los individuos de la generacion F,, el
resultado posible difiere. Dado que ambos progenitores son
heterocigotos (Pw), cada uno cuenta con la misma probabi-
lidad de aportar un gen para el color violeta (P) o el blanco
(w). El resultado de este cruce (generacion F,), expresado
en términos de proporcién de descendencia total, serd 0,5
heterocigoto Pw, 0,25 homocigoto dominante PPy 0,25
homocigoto ww. En términos de expresion fisica, esto se
trasladaria a las proporciones de 0,75 de individuos con flo-
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el genotipo de cada planta en las tres generaciones (planta parental, F,
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Ilustracion mas detallada del experimento de Mendel descrito en la Figura 2.6. Se sefala
y Fz). Los alelos de la flor violeta

y blanca son el dominante y el recesivo, respectivamente. Cada planta presenta dos alelos que controlan
el color de la flor. Cuando se cruzan ambas plantas, cada progenitor aporta un alelo a la descendencia.

El progenitor homocigoto puede, por lo tanto, aportar una sola forma de alelo (P o w), mientras que el
heterocigoto tiene la misma probabilidad de aportar un alelo dominante que uno recesivo. Cabe destacar
que, si bien la proporcion de diferentes genotipos varia de una generacion a otra en este experimento,

la frecuencia génica de cada generacion (la proporcién de alelos Py w) es la misma.

res violetas y 0,25 de individuos con flores blancas, como
observo Mendel (véase el Apartado 2.2, Figura 2.6).

La suma de la informacién hereditaria (genes) que lleva
consigo el individuo se denomina genotipo. El conjunto total
de genes de todos los individuos de una poblacion en un
momento dado se conoce como el pool genético. El genotipo
determina el desarrollo y produce la estructura morfol6gica,
fisioldgica y conductual del individuo. La expresion externay
observable del genotipo es el fenotipo, como el color de flor
en las plantas del guisante de Mendel. La capacidad de un
genotipo de producir determinado conjunto de expresiones
fenotipicas en diferentes condiciones ambientales se deno-
mina plasticidad fenotipica. Algunos genotipos presentan un
limitado espectro de reacciones frente a las condiciones
ambientales y, como consecuencia, producen expresiones
fenotipicas sumamente estables. Algunos de los mejores
ejemplos de plasticidad fenotipica se observan en las plantas.
El tamano de la planta, la proporciéon entre el tejido repro-
ductivo y el vegetativo e incluso la forma de la hoja pueden
variar enormemente de acuerdo con los diferentes niveles de
nutricion, luminosidad y humedad (Figura 2.9).

2.4 | Lavariacion genética
es el ingrediente esencial
para la seleccion natural

Una de las muchas ideas brillantes que tuvo Charles Darwin
fue el enfoque sobre la variacién entre los individuos de una
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misma especie. Los contemporaneos de Darwin considera-
ban que la variacién entre individuos, en lugar de ser una
regla, era mas bien una excepcion. Si bien los criadores uti-
lizaban la variacién entre individuos para crear las diferen-
tes variedades de plantas y animales domeésticos, éstas se
consideraban como algo relativamente inestable: el produc-
to de una cuidadosa seleccion y cruce de individuos. Si se las
dejaba al azar, estas variedades volverian a la forma original
de la especie parental. De hecho, la naturaleza inestable de
las variedades domésticas se empleaba como argumento
para defender la diferenciacion original y permanente de las
especies. Darwin tenia otra perspectiva sobre la variacion
entre individuos: ésta no era la excepcion sino la regla; era el
ingrediente esencial de la seleccién natural.

Las principales fuentes de variacién genética son la
mutacion y la recombinacién genética en la reproduccion
sexual. Las mutaciones son cambios heredables en un gen
o un cromosoma. El término mutacion hace referencia
tanto al proceso de alteraciéon de un gen o cromosoma
como al producto, es decir, el estado modificado de dicho gen
0 cromosoma. La mayoria de los cambios en los caracteres
fenotipicos pueden atribuirse a modificaciones en las enzi-
mas y proteinas y, por lo tanto, a alteraciones en las secuen-
cias de ADN que las codifican.

Las mutaciones puntuales son cambios quimicos que
tienen lugar en un solo nucleétido de un solo gen (véase la
Figura 2.7). Si se produce una mutaciéon puntual en un
gameto (huevo o espermatozoide), éste puede transmitirse



Hojas flotantes

Figura 2.9 | Plasticidad en la forma de la hoja en respuesta a las
condiciones ambientales. La espiga de agua (Potamogeton)
presenta hojas con forma de lanza bajo el agua, en respuesta

a los movimientos subacuaticos, y hojas anchas con forma

de corazén que flotan en la superficie.

a la descendencia y a una sucesion de generaciones futuras.
La mayoria de las mutaciones de un solo gen ejercen efec-
tos reducidos o poco evidentes en el fenotipo. Las mutacio-
nes de este tipo que ocasionan importantes consecuencias
son, por lo general, perjudiciales. Las mutaciones genéti-
cas son fundamentales debido a que aportan variabilidad al
pool genético. Un ejemplo de mutacion de un solo gen es el
albinismo en los ratones. Este es la ausencia total de pig-
mento en el pelaje y el iris de los ojos, lo que produce un
pelaje blanco y ojos rosados. Este gen es recesivo y produce
descendencia de raza pura cuando se aparean entre albinos.

Las mutaciones cromosomicas pueden surgir de una
alteracion estructural o numérica de los cromosomas. Las
primeras implican la duplicacion, transposicion (cambio de
orden o posicién) o supresion de parte de un cromosoma.
Estos cambios producen condiciones fenotipicas anorma-
les. La alteracion numeérica de los cromosomas puede ocu-
rrir de dos maneras: (1) duplicacion parcial o total de los
cromosomas o (2) supresion de uno o mas cromosomas. La
poliploidia, es decir, la duplicacion de grupos enteros de
cromosomas, se analiza en el Apartado 2.7.

No cabe duda de que la mayoria de los casos de varia-
cion genética entre individuos de una poblacién tiene lugar
en las especies que se reproducen sexualmente. En la
reproduccion sexual, dos individuos producen gametos
(huevo y espermatozoide) haploides (la mitad de la canti-
dad normal de cromosomas) que se combinan para formar
una célula diploide, o cigoto, que cuenta con un conjunto
completo de cromosomas. Dado que el niimero de recom-

binaciones genéticas posibles es enorme, la recombinacion
constituye una de las primeras y principales fuentes de
variacion genética en la descendencia. En el caso de los
humanos, la cantidad de combinaciones cromosdmicas
Unicas posibles que pueden surgir de un huevo o esperma-
tozoide es de aproximadamente 8 millones. No obstante, no
todos los organismos se reproducen sexualmente.

La reproduccién asexual es la produccién de descen-
dencia a partir de un Ginico progenitor, sin la participacion
de un huevo o espermatozoide. Si bien puede llevarse a
cabo de diversas maneras, en todos los casos crea descen-
dencia que es genéticamente idéntica al progenitor (véase
el Capitulo 8 para leer un andlisis pormenorizado y ver mas
ejemplos). Sin mutacién, todo es igual a si mismo.

Si bien Darwin comprendié que era la variacion here-
dable lo que permitia la seleccién natural, no logré encon-
trar una explicacion precisa del mecanismo que daba
origen a las variaciones observables en los individuos de
una misma especie. Aunque el trabajo de Gregor Mendel se
publicé sélo 6 afios después de la publicacion de £/ origen
de las especies, sus descubrimientos fueron practicamente
desconocidos hasta 1900, unos 18 afios después del falleci-
miento de Darwin.

2.5 | La evolucion es una modificacion
en la frecuencia génica

Darwin no empleé el término evolucion en la primera edi-
cion de El origen de las especies. En su lugar, hablé de
«descendencia con modificaciones». La palabra evolucion
(procedente del latin evolvere, «desplegar») se habia vuelto
un término habitual en la época de Darwin que implicaba la
aparicion ordenada de una serie de sucesos. Se vinculaba
con el concepto de progreso, es decir, un cambio direccio-
nal que representaba el desarrollo de algo simple a algo
complejo. Daba a entender el mismo concepto de «propdsi-
to dirigido» que los antecesores de Darwin habian emplea-
do y que éste ultimo deseaba disipar con la teoria de la
seleccion natural (véase el Apartado 2.2).

Si bien por lo general la utilizaciéon del término evolu-
cion aun implica un cambio direccional, la definicién bio-
l6gica se aplica especificamente a la modificacion genética
y no implica direccién o propésito. En el sentido mas
amplio, la evolucién es una alteracién en las frecuencias
génicas de una poblacion (o especie) a lo largo del tiempo.
Si bien los genes se transmiten de un individuo a otro, del
progenitor a la descendencia, los individuos en si no evolu-
cionan, sino que evoluciona la poblacién. El enfoque de la
evolucion se sitta en el pool genético, el conjunto total.
Para ilustrar este punto, retomaremos los experimentos de
Mendel de la Figura 2.8.

La proporcion de individuos en cada uno de los tres
genotipos posibles (como se representa mediante la carac-
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teristica del color de la flor) cambia de una generacion a
otra (planta parental, F,, F,). Las frecuencias génicas (la
proporcion de genes Py w en la poblacién), sin embargo, no
se modifican. Tanto P como w tendran la misma proporcion
de generacion en generacion: 0,5 Py 0,5 w. No importa
cuantas generaciones futuras se calculen, la frecuencia de
cada gen (P y w) permanecera estable salvo que se vea afec-
tado por otros agentes. Esta regla se conoce como el princi-
pio de Hardy-Weinberg, en honor a los dos cientificos que lo
establecieron en 1908. Mas especificamente, el principio
afirma que las frecuencias génicas no se alteraran en las
generaciones siguientes de una poblacién que se reproduce
sexualmente si se mantienen las siguientes condiciones:
(1) el apareamiento se hace al azar, (2) no se producen mu-
taciones, (3) la poblacién es numerosa, de modo que las
modificaciones azarosas en las frecuencias génicas no son
significativas, (4) no se produce seleccion natural y (5) no
se producen migraciones (entradas y salidas de individuos
y, por lo tanto, de genes en la poblacién). En la poblacion de
plantas representada en los experimentos de Mendel, las
frecuencias de los diferentes genotipos cambiaban a lo lar-
go del tiempo (generaciones), al igual que los fenotipos, lo
que dio lugar a una sucesién de colores, de violeta y blanco
avioleta s6lo y nuevamente a violeta y blanco. No obstante,
como dedujo Mendel, la variacion en el color de su jardin
no implicé una alteracién en la frecuencia génica (o unida-
des de herencia segtin la terminologia empleada por Men-
del). En las poblaciones naturales, sin embargo, las
condiciones exigidas por el principio de Hardy-Weinberg
nunca se cumplen del todo. Se producen mutaciones, el
apareamiento no es al azar, los individuos se mueven entre
diferentes poblaciones y se produce una seleccién natural.
Todas estas circunstancias alteran las frecuencias génicas
de una generacién a otra, dando como resultado la evolu-
cion. La seleccion natural es, de hecho, la seleccion (super-
vivencia y reproduccion diferenciales) a favor de un
genotipo en lugar de otro, lo que conduce a una modifica-
cion en las frecuencias génicas. La belleza del concepto de
evolucion por seleccion natural radica en que no requiere
una direccion o causa final, sino que se guia por modifica-
ciones azarosas en la secuencia de los cuatro nucleétidos de
ADN que constituyen la caracteristica de cada organismo
en particular, limitadas tGnicamente por la necesidad de
supervivencia y reproduccion: la transmisién de ese ADN a
las generaciones siguientes.

2.6 | El concepto de especie se basa

en el aislamiento genético

La comprension de los fundamentos genéticos de la heren-
cia cambio el concepto de especie. Con una guia de identifi-

cacién en mano, es posible diferenciar un mirlo de un zorzal
o un roble blanco de un roble americano. Cada organismo
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presenta rasgos fisicos que los distingue. Cada uno es una
entidad, una unidad separada, a la que se ha asignado un
nombre. Esa es la manera en que Carl von Linné (Linneo;
1707-1778), quien establecié nuestro sistema de clasifica-
cion binomial, consideraba las plantas y los animales. Al
igual que otros de sus contemporaneos, crefa que los distin-
tos organismos eran unidades fijas e inmutables, los lla-
mados productos de creacion especial. Se diferenciaban en
color, patrén, estructura, proporcion y otras caracteristicas.
Segun estos criterios, los naturalistas como Charles Darwin
describian, separaban y organizaban las especies en grupos.
Cada especie era diferente. Se permitia cierto grado de
variacién, aunque las variantes se consideraban azarosas.
Este concepto clasico de especie morfologica sigue vigente
y resulta Gtil y necesario para clasificar la inmensa cantidad
de plantas y animales. Constituye la base de las descripcio-
nes de organismos incluidas en las guias de identificacion
(Figura 2.10). No obstante, si las diferencias observadas en
los rasgos fisicos que se emplean para distinguir a las espe-
cies son el resultado de diferencias genéticas entre las pobla-
ciones, la definicion de especie debe identificar la manera en
que se mantienen dichas diferencias genéticas.

El biélogo evolutivo Ernst Mayr propuso el concepto de
especie biolégica, un grupo de poblaciones cuyos individuos
presentan el potencial de cruzarse y producir descendencia
fértil. Esta definicién de especie implica el aislamiento repro-
ductivo y, dado que la reproduccion es el método de trans-
mision de informacién genética (ADN), también implica el
aislamiento genético.

Cada primavera se observa una febril actividad de corte-
jo y apareamiento en los bosques y campos. Los peces
nadan a zonas de desove, los anfibios migran a zonas de cria
y las aves cantan. En medio de este frenesi de actividades,
cada especie permanece separada del resto. Los gorriones
cantores se aparean con gorriones cantores, los salvelinos
con salvelinos, las ranas de la madera con ranas de la made-
ra: se producen pocos errores, incluso entre especies en
apariencia similares. Sin embargo, iqué es lo que mantiene
el aislamiento reproductivo de las poblaciones, dando lugar
a especies diferentes?

Los métodos por los cuales las distintas especies se dife-
rencian se denominan mecanismos de aislamiento (o barre-
ras reproductivas): mecanismos que limitan el intercambio
genético entre poblaciones. Incluyen rasgos morfoldgicos,
caracteristicas conductuales, condiciones ecoldgicas e in-
compatibilidad genética. Los mecanismos de aislamiento
pueden ser precopulatorios o postcopulatorios. Los meca-
nismos precopulatorios, que evitan el apareamiento entre
individuos de diferentes especies, incluyen la seleccion de
habitat, el aislamiento temporal, el comportamiento y la
incompatibilidad mecénica o estructural. Los mecanismos
postcopulatorios reducen el éxito de supervivencia o repro-
ducciéon de la descendencia que pueda surgir del aparea-
miento de individuos de dos especies distintas.
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Si dos compafieros potenciales en condiciones de apa-
reamiento no tienen oportunidad de encontrarse, es poco
probable que se crucen. Tal es el caso cuando dos especies
estrechamente vinculadas coexisten en la misma zona geo-
gréafica pero usan diferentes habitats (ambientes locales). El
aislamiento por diferencias en el habitat es habitual en las
ranas y los sapos. Los diferentes sitios de llamada y aparea-
miento para las ranas y los sapos, que se aparean de forma
simultinea, ayudan a mantener separadas a las especies. Si
bien las ranas de coro de montafia americana (Pseudoacris
triseriata feriarum) y su pariente cercano, la rana de coro
surena (Pseudoacris nigrata), se crian en la misma charca,
los machos que llaman tienden a dispersarse en diferentes
ubicaciones del estanque (Figura 2.11). La rana de coro
surefa llama desde un lugar oculto en la base de macizos
de hierba o desechos vegetales, mientras que la rana de
coro de montana americana llama desde una ubicacién mas
abierta.

El aislamiento temporal (diferencias en la estacion de
cria y floracion) funciona para aislar a especies que se des-
arrollan en la misma zona geogréfica del habitat. El sapo
americano (Bufo americanus) se aparea a comienzos de la
primavera, mientras que el sapo de Fowler (Bufo woodhou-
sei fowleri) 1o hace unas semanas después.

Las barreras conductuales (diferencias en el comporta-
miento de cortejo y apareamiento) constituyen importan-
tes mecanismos de aislamiento. Los machos de muchos
animales cuentan con exhibiciones de cortejo especificas, a
las cuales, en la mayoria de los casos, sélo responden las
hembras de la misma especie. Estas exhibiciones incluyen

Figura 2.10 | Ilustraci6n de Field Guide to the Birds

TANGARA de Roger Tory Peterson, que identifica los rasgos fisicos
empleados para distinguir a las diversas especies
de tangara (Thraupidae).
TANGARA

TANGARA ESCARLATA

estimulos visuales, auditivos y quimicos. Algunos insectos,
como determinadas especies de mariposa y moscas de la
fruta, y ciertos mamiferos, poseen fragancias propias de
la especie. Las aves, ranas y sapos, algunos peces e insectos
cantores como grillos, saltamontes y cigarras, producen
sonidos especificos que atraen a la especie «correcta». Las
sefales visuales estan altamente desarrolladas en las aves y
algunos peces. En el caso de los insectos, los patrones de
vuelo y destello de las luciérnagas en una noche de verano
son estimulos visuales poco frecuentes. Las sefnales de luz
que emiten las distintas especies varian en cuanto al ritmo,
brillo y color, que puede ser blanco, azul, verde, amarillo,
naranja o rojo.

Los mecanismos de aislamiento mecanico impiden la
copulacién o polinizacién entre especies estrechamente
emparentadas. Si bien el aislamiento mecédnico rara vez
constituye una barrera para el intercambio genético entre
los animales, las diferencias en la estructura floral y los
complejos mecanismos de polinizaciéon cruzada son fre-
cuentes en las plantas.

Incluso cuando dos individuos de distintas especies
logran aparearse, en general las diferencias genéticas no
permiten que se produzca la fertilizacion. Si esto tuviera
lugar, no obstante, hay otras barreras genéticas que funcio-
narian como mecanismos poscopulatorios y mantendrian
el aislamiento entre los dos pools genéticos. La descenden-
cia que surge como resultado del apareamiento entre dos
especies diferentes se denomina hibrido. En la mayoria de
los casos, los hibridos no son viables y mueren. En otros
casos sobreviven pero son estériles, incapaces de producir
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Figura 2.11 | (a) La rana de coro de montafa americana (Pseudoacris triseriata feriarum) y su pariente cercano,
(b) la rana de coro surefa (Pseudoacris nigrata) se aparean en las mismas charcas, aunque los machos
que llaman tienden a dispersarse en diferentes ubicaciones en el estanque.

descendencia propia. Tal es el caso de la mula, que es un
cruce entre una yegua y un burro. Dado que la mula no es
capaz de reproducirse, le es imposible transmitir la infor-
macién genética a generaciones futuras.

Otro factor adicional es un elemento clave para el aisla-
miento reproductivo y el mantenimiento de las diferentes
especies: el aislamiento geogréfico. Las especies pueden ser
simpatricas o alopatricas. Las especies simpatricas ocupan
la misma zona al mismo tiempo, de modo que tienen la
oportunidad de cruzarse. Las especies alopatricas ocupan
zonas separadas en el tiempo o en el espacio. Debido a que
los individuos de las especies alopétricas no tienen contac-
to fisico entre si, no existen sefnales de que puedan cruzar-
se. Asi, s6lo podria ponerse a prueba el aislamiento
reproductivo si se rompieran las barreras y se les permitie-
ra juntarse. Con frecuencia, el aislamiento geogréfico es el
Unico mecanismo de aislamiento reproductivo en dos espe-
cies similares pero alopatricas, y sin esa barrera ambas
especies funcionan como una sola. Tal es el caso, por ejem-
plo, del picamadero alirrojo americano (Colaptes cafer)y el
picamadero aliamarillo americano (Colaptes auratus) (Fi-
gura 2.12). Si se toma una guia de aves antigua, como las
series de Audubon o Peterson (de alrededor de 1940 a la
década de 1960), se observaran fotografias y descripciones
de las dos especies. No obstante, si se analizan las ediciones
actuales, se podrd comprobar que ambas se han unido en
una sola especie conocida como carpintero (Colaptes aura-
tus). Histéricamente las dos especies habitaban en diferen-
tes zonas geograficas: el picamadero alirrojo americano
vivia al oeste del picamadero aliamarillo americano. Con el
transcurso del tiempo, la distribucién de ambas especies se
expandié y coincidieron (se volvieron simpdtricas), y co-
menzaron a cruzarse y a producir descendencia viable (hibri-
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dos). Como consecuencia, hoy en dia se las clasifica como
una Unica especie. Ademas de ser un mecanismo que man-
tiene el aislamiento reproductivo entre especies estrecha-
mente emparentadas, el aislamiento geogréfico es también
un importante factor en el proceso mediante el cual surgen
nuevas especies.

2.7 | El proceso de especiacion incluye
el desarrollo del aislamiento reproductivo

Como la hipétesis que Darwin formulé en El origen de las
especies, la especiacion supone la divergencia de las especies
existentes mediante la seleccién natural. El paso clave en el
origen de una especie es el punto en el que el pool genético
de una poblacién se aisla de otras poblaciones de la especie
parental y desaparece el intercambio genético. Una vez que el
pool genético de la subpoblacién logra aislarse, seguird un
desarrollo propio a medida que surgen modificaciones gené-
ticas por la seleccion natural y la mutacion. El proceso de
especiacion puede clasificarse en dos modelos en funcién
de la relacion geografica de la subpoblacién con respecto a la
poblacién parental. Si la subpoblacion se encuentra geogra-
ficamente aislada de la poblacion original por una barrera
fisica externa como la topografia, el agua (o tierra) o un habi-
tat desfavorable, se denomina especiacion alopatrica. Si la
subpoblacion se aisla de forma reproductiva en la presencia
de la poblacién parental, se llama especiacién simpatrica.

El primer paso en la especiacion alopatrica, o especiacién
geografica, como se denomina en ocasiones, es la division de
una Unica poblacién intercruzada en dos poblaciones espa-
cialmente aisladas, tomando cada una su propio camino evo-
lutivo (Figura 2.13a). Imaginemos un terreno calido y seco,



Figura 2.12 | Carpinteros: la forma oriental del picamadero
aliamarillo americano presenta un revestimiento del alay una
superficie debajo de la cola de color amarillento, asi como

un rostro gris con un bigote negro.

habitado por diferentes especies. En algan punto de las eras
geoldgicas se elevan las montafas y la tierra se hunde y se
inunda de agua. Esta accion divide el terreno y separa
de forma fisica un segmento de la especie A del resto de la
poblacion. La nueva poblacién aislada se convertira en la sub-
poblaciéon A’ y ahora habita en un lugar de clima fresco y
htimedo.

Dado que sélo representa un subgrupo del pool genético
de la especie A, la poblacion A’ presentara ligeras diferencias
genéticas. Las condiciones climaticas y las fuerzas selectivas
en las cuales vive ahora esta poblacién son diferentes. La
seleccion natural favorecerd a los individuos mejor adapta-
dos al clima fresco y hiimedo. Una seleccién similar por un
clima calido y seco permanecera en la poblacion A del terre-
no original. Con distintas fuerzas de seleccién actuando
sobre ellas, ambas poblaciones se diferenciaran. Ademds de
la divergencia genética, es posible que se observen modifica-
ciones en la fisiologia, la morfologia, el color y el comporta-
miento, lo cual conducird a crecientes diferencias externas.

Si la barrera geoldgica se rompe y las dos poblaciones se
vuelven a unir antes de que la seleccion natural haya pro-
ducido diferencias que causen el aislamiento reproductivo,

Poblacién A
parental

Se separan las
poblaciones y se
desarrollan los

mecanismos A
de aislamiento
reproductivo.
Barrera geogréfica
(a)

Si la barrera se

rompe vy el

aislamiento A
reproductivo no

esta completo, las
poblaciones se

uniran para formar

un unico pool

genético.

(b)

Aislamiento
reproductivo
completo

>

Se rompe la
barrera: especiacion
simpatrica

(c)

Figura 2.13 | Tipos de especiacion: (a) la especiaci6n alopatrica o
geografica se produce cuando dos poblaciones se aislan una de la
otra por un largo periodo de tiempo. El primer paso en la
especiacion tiene lugar cuando la especie A se divide en

dos poblaciones a causa de una barrera geografica: Ay A’.

(b) En este momento, si se desarrollan suficientes diferencias
antes de que se rompa la barrera, pero los mecanismos de
aislamiento estan incompletos, se forman hibridos. (c) Cuando
los mecanismos de aislamiento reproductivo se completan, la
poblacion A’ ha evolucionado para convertirse en una nueva
especie B. Si se rompiera la barrera, las especies Ay B podrian
existir de forma simpatrica.

es posible que ambas se mezclen y se unan nuevamente en
un dnico pool genético (Figura 2.13b). Sin embargo, si sur-
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gen suficientes diferencias como para inhibir el cruce,
ambas poblaciones funcionardn como especies diferentes
(simpatricas), incluso si se vuelven a encontrar alguna vez
(Figura 2.13c¢).

La especiacion simpatrica se produce sin el aislamiento
geografico. Muchas especies de plantas parecen haber sur-
gido de una forma de especiacion simpatrica en la cual apa-
rece una nueva especie de forma espontanea. El método de
especiacion repentina mas habitual es un tipo de mutacion
cromosomica denominada poliploidia, es decir, la duplica-
cion del nimero de cromosomas. Un organismo que pre-
senta una cantidad doble de cromosomas en los gametos
(huevo o espermatozoide) no es capaz de producir descen-
dencia fértil con un miembro de la poblacién parental, aun-
que si puede hacerlo al aparearse con otro poliploide. Asi,
un poliploide ya ha alcanzado el aislamiento reproductivo.

Muchas de las plantas que habitualmente se cultivan,
como la patata, el trigo, la alfalfa, el café y las gramineas,
entre otras, son poliploides. La poliploidia aparece con fre-
cuencia en las plantas nativas, en las que produce un con-
junto de especies, tales como la zarzamora (Rubus), los
sauces (Salix) y los abedules (Betula). El lirio azul (Iris ver-
sicolor) del norte de América del Norte es un poliploide que
probablemente se haya originado de otras dos especies, I. vir-
ginica e I. sefosa, cuando ambas, en el pasado ampliamente
separadas, se encontraron durante el retroceso del casque-
te polar de Wisconsin (véase el Capitulo 18). La secuoya
gigante (Sequoiadendron giganteum) (véase la Figura 5.1)
es un vestigio poliploide, dado que su especie parental se ha
extinguido.

La especiacion simpatrica también pudo haber surgi-
do como resultado de la seleccién disruptiva que favorece
a diferentes fenotipos de una poblacién. Cuando existen
compromisos en las caracteristicas necesarias para buscar
eficazmente diferentes fuentes de alimento o para ocupar
distintos microhabitats, la seleccién natural puede favo-
recer a diferentes fenotipos de una poblacion (véase la Fi-
gura 2.5 y el ejemplo de la evolucion de la especie de
espinosos en Perfil de investigadores: Beren Robinson).

2.8 | Lavariacion geografica
en una especie proporciona informacion
sobre el proceso de especiacion

Como hemos observado del andlisis realizado hasta el
momento, dos procesos fundamentales son necesarios para
comprender de qué manera la evolucion mediante selec-
cion natural conduce a la especiacion: (1) el modo en que
una especie se modifica a lo largo del tiempo y (2) el modo
en que una Unica especie se convierte en dos (o mas) espe-
cies. El primer proceso, la evoluciéon mediante seleccion
natural, se ha documentado y estudiado de forma exhausti-
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va en una gran cantidad de especies, incluidos los ejemplos
presentados del tamario del pico de los pinzones de Darwin
(véase la Figura 2.3) y el desarrollo de la resistencia a los
antibi6ticos en las poblaciones bacterianas (véase Cuestio-
nes de ecologia: La ecologia de la resistencia a los antibi6ti-
cos). El segundo proceso, la especiacion, resulta mas dificil
de observar de forma directa debido a que ocurre en perio-
dos de tiempo mucho mas extensos. Como consecuencia, la
mayor parte del conocimiento sobre el proceso de especia-
cion se desarrollé mediante el andlisis de patrones de varia-
cion geografica en determinadas especies.

Las especies que presentan una distribucion geogréfica
extensa con frecuencia se enfrentan a un amplio rango de
condiciones ambientales en comparacion con las especies
cuya distribucién es mas limitada. La variacion en las con-
diciones ambientales suele dar lugar a una correspondiente
variacion en los rasgos morfoldgicos, fisioldgicos y conduc-
tuales. En las poblaciones de una tnica especie que habita
distintas regiones con frecuencia surgen diferencias signifi-
cativas. Cuanto mayores son las distancias que las separan,
mas pronunciadas suelen ser las diferencias mediante las
cuales cada poblacion se adapta al lugar en el que habita. La
variacion geografica en una especie puede producir clinas,
ecotipos y razas geograficas.

Una clina es una modificacion mensurable y gradual
que se produce en una region geografica sobre el promedio
de algun carécter fenotipico, como el tamano y la colora-
cion, o un gradiente de la frecuencia fenotipica. Las clinas
se suelen relacionar con un gradiente ambiental como la
temperatura, la humedad, la luminosidad o la altitud. La
variacion continua surge como resultado del flujo genético
de una poblacién a otra por el gradiente. Dado que las cons-
tricciones ambientales que influyen en la seleccién natural
varian en el gradiente, cualquier poblacién del gradiente
presentard ciertas diferencias genéticas con respecto a otra
y las diferencias aumentardn a medida que se incrementa la
distancia entre las poblaciones.

Las diferencias clinales se presentan en el tamano, las
proporciones del cuerpo, la coloraciéon y las adaptaciones
fisiologicas de los animales. Por ejemplo, el ciervo de Virgi-
nia de América del Norte presenta una variacion clinal en el
peso corporal. Los ciervos de Virginia de Canada y el norte
de los Estados Unidos son los de mayor peso, dado que
superan en promedio los 136 kg. Los individuos de esta
especie pesan de media 93 kg en Kansas, 60 kg en Louisia-
nay 46 kg en Panama. Los individuos mas pequerfios de esta
especie, los ciervos de los Cayos de Florida, pesan menos de
23 kg.

Las variaciones clinales pueden presentar casos de mar-
cada discontinuidad. Estos cambios repentinos, o clinas
escalonadas, en general reflejan alteraciones abruptas en
los ambientes locales. Dichas variantes se denominan eco-
tipos. Un ecotipo consiste en una poblacién adaptada a las
condiciones ambientales locales propias. Por ejemplo, es



posible que la poblacién que habita en la cima de una mon-
tana presente diferencias con respecto a otra poblacion de
la misma especie que vive en el valle. Con frecuencia, los
ecotipos estaran dispersos como un mosaico en el paisaje.
Tal suele ser el caso cuando varios habitats a los cuales se
adapta la especie se repiten en todo el rango de distribucion
de la especie.

La milenrama, Achillea millefolium, es una especie vege-
tal que se desarrolla en las regiones templadas y subarticas
del hemisferio Norte y presenta una cantidad extraordinaria
de ecotipos. Presenta considerables variaciones como res-
puesta de adaptacion frente a los diferentes climas de diver-
sas altitudes. Las poblaciones de menor altitud son altas y
cuentan con una gran produccién de semillas, mientras que
las poblaciones de montafia (gran altitud) tienen la caracte-
ristica de ser mas pequefias y producir menos semillas.

En un estudio clasico, los ec6logos vegetales J. Clausen,
D. D. Keck y W. M. Hiesey de la universidad de Stanford
plantaron las semillas de milenramas que reunieron de
diferentes alturas de un transecto en Sierra Nevada en jar-
dines de trasplante ubicados en diversas alturas, desde las
tierras bajas a la montana. Las milenramas procedentes de
las grandes altitudes conservaron la baja altura en todos los
lugares en donde se plantaron, mientras que los demas eco-
tipos presentaron cierta plasticidad fenotipica en el creci-
miento pero se volvieron de menor tamafio en lugares mas
elevados.

Los Apalaches del sur destacan por presentar una amplia
diversidad de salamandras, fomentada en parte por el terre-
no escarpado, un conjunto de condiciones ambientales y la
capacidad limitada de las salamandras para dispersarse
(Figura 2.14). Las poblaciones se aislaron unas de otras, evi-
tando el libre intercambio de genes. Una Unica especie de
salamandra, Plethodon jordani, se divide en un ndmero
de poblaciones semiaisladas, cada una de las cuales es carac-
teristica de determinada region montanosa. Los grupos de
poblaciones forman razas geograficas, separadas por alguna
barrera externa (en el caso de las salamandras, por rios y
crestas de montanas), con lo que se evita el libre flujo gené-
tico con otras subpoblaciones. El grado de aislamiento
depende de la eficacia de la barrera externa, aunque rara vez
es absoluto. Estas razas geograficas se suelen clasificar en
subespecies, un término taxonémico para las poblaciones
de una especie que se diferencian por una o mas caracterfs-
ticas. Las subespecies con poco intercambio genético entre
si se encuentran en las primeras etapas de especiacion. A
diferencia de las clinas, es posible trazar una linea geografi-
ca que separa las subpoblaciones en subespecies.

El patron de variacion geografica de las especies que ha
proporcionado a los ec6logos evolutivos algunos de los
mejores ejemplos de como puede desarrollarse el proceso
de especiacion es el extrafio fenémeno conocido como las
«especies anillo». En una especie anillo, las poblaciones de
una Unica especie forman un circulo alrededor de un area

de habitat poco adecuada (como una cordillera o un gran
cuerpo de agua). Como consecuencia, la especie se distri-
buye geograficamente en un patrén circular, o con forma
de anillo, en una extensa zona geografica. Las poblaciones
inmediatamente adyacentes (vecinas) presentan sélo lige-
ras diferencias y se cruzan. En los extremos opuestos de la
distribucion que se unen para formar el circulo, no obstan-
te, la diferencia entre las poblaciones es tan grande que
funcionan como dos especies que no se cruzan.

Un ejemplo documentado en detalle de una especie ani-
llo es la salamandra Ensatina escholtzii de las costas del
Pacifico en los Estados Unidos (Figura 2.15, pagina 40). En
el sur de California pueden encontrarse dos formas diferen-
tes de la especie, las cuales presentan notables diferencias
en la coloracién y no se cruzan. Sin embargo, una cadena
de poblaciones septentrionales que rodea el valle central de
California conecta estas dos formas. En este anillo de pobla-
ciones, el patrén de color de las salamandras se modifica
gradualmente. El ec6logo Robert Stebbins, quien describio
por primera vez este patréon de variacion geografica en
1949, formul6 la hip6tesis de que éste se desarrollé cuando
una poblacion ancestral del norte de California se expandi6
hacia el sur, una parte en direccion al oeste por Sierra
Nevada y otra hacia el este por la cordillera costera. Ambas
poblaciones luego se diferenciaron de forma gradual a
medida que se expandieron hacia el sur, adaptandose a sus
respectivos ambientes locales. Cuando se volvieron a
encontrar en el sur de California, habian desarrollado sufi-
cientes diferencias como para no cruzarse. Algunos estu-
dios genéticos recientes de estas poblaciones confirman la
hipétesis de Stebbins, lo que nos brinda un panorama sobre
el proceso de especiacion en curso.

2.9 | Las adaptaciones reflejan
compromisos y constricciones

Las caracteristicas heredables que un organismo posee se
deben a generaciones pasadas. Los antepasados, de hecho,
sufrieron el proceso de seleccion natural que dio origen a
las caracteristicas heredables presentes en los individuos
actuales. Poseer dichas caracteristicas permite al organis-
mo adaptarse a su entorno. En tanto las condiciones
ambientales en las cuales viven los individuos de la gene-
racion actual se asemejen a aquellas a las que se enfrenta-
ban las generaciones pasadas, el organismo esta adaptado
al ambiente. Por el contrario, si las condiciones ambien-
tales se alteran de forma significativa, la eficiencia e
incluso la supervivencia de los individuos estaran en peli-
gro (véase la Figura 2.3, Apartado 2.1). La adaptacion,
entonces, abarca todas las caracteristicas conductuales,
morfoldgicas o fisiolégicas heredables que mantienen o
incrementan la eficiencia de un organismo, frente a deter-
minadas condiciones ambientales.
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Perfil de investigadores | Beren W. Robinson
Departamento de zoologia

Universidad de Guelph, Guelph, Ontario, Canada

La mayorifa de los lagos que se distribuyen en toda la regién
norte de América del Norte se formaron después de que las
inmensas capas de hielo que cubrian la region retrocedieran
hace unos 15.000 afios. Un grupo de peces que habitaban
este nuevo ambiente, el espinoso (Gasterosteus spp.), pasé
por un rapido periodo de especiacion, en el cual la especie
que habitaba en los lagos de la region costera de British
Columbia era una de las especies mas jovenes sobre la tierra.
No aparecen mas de dos especies por lago. Mas aun, los
pares de especies de cada lago parecen haber evolucionado
de forma totalmente independiente de los demds pares.

En todos los lagos donde se encuentra un par de espi-
nosos, ambas especies presentan diferentes patrones de
uso del habitat y alimentacion. Una de las especies se ali-
menta de plancton en la zona de aguas abiertas (forma lim-
nética), mientras que la otra especie captura presas de
mayor tamario de los sedimentos y plantas sumergidas en
las aguas poco profundas cercanas a la costa (forma bénti-
ca). Las diferencias morfoldgicas entre las especies guar-
dan relacién con estas diferencias en el uso del habitat y la
alimentacion (Figura 1). Si las constricciones impuestas
por estos ambientes diferentes son o no responsables en
parte de la evolucién de ambas especies es una pregunta
clave en la investigacion de Beren Robinson del Departa-
mento de zoologia de la universidad de Guelph.

En los lagos en donde sélo se encuentra una tinica espe-
cie, la especie de espinoso tiende a presentar una morfologia
y habitos intermedios a las especies limnéticas y bénticas.
En el muestreo de la poblacién de una especie, Gasterosteus
aculeatus, que habita el Lago Cranby en la region costera de
British Columbia, Robinson descubrié que los individuos
tomados como muestra del habitat de aguas abiertas pre-
sentaban diferencias morfolégicas con respecto a los de
aguas poco profundas cercanas a la costa. Asimismo, dichas
diferencias en la morfologia eran paralelas a las diferencias
observadas entre las especies que habitan en ambos habitats
en lagos en donde se encuentran pares de especies (Figu-
ra 1). Robinson formul6 la hipétesis de que estos individuos
representaban distintos fenotipos que surgieron como
resultado de la seleccién natural que fomenta divergencias
en la poblacién. La seleccion divergente (o disruptiva) pue-
de producirse cuando los individuos de una poblacion se
enfrentan a compromisos que implican la realizacion de de-
terminadas tareas. Los compromisos surgen cuando la rea-
lizacién de una tarea (como alimentarse de plancton en
aguas abiertas) representa un coste para la realizacion y efi-
ciencia de una segunda tarea (alimentarse de los sedimentos
de las aguas poco profundas de la costa). Los compromisos
graves pueden conducir a una seleccion divergente que fa-
vorezca la especializacion por los recursos.

Para demostrar su hipétesis, Robinson debia compro-
bar que se cumplieran dos condiciones. En primer lugar,

que las diferencias
morfoldgicas entre
las dos formas
fuesen heredables,
en lugar de tratarse
de expresiones de
la plasticidad
fenotipica en
respuesta a los dos
habitats o habitos
alimentarios
diferentes. En segundo lugar, que las diferencias morfolo-
gicas observadas en ambas formas influyesen en la eficien-
cia de aprovisionamiento, es decir, que se traten de hecho
de un compromiso.

Para probar la primera condicién, Robinson cri6 des-
cendencia de las dos formas en idénticas condiciones de
laboratorio (condiciones ambientales y de alimentacién).
Los resultados demostraron que, si bien habia cierto grado
de plasticidad fenotipica, las diferencias entre la mayoria de
las caracteristicas persistian en ambas formas cuando se las
criaba en iguales condiciones. De media, la forma béntica
presentaba (1) una longitud corporal total menor, (2) un
cuerpo mas profundo, (3) una boca mas ancha, (4) una
mayor cantidad de ptas dorsales y (5) una menor cantidad
de branquispinas con respecto a la forma limnética. Por lo
tanto, las diferencias fenotipicas en la morfologia de ambas
formas son ciertamente heredables.

Para probar la segunda condicién, Robinson llevé a
cabo una serie de pruebas de alimentacién en el laborato-
rio con el fin de evaluar los compromisos en la eficiencia
de aprovisionamiento de las dos formas. Se evalud la efi-
ciencia de aprovisionamiento de peces individuales en dos
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Figura 1 | Diferencias morfoldgicas en las branquispinas
de la especie de espinoso en funcion de los habitos
alimentarios de (a) la forma limnética y (b) la forma
béntica. Ilustracién por Laura Nagel, Queen’s University (From
Shulter, 1993.)
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habitats artificiales que imitaban las condiciones presenta-
das por los ambientes limnéticos y bénticos.

Se emplearon dos tipos de alimento en las pruebas. Se
colocaron larvas de Artemia (Arfemia), una presa frecuente
en las aguas abiertas, en los habitats limnéticos artificiales,
mientras que se introdujeron anfipodos de mayor tamarfio,
artropodos de movimientos rapidos con duros exoesqueletos
que se alimentan de materia orgdnica muerta en la superficie
de los sedimentos, en los habitats bénticos artificiales.

Una de las pruebas experimentales consistia en liberar
un pez en el acuario de prueba y observarlo durante un largo
tiempo. Al término del periodo de observacion, se comput6 la
cantidad total de presas ingeridas y se convirtieron los datos
a dos medidas de eficiencia de aprovisionamiento: velocidad
de ingestion (nimero de presas ingeridas por minuto) y es-
fuerzo de captura (niimero medio de mordiscos por presa).

Los resultados de las pruebas de aprovisionamiento reve-
laron claras diferencias en la eficiencia de aprovisionamiento
de las dos formas morfoldgicas (fenotipos) (Figura 2). Los
individuos de la forma limnética mostraron una mayor efi-
ciencia en el aprovisionamiento de larvas de Artemia, pre-
sentando una mayor velocidad de ingesti6n y s6lo la mitad de
mordiscos para ingerir las presas, en comparacion con los in-
dividuos de la forma béntica. Por el contrario, los individuos
de la forma béntica presentaron una mayor velocidad para la
ingestion de anfipodos y de media ingirieron anfipodos de
mayor tamario que los individuos de la forma limnética.

Robinson pudo determinar que la mayor velocidad de
ingestion de larvas de Artemia mostrada por la forma lim-
nética estaba relacionada con la mayor cantidad de bran-
quispinas con las que cuenta esta forma, mientras que la
mayor anchura de la boca se vinculaba con la mayor velo-
cidad de ingestion de anfipodos por parte de los individuos
de la forma béntica. Por lo tanto, se descubrié que la efi-
ciencia de aprovisionamiento estaba ligada a las diferen-
cias morfoldgicas entre ambas formas, lo que indicaria
compromisos en las caracteristicas relativas a la explota-
cion eficiente de estos dos habitats diferentes y sus recur-
sos alimentarios correspondientes.

Estos y otros experimentos de Robinson confirmarian
que la seleccion natural divergente se produce en estas
poblaciones y que podrian constituir las primeras etapas de
especiacion. Los estudios previos de especies de espinosos
divergentes (pares de especies) que habitaban en los lagos
de British Columbia indicaban que las presiones selectivas
opuestas presentes en los ambientes de aguas abiertas y
cercanas a la costa (aguas poco profundas) eran un factor
primordial en la evolucién de estas especies. Sin embargo,
el trabajo de Beren Robinson es Gnico en ilustrar que la
seleccion natural opera en una Unica poblacién, lo que
conduce a diferentes fenotipos morfoldgicos que habitan
estos dos ambientes distintos. Constituye uno de los pocos
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Figura 2 | Velocidad de ingestion media (y errores estandar) de
las formas limnéticas (abiertas) y bénticas (de poca profundidad)
en pruebas de alimentacion en aguas abiertas (fuente de
alimento: larvas de Artemia) y aguas de poca profundidad
(fuente de alimento: anfipodos). (Adaptado de Robinson 2000.)

estudios que realmente han cuantificado la naturaleza de
los compromisos que enfrentan a los individuos de una
poblacién en relacion con la explotacion de diferentes re-
cursos. La obra de Robinson arroja mucha luz sobre los
mecanismos que acttan en la evolucion de la diversidad en
este grupo de peces estrechamente emparentados. @
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1. ;De qué forma cree que las diferencias en la morfologia,
alimentacion y habitat de las dos formas fenotipicas de la
poblacién de peces podrian conducir al aislamiento re-
productivo y finalmente a la especiacién?

2. Sihubiera un fenotipo intermedio (intermedio en carac-
teristicas) en la poblacién y éste fuera capaz de alimen-
tarse tanto en los ambientes de aguas abiertas como en
los cercanos a la costa (y con la misma eficiencia que
ambos de los otros fenotipos), (de qué manera alteraria
la interpretacion de los resultados?

Vaya a cuanmevit! en www.ecologyplace.com para calcu-
lar la estadistica de resumen con los datos de los espinosos.
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a los antibioticos

Cuando se habla de adaptacién y evolucién, se suele pen-
sar en periodos de millones de afos. No obstante, como se
ha observado en algunos ejemplos como la modificaciéon
en el tamano del pico de los pinzones medianos de Darwin
(véase la Figura 2.3), la evolucion por seleccion natural
puede producirse en periodos de tiempo relativamente
breves cuando las poblaciones se ven expuestas a cambios
ambientales repentinos. En un grupo de organismos, la
evolucion por seleccion natural se aceleré debido a nues-
tros intentos de erradicacién, posiblemente con graves
consecuencias sobre nuestra propia especie.

Los antibidticos son una clase de compuestos naturales
o sintéticos que destruyen o inhiben el desarrollo de micro-
organismos. El descubrimiento y la exitosa utilizacién de los
mismos contra bacterias causantes de enfermedades consti-
tuyen una de las historias de éxito de la medicina moderna
mas importantes. Dado que estos compuestos (firmacos)
comenzaron a emplearse ampliamente hacia mediados del
siglo XX, han salvado innumerables vidas por la capacidad de
combatir infecciones y bacterias causantes de enfermeda-
des. Pero tras tan sélo 4 afios desde que las empresas farma-
céuticas iniciaran la fabricacién masiva de la penicilina, el
primero de estos compuestos, comenzaron a surgir micro-
bios que podian resistirlos.

La resistencia a los antibiéticos se expande con rapidez.
Entre 1979y 1987, por ejemplo, una encuesta de los Centros
para el Control y la Prevencién de Enfermedades (CDC) de
Estados Unidos descubri6 que s6lo el 0,02 por ciento de las
cepas bacterianas que causaban la neumonia era resistente a
la penicilina. Hoy en dia el 6,6 por ciento de las cepas son
resistentes. Asimismo, segin CDC, en 1992 mas de 13.000
pacientes hospitalarios murieron de infecciones bacterianas
resistentes a los tratamientos con antibiéticos.

Esta mayor difusion de la resistencia a los antibi6ti-
cos es el resultado de la evolucion, en concreto, del pro-
ceso acelerado de seleccion natural de las poblaciones
bacteriales que surgié por el amplio uso de los antibi6ti-
cos. Todas las poblaciones de organismos, incluidas las
bacterias, presentan variaciones genéticas que influyen
en las caracteristicas de los individuos; en este caso, la
capacidad de la bacteria de resistir los efectos del antibié-
tico. Cada vez que se emplean los antibiéticos, existe una
presion selectiva para que se produzca la resistencia.
Cuando una persona toma un antibiético, el fairmaco des-
truye la mayoria de las bacterias indefensas. Sin embar-
go, si hubiera alguna resistente a él, sobreviviria. Las
bacterias resistentes luego se multiplican, incrementan-
dose en cantidad, hasta un millén de veces en un dia. Este
proceso se va acumulando, con cada vez mas bacterias
que desarrollan resistencia a mds compuestos antibi6ti-
cos. La selecciéon natural favorece a los individuos (bacte-
rias) que son resistentes a los antibiéticos. La mayor
eficiencia de los individuos resistentes a los antibiéticos
conduce a que una mayor proporcién de la poblacién sea
resistente en las generaciones sucesivas.

Cuestiones de ecologia | La ecologia de la resistencia

Un individuo pue-
de desarrollar una
infeccion resistente a
los antibiéticos cuando
inicialmente se infecta con
una cepa de bacterias resistentes o

cuando una cepa de bacterias resistentes surge en el cuerpo
una vez que se inicia el tratamiento con antibiético. El desa-
rrollo de la resistencia a los antibiéticos en una bacteria se
produce como resultado de la adquisicién de genes que otor-
gan resistencia a la accion del compuesto (es decir, los efec-
tos reales del firmaco). Las bacterias adquieren este tipo de
genes de tres maneras. Es posible que el ADN bacteriano
mute de forma espontdnea, lo que pareceria ser la causa de
resistencia mas frecuente. En un proceso denominado frans-
formacion, una bacteria puede tomar el ADN de otra. La ter-
cera manera es la resistencia adquirida de un pequeno
circulo de ADN llamado pldsmido, que puede transmitirse de
un tipo de bacteria a otro. Un solo plasmido proporciona un
conjunto de resistencias diferentes. En 1968, mas de 12.000
personas en Guatemala murieron en una epidemia de diarrea
de origen bacteriano. La cepa bacteriana albergaba un plés-
mido que portaba resistencia a cuatro antibiéticos diferentes.

Si bien la resistencia de las bacterias a los antibi6ticos
es un fenémeno natural, un grupo de factores sociales
también agrava el problema: la utilizacién inapropiada de
los antibi6ticos. Por ejemplo, los médicos en ocasiones re-
cetan antibi6ticos para un resfriado, tos o gripe, todas ellas
enfermedades viricas que no responden a los antibi6ticos.
Ademas, los pacientes a quienes se recetan antibi6ticos pe-
ro no completan el tratamiento (no toman la dosis correc-
ta durante todo el periodo de tratamiento) pueden contribuir
a la resistencia.

Otra preocupacion ampliamente extendida es el uso de
antibidticos en el ganado, donde se utilizan firmacos en
animales sanos para prevenir enfermedades, o se introdu-
cen dosis reducidas en el alimento durante un largo perio-
do de tiempo para aumentar el ritmo de ganancia de peso.
Si bien el Centro de Medicina Veterinaria de la Adencia
para el Control de Alimentos y Farmacos (FDA), de Estados
Unidos limita la cantidad de residuos de antibi6tico permi-
tidos en las aves de corral y otras carnes, estos farmacos
pueden hacer que las bacterias se vuelvan mas resistentes
a los farmacos empleados para tratar humanos, lo que fi-
nalmente haria que algunas enfermedades humanas se
vuelvan mas dificiles de tratar. ®

1. En el tratamiento de infecciones bacterianas potencial-
mente mortales se suelen recetar diferentes tipos de
antibi6ticos a los pacientes. Explique el motivo por el
cual se emplea este tratamiento.

2. ;Por qué el desarrollo de poblaciones resistentes a los
antibi6ticos constituye un ejemplo de evolucién por
seleccion natural?
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. Salamandra de Metcalf,
P j. metcalfi

Salamandra de meijillas rojas,
P j. jordani

F. j. melaventris

Salamandra de Teyahalee,
P j teyahalee

Salamandra de las tierras altas,

Figura 2.14 | Razas geograficas en las Plethodon
jordani de las tierras altas de los Apalaches. Estas
salamandras se originaron cuando una poblacién de
la salamandra P. yonahlossee se separé por el valle
del rio French Broad. La poblacion del este evolucion6
a la salamandra de Metcalf, que se expandié hacia el
norte, la Gnica direccion en la que los miembros del
grupo podian encontrar condiciones ecoldgicas
adecuadas. Al sur, sudoeste y noroeste las montanas
desaparecen abruptamente, lo que limita al resto de
las jordani. La salamandra de Metcalf es la mas
especializada y ecolégicamente divergente, y la
menos competitiva. Luego, la salamandra de mejillas
rojas se aisl6 de la de patas rojas y el resto del grupo
por el hundimiento del rio Little Tennessee. Los
demas miembros adln estan relacionados de alguna
manera.

s.C.

Ga.

Salamandra de patas rojas,

P. j. shermani P j. clemsonae

Salamandra de Rabun bald,
F. j. rabunensis

Si la tierra fuera un extenso ambiente homogéneo, tal
vez un solo fenotipo, un tinico conjunto de caracteristicas,
podria otorgar a la totalidad de los organismos vivientes la
capacidad de sobrevivir, desarrollarse y reproducirse. Sin
embargo, éste no es el caso: las condiciones ambientales
que influyen de forma directa sobre la vida varian en tiem-
po y espacio, por lo que la seleccién natural favorecerd el
surgimiento de diferentes caracteristicas a medida que
cambian las condiciones ambientales, tanto espaciales
como temporales. La respuesta de un organismo frente al
ambiente no cuenta con un repertorio infinito de posibili-
dades, sino que esta limitada y restringida a un rango de
tolerancias ambientales, es decir, limites sobre las condi-
ciones ambientales en las cuales puede sobrevivir, desarro-
llarse y reproducirse un organismo (Figura 2.16). Estas
tolerancias constituyen una funcién de los compromisos

Salamandra de Clemson,

impuestos por las constricciones que, en tltima instancia,
pueden remontarse a las leyes de la fisica y la quimica. En
pocas palabras, las caracteristicas que permiten que un
individuo tenga éxito en determinadas condiciones limitan
su rendimiento en otro conjunto de condiciones. Este con-
cepto general pero fundamental estd claro para los aficio-
nados al deporte. Veamos el caso de dos importantes figuras
deportivas. Wilt Chamberlain fue probablemente el mejor
pivot de baloncesto y Willie Shoemaker fue quizds el mas
destacado jinete de carreras de caballos. Con una estatura
de 1,49 m, Willie Shoemaker jamas podria haber jugado
como pivot en Los Angeles Lakers, mientras que, con una
estatura de 2,15 m, Wilt Chamberlain no podria haber
ganado nunca la carrera en el Kentucky Derby. El conjunto
de caracteristicas fisicas que permiten que un individuo des-
taque en un deporte impide que ese mismo individuo so-
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Figura 2.16 | Respuesta de un organismo frente a un gradiente
ambiental como la temperatura. Los extremos de la curva
representan los limites de supervivencia (S) maximo y minimo.
En este gradiente se observan rangos mas limitados en los

que el organismo puede desarrollarse (G) y reproducirse (R).
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Figura 2.15 | Todas las diversas subespecies

de la salamandra Ensatina escholtzii de la region de la
costa del Pacifico descendieron de una (nica poblacién
pasada. A medida que se expandieron las especies hacia el
sur, las subpoblaciones se adaptaron a los ambientes
locales de ambas vertientes del valle de San Joaquin. En
toda la distribucion las poblaciones se cruzan con éxito. Sin
embargo, en la region en donde se cierra el circulo (las
zonas pintadas de negro), las salamandras ya no se cruzan
y las poblaciones funcionan como dos especies diferentes.

bresalga en otro. Asi también restringen a los organismos las
caracteristicas que poseen (véase la Figura 7.1, Capitulo 7).

Alo largo de los siguientes capitulos, particularmente en
la Tercera parte (Capitulos 6 a 8), se analizara este principio
bésico de los compromisos en su aplicacion a la adaptacion
de las especies y se indagara la manera en que la naturaleza
de las adaptaciones varia frente a condiciones ambientales
cambiantes, tanto fisicas como biéticas. Los capitulos poste-
riores enfatizaran las consecuencias de dichas adaptaciones a
medida que se alteran las condiciones ambientales en el
tiempo y en el espacio, dando lugar a patrones y procesos
observados en comunidades y ecosistemas. No obstante, pri-
mero se estudiaran los patrones de variacién en el ambiente
fisico de la superficie terrestre, variaciones que determinan
el escenario en el cual se desarrollan los procesos de selec-
cion natural y evolucion.



Resumen

Seleccion natural (2.1)

La seleccion natural es el éxito diferencial (supervivencia y
reproduccion) logrado por los individuos de una poblacién
que surge como resultado de la interaccién con el ambiente.
La seleccion natural es el producto de dos condiciones: (1)
variacion entre los individuos de una poblacién en alguna
caracteristica que (2) produce diferencias entre los individuos
en cuanto a la supervivencia y/o reproduccion. La eficiencia de
un individuo se mide por el aporte proporcional que realiza a
las futuras generaciones. Existen tres tipos de seleccion: direc-
cional, estabilizadora y disruptiva.

Heredabilidad (2.2)

La seleccion natural exige que la caracteristica sea heredable o
que pueda transmitirse del progenitor a la descendencia.

Genes (2.3)

Las unidades de herencia son los genes contenidos en los cro-
mosomas. Las formas alternativas de un gen se denominan ale-
los. Los individuos que poseen pares iguales de alelos son
homocigotos, mientras que los que presentan alelos diferentes
se llaman heterocigotos. En el caso de los heterocigotos, el ale-
lo que se expresa es el dominante, mientras que el que no se
expresa se denomina el recesivo. La suma de la informacion
heredable que porta cada individuo es el genotipo. Su expresion
fisica, sobre la cual actua la seleccion natural, es el fenotipo. El
rango de expresiones fenotipicas en diferentes condiciones am-
bientales se denomina plasticidad fenotipica.

Variacion genética (2.4)

La mayor parte de las variaciones hereditarias surge de la
recombinacion genética en la reproduccion sexual. Parte del
material genético se modifica mediante la mutacion. Las mu-
taciones genéticas pueden alterar las secuencias de nucleoti-
dos. Las mutaciones cromosémicas cambian la estructura o el
nimero de cromosomas. La duplicacion de conjuntos enteros
de cromosomas se denomina poliploidia, que ocurre con ma-
yor frecuencia en las plantas. Las mutaciones genéticas tinicas
rara vez pueden verse. La mayoria de las mutaciones genéticas
son neutrales y mantienen la variabilidad genética en una po-
blacién.

Evolucion (2.5)

El resultado de la seleccién natural es la evolucién, una
modificacion en las frecuencias génicas con el transcurso del
tiempo. La especiacién por seleccién natural es un tipo
de evolucion. El proceso de especiacion exige modificaciones
en las frecuencias génicas de una poblacién que conducen
al aislamiento reproductivo: el desarrollo de caracteristicas
que interrumpen el intercambio genético con la poblacién
parental.

Concepto de especie (2.6)

Una especie bioldgica es un grupo de individuos que se aparean
entre siy viven juntos en un ambiente similar de determinada
region. Las especies pueden ser simpatricas o alopatricas. Man-
tienen la identidad mediante mecanismos de aislamiento.

Especiacion (2.7)

Las especies surgen por la interaccion de variaciones hereda-
bles, la seleccion natural y las barreras sobre el flujo genético
entre poblaciones. EI mecanismo de especiacion mas amplia-
mente aceptado es la especiacion alopétrica o geogréfica. Una
Unica especie que se cruza se divide en poblaciones espacial-
mente aisladas, que se desarrollan en especies diferentes.
Cuando el aislamiento reproductivo antecede a la diferencia-
ciony el proceso se lleva a cabo en una poblacion, se obtiene la
especiacion simpétrica. El tipo de especiacion simpatrica mas
frecuente es la poliploidia en las plantas.

Variacion geografica (2.8)

Las especies que presentan una distribucion geografica exten-
sa suelen enfrentarse a un rango de condiciones ambientales
mas amplio que las que se distribuyen de forma mas limitada.
La variacion en las condiciones ambientales suele conducir a
una correspondiente variacion en determinadas caracteristi-
cas morfoldgicas, fisioldgicas y conductuales.

Compromisos y constricciones (2.9)

Las condiciones ambientales que influyen de forma directa en la
vida varian en tiempo y espacio. Del mismo modo, el objetivo de
la seleccion cambia con las circunstancias ambientales tanto
espaciales como temporales. Las caracteristicas que permiten
que una especie sobreviva, se desarrolle y se reproduzca en
determinadas condiciones limitan la capacidad de ésta de tener
la misma eficiencia en condiciones ambientales diferentes.

Preguntas de estudio

1. ;Qué eslaseleccion natural? ;Qué condiciones se requie-
ren para que se produzca la seleccién natural?

2. David Reznick, ec6logo de la universidad de California de
Riverside, estudi6 el proceso de seleccién natural en po-
blaciones de guppys (pequerfios peces de agua dulce) en la
isla de Trinidad. Reznick descubrié que las poblaciones
que habitaban a menores alturas se enfrentaban al ataque
de peces depredadores, mientras que aquellas que habi-
taban a grandes alturas disfrutaban de una vida pacifica
debido a que pocos depredadores son capaces de nadar
contracorriente y pasar las cascadas. El tamafo medio de
los individuos que habitan las aguas de grandes alturas es
mayor al de los guppys de las poblaciones de menores al-
turas. Reznick formulé la hipétesis de que el menor ta-
mafio de los individuos en las poblaciones de menores
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alturas era el resultado de que los individuos mayores
sufrian mayor probabilidad de ser atacados por depreda-
dores. En efecto, esta presion realizaba una seleccion
que favorecia a los individuos mas pequenos de la pobla-
cion. Con el fin de demostrar esta hipdtesis, Reznick
trasladé a algunos individuos de las bajas alturas a estan-
ques (desocupados) de mayor altura, donde el hecho de
ser atacado por un depredador no fuera un factor. Tras
once anos de exposicion a estas condiciones, los indivi-
duos de esta poblacién presentaron un tamafo superior
al de las poblaciones de menor altura. {Es el estudio de
Reznick un ejemplo de la seleccion natural? (Es decir,
fcumple con las condiciones necesarias?) En caso afir-
mativo, iqué tipo de seleccion representa (direccional,
estabilizante o disruptiva)? Formule alguna hipétesis
alternativa para explicar el motivo por el cual el tamano
medio de los individuos se modificé con el transcurso
del tiempo como resultado del traslado de la poblacién a
un ambiente de mayor altura.

Si se aceptaran las siguientes suposiciones: (1) el gen de
ojos azules es recesivo y (2) el gen de ojos pardos es domi-
nante, ¢a qué conclusién es posible llegar con respecto al
color de ojos del padre y la madre, si la nifia naciera con
ojos azules? (Qué se puede afirmar sobre los genotipos
(del color de ojos) de los padres y de la nifia, respectiva-
mente?

¢Cuadles son las dos fuentes principales de variacién gené-
tica en una poblacién de reproduccion sexual?

Un ecélogo que estudiaba la diversidad de especies de
lagartos en una pequena isla al oeste de la costa africana
identificé una especie de lagarto que se asemejaba a una
presente en el interior del continente africano. El ecélo-
go s6lo pudo sefialar una diferencia entre las poblaciones
de la isla y del continente. Los machos de la poblacion
continental presentan una cabeza roja y un cuerpo de
color verde brillante, mientras que los machos de la
poblacién islefia tienen el mismo cuerpo verde brillante,
pero con una cabeza de color verde oscuro. Las hembras
de ambas poblaciones parecen ser idénticas, dado que son
de color verde brillante en su totalidad. En una serie de
experimentos, el ec6logo descubri6 que las hembras de la
poblacién continental no reconocian a los machos de la
poblacién insular como potenciales comparieros (no res-
pondian al comportamiento de cortejo). Del mismo
modo, las hembras de la poblacién insular no reconocian
a los machos de la poblacién continental como potencia-
les comparieros. Dada esta informacion, ¢es posible con-
cluir que las poblaciones de Ia isla y del continente son
especies diferentes?

El ecélogo luego continué el estudio modificando la
apariencia fisica de los machos. Se tifi6 de rojo la cabeza
de los machos de la poblacion insular y de verde oscuro
la de los machos de la poblacion continental. Cuando se
repitieron los experimentos, las hembras de la poblacion
insular reconocieron a los machos continentales y se
aparearon con ellos, y viceversa. Suponiendo que la des-
cendencia de este apareamiento sobreviva y se reproduz-
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ca, icambia este nuevo resultado la respuesta de si ambas
poblaciones deben clasificarse como especies separadas?

6. Sefale las diferencias entre un genotipo y un fenotipo.
iQué es la plasticidad fenotipica?

7. iQué es un pool genético?

8. iCuadles son las diferencias entre los conceptos de especie
morfolégicay biol6gica? Senale un conjunto de condicio-

nes en las cuales pueda aplicarse una definicion pero no
la otra.

9. (Qué es la especiacion? Indique las diferencias entre los
modelos de especiacion simpatrica y alopatrica.

10. ;Cémo difiere la evolucion de la seleccion natural?
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Ambiente fisico

Capitulo3 Clima P.46

Capitulo 4 Ambiente acuatico P.68
Capitulo5 Ambiente terrestre P. 87

n enero de 2004, dos pequefios vehiculos robotizados
llamados Roéveres de exploracion de Marte (MERs, Mars
Exploration Rovers) descendieron sobre Marte. Su mision
era explorar la superficie en busca de pruebas que confir-
maran que alguna vez alli hubo vida. Los vehiculos no
buscaban organismos vivos o fosiles en las rocas esparci-
das sobre la superficie. Su tarea era determinar la historia
del agua en ese planeta. Aunque actualmente no hay
agua en estado liquido sobre la superficie de Marte, pue-
den encontrarse rastros de que ha habido alguna activi-
dad acuética en el pasado en las rocas, minerales y
formas geoldgicas del terreno del planeta, especialmente
aquellas que sé6lo pueden formarse en presencia de agua.

¢Por qué buscar agua como prueba de la vida? Porque
lavida taly como la entendemos es imposible sin las con-
diciones que permiten la existencia de agua en estado
liquido. Por lo tanto, la historia del agua en Marte es de
fundamental importancia para determinar si el ambiente
marciano fue alguna vez propicio para la vida. La mision
de los MER no fue buscar pruebas directas de vida, sino
proporcionarnos informacién acerca de la «habitabili-
dad» del ambiente.

Aunque el estudio del medio fisico es el objetivo princi-
pal de disciplinas como la geologia, la meteorologia y la
hidrologia, es este concepto de habitabilidad, la capaci-
dad del medio fisico para mantener la vida, lo que une a
las ciencias fisicas con la disciplina de la ecologia. Para
ilustrar esta relacion entre la ecologia y el estudio del
medio fisico, nos apartaremos de la superficie de Marte y
nos internaremos en la pequena cadena de islas de la cos-
ta occidental de Sudamérica que tanto influyé en el pen-
samiento del joven Charles Darwin: las Islas Galapagos.

Cuando pensamos en los pingiiinos, nos viene a la
mente el paisaje helado de la Antartida. Pero las Islas
Galapagos, que se extienden sobre el Ecuador, son el
habitat de la mas pequefia de las especies de pingtiinos:
el Spheniscus mendiculus, o pingiiino de las Galapagos.
Sélo miden de 40 a 45 centimetros de alto y pesan entre 2
y 2,5 kilogramos. Se encuentran Gnicamente en las Islas
Galapagos y son los que mas al Norte viven de todas las
especies de pingiiinos.

Los pingiiinos de las Galapagos se alimentan princi-
palmente de peces pequefios, como los salmonetes y las
sardinas, y dependen de las corrientes oceanicas que flu-
yen desde las aguas mas frias del Sur que llevan esos
peces a sus tierras. El mismo Darwin advirti6 la importan-
cia de las corrientes que se dirigen hacia el Norte desde el
Océano Pacifico sur hasta el entorno de las Galapagos:
«Sitenemos en cuenta que esas islas estan ubicadas jus-
tamente bajo el Ecuador, advertiremos que el clima dista
mucho de ser célido en extremo; la causa principal pare-
cen ser las temperaturas excepcionalmente bajas que las
rodean y que llegan hasta alli debido a las grandes
corrientes polares del Sur». (El Viaje del Beagle). Sin
embargo, los vientos dominantes que llevan las aguas fri-
as hasta esas islas tropicales no son siempre previsibles.
De manera periddica, los vientos alisios que fluyen hacia
el Oeste en esta region se estancan y las aguas que rode-
an a las Islas Galapagos se templan. Las aguas calidas
dan como resultado una drastica reduccion de las pobla-
ciones de peces de las que dependen los pingiiinos. Este
acontecimiento ocasioné hace unos 20 afos una gran
escasez de alimento. En ese momento, murieron mas del
70 por ciento de los pingiiinos de las Galapagos. Desde



entonces su ndmero se ha ido incrementando y actual-
mente existe una poblacion estimada en 8oo0 parejas
reproductoras. Los pescadores de la region han registra-
do, desde el siglo xvi, periodos de aguas templadas como
el que ocurrié hace 20 afios, y esas épocas de grave esca-
sez de alimentos han influido sin duda en la poblacién de
pingliinos desde que sus ancestros llegaron por primera
vez a las islas.

Incluso por esta pequefia descripcion, se hace eviden-
te que la comprension de la ecologia de los pingiiinos de
las Islas Galapagos depende en gran parte de la com-
prension del medio fisico de estas islas, concretamente
las caracteristicas del habitat, que influyen en la habitabi-
lidad de la poblacién de pingiiinos. Los ec6logos obser-
van la interaccion entre los organismos y el medio fisico
que los rodea en dos escalas de tiempo muy diferentes. A
lo largo de varias generaciones, el medio fisico represen-
ta una fuerza que gufa el proceso de seleccién natural y
que favorece a algunos individuos con ciertas caracteris-
ticas sobre otros (véase el Capitulo 2). Durante un periodo
mas corto, el medio fisico influye tanto en el rendimiento
fisiologico de los individuos como en la disponibilidad de
los recursos esenciales, y ambos factores inciden directa-
mente en la supervivencia, el desarrollo y la reproduccién
dentro de la poblacion. El ejemplo de los pingiiinos de las
Galapagos anteriormente citado puede utilizarse para
ilustrar ambas escalas de tiempo.

Durante la etapa evolutiva, el medio fisico de las Islas
Galapagos ha influido en las caracteristicas y en el com-
portamiento de los pingiiinos del lugar a través del pro-
ceso de seleccion natural. Primero, el reducido tamafio
del cuerpo (es el mas pequefio de todas las especies de
pingliinos) les permite disipar mas facilmente el calor al

aire que los rodea: una caracteristica importante en este
ambiente tropical (véase el Capitulo 7). Segundo, a dife-
rencia de la mayor parte de los demas pingiinos, los de
las Galapagos no poseen un periodo de apareamiento
determinado y pueden llegar a tener hasta tres nidadas
por afio. Esta es una adaptacién que les permite resistir
a esa fuente alimenticia variable e inestable, resultado
directo de los impredecibles cambios en los patrones
de los vientos y corrientes oceanicas. La comprension de
esas caracteristicas requiere un entendimiento del me-
dio fisico que ha influido sobre estas especies en el perio-
do evolutivo, a través del proceso de seleccion natural.

A corto plazo, las variaciones de un afo a otro en las tem-
peraturas del agua y de las corrientes que rodean las islas
son decisivas para comprender la dindmica poblacional de
esta especie. Los periddicos aumentos y disminuciones
en la poblacion de los pingiiinos de las Galapagos son
una respuesta directa a la disponibilidad de los recursos
alimenticios.

En los capitulos que conforman la Segunda parte,
observaremos aquellas caracteristicas del medio fisico
terrestre que influyen directamente en su habitabilidad.
Exploraremos las caracteristicas de los dos medios domi-
nantes que caracterizan nuestro planeta: la tierra y el
agua. Comenzaremos por examinar el clima terrestre (Ca-
pitulo 3); el amplio rango de patrones de temperatu-
ra, vientos, precipitaciones, estacionalidades y corrientes
oceanicas. Centraremos nuestra atencion en las caracte-
risticas fisicas dominantes del medio acuatico (Capitu-
lo 4) y terrestres (Capitulo 5). Estos capitulos sentaran las
bases de nuestro estudio en la Tercera parte de las adap-
taciones de las plantas y los animales a estos ambientes
fisicos.
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Capitulo3 | Clima

3.1 LaTierra intercepta la radiacion solar

3.2 Laradiacion solar interceptada varia segin las estaciones
3.3 Latemperatura del aire disminuye con la altitud

3.4 Las masas de aire circulan de forma global

3.5 Laenergia solar, el viento y la rotacion de la Tierra crean corrientes oceanicas
3.6 Latemperatura influye en el contenido de humedad del aire

3.7 Las precipitaciones tienen un patron global caracteristico

3.8 Latopografia influye en los patrones locales y regionales de las precipitaciones
3.9 Suceden variaciones irregulares en el clima a escala regional

3.10 La mayoria de los organismos habita en microclimas

£Qué es lo que determina que una regién geografica en particular sea una selva tropical, una lla-

nura cubierta de hierba o un paisaje arido de dunas de arena? El aspecto del medio fisico que

mas influye en un ecosistema particular, porque impone la mayor parte de las restricciones al

organismo, es el clima.

El clima es uno de esos términos que solemos utilizar sin mucha precision. De hecho, muchas

veces las personas confunden el clima con el tiempo atmosférico. Tiempo atmosférico es la com-

binaciéon de temperatura, humedad, precipitaciones, viento, nubosidad y otras condiciones

atmosféricas que suceden en un momento y lugar determinados. Clima es el patron promedio del

tiempo atmosférico a largo plazo y puede ser local, regional o global.

La estructura de los ecosistemas terrestres estd, en gran
parte, determinada por las plantas que predominan, las
cuales son, a su vez, un reflejo de las condiciones fisicas
ambientales dominantes, concretamente del clima (véase
el Capitulo 23). Las variaciones geograficas del clima, prin-
cipalmente de las temperaturas y las precipitaciones, deter-
minan la distribucion a gran escala de la vegetacion y, por
consiguiente, de la naturaleza de los ecosistemas terrestres
(Figura 3.1). En este capitulo, aprenderemos de qué modo
los climas determinan la disponibilidad de calor y agua en
la superficie terrestre e influyen en la cantidad de energia
solar que las plantas pueden utilizar.

3.1 | LaTierra intercepta la radiacion solar

La atmosfera terrestre intercepta la radiacion solar en su
parte exterior. La interacciéon molecular resultante crea
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calor y genera patrones térmicos que, junto con la rotacién
y el movimiento de la Tierra, producen los vientos domi-
nantes y las corrientes oceanicas. Estos movimientos de
aire y agua, a su vez, influyen en los patrones del tiempo
atmosférico de la tierra, incluida la distribucion de las pre-
cipitaciones.

La radiacion solar, la energia electromagnética que
irradia el Sol, viaja casi sin ningdin obstaculo a través del
vacio espacial, hasta que alcanza la atmdsfera terrestre. Los
cientificos conceptualizaron la radiacion solar como una co-
rriente de fotones, o paquetes de energia, que, segin una de
las grandes paradojas de la ciencia, se comportan indistin-
tamente como ondas o como particulas, segiin el modo en
que se observen. Los cientificos describen esta energia en
términos de su longitud de onda (A), o la distancia fisica
entre las sucesivas crestas, y la frecuencia (v) o el nimero
de crestas que pasan por segundo por un punto determina-
do. Todos los objetos emiten energia radiante (véase Cuan-
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tificando la ecologia 3.1: La transferencia de energia a tra-
vés de la radiacion), que normalmente cruza un amplio
espectro de longitudes de onda. La naturaleza exacta de la
energia emitida, sin embargo, depende de la temperatura
del objeto (Figura 3.2). Cuanto mas caliente esté el objeto,
mas energia poseen los fotones que emite y mas corta es la
longitud de onda. Una superficie muy caliente como la del
Sol (~5.800 °C), emite principalmente radiacién de onda
corta. Por el contrario, los objetos mas frios, como la super-
ficie de la Tierra (con una temperatura media de 15 °C)
emiten una radiaciéon de longitud de onda mas larga, o
radiacion de onda larga.

De la radiacion solar que alcanza la parte superior de la
atmosfera terrestre, sélo un 51 por ciento llega hasta la
superficie de la Tierra. ;Qué sucede con toda la energia
entrante? Si se toma la cantidad de radiacién solar que
alcanza la atmosfera en 100 unidades de media, las nubes y
la atmosfera reflejan y dispersan 26 unidades, y la superfi-
cie de la tierra refleja 4 unidades mas, lo que da un total de
30 unidades reflejadas nuevamente hacia el espacio (Figu-
ra 3.3). La atmdsfera y las nubes, en conjunto, absorben
otras 19 unidades (lo que da un total de 49 unidades), y
quedarian 51 unidades de radiacion solar directa e indirec-
ta para ser absorbidas por la superficie de la tierra.

De las 51 unidades que alcanzan la superficie, 23 se uti-
lizan en la evaporacion del agua y otras 7 calientan el aire
adyacente a la superficie, lo que deja 21 unidades para tem-
plar las masas continentales y los océanos. Las masas con-
tinentales y los océanos, a su vez, emiten radiaciones hacia
la atmosfera en forma de radiaciones de onda larga (térmi-
cas). La cantidad de radiacion de onda larga emitida por la
superficie terrestre excede las 21 unidades de radiacion
solar absorbidas.

En realidad, en total, se emiten unas 117 unidades.
¢Coémo es esto posible? Sucede porque la superficie recibe

Bosque
boreal caracteristicas y la distribucion de

Figura 3.1 | Gradientes de la
vegetacion de Norteamérica de
Este a Oeste y de Sur a Norte.

b (a) El gradiente de Este a Oeste
refleja un decrecimiento en las
Pastizales Desisrto precipitaciones anuales (no

secos trascienden las Montafias
Rocosas). (b) Los gradientes de
Sur a Norte reflejan un
decrecimiento en el promedio de
las temperaturas anuales. Notese
que, tanto con el decrecimiento de
las temperaturas como de las
precipitaciones, disminuye el
tamaiio de la vegetacion. Véase el
Capitulo 23 para una discusion

Tundra mas detallada de las

los ecosistemas terrestres.

radiacion solar (de onda corta) sélo durante el dia, pero
emite constantemente radiacion de onda larga, tanto du-
rante el dia como durante la noche. Ademas, la atmdsfera
que la cubre sélo permite que una pequefia fraccion de
energia (6 unidades) la traspase hacia el espacio. La mayo-
rfa (111 unidades) se absorbe por el vapor de agua y el CO,
de la atmésfera y las nubes. Gran parte de esta energia (96
unidades) se irradia nuevamente hacia la Tierra y produce
el efecto invernadero (véase el Capitulo 29), fundamental
para mantener el calor de la superficie terrestre. Como
resultado, la superficie de la Tierra recibe casi el doble de
radiacion de onda larga de la atmoésfera que radiacion de
onda corta del Sol. En todos estos intercambios, la energia
perdida en la superficie terrestre (30 unidades + 117 unida-
des = 147 unidades) se equilibra exactamente con la ener-
gia obtenida (51 unidades + 96 unidades = 147 unidades)
(véase la Figura 3.3). La economia de la radiacién de la Tie-
rra esta en equilibrio.

La radiacion electromagnética emitida por el Sol recu-
bre una amplia gama de longitudes de onda. Del rango total
de radiacion solar que alcanza la atmdsfera terrestre, la lon-
gitud de onda de aproximadamente 400 a 700 nm (un na-
németro es la mil millonésima parte de un metro) es la que
constituye la luz visible (Figura 3.4). En conjunto, esas
longitudes de onda se conocen como radiacién fotosintéti-
camente activa (PAR), porque incluyen las longitudes de
onda que utilizan las plantas como fuente de energia en el
proceso de la fotosintesis (véase el Capitulo 6). Las lon-
gitudes de onda mas cortas que el rango de la luz visible per-
tenecen a la luz ultravioleta (UV). Hay dos tipos de luz ultra-
violeta: la UV-A, con longitudes de onda entre 315 nm y 380
nm y la UV-B, con longitudes de onda de 280 a 315 nm. La
radiacion con longitud de onda mayor que el rango de la luz
visible es la infrarroja. La infrarroja cercana incluye longitu-
des de onda de aproximadamente 740 a 4.000 nm, y la infra-
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Figura 3.2 | La longitud de onda de la radiacién que emite un objeto es una funcién de su temperatura. El sol, con una
temperatura media de 5800 °C en su superficie, emite una radiacién de onda relativamente corta comparada con

la de la tierra, que tiene una temperatura media de 15 °C en su superficie, y que emite una radiacién de onda
relativamente larga. Al comparar estos dos graficos, nétese la diferencia de escala (1)/s=1W).

Figura 3.3 | Distribucion de la energia
solar que alcanza la atmdsfera terrestre. Las
entradas incluyen la radiacién solar (de onda

Radiacion corta) y la radiacion de onda larga irradiada
solar entrante Al espacio hacia la Tierra como una funcién del efecto
100 Vuelve al espacio 6 invernadero. Las salidas incluyen el calor
. 30 & procedente de la evaporaci6n de la superficie
(Rglsejnaudbaeg ?:g?r;i;?:rsor 17 @00/% y la energia térmica y de onda larga que
vl supenlicie terrestre) Irradiada por la 777%90& irradia de la superficie de la Tierra.
e}

30 superficie terrestre

. 1
Absorbida Evaporacion Térmicas
por las nubes 23 7
y la atmosfera I >
19

96
Irradiada

nuevamente hacia
la superficie
. de la Tierra

Entradas = 51 unidades + 96 unidades = 147 unidades
Salidas = 30 unidades + 117 unidades = 147 unidades
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Figura 3.4 | Una porcion del
espectro electromagnético, separado
en radiaciones térmica y solar. Las
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y las infrarrojas representan sélo una
pequeiia parte del espectro.

Hacia la izquierda de la radiacién
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gamma (no se muestran). (Adaptacién
de Halverson y Smith 1979.)
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rroja lejana o radiacion térmica incluye longitudes de onda
de 4.000 a 100.000 nm.

3.2 | Laradiacion solar interceptada varia
segin las estaciones

La cantidad de energia solar interceptada en cualquier pun-
to de la superficie terrestre varia notablemente segun la
latitud (Figura 3.5). Hay dos factores que influyen en esta
variacion. En primer lugar, a mayor latitud la radiacion
impacta contra la superficie en un angulo mas pronuncia-
do, y se dispersa la luz del sol en un drea mas amplia. En
segundo lugar, la radiacion que penetra en la atmdsfera con
un angulo mas inclinado debe viajar a través de una capa de
aire de mayor espesor. En el proceso, encuentra mas par-
ticulas en la atmosfera, que la reflejan en mayor cantidad
hacia el espacio.

Aunque la variacion en la radiacion solar que llega a la
superficie de la Tierra en las diferentes latitudes puede
explicar el gradiente de temperatura decreciente desde el
Ecuador hacia los polos, no explica la variacion sistematica
que sucede en el transcurso de un afo. ;Qué es lo que hace
cambiar las estaciones en la Tierra? ;Por qué los dias calidos
del verano dejan lugar a los cambiantes colores del otofio, o
las gélidas temperaturas y el paisaje nevado del invierno
pasan a ser un manto verde con la llegada de la primavera?
La explicacion es bastante simple. Esto ocurre porque la
Tierra no esta derecha, sino mas bien inclinada hacia un
lado.

La Tierra, como todos los planetas, esta sujeta a dos
movimientos diferentes. Mientras describe su orbita alre-
dedor del Sol, rota sobre el eje que atraviesa los polos Nor-
te y Sur, y da lugar a la luminosidad del dia seguida por la
oscuridad de la noche (el ciclo diurno). La tierra gira alre-
dedor del Sol en el denominado plano de la ecliptica (un
plano por el que viajan todos los planetas a excepcion de
Plutén). Casualmente, el eje de giro de la Tierra no es per-

pendicular a la ecliptica sino que estd inclinado en un
angulo de 23,5° (Figura 3.6). Esta inclinacion es la respon-
sable de las variaciones estacionales de temperatura y de la
duracion del dia. Sélo en el Ecuador hay exactamente 12
horas de luz y de oscuridad todos los dias del ano. En el
equinoccio primaveral (aproximadamente el 21 de marzo)
y el equinoccio otofial (aproximadamente el 22 de septiem-
bre), la radiacién solar incide directamente sobre el Ecua-
dor (Figura 3.6b). En ese momento, la region ecuatorial
posee un calor mas intenso y en todos los puntos de la Tie-
rra se producen las mismas 12 horas de dia y noche.

En el solsticio de verano (22 de junio) en el hemisferio
Norte, los rayos solares inciden directamente sobre el Tré-
pico de Cancer (23,5° latitud Norte) (Figura 3.6a). Este es el
momento en el que los dias son mas largos en el hemisferio
Norte, y el Sol calienta la superficie mas intensamente. Por

Polo Norie

Trépice
de Cances
| 23,5° latitusd

Nérte ° \

Ecuadol——

Trépico de

Capricornio

23,5° latitud
Sur

Figura 3.5 | Laradiacion solar emitida hacia la Tierra en las
latitudes altas llega en un angulo oblicuo y se dispersa por un area
amplia. Por lo tanto, es menos intensa que la energia que cae
verticalmente sobre el Ecuador.
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Cuantificando la ecologia 3.1 | La transferencia
de energia a través

de la radiacion

Hay tres mecanismos a partir de los cuales la energia se
transfiere entre los objetos. La conduccién es la transfe-
rencia de energia (calor) a través de los movimientos mo-
leculares. Para que esta forma de transferencia ocurra, los
dos objetos deben estar en contacto fisico directo. La con-
duccidn explica la transferencia de energia a través de los
solidos. La transferencia de energia a través del movimien-
to en masa de un fluido, sea gas o liquido, se llama convec-
cion. La tercera forma de transferencia de energia es la
radiacion, o la transferencia de energia a través de rayos
electromagnéticos.

La transferencia de energia a través de la radiacion elec-
tromagnética del Sol (radiacion solar) es la que provee la
energia que dirige el sistema climatico de la Tierra. Sin
embargo, todos los objetos que poseen una temperatura
mayor al cero absoluto (0 K) emiten radiacién electromag-
nética, donde la energia es llevada por fotones de luz en las
porciones infrarrojas y visibles del espectro electromagné-
tico (véase la Figura 3.3). La transferencia de calor radiante
difiere de la de la conduccién y la conveccién en que no
requiere medio, con la energia emitida en forma de fotones
que viajan a la velocidad de la luz. Es la energia radiante
la que calienta nuestras caras al Sol y es el calor evidente que
sentimos cuando nos acercamos al fuego.

La cantidad de energia radiante emitida desde cual-
quier objeto a su alrededor es una funcién de su tempera-
tura y se describe mediante la siguiente ecuacién:

Temperatura del objeto
en grados Kelvin elevada
a la cuarta potencia

Calor emitido en unidades
de Watts (W) por m?
por segundo

N

Q-oT*

\

Constante Stefan-Boltzmann
(5,67 x 108 W/m?«K?)

Por ejemplo, podemos utilizar esta férmula para calcu-
lar la energia radiante por metro cuadrado emitida por el
Sol (temperatura media de 6000 K):

5,67 % 1078 (W/m? « K*) x 6.000* (K)
=7,3 x 107(W/m?)

El calculo anterior es

para la cantidad méaxima de radiacion que cualquier super-
ficie puede emitir para una temperatura determinada. Si
una superficie emite esta cantidad maxima de radiacion, se
la conoce como cuerpo negro. La mayoria de las superfi-
cies no son cuerpos negros y emiten sélo una fraccién de la
cantidad de radiacion térmica que un cuerpo negro emiti-
ria. Esta fraccion es conocida como emisividad (e). Los
valores de la emisividad oscilan entre 0 y 10. Si una super-
ficie emite sélo la mitad de la radiacién de un cuerpo ne-
gro, se dice que posee una emisividad de 0,5. Si emite 1/10
00,1 de un cuerpo negro posee un emisividad de 0,1, etcéte-
ra. Los objetos mas reflectantes tienen una emisividad cer-
cana a cero, los objetos opacos o negros tienen un valor
cercano a uno. El comportamiento del Sol y la Tierra se
aproxima al de los cuerpos negros. Si se toma en conside-
racion el concepto de emisividad, podemos aplicar la ecua-
cién anterior para aplicarla a todos los objetos:

Q=coT*

Los objetos generalmente emiten radiaciones en varias
longitudes de onda (véase Figura 3.2); sin embargo, habra
una longitud de onda en la cual el objeto emita la mayor
parte. La longitud de onda dominante, designada con el tér-
mino A, es una funcién de la temperatura en la que la lon-
gitud de onda aumenta cuando la temperatura disminuye
(véase la Figura 3.2). La longitud de onda dominante de un
objeto puede determinarse basandose en la ley de Wein:

A pgy = 2.897 um/T(K)

T es la temperatura del objeto en grados Kelvin (K =°C
+ 273,15). Puede utilizarse esta férmula para calcular las
diferencias en las longitudes de onda dominantes emitidas
por el Sol y la Tierra y que se presentan en la Figura 3.2. @

1. El valor de la emisividad para el cuerpo humano es de
e =0,7. Calcule la transferencia de la energia radiante
hacia el aire que rodea su cuerpo (por metro cuadrado
de drea de superficie) y asuma que la temperatura del
cuerpo es de 98,6 °F, o de 310 K.

2. ;Cual es la longitud de onda dominante de la radiacion
electromagnética que emite el cuerpo humano? Utilice
la Figura 3.4, identifique el tipo de radiacién (infrarro-
jalejana, infrarroja cercana, visible, etc.). Nétese que la
escala de la Figura 3.4 estd en nanémetros (nm), mien-
tras que las unidades para el cilculo anterior estin en
micrémetros (um). Para hacer que estas unidades sean
comparables, primero debe realizar la conversién (nm
= um x 1.000).
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La radiacion solar cae
directamente sobre el
Tropico de Cancer,

con una mayor entrada
y duracion del dia

en el hemisferio Norte

La radiacion solar cae
directamente sobre el Tropico
de Capricornio, con una mayor
entrada y duracion del dia en el
hemisferio Sur

La radiacion solar cae
directamente sobre el Ecuador

M

Rayos

@) (b) de Sol

(c)

Solsticio de verano Equinoccio primaveral Solsticio de invierno

22 de junio y otoAal 22 de diciembre

Figura 3.6 | Angulo del Soly circulo de iluminacién en los
equinoccios y en los solsticios de invierno y de verano.

el contrario, el hemisferio Sur atraviesa en ese momento el
invierno. En el solsticio de invierno (22 de diciembre) en el
hemisferio Norte, los rayos solares inciden directamente
sobre el Tropico de Capricornio (23,5° latitud Sur) (Figu-
ra 3.6¢). En este periodo es verano en el hemisferio Sur,
mientras que en el hemisferio Norte los dias son mas cor-
tos y las temperaturas mas frias. De este modo, el solsticio
de verano en el hemisferio Norte corresponde al solsticio de
invierno en el hemisferio Sur.

La estacionalidad de la radiacion solar, la temperatura y
la duraciéon del dia se incrementan con la latitud. En los
circulos polares artico y antértico (66,5° latitudes Norte y
Sur, respectivamente), la duracion del dia oscila entre 0
y 24 horas durante el transcurso del ano. Los dias se acor-
tan hasta el solsticio de invierno, una jornada de continua
oscuridad. Los dias se alargan en la primavera, y en el sols-
ticio de verano, el Sol nunca se pone.

La figura 3.7 muestra como varia sobre la tierra la radia-
cion solar anual, estacional y diaria. Aunque, en teoria, cada
lugar de la Tierra recibe la misma cantidad de luz de dia
durante el transcurso de un afio, en las latitudes altas donde
el Sol nunca da de pleno, la entrada de radiacion solar es la
mas baja. Este patron de exposicion variante a la radiacion
solar controla la temperatura media anual del globo (Figu-
ra 3.8). Al igual que la radiacion solar anual, las temperaturas
medias anuales son mds elevadas en las regiones tropicales y
disminuyen a medida que nos dirigimos hacia los polos.

3.3 | La temperatura del aire disminuye
con la altitud

En tanto que el grado y la duracién de la exposicién a la
radiacion solar pueden explicar muchas variaciones en las

temperaturas diarias, latitudinales y estacionales, no expli-
can por qué el aire se enfria con el aumento de la altitud. EI
Monte Kilimanjaro, por ejemplo, se erige en una llanura
célida de la zona tropical del Este de Africa, pero su cima
esta cubierta de hielo y nieve. La explicacion de esta aparen-
te rareza de la existencia de nieve en el trpico radica en las
propiedades fisicas del aire. El peso de todas las moléculas
de aire que rodean la Tierra alcanza la sorprendente cifra de
5.600 billones de toneladas. El peso del aire actiia como una
fuerza sobre la superficie de la tierra, y la cantidad de fuerza
ejercida sobre un area determinada de la superficie se deno-
mina presion atmosférica, o presion del aire. Imaginemos
una columna vertical de aire. La presion en cualquier punto
de la columna puede medirse en términos de la masa total
de aire por encima de ese punto. A medida que nos eleva-
mos, la masa de aire disminuye, y por lo tanto la presion
desciende. Aunque la presion atmosférica disminuye de
manera continua, la tasa de disminucion se va ralentizando
con el incremento de la altitud (Figura 3.9). Debido a que la
presion del aire es mayor sobre la superficie de la Tierra, la
densidad del aire (el nimero de moléculas por unidad de
volumen) es elevada, y disminuye de manera analoga a la
presion del aire, a medida que subimos de altitud. A medida
que la altitud sobre el nivel del mar aumenta, tanto la pre-
si6n del aire como la densidad disminuyen. Aunque para
una altitud de 50 km, la presion de aire es sélo del 0,1 por
ciento de la registrada a nivel del mar, la atmésfera contintia
extendiéndose hacia arriba por muchos cientos de kilome-
tros, y gradualmente se va haciendo mas delgada hasta
fusionarse con el espacio exterior.

Aunque tanto la presion del aire como la densidad dis-
minuyen sistematicamente con la altura sobre el nivel del
mar, la temperatura del aire tiene un perfil un poco mas
complicado. La temperatura del aire normalmente dismi-
nuye desde la superficie de la Tierra hasta una altitud de
aproximadamente 11 km. El ritmo al que disminuye la
temperatura con la altitud se denomina gradiente adiaba-
tico.

La disminucién de la temperatura del aire a medida que
nos alejamos de la superficie de la Tierra esta originada por
dos factores. Dada la alta densidad del aire en la superficie,
sus moléculas colisionan, lo que genera calor. La disminu-
cion en la densidad del aire a mayor distancia de la Tierra
produce menos colisiones, y, de este modo, se genera
menos calor. Sin embargo, la razoén principal por la cual
disminuye la temperatura del aire al aumentar la altitud es
el correspondiente descenso en el «efecto de calentamien-
to» de la superficie de la Tierra. La absorcion de la radiacion
solar aporta calor a la superficie de la Tierra. La energia
(radiacion de onda larga) se emite hacia arriba desde la
superficie, lo que calienta el aire que se encuentra por enci-
ma. Este proceso de transferencia contintia hacia arriba a
medida que el calor fluye de forma espontinea desde las
zonas mas calientes hacia las mas frias, pero a una tasa que
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Figura 3.7 | Variacién anual de la radiacion solar en la Tierra. (a) Radiaci6n solar global.
(b) Variaciones en la radiacion solar a lo largo del afio en tres puntos: una regién templada,
una region tropical y una regién de latitud alta. (c) Variaciones diurnas en la radiacién solar
en dos dias del afio: el solsticio de verano y el solsticio de invierno. (Adaptado de Barry

y Chorley, 1992.)

disminuye de forma constante, ya que la energia emitida
desde la superficie se disipa.

A diferencia de la presion y la densidad del aire, la tem-
peratura del aire no disminuye de forma ininterrumpida
segtin aumenta la altitud desde la superficie de la Tierra. De
hecho, en algunos puntos de la atmésfera, un cambio de
altitud puede resultar en un cambio abrupto de temperatu-
ra. Los cientificos que estudian la atmoésfera se sirven de
estas altitudes en las cuales las temperaturas cambian
abruptamente para distinguir las distintas regiones de la
atmosfera (Figura 3.10). Comenzando desde la superficie
de la Tierra, las regiones se denominan troposfera, estra-
tosfera, mesosfera, y termosfera. Las zonas que limitan

52 | Segunda parte Ambiente fisico

estas cuatro regiones de la atmésfera se denominan tropo-
pausa, estratopausa y mesopausa, respectivamente. Las dos
regiones mds importantes en términos de clima, y, por lo
tanto, para la vida sobre la Tierra son la troposfera y la
estratosfera.

Hasta el momento, se supone que el cambio en la tem-
peratura del aire en funcién del aumento de altitud no
implica un movimiento vertical de aire desde la superficie
hasta el limite superior de la atmoésfera. Sin embargo,
cuando un volumen de aire en la superficie se calienta,
comienza a flotar y a elevarse (de la misma forma en la que
lo hace un globo aerostatico). Mientras el volumen de aire
(denominado bolsa de aire) se eleva, la disminucion de la



(b) Isotermas (lineas de igual temperatura) de julio alrededor de la Tierra

Figura 3.8 | Promedio de cambio de temperaturas anuales globales segiin la latitud y la estacion. (a) Temperaturas
medias al nivel del mar (°C) en enero. (b) Temperaturas medias al nivel del mar (°C) en julio. N6tense las temperaturas
mas bajas durante el invierno del hemisferio Norte (enero), las mas altas temperaturas durante el verano del
hemisferio Sur, y la inversion de los patrones de temperatura con el cambio hacia el verano en el hemisferio Norte

y hacia el invierno en el hemisferio Sur (julio).

presion hace que se expanda y se enfrie. La disminucién en dante, se denomina enfriamiento adiabéatico. Ocurre lo
la temperatura del aire por expansion, en oposicién a la que mismo en un aparato de aire acondicionado donde el liqui-
se produce por pérdida de calor hacia la atmésfera circun- do refrigerante se encuentra comprimido. A medida que el
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Figura 3.9 | Tanto la presion del aire como la densidad del aire
descienden a medida que se incrementa la altitud sobre
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Figura 3.10 | Cambios en la temperatura atmosférica (promedio
global) con la altitud sobre el nivel del mar. Las regiones de la
atmésfera se encuentran rotuladas y el Monte Everest (la cumbre
mas alta de la Tierra) se encuentra dibujada para facilitar

la perspectiva. (Adaptado de Graedel y Crutzen, 1995.)

liquido refrigerante pasa del compresor a las bobinas, la dis-
minucion de la presion hace que se expanda y se enfrie.
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La tasa de enfriamiento adiabatico depende de la canti-
dad de humedad que haya en el aire. El enfriamiento adia-
batico de aire seco es de aproximadamente 10 °C por cada
1.000 m de elevacion. El aire hiimedo se enfria mas lenta-
mente (~6 °C cada 1.000 m). La tasa de cambio de tempera-
tura con la elevacién se denomina gradiente adiabatico.

3.4 | Las masas de aire circulan de forma
global

El manto de aire que rodea al planeta (la atmdsfera) no es
estatico. Se encuentra en un estado de constante movi-
miento que se origina en las masas de aire que se elevan y
descienden y en el movimiento de rotacion de la Tierra
sobre su eje. La region ecuatorial recibe la mayor entrada
anual de radiacion solar. El aire caliente se eleva por ser
menos denso que el aire frio que se encuentra por encima.
El aire calentado en la region ecuatorial se eleva hasta el
limite de la atmoésfera, lo que establece una zona de bajas
presiones en la superficie (Figura 3.11). Dado que hay maés
aire en elevacion, la masa de aire se ve forzada a esparcirse
con direccion al polo Norte y al polo Sur. Mientras estas
masas de aire se mueven en direccién a los polos, se en-
frian, se hacen mas pesadas, y descienden. Cuando esto
sucede, la presion del aire aumenta en la superficie (zona
de altas presiones). Este aire frio y pesado luego se desplaza
hacia el Ecuador, y reemplaza el aire caliente que se eleva
en los tropicos.

Si la Tierra permaneciera inmévil y no tuviera masas
continentales irregulares, la atmoésfera circularia como se

El aire se enfria y desciende
a la superficie, donde se
desplaza hacia el Ecuador

‘ El aire caliente en la
superficie del Ecuador
se eleva y se mueve
hacia el Norte
y hacia el Sur

Figura 3.11 | Lacirculacion de células de aire y vientos
dominantes en un planeta Tierra imaginario y fijo. El aire calentado
en el Ecuador se eleva y se mueve hacia el Norte y hacia el Sur. Se
enfria en los polos, desciende y se mueve nuevamente hacia el
Ecuador.



observa en la Figura 3.11. La Tierra, sin embargo, gira sobre
su eje desde el Oeste hacia el Este. Aunque cada punto de la
superficie de la Tierra realiza un giro completo cada 24 horas,
la velocidad de rotacion varia con la latitud (y con la circunfe-
rencia). En un punto del Ecuador (la circunferencia mas
grande, de 40.176 km), la velocidad de rotacion es de 1.674
km/hora. Por el contrario, a 60° al Norte o al Sur, la circunfe-
rencia de la Tierra es aproximadamente la mitad de la del
Ecuador (20.130 km), y la velocidad de rotacién es de 839
km/hora. Segin la ley de movimiento angular, el impulso de
un objeto que se mueve desde una circunferencia mayor
hacia una circunferencia menor se desviara en la direccion
del giro, y un objeto que se mueve desde una circunferencia
menor a una mayor, de desviara en la direccion opuesta a la
del giro. Como resultado, las masas de aire y todos los objetos
en movimiento en el hemisferio Norte se desvian hacia la
derecha (a favor de las agujas del reloj), y en el hemisferio Sur,
se desviaran hacia la izquierda (en sentido contrario a las agu-
jas del reloj). Esta desviacion en el patron del flujo del aire se
denomina efecto de Coriolis, cuyo nombre se debe a un mate-
matico francés que vivio en el siglo xix, G. C. Coriolis, quien
fue el primero que analizo el fenémeno. (Figura 3.12).

Como resultado de la desviacion de las masas de aire, el
efecto de Coriolis impide el flujo directo y simple desde el
Ecuador hacia los polos. En cambio, crea una serie de fren-
tes de vientos dominantes, que reciben su nombre segan la
direccion desde la cual provengan. Estos frentes rompen el
flujo simple del aire de la superficie hacia el Ecuador y el
movimiento hacia los polos, y crea una serie de seis células,
tres en cada hemisferio. Estas células producen zonas de
mayor y menor presion a medida que las masas de aire
ascienden y descienden desde y hacia la superficie respecti-
vamente. (Figura 3.13). Para analizar el flujo de aire que
circula por entre el Ecuador y los polos, comenzaremos por
la region ecuatorial de la Tierra, que recibe la mayor canti-
dad anual de radiacion solar.

Célula polar

Vientos polares
del Este

Vientos del Oeste

Vientos alisios
del Noreste

Vientos alisios
del Sudeste

Vientos del Oeste

Vientos polares del Este ’f/

Celula Ferrel

Rotacion a favor de las agujas
del rejoj en el hemisferio Norte 100%

60° N

Y o,

3
30° N L 50% &
0° 0%
30°S 50%

S

) ) 100%
Rotacion en sentido contrario

a las agujas del reloj
en el hemisferio Sur

Figura 3.12 | Elresultado del efecto de Coriolis en la direccién del
viento. No existe tal efecto en el Ecuador, donde la velocidad lineal
es la mayor, de 465 m/s (1.040 mi/h). Cualquier objeto en el
Ecuador se mueve a la misma velocidad. El efecto Coriolis aumenta
proporcionalmente hacia los polos. Si un objeto, incluida una masa
de aire, se mueve hacia el Norte desde el Ecuador a velocidad
constante, se acelerara dado que la tierra se mueve mas
lentamente (403 m/s a una latitud de 30°, 233 m/s a una latitud
de 60°,y a om/s en los polos. Como resultado, el trayecto del
objeto se desvia hacia la derecha o Este en el hemisferio Norte, y
hacia la izquierda u Oeste en el hemisferio Sur.

El aire que se calienta en la zona ecuatorial se eleva, y
crea una zona de baja presion cerca de la superficie: la depre-

Figura 3.13 | Circulaci6n de frentes
y células de aire alrededor de una tierra
en rotacién. Esta circulacién produce
los vientos alisios, del Oeste y del Este.

Frente suptropical
de altas presiones
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sion ecuatorial. Este flujo de aire con movimiento ascen-
dente se equilibra con un flujo de aire desde el Norte y des-
de el Sur hacia el Ecuador. A medida que la masa de aire
caliente asciende, comienza a esparcirse, se separa hacia el
Norte y hacia el Sur, hacia los polos, y disminuye su tempe-
ratura. En el hemisferio Norte, por el efecto de Coriolis, el
aire es empujado hacia el Este, lo que disminuye la veloci-
dad de su avance hacia el Norte. A aproximadamente 30°
latitud Norte, el aire, que ahora es frio, desciende, y cierra
la primera de las tres células, las células de Hadley, que
recibe su nombre del inglés George Hadley, quien fue el
primero que realizé una descripcion de ese patrén de cir-
culacion en 1745. El aire que desciende forma un frente de
alta presion semipermanente en la superficie y circunda la
Tierra: el cintur6n subtropical de altas presiones. Tras des-
cender, el aire frio se calienta y se divide en dos corrientes
que fluyen sobre la superficie. Una se mueve hacia el polo
Norte y es desviada hacia la izquierda por el efecto de Corio-
lis, y se convierte en los vientos dominantes del Oeste.

Mientras tanto, la otra corriente se mueve en direccion
al Sur, hacia el Ecuador, y se desvia hacia la derecha. Se con-
vierte en los fuertes y fiables vientos alisios, denominados
de esta forma por los marineros comerciantes del siglo xviI
que los utilizaban para llegar al continente americano des-
de Europa. En el hemisferio Norte, estos vientos se cono-
cen como los alisios del Norte. En el hemisferio Sur, en
donde existen corrientes similares, estos vientos se cono-
cen como alisios del Sur.

A medida que el aire templado de los vientos del Oeste
se mueve con direccion al polo, se encuentra con el aire frio
que se mueve hacia abajo desde el polo (aproximadamente
a los 60° N). Estas dos masas de aire de temperaturas con-
trastantes no se mezclan con facilidad. Se encuentran sepa-
radas por un limite denominado frente polar, una zona de
bajas presiones (la depresion subpolar) en donde la superfi-
cie de aire converge y se eleva. Una parte de este aire que
asciende se mueve hacia el Sur, hacia la zona de calmas
subtropicales, donde desciende hacia la superficie y cierra
la segunda de las tres células, la célula Ferrel, cuyo nombre
proviene del meteor6logo estadounidense William Ferrel.

A medida que el aire que se mueve hacia el Norte llega al
polo, lentamente desciende hacia la superficie y fluye nueva-
mente hacia el Sur, hacia el frente polar, y completa la dltima
de las tres células: la célula polar. Este aire con movimiento
hacia el Sur se desvia hacia la derecha por el Efecto Coriolis,
generando los vientos polares del Este. Existe un flujo simi-
lar en el hemisferio Sur (véase la Figura 3.13).

3.5 | La energia solar, el viento
y la rotacion de la Tierra crean corrientes
oceanicas

El patron global de los vientos dominantes juega un papel
fundamental en la determinacién de los patrones mads
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importantes del flujo de agua en la superficie en los océa-
nos de la Tierra. Estos patrones sistematicos de movi-
miento de agua se denominan corrientes. De hecho, las
corrientes mas importantes de los océanos generalmente
imitan el movimiento de las corrientes de viento que se
encuentran sobre ellas hasta que se cruzan con algin con-
tinente.

Cada océano esta dominado por dos importantes movi-
mientos circulares de agua, llamados circuitos oceanicos.
En cada circuito, la corriente ocednica se mueve a favor de
las agujas del reloj en el hemisferio Norte y en sentido con-
trario a las agujas del reloj en el hemisferio Sur (Figu-
ra 3.14).

A lo largo del Ecuador, los vientos alisios empujan las
aguas tibias superficiales hacia el Oeste. Cuando estas
masas de agua se encuentran con los margenes orientales
de los continentes, se dividen en flujos que van hacia el
Norte y hacia el Sur a través de las costas, formando los cir-
cuitos oceanicos del Norte y del Sur. A medida que las
corrientes se alejan del Ecuador, se enfrian. Finalmente, se
encuentran con los vientos del Oeste a latitudes mas altas
(30-60° N y 30-60° S), lo cual produce corrientes que se
mueven hacia el Este. Cuando estas corrientes se encuen-
tran con los margenes occidentales de los continentes, for-
man corrientes frias que fluyen a lo largo de las costas hacia
el Ecuador. Pasando el continente Antartico hacia el Norte,
las corrientes oceanicas circulan, libres de obstaculos, alre-
dedor del globo.

3.6 | La temperatura influye
en el contenido de humedad del aire

La temperatura del aire tiene un papel decisivo en el inter-
cambio de agua entre la atmoésfera y la superficie terrestre.
Siempre que la materia, incluida el agua, cambia de un
estado a otro, absorbe o libera energia. La cantidad de ener-
gia liberada o absorbida (por gramo) durante un cambio de
estado se conoce como calor latente (del latin latens,
escondido). En el trayecto desde un estado mas ordenado
(liquido) hacia uno menos ordenado (gaseoso), se absorbe
energia. Mientras que la transicion desde un estado menos
ordenado hacia uno mas ordenado, se libera energia. La
transformacion de agua desde un estado liquido a un esta-
do gaseoso se denomina evaporacion, y requiere 2.260 Jou-
les (J) de energia por gramo de agua en estado liquido
convertido en vapor de agua (1 J/s =1 W). La transforma-
cion de vapor de agua a un estado liquido se denomina con-
densacion, y libera una cantidad equivalente de energia.
Cuando el aire entra en contacto con agua en estado liqui-
do, ocurre un intercambio libre de moléculas de agua entre
el aire y la superficie del agua. Cuando la tasa de evapora-
cion es igual a la tasa de condensacion, se dice que el aire se
encuentra saturado.



Latitud

75

60

45
30

15
0
15

30

45

75

60

45
30

Ecuador| 0

d,
\’
—

30
v
4 / 45

60 _/

'--' * [ TT -> 60

Figura 3.14 | Corrientes ocednicas del mundo. Nétese la forma en la que la circulacion se encuentra influenciada
por la fuerza del efecto de Coriolis (movimiento a favor de las agujas del reloj en el hemisferio Norte y movimiento en
sentido contrario a las agujas del reloj en el hemisferio Sur) y por las masas continentales y cémo los océanos se
conectan por medio de corrientes. Las flechas punteadas representan agua fria y las flechas continuas representan

agua templada.

En el aire, el vapor de agua actiia como un gas inde-
pendiente que pesay que ejerce una presion. La cantidad de
presion que ejerce el vapor de agua independiente de la pre-
si6n de aire seco se denomina presion de vapor. La presion
de vapor se define habitualmente en unidades de mega
pascales (MPa). El contenido de vapor de agua en el aire en
el punto de saturacién se denomina presiéon de vapor a
saturacion. La presion de vapor a saturacion, también co-
nocida como la capacidad de vapor de agua del aire, no pue-
de ser excedida. Si la presion de vapor excede la capacidad,
ocurre la saturacion, con el fin de reducir la presién de
vapor. La presion de vapor a saturacién varia con la tempe-
ratura, aumentando a medida que aumenta la temperatura
del aire (Figura 3.15). El aire caliente tiene una mayor ca-
pacidad de vapor de agua que el aire frio.

La cantidad de agua en un volumen de aire determinado
es la humedad absoluta. La forma de medicion mas fami-
liar es la humedad relativa, o la cantidad de vapor de agua en
el aire expresada como un porcentaje de la presion de vapor
a saturacion. En el punto de presion de vapor a saturacion,
la humedad relativa es del 100 por ciento. Si el aire se enfria
mientras la cantidad de humedad que contiene (presion de
vapor de agua) se mantiene constante, entonces la humedad
relativa aumenta a medida que disminuye el valor de la pre-
sion de vapor a saturacion. Si el aire se enfria a un punto en
el que la presion de vapor real excede la presion de vapor a
saturacion, la humedad del aire se condensara y se formaran
nubes. En el momento en el que las particulas de agua o de

hielo en el aire se hagan demasiado pesadas como para man-
tenerse suspendidas, habra precipitacion. Para un conteni-
do de agua dado en una porcion de aire (presién de vapor),
la temperatura en la que se obtiene la presion de vapor a

Hume.dad _ PV actualll % 100
relativa PV saturacion

Presion de vapor

a saturacion a temperatura

de aire normal

® Presion a vapor
a saturacion

Presion de
vapor normal

Temperatura Temperatura de
de punto de aire normal
" rocio ./

Temperatura (°C)

Presion de vapor del H,O (MPa)

Figura 3.15 | La presion de vapor a saturacién como una funcién
de la temperatura del aire (la presién de vapor a saturacion
aumenta con la temperatura del aire). Para una temperatura de aire
dada, la humedad relativa es la razén entre la presion de vapor
normaly la presion de vapor a saturacién ([PV actual/PV

a saturacion] x 100). Para una presion de vapor dada, la
temperatura a la cual se obtiene la presion de vapor a saturacion
se denomina temperatura de punto de rocio. (Véase auanmivit!

en www.ecology.place.com para repasar las funciones.)
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saturacién se denomina temperatura de punto de rocio.
Piense en una capa de rocio o de escarcha en una fresca
manana de otono. Mientras se aproxima el anochecer, las
temperaturas descienden y la humedad relativa aumenta.
Si las frias temperaturas de la noche llegan a la temperatu-
ra de punto de rocio, el agua se condensa y se forma el
rocio, lo que disminuye la cantidad de agua en el aire. Cuan-
do sale el Sol, la temperatura del aire aumentay la capacidad
de vapor de agua (presion de vapor a saturacién) aumenta.
Como resultado, el rocio se evapora, lo que aumenta la pre-
sion de vapor en el aire.

3.7 | Las precipitaciones tienen un patron
global caracteristico

Uniendo los conceptos de patrones de temperatura, vientos
y corrientes ocednicas, estamos listos para comprender el
patrén global de las precipitaciones. Estas no se encuentran
distribuidas por la Tierra de forma pareja (Figura 3.16). A
primera vista, podria parecer que el mapa global de precipi-
taciones anuales presentado en la Figura 3.16 no posee un
patréon perceptible o regular. Sin embargo, si examinamos el

perfil mas simple de variacion de promedio de lluvias segiin
la latitud (Figura 3.17), podremos observar un patrén gene-
ral. Las precipitaciones son mds abundantes en la region del
Ecuador y disminuyen a medida que nos movemos hacia el
Norte o hacia el Sur. Esta disminucion, sin embargo, no es
continua. Existen dos puntos maximos en las latitudes
medias seguidas de una continuacion del descenso hacia los
polos. La secuencia de puntos méiximos y zonas intermedias
entre los puntos maximos que se observan en la Figura 3.17
corresponde al patrén de aumento y descenso de masas de
aire asociadas con los frentes de vientos dominantes presen-
tados en la Figura 3.13. A medida que los vientos alisios
calientes se mueven sobre los océanos tropicales, ganan
humedad. Cerca del Ecuador, los vientos alisios del Noreste
se encuentran con los vientos alisios del Sudeste. Esta
region angosta donde se encuentran los vientos alisios es la
zona de convergencia intertropical (ZCIT), caracterizada
por altos niveles de precipitacion (Figura 3.18). En el punto
en que se encuentran las dos masas de aire, el aire se acu-
mula, y el aire caliente himedo se eleva y se enfria. Cuan-
do se llega a la temperatura de punto de rocio, se forman
nubes, y caen precipitaciones en forma de lluvia. Este pa-
tron explica el alto nivel de precipitaciones en las regiones

Ecuador

. Menos de 25 centimetros
De 25 a 50 centimetros
De 50 a 100 centimetros

. De 100 a 200 centimetros

. Mas de 200 centimetros

Figura 3.16 | Precipitaciones anuales mundiales. Relaciénense las zonas mas hiimedas y las mas secas con zonas

montafiosas, corrientes ocednicas, y vientos.
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Figura 3.17 | Variacion en las precipitaciones medias anuales
segln la latitud. El punto maximo corresponde a las masas de aire
en ascenso, como las que se encuestan en la zona de convergencia
intertropical, mientras que los puntos minimos se asocian

a las masas de aire seco descendente.

tropicales de Asia Oriental, Sudamérica y Africa asi como el
nivel relativamente alto de precipitaciones en el Sudeste de
Norteamérica (véase la Figura 3.16).

Al perder gran parte de su humedad, la masa de aire
ascendente continda enfridandose a medida que se divide y
se dirige hacia el Norte y hacia el Sur. En las zonas de cal-
mas subtropicales (aproximadamente a los 30° de latitud
Norte y Sur), donde el aire frio desciende, hay dos frentes
de clima seco que circundan la Tierra (las dos depresiones
en las latitudes medias que se observan en la Figura 3.17).

Hemisferio Norte

verano otono y primavera
\...e-' il
B - -\ Trépico de Cancer \ \
L
Ecuador .‘ |
- .""lln
_____ - §
= Tropicode ~ — /
Capricornio ~o

Ecuador -y

El aire descendente se calienta. Debido a que la presion de
vapor a saturaciéon aumenta, extrae agua de la superficie a
través de la evaporacion, ocasionando condiciones aridas.
En estos frentes es donde se han formado los desiertos mas
grandes del mundo (véase el Capitulo 23).

A medida que las masas de aire contintian moviéndose
hacia el Norte y hacia el Sur, una vez mas extraen humedad
de la superficie, pero en menor grado, como resultado de
las condiciones de la superficie mas fria. Al moverse hacia
los polos, encuentran las masas de aire frio que alli se ori-
ginan (aproximadamente a 60° de latitud Norte y Sur. Las
masas de aire de la superficie convergen y se elevan, y la ma-
sa ascendente se enfria y se produce la precipitacion (pueden
observarse como los dos puntos maximos en las precipita-
ciones entre los 50°y los 60° Norte y Sur en la Figura 3.17).
A partir de este punto y hacia los polos, las temperaturas
frias asociadas a un punto de baja saturacién de vapor fun-
cionan restringiendo las precipitaciones.

Otro patréon en el que hay que fijarse es el que se obser-
va en la Figura 3.17. En general, las lluvias son mayores en
el hemisferio Sur, comparado con el hemisferio Norte
(notese el cambio en el valor maximo de las precipitaciones
asociado a la ZCIT). Esto se debe a que los océanos cubren
una mayor proporcién del hemisferio Sur, y el agua se eva-
pora mas facilmente de la superficie del agua que de la
superficie del suelo y la vegetacion. También éste es el mo-
tivo por el que se producen menos precipitaciones en el
interior de los continentes que en las regiones costeras
(nétese los gradientes de precipitaciones desde la costa
hacia el interior de Norteamérica y Europa/Asia en la Fi-
gura 3.16).

Lo que no entra en este estudio son las variaciones tem-
porales en las precipitaciones sobre la Tierra. La variacion
temporal esta directamente relacionada con los cambios
estacionales en el calentamiento de la Tierra y su efecto en
el movimiento de los sistemas de presion global y las masas

Hemisferio Norte
invierno

Figura 3.18 | Cambios en la zona de
e convergencia intertropical, que
ocasionan estaciones lluviosas y secas.
Advierta que, como la distancia desde
el Ecuador se incrementa, la estacién
/‘ seca es mas larga y hay menos lluvias.
Estas oscilaciones son el resultado de
las diferencias en la altitud del sol
entre los equinoccios y los solsticios,
/ como se muestra en la Figura 3.6. Los
/ patrones de circulacién de aire se
\., muestran en la Figura 3.13.

7

Capitulo 3 Clima 59



Precipitaciones medias (mm)
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Figura 3.19 | Variaciones estacionales en las precipitaciones en tres sitios dentro de la zona de convergencia intertropical.
Aunque el sitio (@) muestra una variacion estacional, las precipitaciones exceden los s5omm todos los meses.

Los sitios (b) y (c) estan dentro de las regiones de la ZCIT que experimentan una estacion bien diferenciada hiimeda
(verano) y seca (invierno). Nétese que la estacion lluviosa es de 6 meses fuera de la fase de estos dos sitios, y refleja

la diferencia en el ritmo de los meses de verano en los dos hemisferios.

de aire. Esto se ilustra en el movimiento estacional hacia el
Norte y hacia el Sur de la ZCIT, que sigue a la evidente
migracion de los rayos del Sol (Figura 3.18).

La ZCIT no depende de las estaciones pero tiende a
migrar hacia las regiones del globo que tienen la tempera-
tura de superficie mas calida. Aunque las regiones tropica-
les cercanas al Ecuador estin siempre expuestas a las
temperaturas calidas, el Sol se encuentra directamente
sobre el Ecuador geografico s6lo dos veces por afo, en los
equinoccios de primavera y de otono. En el solsticio de
verano del hemisferio Norte, el Sol se encuentra directa-
mente sobre el Tropico de Cancer; en el solsticio de invier-
no (que es verano en el hemisferio Sur), esta directamente
sobre el Tropico de Capricornio. Como resultado, la ZCIT se
mueve hacia los polos e invade las alturas subtropicales del
verano del Norte; en el invierno, se mueve hacia el Sur,
dejando atrds un tiempo seco y claro. A medida que migra
hacia el Sur, trae lluvias en el verano. Por lo tanto, a medi-
da que la ZCIT cambia su direccién de Norte a Sur, produ-
ce estaciones humedas y secas en los trépicos (Figura 3.19).

3.8 | La topografia influye en los patrones
locales y regionales de las precipitaciones

La topografia montanosa influye en los patrones de precipi-
taciones regionales y locales. Las montafias interceptan el
flujo del aire. Cuando una masa de aire alcanza una monta-
na, asciende, se enfria y se satura con vapor de agua (debi-
do a la menor presion de vapor de saturacion) y libera gran
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parte de su humedad en altitudes mayores del lado de bar-
lovento. Este fendmeno se denomina sombra de lluvia
(Figura 3.20). A medida que el aire ahora frio y seco des-
ciende por el lado de sotavento vuelve a calentarse y a
humedecerse. Como resultado, en el lado de barlovento de
una montana puede observarse el desarrollo de una vegeta-
cién mas densa, mas fuerte, y también diferentes especies
de plantas y animales, que la que se encuentra en el lado de
sotavento, en el que se observa algunas areas secas, de con-
diciones similares a las desérticas. Por lo tanto, en Nortea-
mérica, los vientos del Este que soplan sobre la Sierra
Nevada y las Montafas Rocosas dejan la humedad en las
laderas del lado Oeste, y ostentan los bosques de desarrollo
mas vigoroso. Por el contrario, las laderas del Este mues-
tran condiciones semidesérticas o desérticas. Algunos efec-
tos mas pronunciados de este mismo fenémeno ocurren en
las islas hawaianas. Alli, los vegetales varian desde las male-
zas el la zona de sotavento de una isla hasta las laderas bos-
cosas y humedad del lado de barlovento (Figura 3.21).

3.9 | Suceden variaciones irregulares
en el clima a escala regional

Los patrones de variacion temporal en el clima que ya
hemos analizado extensamente se producen a intervalos
regulares y predecibles: cambios estacionales en la tempe-
ratura con la rotacion de la Tierra alrededor del Sol, y la
migracion de la zona de convergencia intertropical, que
origina estacionalidad de las precipitaciones en los trépicos
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y los vientos monzones en el Sudeste asiatico. Sin embar-
g0, no todas las caracteristicas del sistema climatico se pro-
ducen con tal regularidad. El sistema climatico de la Tierra
se caracteriza por la variabilidad tanto de las escalas regio-
nales como globales.

La Pequena Edad de Hielo, un periodo de enfriamiento
que duré aproximadamente desde mediados del siglo xIv
hasta mediados del siglo XIx, trajo inviernos extremadamen-
te frios a muchas zonas del hemisferio Norte, y afect6 la
agricultura, la salud, la politica, la economia, las migracio-
nes y hasta el arte y la literatura. A mediados del siglo xvii,
los glaciares de los Alpes Suizos avanzaron y sepultaron
granjas y aplastaron poblaciones enteras. En 1780, el puer-
to de Nueva York se congeld, lo que le permiti6 a la gente
caminar desde Manhattan hasta Staten Island. De hecho, la

Figura 3.20 | Formacién de una
sombra de lluvia. El aire debe
subir la montafa forzosamente.

A medida que asciende, la masa de
aire se enfria y pierde su humedad
en forma de precipitaciones del
lado de barlovento. El aire que
desciende, ya seco, toma

la humedad del lado

de sotavento.

Calido

imagen de una Navidad blanca evocada por Charles Dickens
y los poetas de Nueva Inglaterra de los siglos XviII y XIX son
en gran parte producto de los inviernos frios y nevados de la
Pequena Edad de Hielo. Pero desde entonces, el clima se ha
calentado y la Navidad blanca en estas regiones es una ano-
malia.

La region central de Norteamérica, donde se encuen-
tran las Grandes Llanuras, ha soportado periodos de sequia
que se remontan hasta mediados del periodo Holoceno,
hace alrededor de 5.000 a 8.000 afnos, pero los colonos de
principios del siglo xx se establecieron en las Grandes Lla-
nuras en un momento en que los veranos eran relativa-
mente humedos. Ellos supusieron que las condiciones de
humedad eran las normales, por lo tanto emplearon los
métodos agricolas que habian utilizado en la region del

Figura 3.21 | Sombra de lluvia en las montafias de Maui, Islas Hawai. (a) El en barlovento, las laderas orientadas hacia
el Este, que interceptan los vientos alisios, estdn cubiertas por bosques hiimedos. (b) Vegetacion compuesta por arbustos
bajos en el lado mas seco.
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Este y comenzaron a cultivar, pero el ciclo de sequia volvid,
y la pradera se convirtié en una hondonada polvorienta.

Estos ejemplos reflejan la variabilidad de los sistemas
climaticos de la Tierra, que funcionan en escalas de tiempo
que varian desde algunas décadas hasta decenas de miles de
anos, originados en diferentes cambios en las entradas de
energia en la superficie terrestre. La orbita de la Tierra no
es fija. En la inclinacion del eje y en la forma de su recorri-
do anual alrededor del Sol se producen cambios. Estas
variaciones influyen en el clima alterando las entradas de
radiacion solar segtn las estaciones. Estas variaciones, que
se producen en una escala de tiempo de decenas de miles de
anos, estan relacionadas con los avances y los retrocesos de
los glaciares a lo largo de la historia de la Tierra.

Las variaciones en el nivel de la radiacién solar sobre la
superficie de la Tierra también se relacionan con la activi-
dad de las manchas solares, las enormes tormentas magné-
ticas que se producen en el Sol. Estas tormentas estan
relacionadas con intensas emisiones solares y se producen
en ciclos, cuyo namero y tamafio alcanzan su maximo cada
11 anos aproximadamente. Entre otros hechos, los investi-
gadores han relacionado la actividad de las manchas solares
con periodos de sequia y calentamiento de los inviernos en
el hemisferio Norte.

Las interacciones entre dos componentes del sistema
climatico, los océanos y la atmosfera, se relacionan con un
numero de variaciones climéticas importantes que se pro-
ducen a escala regional. Si nos remontamos al afio 1525,
algunos documentos histéricos confirman que los pescado-
res de la costa del Per(i habian realizado anotaciones en las
que describian periodos en que las aguas eran célidas de
una manera inusual. Los peruanos se refirieron a este peri-
odo de aguas calidas como El Nifo, debido a que general-
mente se producia en la época de Navidad, el periodo
relacionado con el Nifio Jesus. El Nifio es el fendmeno que
se produce en las aguas de las islas Galdpagos que se ha des-
crito en la introduccion de la Segunda parte. Actualmente
denominado por los cientificos El Nifio-Oscilacion Sur
(ENOS), este fendmeno es un acontecimiento que ocurre
a nivel mundial y que surge por una interacciéon a gran
escala entre el océano y la atmosfera.

La Oscilacién Sur, un descubrimiento mas reciente, se
refiere a una oscilacion en la presion en superficie (la masa
atmosférica) entre la zona tropical del Sudeste del Pacifico
y las regiones de Australia e Indonesia. Cuando las aguas
del Este del Pacifico son mas célidas de lo habitual (debido
a EINino) la presion del nivel del mar disminuye en el Paci-
fico oriental y aumenta en el occidental. La reduccion en el
gradiente de presion se acomparia de un debilitamiento de
los intercambios de los vientos del Este de baja latitud.

Aunque los cientificos atin no han comprendido com-
pletamente la causa del fenémeno de la Oscilacién Sur, el
mecanismo ha sido bien documentado. Recordemos el
Apartado 3.4, los vientos que soplan hacia el Este cruzando
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el Pacifico tropical (véase la Figura 3.13). Como consecuen-
cia, las corrientes de superficie dentro de los océanos tropi-
cales fluyen hacia el Oeste (véase la Figura 3.14) y traen las
aguas frias y profundas hacia la superficie en la costa del
Pert, un proceso conocido como afloramiento (véase el
Apartado 4.8). Este patr6n de afloramiento junto con la
corriente de aguas frias que fluye de Sur a Norte a lo largo
de la costa Oeste de Sudamérica da como resultado que esta
region del océano sea normalmente mas fria que lo que uno
esperaria por su ubicacion ecuatorial (Figura 3.22a).

A medida que las corrientes de la superficie se mueven
hacia el Oeste, el agua se calienta y le otorga a su lugar de
destino, el Pacifico Oriental, la superficie ocednica mas
calida que existe sobre la Tierra. Las aguas mas calidas del
Pacifico oriental hacen que el aire maritimo hdmedo
ascienda y se enfrie, ocasionando lluvias abundantes en la
region (Figura 3.22a; también véase la Figura 3.16). En
contraste, las aguas mas frias del Pacifico Occidental dan
como resultado condiciones relativamente secas a lo largo
de la costa peruana.

Durante el fenémeno de El Nifio, los vientos alisios se
debilitan, reduciendo el flujo de las corrientes de superficie
que se dirigen hacia el Este (Figura 3.22b). El resultado es
la reduccion del afloramiento (Surgencia) y el calenta-
miento de las aguas superficiales del Pacifico Oriental. Las
lluvias siguen a las aguas calidas hacia el Este y dan como
resultado inundaciones en Pert y sequias en Indonesia y
Australia. Este desplazamiento hacia el Este de la fuente de
calor atmosférica (calor latente asociado con la evapo-
racion el agua, véase el Apartado 4.2) la que recubre las
aguas calidas de la superficie da como resultado grandes
cambios en la circulacién atmosférica global, la que a su
vez influye en el clima en regiones muy alejadas del Pacifi-
co tropical.

Otras veces la inyeccion de agua fria se hace mas inten-
sa que lo habitual y hace que la superficie del Pacifico
oriental se enfrie. Esta variacion se conoce como La Nifia.
(Figura 3.23) Este fenémeno provoca sequias en Sudaméri-
ca y precipitaciones abundantes, e incluso inundaciones,
en el Este de Australia.

3.10 | La mayoria de los organismos
habita en microclimas

La mayoria de los organismos vive en condiciones locales
que no se corresponden con el perfil del clima general de la
region mas extensa que los rodea. Por ejemplo, el informe
meteorologico de hoy puede establecer que la temperatura
es de 28 °C y el cielo estd despejado. Sin embargo, este pro-
noéstico meteoroldgico es tan sélo una parte del panorama
general. Las condiciones reales de un ambiente especifico
seran bien diferentes segiin se trate de un lugar subterra-
neo o de la superficie, bajo la vegetacion o sobre el suelo
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expuesto, en las laderas de una montafia o a orillas del mar.
La luz, el calor, la humedad y el movimiento del aire varian
en gran medida desde un lugar del paisaje al otro, e influyen
en la transferencia de energia térmica y crean una amplia
variedad de climas localizados. Estos microclimas definen
las condiciones en las que viven los organismos (véase Cues-
tiones de ecologia: los microclimas urbanos).

En un dia soleado pero frio de comienzos de la prima-
vera, las moscas pueden sentirse atraidas hacia la savia que
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Figura 3.22 | Esquema de El Nifio-Oscilacion
Sur que se produce en la costa occidental
de Sudameérica (a) En condiciones normales, los
intensos vientos alisios mueven las aguas
superficiales en direccion Oeste. A medida que
las corrientes superficiales se mueven hacia el
Oeste, el agua se calienta. El agua mas célida del
W Pacifico occidental hace que el aire maritimo
himedo ascienda y se enfrie, ocasionando

(b) En condiciones de ENOS, los vientos
alisios disminuyen y reducen el flujo de las
corrientes que se dirigen hacia el Oeste. Las
precipitaciones siguen a las aguas calidas en
direccion al Este, con las consecuentes
inundaciones en Per( y sequias en Indonesia
y Australia.

Movimianio l abundantes precipitaciones en la region.

brota del munon de un arce. Las moscas pueden desplegar
su actividad en ese lugar, a pesar de que la temperatura del
aire es casi de helada porque, durante el dia, la superficie
del mufién absorbe la radiacion solar y calienta una peque-
na capa de aire sobre su superficie. En un dia tranquilo, el
aire calentado por el munén del drbol permanece cerca de
la superficie, y las temperaturas disminuyen abruptamente
por, sobre y por debajo de esta capa. Un fendmeno similar
se produce cuando la superficie helada del suelo absorbe la
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Figura 3.23 | Registro de los fenémenos El Nifio-La Nifia durante la segunda mitad del siglo xx. Los niimeros de la izquierda del
diagrama representan el indice ENOS, que incluye una combinacién de seis factores relacionados con las condiciones
ambientales sobre el Océano Pacifico tropical: temperatura del aire, temperatura de la superficie del agua, presién del nivel

del mar, nubosidad y velocidad y direccién del viento. Los acontecimientos calidos figuran en rojo y los acontecimientos

frios en azul. Un valor mayor de +1 representa a El Nifio. Un valor de —1 representa a La Nifia.

radiacion solar y se deshiela. En un dia soleado de finales
del invierno, podemos caminar en un terreno cubierto de
lodo, aunque el aire de los alrededores sea frio. Al alterar las
temperaturas del suelo, la humedad, el movimiento del
viento y la evaporacion, la vegetacién modera los microcli-
mas, especialmente en las zonas cercanas al suelo. Por
ejemplo, las zonas sombreadas por las plantas tienen tem-
peratura mas baja a nivel del suelo que los lugares expuestos
al Sol. En un dia despejado de verano, a 25 mm (1 pulga-
da) por encima del suelo, la cubierta de los bosques densos
puede reducir los rangos diarios de temperatura entre 7 °C
y 12 °C por debajo de la temperatura del suelo expuesto.
Bajo el refugio de densas hierbas y la cubierta de las plantas
bajas, el aire a nivel del suelo es completamente tranqui-
lo. Esta calma es una caracteristica extraordinaria de los
microclimas que se producen dentro de una densa vegeta-
cion sobre la superficie de la Tierra. Influye tanto sobre la
temperatura como sobre la humedad, y crea un ambiente
favorable para los insectos y otros animales que viven sobre
el suelo.

La topografia, especialmente la orientacion (la direc-
cion de una ladera), influye en las condiciones climaticas
locales. En el hemisferio Norte, las laderas orientadas hacia
el Sur reciben mas energia solar, mientras que las orienta-
das hacia el Norte reciben menos. En otras orientaciones
de las laderas, la energia varia entre estos extremos, y de-
pende de la direccion de los puntos cardinales.

La diferente exposicion de la radiacion solar, la orienta-
cion hacia el Sur o hacia el Norte, tiene un marcado efecto
sobre la cantidad de humedad y calor presente. Las condi-
ciones del microclima varian desde calidas secas y variables
en las laderas orientadas al Sur, hasta frias, himedas y mas
uniformes en las que tienen orientacién al Norte. Debido a
que las temperaturas elevadas y los altos indices de evapo-
racion vinculados a ellas extraen la humedad del suelo y de
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las plantas, el indice de evaporacién en las laderas orienta-
das al Sur generalmente es del 50% mas elevado, las tem-
peraturas medias son mayores y la humedad del suelo es
mas baja. Las condiciones son mas secas en la cima de las
laderas orientadas al Sur, donde el movimiento del aire es
mayor, y mas hiimedas en el pie de las laderas orientadas al
Norte.

Las mismas condiciones del microclima se producen en
una menor escala en las laderas orientadas al Norte y al Sur
de los grandes hormigueros, monticulos, dunas y pequenas
crestas de los terrenos llanos, asi como los lados de los edi-
ficios, arboles y troncos. Los lados de los edificios orien-
tados al Sur son siempre mas céalidos y secos que los
orientados hacia el Norte, algo que debe ser considerado
por paisajistas, horticultores y jardineros. Los troncos de
los &rboles orientados hacia el Norte son mas frios y htme-
dos que los orientados hacia el Sur, un hecho que se refleja
en el crecimiento mas vigoroso del musgo. En invierno, el
lado de un &rbol orientado hacia el Norte puede estar hela-
do, mientras que el orientado al Sur estd templado. Esta
diferencia de temperaturas puede ocasionar grietas en la
corteza a medida que la savia se deshiela de dia y se conge-
la de noche. Los escarabajos de la corteza y otros insectos
que viven en la madera que buscan areas frescas y humedas
en las que poner sus huevos prefieren las ubicaciones
orientadas al Norte. Las flores ubicadas en la orientacion
Sur de las copas de los arboles generalmente florecen més
rapido que las ubicadas en la orientacion Norte.

Los extremos microcliméticos también se producen en
las depresiones del suelo y en las superficies concavas de los
valles, donde el aire esta protegido del viento. Al calentarse
con la luz del Sol durante el dia y enfriarse durante la
noche por la vegetacion terrestre, el aire generalmente se
estanca. Como resultado, estos sitios protegidos registran
temperaturas mas bajas durante la noche (especialmente



Las zonas urbanas crean sus propios microclimas con diferen-
cias significativas en cuanto a temperaturas, precipitaciones y
patrones de flujo del viento de los que se producen las areas
rurales que las circundan. El resultado es un incremento en el
uso de la energia y una disminucion en la calidad del aire, lo que
conlleva efectos adversos para la salud piblica. En los dias cali-
dos de verano, con viento escaso o nulo, la temperatura del aire
en las zonas urbanas puede ser varios grados mas elevada que en
la zona rural circundante. Como resultado, los cientificos deno-
minan estas zonas urbanas como «islas urbanas calientes». La
razon por la que las areas urbanas son mas calidas que los
ambientes rurales de sus alrededores es el resultado de su equi-
librio de energia, o la diferencia entre la cantidad de energia
ganada y la perdida. En los ambientes rurales, la energia solar
absorbida por la vegetacion y el terreno es en parte disipada por
la evaporacion del agua de la vegetacion y el suelo. En las zonas
urbanas hay menos vegetacion, y por lo tanto, los edificios, las
calles y las aceras absorben la mayor parte de la energia solar.
Con calles angostas y edificios altos, las paredes de los edificios
irradian calor entre ellas en vez de hacerlo en direccion al cielo.
Ademds, como las superficies de asfalto construidas por el hom-
bre, el cemento y los ladrillos no son porosos, gran parte de las
lluvias se pierden como residuo liquido en las tuberias de los
desagiies antes de que la evaporacién pueda enfriar el aire. El
calor que emanan los automdviles, autobuses y edificios tam-
bién contribuye al ingreso de energia. Aunque este deshecho de
calor finalmente se dirige a la atmdsfera, puede contribuir tanto
como un tercio del que se recibe de la energia solar. A esto se
suma el problema de que los materiales de construccién (asfal-
to, concreto, ladrillos y alquitran son mejores conductores del
calor que la vegetacion que domina el paisaje de las zonas rura-
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Figura 1 | Relacién entre la temperatura maxima diariay la
concentracion de niebla toxica (medida como concentracién de
o0zono en partes por mil millones para la ciudad de Los Angeles
(1985). La linea de guiones horizontal en 120 miles de millones
representa el estandar nacional, segln lo definido por la

US Environmental Protection Agency.

Cuestiones de ecologia | Los microclimas urbanos

les circundantes. Por
la noche, estas estruc-
turas despiden lenta-
mente el calor que
almacenaron durante el dia.

El efecto de la isla caliente puede
elevar las temperaturas entre 6 °Cy 8 °C por arriba de las que
se observan en las zonas rurales circundantes. En Baltimore,
Phoenix, Tucson y Washington, D.C, por ejemplo, los datos
cientificos demuestran que las temperaturas maximas en el
mes de julio durante los tltimos 30 a 80 afios se han ido incre-
mentando regularmente a un ritmo de medio a un grado
Farenheit por década. Las temperaturas mas elevadas se pro-
ducen en las areas de mayor densidad y actividad poblacional,
mientras que las temperaturas disminuyen de manera notoria
hacia la periferia de la ciudad. Aunque las diferencias de tem-
peraturas pueden detectarse a lo largo del afo, el efecto de la
isla caliente es mas pronunciado durante el verano y a comien-
zos del invierno, particularmente durante la noche, cuando el
calor acumulado en el pavimento y en los edificios vuelve a
irradiarse hacia el aire.

El efecto de la isla caliente dentro de las dreas urbanas
también tiene impacto en la calidad del aire. A lo largo del
ano, las areas urbanas se cubren de materia en forma de par-
ticula y agentes contaminantes que provienen de la combus-
tién de combustibles fésiles y de la actividad industrial. La
niebla toxica se crea por reaccion fotoquimica de los agentes
contaminantes de la atmédsfera. El ritmo con el que estas
reacciones ocurren aumenta con las temperaturas mas eleva-
das. En Los Angeles, por ejemplo, por cada grado que sube la
temperatura de mas de 20 °C, la incidencia de la niebla téxi-
caaumenta en un 3 % (Figura 1). Esta niebla txica contiene
ozono, un agente contaminante que es nocivo cuando hay
niveles elevados en el aire que respiramos. Ademads, el ozono
influye de manera adversa en la vegetacién, tanto la del
ambiente urbano como la que se encuentra en las zonas rura-
les circundantes. El efecto de la isla caliente agrava estos
efectos sobre la calidad del aire ya que las temperaturas
ambiente mas elevadas durante los meses de verano incre-
mentan el uso de la energia del aire acondicionado. A medida
que las centrales eléctricas queman mas cantidad de combus-
tibles fésiles, ocasionan un aumento tanto de los niveles de
polucién como de los costes de la energia.

La materia en forma de particulas tiene otros efectos
microclimaticos. Debido a la menor velocidad de evaporacién
en una ciudad y a la falta de vegetacion, la humedad relativa es
menor en las zonas urbanas que la que existe las zonas rurales
circundantes. Sin embargo, la materia en forma de particulas
actiia como nucleos de condensacién para el vapor de agua
ocasionando niebla y bruma. La niebla es mucho mas fre-
cuente en las zonas urbanas que en las rurales, especialmente
en invierno. ®

1. ;Cudles son los simples pasos que pueden darse para dis-
minuir el efecto de la isla caliente en las zonas urbanas?

2. (Como puede influir el efecto de la isla caliente en los
ambientes rurales circundantes?
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en invierno), temperaturas mas altas durante el dia (espe-
cialmente en verano) y una humedad relativa mas elevada.
Si la temperatura disminuye lo suficiente, se forman bolsas
de escarcha en estas depresiones. Los microclimas de las
bolsas de escarcha generalmente muestran el mismo fené-
meno, y contienen diferentes tipos de vida vegetal que la
que puede encontrarse en los suelos mas elevados de los
alrededores.

Aunque los patrones globales y regionales del clima que
se han analizado en este capitulo cumplen la funcién de limi-
tar la distribucion a gran escala y la abundancia de plantas y
animales, son los patrones localizados del microclima los que
definen las condiciones ambientales reales que son detectadas
por los organismos individuales. Por lo tanto, es este mi-
croclima localizado el que determina la distribucion y las acti-
vidades de los organismos dentro de una region particular.

Resumen

Interceptacion de la radiacion solar (3.1)

La Tierra intercepta la energia solar que llega como radiacion
de onda corta, que atraviesa la atmosfera facilmente, y la emite
nuevamente en forma de radiacién de onda larga. Sin em-
bargo, la energia de las ondas largas mas grandes no puede
atravesar con facilidad la atmésfera y por lo tanto regresa a la
Tierra, produciendo el efecto invernadero.

La variacion estacional (3.2)

La cantidad de radiacion solar interceptada por la Tierra varia
notablemente con la latitud. Las regiones tropicales cercanas
al Ecuador reciben la mayor cantidad de radiacién solar y las
altas latitudes reciben la menor cantidad. Debido a que la Tie-
rra tiene su eje inclinado, las distintas regiones reciben la
radiacion solar con diferencias estacionales. Estas diferencias
dan origen a variaciones estacionales de temperaturas y preci-
pitaciones. Existe un gradiente mundial en la temperatura
anual media; es més célida en los trépicos y disminuye hacia
los polos.

Altitud y temperatura (3.3)

El calentamiento y el enfriamiento, influidos por la energia
que emite la superficie de la Tierra y por la presiéon atmosféri-
ca, hacen que las masas de aire se eleven y desciendan. Este
movimiento de las masas de aire incluye un proceso adiabati-
co por el cual no se gana ni se pierde calor del exterior.

La circulacion atmosférica (3.4)

Los movimientos verticales de las masas de aire dan origen a
patrones globales de circulacién atmosférica. La Tierra, al
girar sobre su eje, desvia las corrientes de aire y agua hacia la
derecha en el hemisferio Norte y hacia la izquierda en el
hemisferio Sur. En cada hemisferio se producen tres células de
circulacion de aire.

Las corrientes oceanicas (3.5)

Los sistemas globales de vientos y el efecto de Coriolis ocasio-
nan los patrones mas importantes de las corrientes oceanicas.
Cada océano esta dominado por grandes movimientos circula-
res de agua, también denominados circuitos oceanicos. Estos
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circuitos se mueven en el sentido de las agujas del reloj en el
hemisferio Norte y en sentido contrario en el hemisferio Sur.

La humedad atmosférica (3.6)

La humedad atmosférica estd expresada en términos de hume-
dad relativa. La cantidad mixima de humedad que el aire pue-
de contener a una temperatura determinada se denomina
presion de vapor a saturacion, y aumenta con la temperatura.
La humedad relativa es la cantidad de agua que contiene el aire
expresada como un porcentaje de la cantidad méaxima que el
aire puede contener a una temperatura determinada.

Las precipitaciones (3.7)

El viento, la temperatura y las corrientes oceanicas producen
patrones globales de precipitaciones. Ellos explican por qué
hay regiones con gran cantidad de precipitaciones en los tr6-
picos y frentes de clima seco en las zonas de calma subtropica-
les (~30° Ny S).

Topografia (3.8)

La topografia montafiosa influye en los patrones de precipita-
ciones locales y regionales. Cuando una masa de aire llega has-
ta una montana asciende, se enfria y se satura con vapor de
agua, y libera gran parte de su humedad a altitudes superiores
a barlovento.

Variacion irregular (3.9)

No todas las variaciones del tiempo en los climas regionales se
producen a intervalos regulares. Las variaciones irregulares en
los vientos alisios originan periodos de aguas inusualmente cali-
das en la costa occidental de Sudamérica. Este fendmeno, deno-
minado EI Nifio por los cientificos es un acontecimiento global
que se produce a partir de la interaccién a gran escala entre el
océano y la atmosfera.

Microclimas (3.10)

Las verdaderas condiciones climaticas bajo las cuales viven los
organismos pueden variar considerablemente dentro de un
mismo clima. Estas variaciones locales, o microclimas reflejan
la topografia, la cubierta de vegetacion, la exposicion y otros



factores en todas las escalas. Los dngulos de radiacion solar
ocasionan diferencias notorias entre las laderas orientadas
hacia el Norte y las orientadas hacia el Sur, ya sea en las mon-
tafas, en las dunas de arena o en los hormigueros.

Preguntas de estudio

1. ;Por qué el Ecuador recibe mas radiacion solar que las
regiones polares? ;Cual es la consecuencia de los patro-
nes latitudinales de temperatura?

2. ¢(En qué consiste el efecto invernadero y como influye
en el equilibrio de la energia (y en la temperatura) de la
Tierra?

3. Lainclinacion de 23.5° de la Tierra en su eje Norte-Sur da
origen a las estaciones (véase la Figura 3.5 de nuevo).
iCoémo diferirian estos patrones si la inclinacion de la
Tierra fuera de 90°? ;Cémo influiria en el ciclo diurno
(dfa-noche)?

4. (Por qué las aguas de la costa Sudeste de los Estados Uni-
dos son mas calidas que las de la costa Sudoeste (supo-
niendo que se trata de la misma latitud)?

5. Latemperatura del aire el 20 de enero al mediodia fue de
45 F (7,2 °C) y la temperatura del aire el 20 de julio al
mediodia en la misma ubicacion fue de 85 F (29,4 °C). La
humedad relativa fue del 75% en ambos dias. ;En cual de
estos dos dias hubo mas vapor de agua en el aire?

6. ;De qué modo puede modificarse la humedad relativa de
una masa de aire a medida que se mueve hacia arriba por
la ladera de una montana? ¢Por qué?

7. iQué es la zona de convergencia intertropical (ZCIT) y
por qué da origen a diferentes patrones de estacionalidad
en las precipitaciones, en la zona tropical?

8. iQué caracteristica de la circulacién atmosférica global
da origen a las zonas desiertas de las latitudes medias?

9. ;Qué orientacién, la que mira hacia el Norte o la que
mira hacia el Sur recibe la mayor cantidad de radiacién
solar en las cadenas de montafas del hemisferio Sur?

10. Spruce Knob (latitud 38.625° N) al Este de West Virginia
recibe su nombre por los abetos («spruce» en inglés) que
predominan en los bosques de este lugar. Los abetos se
encuentran tipicamente en los bosques mas frios en las
latitudes que se encuentran mas al Norte (Noreste de los
Estados Unidos y Canada). ;Qué le sugiere la presencia de
los abetos en Spruce Knob, acerca de este sitio?
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constricciones Gnicas

El agua es la sustancia esencial de la vida, el componente dominante de todos los organismos
vivos. Entre un 75y un 95 por ciento del peso de las células vivas es agua, y no existe casi ningin

proceso fisiolégico en el cual el agua no sea de vital importancia.

Al cubrir alrededor de un 75 por ciento de la superficie del
planeta, el agua es ademas el ambiente dominante de la Tie-
rra. Una de las caracteristicas mas importantes que influyen
en la adaptacion de los organismos que habitan en ambientes
acuaticos es la salinidad del agua (véase el Apartado 4.5). Por
ello, los ecosistemas acuaticos se dividen en dos grandes cate-
gorias: aguas saladas (o marinas) y aguas dulces. Estas dos
grandes categorias se subdividen a su vez en una gran va-
riedad de ecosistemas acuaticos que se clasifican segiin
la profundidad y la corriente del agua, el sustrato y el tipo de
organismos dominantes (generalmente plantas). Explora-
remos la diversidad de los ambientes acuéticos y de los orga-
nismos que habitan en ellos mas adelante, en los Capitulos 24
y 25. En este capitulo, observaremos las caracteristicas fisicas
y quimicas Unicas del agua, como interactiian dichas caracte-
risticas para definir la naturaleza de los diferentes ambientes
acuaticos y cémo cumplen la funcién de constricciones en la
evolucion de los organismos que habitan en ellos.

4.1 | Ciclos del agua entre la Tierra
y la atmésfera

Todos los ambientes acuaticos de aguas marinas y de aguas
dulces estan relacionados, directa o indirectamente, como
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componentes del ciclo del agua (también denominado ciclo
hidrolégico) (Figura 4.1), el proceso a través del cual el
agua viaja en una secuencia desde el aire a la Tierray regre-
sa a la atmosfera.

La radiacion solar, que calienta la atmosfera de la Tierra
(véase el Capitulo 3) y suministra energia para la evapora-
cion del agua, es la fuerza motriz del ciclo del agua. La pre-
cipitacion da comienzo al ciclo del agua. El vapor de agua,
que circula en la atmosfera, finalmente cae en alguna for-
ma de precipitacion. Una parte del agua cae directamente
sobre el suelo y sobre las masas de agua. Otra parte es inter-
ceptada por la vegetacion, por la materia organica muerta
del suelo y por las estructuras urbanas y las calles.

Debido a la interceptacién, que puede ser considerable,
una cierta cantidad de agua nunca se infiltra en el suelo,
sino que se evapora de inmediato, pasando nuevamente a la
atmosfera. La precipitacion que llega al suelo pasa a la tie-
rra mediante infiltracién. La tasa de infiltracién depende
del tipo de suelo (véase el Apartado 5.8), la inclinacion, la
vegetacion y la intensidad de la precipitacion. Con lluvias
fuertes, cuando se satura el suelo, fluye un exceso de agua
sobre la superficie en forma de escorrentia o flujo superfi-
cial. En algunos lugares, se concentra en depresiones y sur-
cos, y la corriente pasa de flujo laminar a flujo canalizado,
proceso que se puede observar en las calles de una ciudad
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Figura 4.1

cuando el agua pasa por las aceras hasta las alcantarillas.
Debido a una baja infiltracién, la escorrentia de las zonas
urbanas puede ser de hasta un 85 por ciento de la precipi-
tacion.

Parte del agua que penetra en el suelo se filtra hacia
abajo hasta una capa impermeable de arcilla o roca, para
acumularse como agua subterranea (véase la Figura 4.1y
Cuestiones de Ecologia: recursos de aguas subterraneas).
Desde alli, el agua encuentra su camino hacia manantiales
y arroyos. Los arroyos se van juntando y dan rios que
siguen la topografia del paisaje. En las cuencas y tierras de
aluvidn, se forman lagos y humedales. Los rios finalmente
fluyen hacia la costa y realizan la transicién de aguas dulces
a aguas marinas.

El agua que permanece en la superficie, en las capas
superiores del suelo, la que es recogida en la superficie de la
vegetacion, ademas del agua de las capas superficiales de
los arroyos, lagos y océanos, regresa a la atmasfera por eva-
poracion. El indice de evaporacion dependera de la canti-
dad de vapor de agua que hay en el aire como consecuencia
de la presion de vapor a saturacion (véase el Apartado 3.6).
Las plantas causan una pérdida adicional de agua del sue-
lo. A través de sus raices, toman el agua del suelo y la pierden
a través de sus hojas y otros 6rganos mediante un proceso
llamado transpiracion. La transpiracion es la evaporacion
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El ciclo del agua a escala local, con los trayectos mas importantes del movimiento del agua.

de agua desde las superficies internas de hojas, tallos y
otras partes vivas (véase el Capitulo 6). La cantidad total del
agua evaporada de las superficies del suelo y de la vegeta-
cion se denomina evapotranspiracion.

En la Figura 4.2 se presenta un diagrama del ciclo glo-
bal del agua que muestra los diferentes reservorios (cuer-
pos de agua) y flujos (intercambios entre los reservorios).
El volumen total del agua en la Tierra es de aproximada-
mente 1.500.000 kilémetros ctabicos (km?3), de los cuales
mas del 97 por ciento se encuentra en los océanos. Otro 2
por ciento del total se encuentra en los casquetes polares
y en los glaciares, mientras que el tercer reservorio activo
en tamarfio es el agua subterranea (0,3 por ciento). Sobre
los océanos, la evaporacion excede a la precipitacion por
unos 40.000 km3. Una proporcién significativa del agua
evaporada de los océanos es transportada por los vientos a
la superficie de la Tierra en forma de vapor de agua, don-
de se deposita en forma de precipitacion. De los 111.000
km? del agua que cae como precipitacion en la superficie
de la Tierra, s6lo alrededor de 71.000 km? vuelven a la
atmosfera por evapotranspiracion. A los restantes 40.000
km3 se los lleva el rio como escorrentia y finalmente son
devueltos a los océanos. Esta cantidad equilibra la pérdida
neta de agua de los océanos a la atmésfera mediante la
evaporacion (Figura 4.2).
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Afadir agua a los campos agricolas, proceso conocido
como irrigacién, es una practica antigua e importante. En
ambientes secos, la irrigacion es esencial. Sin embargo,
aun en las regiones donde la media de precipitacion es ade-
cuada para la produccion agricola, la irrigacion se utiliza
generalmente para brindar un suministro constante de
agua a los campos y hacer que las plantas crezcan con
menos dependencia de los efectos del clima. Aunque sé6lo
un 15 por ciento de las tierras cultivadas del mundo se irri-
gan, las aguas subterraneas son responsables de un 35 a un
40 por ciento de la cosecha global de alimentos.

En la mayoria de los casos, las aguas subterrdneas
suministran el agua necesaria para la irrigacion. Alrededor
de un 30 por ciento de las aguas subterraneas utilizadas
para la irrigacion en Estados Unidos proviene de una tnica
fuente: el acuifero de los Altiplanos-Ogallala (véase la Figu-
ra 1). Un acuifero es una capa fredtica de roca, arena o grava
permeable capaz de suministrar cantidades significativas
de agua. La arena y la grava enterradas que sostienen el
agua del acuifero provienen de los rios que han fluido hacia
el Este desde las Montafias Rocosas durante los tltimos
millones de afios. El grosor del acuifero, de 65 m de media,
varia entre mas de 1.000 m en Nebraska y menos de 20 m
en Nuevo México. El agua contenida en él data de la dltima
era glaciar, hace mas de 10.000 anos.

La alta permeabilidad del acuifero de los Altiplanos-
Ogallala permite bombear un gran volumen de agua desde
la tierra, pero también implica que debido al efecto acu-
mulativo del bombeo en cualquier ubicacion, los niveles de
agua desciendan en una gran drea del acuifero. La veloci-
dad con la cual se bombea el agua hoy en dia desde mas de
200.000 pozos en la region es 50 veces mayor que la velo-
cidad con la cual se repone el agua del acuifero. Durante
décadas se crey6 que el suministro del agua del acuifero no
se acabaria jamas. Sin embargo, desde la década de los 40,
el bombeo intenso ha reducido constantemente el nivel del
agua en muchas zonas. En 1990, solamente las extraccio-
nes para la irrigacién excedieron los casi 53 hm? por dia.
Durante el periodo de sequias en los estados occidentales,
que tuvo lugar desde mediados de 1992 hasta finales de
1996, el descenso del nivel del agua (profundidad) del acu-
ifero era de una media de 40 cm al afio.

Una de las consecuencias del descenso del nivel del
agua dentro del acuifero es que los costes del bombeo han
aumentado en gran medida y se han vuelto prohibitiva-
mente caros en algunos lugares. EIl bombeo también ha
disminuido el volumen del agua de los acuiferos que des-
embocan en arroyos y manantiales. Por ejemplo, el bom-
beo del acuifero de Colorado disminuy6 la corriente del rio
Arkansas, que atraviesa el Estado de Kansas.

Ademas del impacto en la agricultura, el declive del
acuifero de los Altiplanos-Ogallala también perjudica el
suministro de agua utilizada para consumo en la region.

Cuestiones de ecologia | Recursos de aguas subterraneas

Aunque el 95 por
ciento del agua bom-
beada del acuifero se
utiliza para la irrigacion, mas
del 80 por ciento de los habitantes
de la region dependen del acuifero

para tener agua para consumo. El agua de algunas zonas del
acuifero no cumple con las normas de la Agencia de Protec-
cion Medioambiental (EPA), de los EE. UU., que regulan el
agua para consumo humano, y la reduccién de los niveles de
agua disminuye la calidad de las aguas restantes a medida
que las concentraciones de sales y otros solutos aumentan. e

1. En muchas zonas del acuifero de los Altiplanos-Ogallala,
no es posible desarrollar mas fuentes y suministros de
agua. ¢Qué medidas podrian tomarse para ayudar a con-
servar los suministros de agua existentes en estas zonas?

2. Debido a que el uso del agua en un estado puede influir
a largo plazo en la disponibilidad del agua en toda la
region (otros estados), ;como se podrian administrar
estos recursos hidricos?

Dakota del Sur

Kansas

Colorado

Nuevo
Mexico

Oklahoma

B Acuifero de los Altiplanos

Figura 1 | Elacuifero de los Altiplanos-Ogallala delinea un
area de aproximadamente 451.000 km? que se extienden

a lo largo de ocho estados. Este acuifero es la fuente
principal de agua en una de las mayores regiones agricolas
de los Estados Unidos.
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Figura 4.2 | Ciclo global del agua. Los
valores de los reservorios (que se muestran
en azul) son 108 km3. Los valores de los
flujos (que se muestran en rojo) se miden
en km3.
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El tamafio relativamente pequefio del reservorio atmos-
férico (s6lo 13 km?®) no refleja su importancia en el ciclo
global del agua. Obsérvense los grandes flujos entre la at-
mosferay el océano y la superficie terrestre en relacién con
la cantidad de agua que se encuentra en la atmdsfera en un
momento concreto (tamafio del reservorio). La importan-
cia de la atmoésfera en el ciclo global del agua se ve mejor
reflejada por el tiempo de renovacion del reservorio. El
tiempo de renovacion se calcula al dividir el tamafo del
reservorio por la tasa de salida (flujo que sale). Por ejemplo,
el tiempo de renovacion del océano es el tamario del reser-
vorio (1,37 x 10% km?®) dividido por la tasa de evaporacién
(425.000 km? por afio), o mas de 3.000 afios. En cambio,
el tiempo de renovacion del reservorio atmosférico es de
aproximadamente 0,024 anos. Es decir que el contenido
total del agua de la atmdsfera se reemplaza de media cada 9
dias.

4.2 | Elagua tiene propiedades fisicas
importantes

Por la disposicion fisica de las moléculas que la componen,
el agua es una sustancia tnica. Una molécula de agua esta
formada por dos atomos de hidrégeno (H) unidos a uno de
oxigeno (0O), representados por el simbolo quimico H,0. Los
atomos de H estan enlazados a los atomos de O asimétrica-

subterraneas
4.000

mente, de tal manera que los dos dtomos de H se encuen-
tran en uno de los extremos de la molécula y el de O en el
otro (Figura 4.3a). Los puentes entre los dos atomos de
hidrégeno y el atomo de oxigeno se forman mediante la
unién de electrones compartidos (Ilamados enlaces covalen-
tes), y cada uno de los dtomos de H comparte un tnico elec-
trén con el 4tomo de oxigeno. Los atomos de hidrégeno
compartidos se encuentran mas cerca del atomo de oxigeno
de lo que se encuentran entre ellos. Como consecuencia, el
lado de la molécula de agua en el cual se encuentran los ato-
mos de H tiene una carga positiva, y el lado opuesto donde
se encuentra el 4tomo de oxigeno tiene una carga negativa;
y asi la molécula de agua se polariza (lo que se denomina
enlace covalente polar) (Figura 4.3b).

Por su polaridad, cada molécula de agua se enlaza débil-
mente con las moléculas que la rodean (Figura 4.3c). El
extremo positivo (hidrogeno) de una molécula atrae al ex-
tremo negativo (oxigeno) de la otra. El dngulo entre los
atomos de hidrégeno facilita una disposicion abierta de for-
ma tetraédrica de las moléculas del agua. Este estado, en el
cual los atomos de hidrégeno actiian como conexion entre
las moléculas de agua, se representa mediante puentes de
hidrégeno. La unién simultanea de un atomo de hidrégeno
a un atomo de oxigeno de dos moléculas de agua diferentes
da como resultado una disposicién en red de las molécu-
las (Figura 4.3d). Sin embargo, estos enlaces son débiles si
los comparamos con el enlace entre los atomos de hidrogeno
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Figura 4.3 | La estructura del agua. (a) Una molécula de agua aislada que muestra la disposicion angular de
los atomos de hidrégeno. (b) Polaridad del agua. (c) Puentes de hidr6geno a una molécula de agua en el hielo.
(d) La estructura del agua liquida. (e) La estructura de hielo de red abierta.

y el 4tomo de oxigeno y, como consecuencia, pueden rom-
perse y volver a formarse facilmente.

El agua tiene muchas propiedades tinicas relacionadas
con sus puentes de hidrégeno. Una de las propiedades es el
alto calor especifico; es decir, la cantidad de calorias nece-
sarias para aumentar en 1 grado Celsius la temperatura de
1 gramo de agua. El calor especifico del agua posee el valor
de 1, y al resto de las sustancias se les asigna un valor com-
parandolas con el agua. El agua puede almacenar grandes
cantidades de energia caldrica con un pequeno aumento
de la temperatura. Por ello, deben absorberse grandes can-
tidades de calor para que la temperatura de las aguas natu-
rales como las lagunas, los lagos o los mares, aumenten
tan s6lo 1 °C. Estas se calientan lentamente durante la pri-
mavera y se enfrian con la misma lentitud en otofio. Este
comportamiento evita las amplias variaciones estacionales
de temperatura en los habitat acuaticos, tan comunes en
las temperaturas del aire, y modera la temperatura del
ambiente a nivel local y global (véase el Capitulo 3). El
calor especifico del agua es importante también para la
regulacion térmica de los organismos. Debido a que del 75
al 95 por ciento del peso de todas las células vivas es agua,
la variacion de la temperatura también se modera segiin
los cambios de la temperatura ambiente.

Por el alto calor especifico del agua, se necesitan gran-
des cantidades de energia calérica para cambiar el estado
entre las fases sélidas (hielo), liquidas, y gaseosas (vapor de
agua). En conjunto, la energia liberada o absorbida en la
transformacion del agua de un estado a otro se denomina
calor latente (véase el Apartado 3.6). Para reducir la tempe-
ratura de un gramo de agua de 2 °C a 1 °C, s6lo es necesa-
rio restar 1 caloria de energia caldrica (4.184 julios), pero
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es necesario restar 80 veces mds de energia cal6rica (80
calorias por gramo) para convertir la misma cantidad de
agua a 1 °C en hielo (punto de congelacion de 0 °C). Asi-
mismo, son necesarias 536 calorias para invertir la atrac-
cion entre moléculas y convertir 1 g de agua a 100 °C en
vapor, la misma cantidad de calor que se necesita para
aumentar la temperatura de 536 g de agua 1 °C.

La naturaleza de la disposicion en red de las moléculas
aporta al agua una relacion especial entre la densidad y la
temperatura. La mayoria de los liquidos se vuelven mas den-
sos cuando se enfrian. Si se enfrian hasta la temperatura de
congelacion, se vuelven sélidos, y la fase sélida es mas densa
que la liquida. Esto no es aplicable al agua. El agua pura se
vuelve mds densa a medida que se enfria hasta que llega a los
4 °C. Un enfriamiento a menos temperatura hara que la den-
sidad sea menor. Cuando se alcanza la temperatura de 0 °C,
se llega a la congelacion y la estructura de red se completa:
cada atomo de oxigeno se enlaza con otros cuatro 4tomos de
oxigeno mediante atomos de hidr6geno. El resultado es una
red con grandes espacios abiertos y, por lo tanto, de menor
densidad (véase la Figura 4.3e). Las moléculas de agua con
esta estructura ocupan mas espacio que el que ocuparian en
su estado liquido. Debido a su menor densidad, el hielo es
mas liviano que el agua y flota sobre ella. Esta propiedad
es muy importante para la vida en los medios acuaticos. La
presencia de hielo en la superficie de los cuerpos de agua sir-
ve para aislar las aguas que se encuentran debajo y para ayu-
dar a evitar que cuerpos mayores de agua se congelen
durante los meses de invierno.

Gracias a los puentes de hidrogeno, las moléculas de
agua tienden a sujetarse firmemente entre ellas y a resistir
fuerzas externas que romperian estos puentes. Esta propie-



dad se denomina cohesion. Dentro de una masa de agua,
estas fuerzas de atraccion son iguales en todos los puntos.
Sin embargo, en la superficie del agua existe un conjunto
diferente de condiciones. Bajo la superficie, las moléculas
de agua estan fuertemente atraidas entre si. Por encima
se da la atraccion mucho mas débil entre las moléculas de
aguay las moléculas de aire. Por lo tanto, las moléculas de la
superficie son atraidas hacia abajo y la superficie se vuelve
tensa como la de un globo inflado. Este estado, denomina-
do tension superficial, es importante en las vidas de los or-
ganismos acuaticos.

Por ejemplo, la superficie del agua es capaz de soportar
pequefios objetos y animales, como los zapateros (Gerri-
dae) y las aranas de agua (Dolomedes spp.) que se encuen-
tran en la superficie de las lagunas. Para otros organismos
pequenos, la tension superficial constituye una barrera, ya
sea porque desean introducirse en el agua que esta debajo o
escapar hacia la superficie. Para algunos, la tension super-
ficial es sencillamente demasiado grande como para poder
romperla; para otros, es una trampa que deben evitar mien-
tras recorren la superficie para alimentarse o desovar. Si
quedan atrapados por la tension superficial, los insectos de
menor tamafo pueden tener problemas para mantenerse
en la superficie del agua. Para las ninfas de las efimeras
(Ephemeroptera) y tricépteros (Trichoptera) que viven en
el agua y se transforman en adultos alados, la tension
superficial es un obstaculo para sus esfuerzos por emerger
del agua. Al ralentizarse en la superficie, estos insectos se
convierten en presas faciles para los peces.

La cohesion también es responsable de la viscosidad del
agua. La viscosidad es la propiedad del material que mide
la fuerza necesaria para separar las moléculas y permitir el
paso de un objeto a través del liquido. La viscosidad es la
fuente de resistencia de friccién para objetos que se despla-
zan en el agua. Esta resistencia de friccion del agua es 100
veces mayor que la del aire. La forma corporal hidrodina-
mica de muchos organismos acuaticos, por ejemplo, la
mayoria de los peces y mamiferos marinos, ayuda a reducir
esta resistencia de friccion. Reemplazar el agua en el espa-
cio que queda detras de los animales al desplazarse supone
un freno adicional para el cuerpo. Un animal con forma
hidrodinamica invertida, con un frente corto y redondeado
y un cuerpo marcadamente ahusado, ofrece la minima
resistencia en el agua. El ejemplo perfecto de tal hidrodina-
mia es el cachalote (Physeter catodon).

La alta viscosidad del agua, en comparacion con la del
aire, se debe en gran parte a su mayor densidad. La densi-
dad del agua es aproximadamente 860 veces mayor que la
del aire (el agua pura tiene una densidad de 1.000 kg/m3). A
pesar de que la viscosidad del agua supone una constriccion
para la movilidad de los organismos acuaticos, también es
beneficiosa. Si un cuerpo se sumerge en el agua y su peso
es menor que el del agua en la que se desplaza, estara suje-
to a una fuerza ascendente llamada flotabilidad. Debido a

que la mayoria de los organismos acuaticos (plantas y ani-
males) poseen una flotabilidad casi neutra (su densidad es
similar a la del agua), no necesitan invertir en material
estructural, como esqueleto o celulosa, para poder mante-
nerse erguidos frente a la fuerza de la gravedad. De manera
similar, en lo que se refiere al movimiento, los animales
terrestres deben levantar su masa corporal contra la fuerza
de gravedad a cada paso que dan. Esos movimientos requie-
ren significativamente mas energia que aquellos que nece-
sitan los organismos acudticos para los movimientos de
nado.

Sin embargo, la gran densidad del agua puede tener
efectos significativos en el metabolismo de los organismos
marinos que habitan las aguas mas profundas del océano.
Por su mayor densidad, el agua también experimenta mayo-
res cambios de presion segun la profundidad en compara-
cion con los que presenta el aire. A nivel del mar, el peso de
la columna vertical de aire desde lo alto de la atmésfera has-
ta la superficie marina es de 1 kg/cm?2, o0 1 atmoésfera (atm).
En contraste, bajo el agua la presion aumenta 1 atm por
cada 10 m de profundidad.

Debido a que el fondo del océano presenta variaciones
que oscilan entre los 100 metros y los 10.000 m en las fosas
submarinas, el rango de la presién en el fondo del océano
oscila entre 20 y mas de 1.000 atm. Investigaciones recien-
tes demuestran que tanto las proteinas como las membra-
nas bioldgicas se ven enormemente afectadas por la presion
y deben modificarse para funcionar en los animales que vi-
ven en el fondo del océano.

4.3 | En ambientes acuaticos, la luz varia
segin la profundidad

Cuando la luz llega a la superficie del agua, una determina-
da cantidad se refleja nuevamente a la atmoésfera. La canti-
dad de luz reflejada desde la superficie depende del angulo
desde el cual la luz alcanza la superficie. A menor angulo,
mayor la cantidad de luz que sera reflejada. Como conse-
cuencia, la cantidad de luz que se refleja desde la superficie
del agua sera diferente todos los dias y en todas las estacio-
nes segun se desplaza uno del Ecuador a los polos (véase el
Apartado 3.2 para leer la informacién completa sobre este
tema).

La cantidad de luz que traspasa la superficie del agua se
reduce por medio de otros dos procesos. En primer lugar,
las particulas suspendidas, tanto vivas como muertas,
interceptan la luz y la absorben o la dispersan. La disper-
sion de la luz aumenta su recorrido a través del agua y la
atenta aun mas. En segundo lugar, el agua misma absorbe
luz (Figura 4.4). Incluso en agua completamente limpia y
clara, sé6lo alrededor del 40 por ciento de la radiacion de
onda corta alcanza una profundidad de 1 metro. Ademas, el
agua absorbe algunas longitudes de onda més que otras.
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Figura 4.4 | Ladistribucién espectral de la energia solar en la

superficie de la Tierra y después de que ha sido modificada por el
paso segln las diferentes profundidades, medida en metros, de
agua pura. Obsérvese cuan rapido se atendan las longitudes de
ondas rojas. Aproximadamente a 10 m, se agota la luz roja; pero a
los 100 m, las longitudes de onda azules todavia conservan casi la
mitad de la intensidad. (Adaptacién de Clark 1939.)

Las primeras en ser absorbidas son las radiaciones visibles
de luz roja e infrarroja, las longitudes de onda de mas de
750 nm. Esta absorcion reduce la energia solar a la mitad.
Luego, en aguas limpias, la luz amarilla desaparece, segui-
da de la verde y de la violeta, y sélo las longitudes de onda
azules penetran hasta el agua mas profunda. Una parte de la
luz azul se pierde al aumentar la profundidad. En el agua de
mar mas limpia, s6lo alrededor del 10 por ciento de la luz
azul llega a mdas de 100 m de profundidad.

Estos cambios en la cantidad y en la calidad de la luz son
muy importantes para la vida en los ambientes acuaticos, tan-
to porque influyen directamente en la cantidad y en la distri-
bucion de la productividad (véase el Apartado 20.4 y el
Capitulo 24) como porque influyen sobre el perfil vertical de
la temperatura segiin la profundidad del agua. La falta de luz
en las aguas mas profundas del océano ha causado varias
adaptaciones. Los organismos que habitan en lo mas profun-
do del océano, entre los 200 m y 1.000 m, generalmente son
de un color gris plata o negro oscuro y, a menudo, los orga-
nismos que viven en las aguas aun mds profundas (mas de
1.000 m) no poseen pigmentacion. Otra adaptacion son los
ojos grandes, que les aporta una gran capacidad de captacion
de luz, y muchos organismos cuentan con 6rganos adaptados
para producir luz mediante reacciones quimicas, lo que se
denomina bioluminiscencia (véase el Apartado 24.10).

4.4 | La temperatura varia segin
la profundidad del agua

Como hemos sefialado en el Capitulo 3 (Apartado 3.1), las
temperaturas superficiales reflejan el equilibrio entre la
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radiacion entrante o absorbida y la saliente o emitida. La
reduccion exponencial de la radiacion solar segan la pro-
fundidad del agua (como demuestra el perfil vertical de luz
en la Figura 4.4) también causa la correspondiente dismi-
nucion de la temperatura del agua. La region del perfil ver-
tical de profundidad donde se produce la disminucién de
temperatura mas rapida se denomina termoclina. La pro-
fundidad de la termoclina dependera de la entrada de radia-
cion solar y de la temperatura de la superficie del agua.
Bajo la termoclina, la temperatura del agua continta ba-
jando con la profundidad, pero a una velocidad mucho mas
lenta. El resultado es un marcado patrén de zonacion de
temperatura con la profundidad. La termoclina demarca
una capa superior de agua calida, mas liviana (menos den-
sa) llamada epilimnion y una capa inferior de agua fria més
densa llamada hipolimnion (Figura 4.5; véase ademas el
Apartado 21.8 y la Figura 21.18).

Asi como la variacion estacional de la llegada de radiacion
solar a la superficie de la Tierra provoca cambios estacionales
en las temperaturas superficiales (véase el Apartado 3.2), las
variaciones estacionales en la llegada de radiacion solar a la
superficie del agua provocan cambios estacionales en el perfil
vertical de la temperatura de los ambientes o medios acuati-
cos. La llegada relativamente constante de radiacion solar a la
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Figura 4.5 | Perfil de temperatura con profundidad de agua de
una masa de agua abierta, como un lago o una laguna. El perfil
vertical puede dividirse en tres zonas marcadas: epilimnion,
termoclina e hipolimnion. Con la disminucién de la temperatura del
aire durante los meses de otofio, el agua superficial se enfriay se
hunde. En este momento, la temperatura es constante con la
profundidad. Con la llegada del invierno, el agua de la superficie se
enfria aun mas, y puede llegar a formarse hielo en la superficie.
Cuando llega la primavera, el proceso se revierte, y se forma
nuevamente la termoclina.



superficie del agua a lo largo del afio hace que la termoclina
sea un rasgo permanente de las aguas tropicales. En las aguas
de zonas templadas, existe una marcada termoclina durante
los meses de verano. En otofio, las condiciones comienzan a
variar, y se produce un cambio. Descienden las temperaturas
del aire y disminuye la luz solar, y la superficie del agua
comienza a enfriarse. Como consecuencia, el agua se vuelve
mas densa y se hunde, desplazando el agua maés calida de
debajo hacia la superficie, donde, a su vez, se enfria. Este
enfriamiento contintia hasta que la temperatura se vuelve
homogénea en toda la cuenca (véase la Figura 4.5). Entonces,
el agua de la laguna y del lago circula por toda la cuenca. Este
proceso de circulacion vertical llamado renovacion otonal es
un componente importante de la dinamica de los nutrientes
en ecosistemas de aguas abiertas (véase el Capitulo 21). Con
la ayuda del viento, este proceso de mezcla vertical puede
durar hasta que se forma hielo.

Luego, llega el invierno: la temperatura del agua des-
ciende por debajo de los 4 °C, y el agua de la superficie se
vuelve liviana de nuevo y permanece en ese lugar. (Recuér-
dese que el agua se vuelve mas liviana por encima y por
debajo de los 4 °C; véase el Apartado 4.2). Si el invierno es
lo bastante frio, el agua de la superficie se congela; si no,
permanece cercana a los 0 °C. En ese momento, el lugar
mas calido de la laguna o del lago es el fondo. Con la des-
integracion del hielo y el calentamiento del agua de la su-

perficie que produce la primavera, el agua se vuelve a es-
tratificar.

Los cambios en la estratificacion producidos como con-
secuencia de tales cambios estacionales no sucede en todas
las masas de agua y no debe considerarse como caracteristi-
ca de todas las masas de agua profundas. En algunos lagos y
lagunas de poca profundidad, puede darse una estratificacion
de corta duracién; en otros, aunque exista estratificacion, la
profundidad puede no ser suficiente como para que se des-
arrolle una termoclina marcada. En algunos lagos muy pro-
fundos y en los océanos, durante los periodos de renovacion,
la termoclina no desaparece por completo, sino que simple-
mente desciende. En tales masas de agua, el agua del fondo
nunca se mezcla con la de la capa mas alta. Sin embargo,
existe alguna forma de estratificacién térmica en todas las
masas de agua abiertas.

Por otro lado, la temperatura de una masa de agua
corriente (arroyo o rio) es variable (Figura 4.6). Los arroyos
pequenos y poco profundos tienden a seguir, aunque no tan
de cerca, las temperaturas del aire. Se calientan y se enfrian
con las estaciones, pero rara vez sus temperaturas llegan a
ser bajo cero en invierno. Los arroyos con grandes superfi-
cies expuestas a la luz solar son mas calidos que aquellos
con sombra de arboles, arbustos o de riberas altas. Este
hecho es importante desde el punto de vista ecoldgico,
puesto que la temperatura afecta a la comunidad del arroyo

La temperatura del agua en varios puntos en el curso de agua
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Figura 4.6 | Perfil del arroyo Bear (Montes Adirondack, Nueva York) y grafico de temperaturas de sus aguas.
Nétese que las temperaturas del agua se elevan cuando el arroyo se mueve a través del prado y vuelven

a descender cuando fluye sobre la parte cubierta con sombra del bosque.
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e influye sobre la presencia o ausencia de organismos de
agua fria o caliente. Por ejemplo, el pez depredador que
predomina en cada una es distinto: en aguas mas frias, hay
especies que demandan mas oxigeno, como la trucha y la
perca americana de boca pequena; y en aguas mas calidas,
se encuentran especies que demandan menos oxigeno,
como los plecos y los peces gato (véase la Figura 24.13).

4.5 | Elagua funciona como un solvente

Si se remueve una cucharada de aziicar en un vaso con
agua, el aztcar se disuelve, y se forma una mezcla homogé-
nea. Un liquido que es una mezcla homogénea de dos o mas
sustancias se le denomina disolucién. El agente que disuel-
ve una disolucion es el solvente o disolvente, y la sustancia
que se disuelve se llama soluto. A la disolucién cuyo sol-
vente es el agua se le denomina disolucion acuosa.

El agua es un disolvente extraordinario que tiene la
capacidad de disolver més sustancias que cualquier otro li-
quido. Esta capacidad extraordinaria de funcionar como
disolvente convierte al agua en una sustancia biol6gicamen-
te crucial. Se trata de un liquido en el cual las moléculas de
nutrientes y los productos de desecho pueden disolverse y
transportarse, ayuda a regular la temperatura, y preserva el
equilibrio quimico en las células vivas.

La capacidad del agua de funcionar como solvente se debe
en gran medida al enlace tratado en el Apartado 4.2. Como
resultado del enlace asimétrico del atomo H con los dtomos O
(véase la Figura 4.3), un lado de cada molécula de agua tiene
una carga positiva permanente y el otro lado tiene una carga
negativa permanente; esta situaciéon se denomina dipolo
(polos con cargas opuestas). Dado que las cargas opuestas se
atraen, ademas de atraerse fuertemente entre si, las molécu-
las de agua también atraen otras moléculas con carga.

Los compuestos que constan de atomos o grupos de
atomos cargados eléctricamente se denominan iones. El
cloruro de sodio (sal de mesa), por ejemplo, es un com-
puesto formado por iones de sodio con carga positiva (Na*)
e iones de cloro con carga negativa (CI-), dispuestos en for-
ma de red cristalina. Cuando se vierte la sal al agua, las
atracciones entre las cargas negativas (itomo de oxigeno) y
positivas (atomos de hidrégeno) en la molécula de agua
(véase la Figura 4.3), y las de los atomos de sodio y cloro
son mayores que las fuerzas que mantienen unidos los cris-
tales de sal (enlaces i6nicos). Como resultado, los cristales
de sal se disocian facilmente en los iones que los componen
al entrar en contacto con el agua, es decir, se disuelven.

Las propiedades como solvente del agua son la causa de
la mayoria de los minerales (elementos y compuestos inor-
ganicos) que se encuentran en los ambientes acuaticos.
Cuando el agua se condensa y forma nubes, es casi pura, sal-
vo por algunos gases atmosféricos disueltos. Cuando el agua
cae a la superficie como precipitacion, adquiere sustancias
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adicionales de la materia en forma de particulas y el polvo
suspendidos en la atmdsfera. El agua que cae sobre la tierra
fluye sobre la superficie y se filtra en el suelo, y asi obtiene
mas solutos. Las aguas superficiales, como los arroyos y
rios, recogen mas solutos de las sustancias por y sobre las
que fluyen. Las aguas de la mayoria de los rios y lagos con-
tienen minerales disueltos. Las concentraciones relativas de
minerales en estas aguas reflejan los sustratos sobre los que
fluyen. Por ejemplo, las aguas que fluyen sobre zonas en las
que subyace, en gran medida, la piedra caliza (compuesta
sobre todo de carbonato de calcio; CaCO,) tienen altas con-
centraciones de calcio (Ca?*) y bicarbonato (HCO,").

En comparacién con las aguas dulces, los océanos pre-
sentan una concentracién de solutos mucho mas alta. De
hecho, los océanos funcionan como un gran alambique. El
flujo de agua dulce a los océanos aumenta continuamente
el contenido en solutos de las aguas, puesto que el agua
pura se evapora de la superficie y pasa a la atmosfera. La
concentracion de solutos, sin embargo, no puede continuar
en aumento indefinidamente. Cuando la concentracién de
determinados elementos alcanza el limite fijado por la
maxima solubilidad de los compuestos que forman (gramos
por litro), los excesos precipitan y se depositan como sedi-
mentos. El calcio, por ejemplo, forma, con facilidad, carbo-
nato de calcio (CaCO,) en las aguas de los océanos. La
solubilidad méxima del carbonato de calcio, sin embargo, es
de tan s6lo 0,014 gramos por litro de agua, una concentra-
cion que se alcanzo al comienzo de la historia de los océanos.
Como resultado, los iones de calcio precipitan continuamen-
te desde la solucion y se depositan en el fondo del océano
como sedimentos de piedra caliza.

En cambio, la solubilidad del cloruro de sodio es muy
alta (360 gramos por litro). De hecho, estos dos elementos,
el sodio y el cloro, forman aproximadamente el 86 por cien-
to de la sal marina. Estos, junto con otros elementos
importantes como el azufre, el magnesio, el potasio y el cal-
cio, cuyas proporciones relativas varian poco, componen el
99 por ciento de la sal marina (Tabla 4.1). La determinacion
del elemento mds abundante, el cloro, se usa como indice
de salinidad. La salinidad se expresa en unidades salinas
funcionales (USF) (representadas como %o), medidas como
gramos de cloro por kilo de agua. La salinidad del mar
abierto es bastante constante con un 35%o de media. En
cambio, la salinidad en agua dulce varia entre 0,065 %o
y 0,30 %o. No obstante, a lo largo de las escalas de tiempo
geoldgicas (cientos de millones de afios), la salinidad de los
océanos ha aumentado y continta haciéndolo.

4.6 | El oxigeno se difunde desde
la atmosfera a las aguas superficiales

El papel del agua como solvente no se limita a la disolucién
de sélidos. La superficie de una masa de agua define un



Tabla 4.1  Composicion de sal marina de 35 unidades
salinas funcionales (USF)
Elementos g/kg Mili- Mili-
moles/kg equivalentes/kg
Cationes
Sodio 10,752 467,56 467,56
Potasio 0,395 10,10 10,10
Magnesio 2,295 53,25 106,50
Calcio 0,416 10,38 20,76
Estroncio 0,008 0,09 0,18
605,10
Aniones
Cloro 19,345 545,59 545,59
Bromo 0,066 0,83 0,83
Flaor 0,0013 0,07 0,07
Sulfato 2,701 28,12 56,23
Bicarbonato 0,145 2,38 —
Acido Bérico 0,027 0,44 —
602,72

limite con la atmdsfera. Los gases se intercambian a través
de este limite en el proceso de difusién. La difusién es la
tendencia general de las moléculas a moverse de una
region de alta concentracion a una de baja concentracién
(véase Cuantificando la ecologia 4.1: Difusién y 6smosis).
El proceso de difusion produce una transferencia global, de
dos gases importantes desde el punto de vista metabdlico,
el oxigeno y el diéxido de carbono, desde la atmdsfera (con-
centracion mds alta) hacia las aguas superficiales (concen-
tracion mas baja) de los ambientes acuaticos.

El oxigeno se difunde desde la atmoésfera hacia el agua
de la superficie. La tasa de difusion esta controlada por la
solubilidad del oxigeno en agua y por la pendiente del gra-
diente de difusion (la diferencia en la concentracion del
aire y las aguas superficiales donde sucede la difusion). La
solubilidad de gases en agua es una funcion de temperatu-
ra, presion y salinidad. El valor de saturacion del oxigeno es
mayor en agua fria que en agua caliente, porque la solubili-
dad (capacidad de permanecer como solucion) de un gas en
el agua disminuye cuando la temperatura aumenta. Sin
embargo, la solubilidad aumenta con el incremento de la
presion atmosférica y disminuye con el aumento de la sali-
nidad, lo cual es de poca importancia en agua dulce.

En aguas superficiales, el proceso de difusion contintia y
el oxigeno se difunde desde la superficie hacia las aguas que
estan mas abajo (concentracion mas baja). La mayor densi-
dad y viscosidad del agua relativas al aire sirven para limitar

la tasa segun la cual los gases se difunden por el agua. La
difusion de gases sucede alrededor de 10.000 veces mas len-
ta en el agua que en el aire. Ademas del proceso de difusion,
el oxigeno absorbido por el agua de la superficie se mezcla
con agua mas profunda gracias a las corrientes internas y a
la turbulencia. En aguas de poca profundidad que corren
muy rapidas y en rocios causados por el viento, el oxigeno
puede alcanzar y mantener niveles de saturacion y hasta de
sobresaturacion por el aumento del drea de absorcion en la
superficie de contacto entre el aire y el agua. El oxigeno se
pierde en el agua cuando aumenta la temperatura, disminu-
ye la solubilidad y por el consumo de la vida acuatica.

En verano, el oxigeno, al igual que la temperatura (véa-
se el Apartado 4.4), puede estratificarse en lagos y lagunas.
La mayor cantidad de oxigeno se da, generalmente, cerca
de la superficie, donde existe un intercambio entre el agua
y la atmésfera, estimulado por la acciéon de remocion del
viento (Figura 4.7). Ademds de su entrada en el agua por
medio de la difusién desde la atmdsfera, el oxigeno es tam-
bién producto de la fotosintesis, muy restringida en las
aguas superficiales por las limitaciones en la disponibilidad
de luz (véase la Figura 4.5 y Capitulo 6). La cantidad de oxi-
geno disminuye con la profundidad debido a la demanda de
oxigeno de los organismos descomponedores que viven en
el fondo de los sedimentos (Capitulo 21). Durante la prima-
vera y la renovacion de aguas otofial, cuando el agua circu-
la por el lago, el oxigeno se repone en las aguas profundas.
En invierno, la reduccion de oxigeno en el agua que no se
congelo es leve, dado que la demanda de oxigeno de los
organismos se reduce por el frio y la solubilidad del oxige-
no es mayor a temperaturas mas bajas. Debajo del hielo, no
obstante, la disminucion de oxigeno puede ser grave por la
falta de difusion desde la atmésfera hacia las aguas superfi-
ciales.

Al igual que en las lagunas y los lagos, el oxigeno no se
distribuye uniformemente en las profundidades de los océ-
anos (Figura 4.8). Un perfil ocednico de oxigeno tipico
muestra una cantidad maxima en los 10-20 m superiores,
donde la actividad fotosintética y la difusion desde la
atmosfera, generalmente, conducen a la saturacién. Con el
aumento de la profundidad, el contenido de oxigeno dismi-
nuye. En las aguas abiertas del océano, las concentraciones
alcanzan un valor minimo, en algan punto entre los 500 y
los 1.000 m, una region que se denomina zona de conteni-
do minimo en oxigeno. A diferencia de los lagos y las lagu-
nas, donde la descomposicion estacional de la termoclina y
la mezcla que resulta entre aguas superficiales y profundas
llevan a una gradiente dinamica de la temperatura y del
contenido de oxigeno, la profundidad limitada de la super-
ficie de mezcla en los océanos profundos mantiene la gra-
diente vertical de disponibilidad de oxigeno todo el afo.

La disponibilidad de oxigeno en los ambientes acuaticos
de aguas en movimiento es bastante diferente. La agitacién
y el arremolinamiento constantes de los cursos de agua con
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Cuantificando la ecologia 4.1 | Difusion y osmosis

La difusién es el movimiento global pasivo de particulas
(4&tomos, iones o0 moléculas) desde una zona de alta con-
centracion hacia otra de concentracion mas baja. En otras
palabras, cualquier sustancia difunde, y por ende disminu-
ye, su gradiente de concentracion. Una sustancia hace esto
hasta que alcanza el equilibrio (Figura 1). Este se alcanza
cuando la concentracion es igual en todos los puntos del
sistema.

La ley de Fick describe el flujo (movimiento de la sus-
tancia):

Coeficiente de difusion.
Una constante que
describe lo rapido que se
difunde una sustancia a
través del medio. Las
unidades son area por
tiempo unidad de: cm?/s.

Flujo o movimiento de una
sustancia de un punto a
otro en el tiempo. Las
unidades son moles por
unidades de area y de
tiempo. Por ejemplo:
mol/cm?/s.

J=-Dx AC/Az

Gradiente de concentracion.
Se refiere a la diferencia de
concentracion (cantidad por
volumen: mol/cm?) entre la zona
de alta concentracion (Cy) y la de
baja concentracion (Cy).
AC=C; -G,

Distancia por la que se
difunde la sustancia
(2, — zy). Las unidades
son de longitud: cm.

Figura 1 | La sustancia se difunde desde las zonas de alta
concentracion hacia las zonas de concentracion mas baja. El
diéxido de carbono se difunde desde el aire hacia el agua de la
superficie (a-b), hasta que la concentracién en dicha agua es
igual a la del aire que esta arriba: equilibrio logrado (c).

Por ejemplo, los ga-
ses, tales como el oxigeno

y el di6xido de carbono se

difunden desde la atmoésfera hacia la capa superficial del
agua en los ecosistemas acuaticos. Una vez que estan en la
capa superficial, estos gases siguen difundiéndose hacia las
aguas de mas abajo. Podemos usar la ecuacién indicada
para calcular la tasa de difusién del diéxido de carbono
entre la capa superficial de agua y una profundidad de 10 cm
de la siguiente manera:

Concentracion de CO,
Tasa de difusion
(mol/cm?/s)

\

J=—(1,6x10%) x (5,6 x 10°°-2,9 x 1075)/10 = 4,32 x 107"

(mol/cm®) (mol/cm®)

Coeficiente de difusion

Distancia (cm)
para el CO, (cm?/s)

Ademas de ser un proceso importante para el mo-
vimiento de sustancias en y entre la atmoésfera y los am-
bientes acuaticos (como el movimiento de sustancias en
solucion en tierra, véase el Capitulo 5), la difusién también

Moléculas de dioxido de carbono
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cascadas dan mayor contacto con la atmdsfera; por eso, el
contenido de oxigeno del agua es superior, con frecuencia,
cercano a la saturacion para la temperatura reinante. El oxi-
geno disuelto presenta alguna disminucion de importancia
solamente en pozos profundos o en aguas contaminadas.
Sin embargo, incluso en condiciones ideales, la solubi-
lidad de los gases en agua no es mayor. Por ejemplo, el oxi-
geno casi nunca es limitado en ambientes terrestres. En
ambientes acuaticos, no obstante, la provision de oxigeno,
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aun en niveles de saturacion, es escasa y problematica. En
comparacion con la concentracion de 0,21 litros por litro
de la atmoésfera (21% por volumen), la solubilidad del oxi-
geno en el agua alcanza un maximo de 0,01 litros por litro
(1%) en agua dulce a una temperatura de 0 °C. Como resul-
tado, la concentracion de oxigeno en ambientes acuaticos,
en general, limita la respiracion y la actividad metabélica
(véase el Apartado 6.1).

Concentracion de CO,
en el agua de la superficie a 10 cm de profundidad



se da en los procesos biol6gicos. Gran parte del transporte
a través de membranas celulares se hace mediante la difu-
si6n (véanse los Capitulos 6 y 7). Cuando una sustancia se
concentra mas en un lado de la membrana que en otro, hay
una tendencia a que la sustancia se difunda a través de la
membrana, disminuyendo su gradiente de concentracion
(siempre que la membrana sea permeable a esa sustancia).
Sin embargo, las membranas son permeables de modo
selectivo, y por lo tanto, afectan la tasa de difusion de dife-
rentes sustancias.

La difusion del agua a través de una membrana selecti-
vamente permeable es un caso especial de transporte pasi-
vo llamado 6smosis. Supongamos que encerramos un
soluto como la sal (cloruro de sodio) a una concentracién
alta (y agua a una concentraciéon baja) en un conducto
sellado con una membrana semipermeable y lo sumergi-
mos en un vaso de precipitados con agua destilada (Figu-
ra 2). La membrana es permeable al agua, pero no a la sal.
El volumen de fluido dentro del vaso aumenta y se eleva
por el tubo, mientras el agua se mueve a través de la mem-
brana hacia la disolucién mediante un proceso llamado
6smosis. El agua sigue moviéndose a través de la membra-
na hasta que la presion osmética del soluto (que disminu-
ye al tiempo que el agua pura diluye mas el soluto) es igual
a la presion fisica hacia abajo que ejerce la columna de
agua en el vaso de precipitados.

La tendencia de los solutos de una disolucion a llevar a
las moléculas de agua a moverse desde areas de alta con-
centracion hacia areas de baja concentracion se llama
potencial osmético. El potencial osmético de una solucién
depende de su concentracion. Cuanto mas alta la concen-
tracion de solutos, mas bajo su potencial osmético y mayor
su tendencia al aumento de agua.

La 6smosis tiene gran importancia para los procesos
biolégicos. El transporte de agua y otras moléculas a través
de las membranas bioldgicas es esencial para muchos pro-
cesos en los organismos vivos. La 6smosis y el potencial

A.L
/
|brana con permeabilidad

selectiva

Figura 2

osmotico participan en el mantenimiento del equilibrio
hidrico en todos los seres vivos, desde los protozoos de
una célula hasta los vertebrados. La 6smosis cumple un
papel particularmente importante en los organismos de
agua dulce y en los marinos, cuyas concentraciones
internas de solutos se diferencian de las del agua a su
alrededor.e

1. ;De qué manera difiere la influencia de la 6smosis para
los peces que viven en ambientes de agua dulce y para
los de agua salada? Supdngase que la concentracion de
soluto (sal) de los tejidos de los peces esta entre la del
agua dulce y la del agua salada.

2. En el ejemplo de la difusion del di6xido de carbono en
dicha agua, /de qué manera modificaria la tasa de difu-
si6n (a las aguas a 10 cm de profundidad) la duplica-
cion de la concentracién de didxido de carbono en el
agua de la superficie?

4.7 | La acidez tiene una gran
influencia sobre los ambientes acuaticos

La solubilidad del di6xido de carbono es algo distinta a la
del oxigeno, dado que reacciona quimicamente con el agua.
El agua tiene una importante capacidad para absorber el
diéxido de carbono y, por lo tanto, este Gltimo abunda tan-
to en agua dulce como en agua salada. Tras difundirse en la

superficie, el diéxido de carbono reacciona con el agua y
produce el cido carbénico (H,CO,).

CO, + H,0 «—> H,C0,

El 4cido carbénico, a su vez, se disocia y forma un i6n
de hidrégeno y un i6n de bicarbonato.

H,CO, <— HCO,” + H*
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Figura 4.8 | Perfil vertical de oxigeno segin la profundidad

en el Océano Atlantico tropical. El contenido de oxigeno de las
aguas desciende hacia una profundidad conocida como la zona de
contenido minimo en oxigeno. Se cree que el aumento de oxigeno
debajo de esta zona es el resultado de la llegada de aguas frias,
ricas en oxigeno, provenientes del hundimiento de aguas polares
(véase el Apartado 4.8).

El bicarbonato puede, a la vez, disociarse y formar otro
ion de hidrégeno y otro i6n de carbonato.

HCO,” «— H*+ CO,>

El sistema didéxido de carbono-acido carbénico-bicarbo-
nato es un sistema quimico complejo que tiende a permane-
cer en equilibrio. (Nétese que las flechas en las ecuaciones
presentadas van en ambas direcciones). Como consecuencia,
si se quita CO, del agua, el equilibrio se rompe, y las ecua-
ciones que se presentaron van hacia la izquierda; luego el
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| El hielo de la superficie reduce

la difusion de oxigeno desde
la atmosfera hacia las aguas
superficiales.

™= E| descenso de oxigeno refleja la

demanday el consumo de los
organismos descomponedores
que habitan la zona del fondo.

Figura 4.7 | Estratificacion de
oxigeno en el lago Espejo, New
Hampshire, en invierno, verano y
otofio tardio. La renovacion
otofal tardia da como resultado
una temperatura constante y una
distribucion de oxigeno
homogénea en la cuenca del
lago. En verano, hay una
pronunciada estratificacion de
temperatura y oxigeno. El
oxigeno disminuye
marcadamente en la termoclinay
es inexistente en el fondo,
debido al consumo de los
organismos descomponedores
en los sedimentos. En invierno, el
oxigeno también se estratifica,
pero en agua profunda existe en

baja concentracion. (Adaptado de
Likens 1985.)

acido carbénico y el bicarbonato producen mas CO,, hasta
que se produce un nuevo equilibrio.

Las reacciones quimicas mostradas dan como resultado
la produccion y absorcion de iones de hidrégeno libres (H*).
La abundancia de iones de hidrégeno en una disolucion es
una forma de medir la acidez Cuanto mas alto el ndmero de
iones H*, més acida es la disolucion. Las disoluciones alcali-
nas son aquellas que tienen un gran niimero de OH- (hidro-
xilos) y pocos iones H*. La medicion de acidez y alcalinidad
es el pH, que se calcula como el logaritmo negativo (en ba-
se 10) de la concentracion de iones de hidrégeno en la diso-
lucion. En agua pura, una pequea fraccién de moléculas se
descompone en iones: H,0 — H*+ OH", y la proporcion de
iones H en relacion con iones OH- es 1:1. Dado que ambos
aparecen en una concentracion de 107 moléculas por litro,
una disolucion neutra tiene un pH de 7 [-log (1077) = 7].
Una disolucion deja de ser neutra cuando un ién aumenta y
los otros disminuyen. Generalmente, se utiliza el logaritmo
negativo del hidrégeno para clasificar las disoluciones como
acidas o basicas. Por lo tanto, un aumento de iones de hidré-
geno de 107 moléculas por litro significa un descenso de
iones OH-a 10-8 moléculas por litro, y el pH de la solucién
es 6. La escala logaritmica negativa va del 1 al 14. Un pH
mayor que 7 denota una disolucién alcalina (mayor concen-
traciéon OH™), y un pH menor que 7, una disolucién acida.

Aunque el agua pura es neutra en cuanto al pH, porque
la descomposicion de las moléculas de agua produce igual
nimero de iones H* y de iones OH-, la presencia de CO, en
el agua altera esta relacion.

Las reacciones anteriores derivan en la producciéon y en
la absorcion de iones de hidrégeno libres (H*). Dado que la
abundancia de iones de hidr6geno en solucién es una medi-
da de la acidez, la dindmica del sistema di6xido de carbono-
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acido carbénico tiene una influencia directa sobre el pH de
los ecosistemas acuaticos. En general, el sistema diéxido de
carbono-acido carbénico funciona como una amortigua-
cién para mantener el pH del agua dentro de un margen
estrecho. Esto se logra a través de la absorcion de iones de
hidrégeno en el agua cuando se hallan en exceso (lo cual
produce 4cido carbénico y bicarbonatos) y por medio de la
produccion de éstos cuando son escasos (lo cual produce
carbonato e iones bicarbonato). En estado neutro (pH=7),
la mayor parte del CO, se presenta como HCO,™ (Figu-
ra 4.9). En estado de pH alto, se encuentra mas COBZ* que
en un pH bajo, donde se produce mas CO, en estado libre.
La adicién o la sustraccién de CO, modifica el pH, y un
cambio en el pH modifica al CO,.

El pH de aguas naturales varia entre el 2 y el 12. El agua
que emana de las cuencas dominadas geoldgicamente por
piedra caliza tendra un pH mas alto y sera ficilmente amor-
tiguada en comparacién con el agua de las cuencas domi-
nadas por arenisca y granito. La presencia de los iones de
sodio, potasio y calcio altamente alcalinos de las aguas oce-
anicas conlleva a que el agua de mar sea ligeramente alca-
lina, oscilando entre 7,5y 8,4.

El pH de los ambientes acuaticos es un elemento que
puede ejercer una poderosa influencia en la distribucién y en
la abundancia de los organismos. El incremento de la acidez
puede afectar a los organismos, tanto de forma directa, por
su influencia en los procesos fisioldgicos, como de forma in-
directa, influenciando las concentraciones de metales pesa-
dos toxicos. Los limites de tolerancia del pH varian segun la
especie vegetal o animal, pero la mayoria de los organismos
no son capaces de sobrevivir y reproducirse en un pH menor
a4,5. Un factor que contribuye altamente a la incapacidad de
los organismos acuaticos para tolerar condiciones de pH
bajo son las altas concentraciones de aluminio de las aguas
acidas. El aluminio es altamente t6xico para muchas espe-
cies de vida acudtica y, por lo tanto, esto genera una dismi-
nucién general en la poblacion acuatica.

El aluminio es insoluble cuando el pH es neutro o bésico.
El aluminio insoluble se presenta en altas concentraciones
en las piedras, los suelos, los rios y los sedimentos de
los lagos. En condiciones de pH normal, las concentracio-
nes de aluminio en el agua de los lagos son muy bajas. Sin

Figura 4.9 | Porcentajes tedricos del CO, en cada una de los tres
estados del agua en relacién con el pH. En valores bajos de pH
(condiciones acidas), la mayor parte del CO, se encuentra en

su forma libre. En valores intermedios (condiciones neutras), el
bicarbonato prevalece, mientras que en condiciones alcalinas,

la mayor parte del CO, se encuentra en forma de iones carbonato.

embargo, a medida que el pH baja y se vuelve mas acido, el
aluminio comienza a disolverse, lo cual aumenta su con-
centracion de la disolucion.

4.8 | Los movimientos del agua dan forma
a los ambientes de agua dulce y marinos

El movimiento de las aguas, las corrientes de los arroyos y
las olas de una masa de agua abierta 0 que rompe en una
costa, determina la naturaleza de muchos de los ambientes
acuaticos. La velocidad de una corriente moldea la forma y
la estructura de un arroyo. La forma y la inclinacion de los
canales de arroyo, el ancho, la profundidad y la dureza del
fondo, la intensidad de las lluvias y la rapidez de los deshie-
los, todo esto afecta a la velocidad. Los arroyos rapidos son
aquellos cuya velocidad es de 50 ¢cm por segundo o mas
(véase Cuantificando la Ecologia 24.1: Descarga fluvial). A
esta velocidad, la corriente quitard todas las particulas
menores a 5 mm de didmetro y dejara atras un suelo pedre-
g0so. Un alto volumen de agua incrementa la velocidad,;
mueve las piedras y los materiales del fondo, restriega el
lecho y forma nuevos bancos y canales. A medida que la ve-
locidad disminuye y el ancho, la profundidad y el volumen
del agua aumentan, el limo y la materia organica en des-
composicion se acumula en el fondo. Por lo tanto, la forma
de un arroyo cambia segtn la velocidad de la corriente.

El viento genera olas en lagos extensos y en el mar
abierto. La resistencia del viento contra la superficie de
aguas en calma hace que éstas produzcan ondulaciones. A
medida que sigue soplando, el viento genera mas presion
sobre el lado con mayor pendiente de la ondulacién y el
tamano de la ola empieza a crecer. A medida que el viento
se vuelve mas intenso, aparecen olas picadas y cortas de
todos los tamanos, que siguen creciendo segin absorben
mas energia. Cuando las olas alcanzan un punto en el cual
la energia que el viento suministra es igual a la energia que
se pierde en el rompiente, se vuelven olas con espuma en
las crestas. Hasta cierto punto, cuanto mas fuerte es el
viento, mas altas son las olas.

Las olas que rompen en una playa no estin formadas
por agua que llega desde mares lejanos. Cada particula de
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agua permanece en el mismo lugar durante bastante tiem-
po y sigue una 6rbita eliptica con el paso de la forma de la
ola. A medida que una ola avanza, le quita energia a las olas
que vienen detras y ésta desaparece, dejando su lugar a otra
ola. Los oleajes que rompen en las costas son descendientes
lejanos de las olas que se generaron mar adentro.

A medida que las olas se acercan a la tierra, avanzan
hacia aguas cada vez menos profundas. La altura de cada
ola asciende hasta que el frente de la ola crece hasta un
punto de gran inclinacién y cae. A medida que las olas rom-
pen, pierden su energia al golpear las costas rocosas, o des-
gastando playas arenosas en un lugar y construyendo
nuevas playas en otro.

En el Capitulo 3, comentamos las formas de las corrien-
tes ocednicas influenciadas por la direccion de los vientos
dominantes y el efecto Coriolis (véase el Apartado 3.5). Sin
embargo, el movimiento de las aguas oceanicas profundas es
bastante diferente al de las corrientes de la superficie. Dado
que las aguas profundas no estan en contacto con el viento,
su movimiento no puede depender de éste. Sin embargo, el
movimiento de las aguas profundas deriva de los cambios
que ocurren en la superficie. Como se ha dicho anterior-
mente, el agua de mar crece en densidad como resultado de
la baja temperatura y el incremento de la salinidad. Cuando
el agua de mar incrementa su densidad, se hunde. A medida
que las corrientes de la superficie, altamente salinas y céli-
das, de aguas tropicales se mueven hacia el Norte y hacia el
Sur, éstas se enfrian (véase el mapa de las corrientes de la
superficie en la Figura 3.14). A medida que estas aguas se
enfrian, incrementan su densidad y se hunden. Estas aguas
frias y densas contienen altas concentraciones de oxigeno
por haberse originado en la superficie. A medida que se hun-
den, comienza su recorrido de vuelta hacia los trépicos y for-
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Figura 4.10 | (a) Alo largo del Ecuador, el
efecto Coriolis act(ia sobre las corrientes que

Efecto fluyen en direccion al Oeste arrastrandolas de
Coriolis Norte a Sur (flechas continuas), lo cual deriva en
>~ un afloramiento de las aguas frias profundas

hacia la superficie. (b) A lo largo de los margenes
del continente, el efecto Coriolis hace que el
agua superficial se dirija mar adentro (flechas
continuas). El movimiento de las aguas de
ultramar de la superficie produce un
afloramiento de aguas mas frias y mas
profundas hacia la superficie. El ejemplo que

se muestra es para el hemisferio Norte.

Afloramiento
costero

(b)

<4 Agua profunda
<4mmm /\guas superficiales

man corrientes de aguas profundas. Cuando estas corrientes
de aguas profundas se unen en las aguas ecuatoriales del
océano, forman una region de afloramiento donde las aguas
profundas suben a la superficie y cierran el recorrido de la
circulacion oceanica (Figura 4.10a).

En las regiones costeras, los vientos que soplan parale-
lamente a las costas hacen que las aguas superficiales se
alejen de éstas. El agua que emerge desde la profundidad
reemplaza la superficial y crea un recorrido de afloramien-
to (Figura 4.10b).

4.9 | Las mareas dominan el ambiente
marino costero

Las mareas ejercen una gran influencia en el ritmo de vida
de las costas oceanicas. Las mareas cambian de rumbo por
la fuerza gravitacional del Sol y de la Luna. Cada una gene-
ra dos aumentos en las aguas oceénicas. Los dos generados
por la Luna ocurren al mismo tiempo en lados opuestos de
la Tierra sobre una linea imaginaria que va desde la Luna
hasta el centro de la Tierra (Figura 4.11). El aumento de la
marea del lado de la Luna se debe a la atraccion gravitacio-
nal; el aumento en el lado opuesto ocurre porque ahi la
fuerza gravitacional es menor a la del centro de la Tierra. A
medida que la Tierra gira hacia el Este sobre su eje, las
mareas avanzan hacia el Oeste. Por lo tanto, al finalizar la
rotacion diaria, la Tierra atravesard por dos aumentos de
mareas lunares, o mareas altas y dos de los bajos, o mareas
bajas, en angulos rectos (90° de diferencia de longitud) a las
mareas altas. Debido a que la fuerza gravitacional del Sol es
menor que el de la Luna, las mareas solares estan enmasca-
radas por las mareas lunares con excepcion de dos veces
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Figura 4.11 | Las mareas se producen por la fuerza gravitacional

de la Lunay la Tierra. La fuerza centrifuga aplicada a un kilogramo
de masa es de 3,38 mg. Esta fuerza centrifuga en la Tierra que rota
se equilibra por la fuerza de gravedad, excepto en los puntos (el
movimiento) de la superficie terrestre que se ubican en linea
directa con la Luna. Por lo tanto, la fuerza centrifuga en el punto N,
el centro de la Tierra en rotacién, es 3,38 mg. El punto T de la Tierra
se encuentra exactamente alineado con la Luna. En este punto, la
fuerza gravitacional de la Luna es de 3,49 mg, una diferencia de
0,11 mg. Al ser la fuerza gravitacional de la Luna mayor que la
fuerza centrifuga en T, la fuerza se aleja de la Tierra y provoca un
aumento mareal. En el punto A del lado opuesto de la Tierra desde
T, la fuerza gravitacional de la Luna es de 3,27 mg, 0,11 mg menos
que la de la fuerza centrifuga en N. Esta diferencia provoca un
aumento mareal en el lado opuesto de la Tierra.

por mes: cuando hay Luna llena y cuando la Luna es nue-
va. En esos momentos, la Tierra, la Luna y el Sol estan
casi alineados, y las fuerzas gravitacionales del Sol y de la
Luna son aditivas. Esta combinacion hace que las mareas
altas de esos periodos sean excepcionalmente grandes, de
subidas y bajadas maximas. Estas son las mareas vivas
quincenales. Cuando la Luna se encuentra en alguno de
los cuartos, su fuerza estd en dngulo recto con el empuje
del Sol, y las dos fuerzas interfieren. En ese momento, las
diferencias entre las mareas altas y las bajas son excepcio-
nalmente pequefias. Estas son las mareas muertas. Las
mareas no son totalmente regulares ni siempre son igua-
les en toda la Tierra. Varian cada dia en el mismo lugar y
siguen el creciente y el menguante de la Luna. Pueden
actuar de manera diferente en varias zonas dentro de la
misma area general. En el Atlantico, las mareas semidia-
rias son lo habitual. En el Golfo de México y en las Aleuti-
nas de Alaska, las mareas altas y bajas alternas se anulan
casi mutuamente, y la pleamar y la bajamar se siguen una
a otra en intervalos de 24 horas para producir una marea
diaria. Los cruces de mareas en los cuales las mareas
sucesivas o bajas tienen alturas considerablemente dife-
rentes a lo largo del ciclo son muy comunes en el Océano
Pacifico y en el Indico. Estas mareas son combinaciones
de mareas diarias y semidiarias en las cuales una practica-
mente anula a la otra.

Las mareas locales a lo largo del mundo son irregula-
res por varios motivos. Estas razones incluyen las varia-
ciones de la fuerza gravitacional del la Luna y el Sol por
la 6rbita eliptica de la Tierra, el angulo de la Luna en rela-
cion al eje de la Tierra, los vientos de ultramar y costeros,

la profundidad del agua, la forma de la costa y la accion
de las olas.

El area situada entre las lineas de la marea alta y la
marea baja, conocida como la zona intermareal, es un
ambiente donde se registran extremos. La zona interma-
real sufre cambios espectaculares en las condiciones del
medio con inundaciones diarias y bajadas de la marea. A
medida que la marea retrocede, las capas mas altas donde
hay vida quedan expuestas al aire, a grandes oscilaciones de
temperatura, a radiacion solar intensa y a la desecacion,
por un periodo considerable, mientras que las zonas mas
bajas de la zona de mareas pueden estar expuestas sola-
mente durante un corto tiempo antes de que la marea las
cubra de nuevo. Las temperaturas de la zona intermareal
pueden ascender a 38 °C cuando se exponen directamente
a la luz solar y pueden bajar a 10 °C en unas pocas horas
cuando el terreno estd cubierto por agua.

Los organismos que habitan dentro de la arena y el
barro no sufren las mismas oscilaciones violentas de las
temperaturas como los que viven en las zonas costeras
rocosas. A pesar de que al mediodia la temperatura de la
superficie de la arena puede ser de 10 °C o mas alta que la
del agua de mar que vuelve, la temperatura que se encuen-
tra a pocos centimetros por debajo de la arena permanece
casi constante durante todo el afio.

4.10 | La zona de transicion entre
los ambientes de agua dulce y los de agua
salada presentan constricciones dnicas

El agua de los arroyos y los rios finalmente desemboca en
el mar. El lugar donde esta agua dulce se une y se mezcla
con el agua salada se denomina estuario (véase el Capitu-
lo 24). Las temperaturas de los estuarios varian conside-
rablemente, a lo largo del dia y segtin la estacion. El Sol y
las corrientes entrantes y las de las mareas calientan el
agua. Las mareas altas de las marismas pueden calentar o
enfriar el agua segtin la estacion. Las capas superiores del
agua estuarina pueden ser mas frias en invierno y mas
calidas en verano que el fondo del mar, un factor que, al
igual que en un lago, produce una renovaciéon de prima-
vera y de otofio.

En el ambiente estuarino, donde el agua dulce se une al
mar, la interaccion del agua dulce entrante y el agua salada
de la marea influencia la salinidad del ambiente estuarino.
La salinidad varia vertical y horizontalmente, a menudo
dentro de un ciclo de marea (Figura 4.12.). La salinidad
puede ser la misma desde la superficie hasta el fondo o pue-
de estratificarse completamente, con una capa de agua dul-
ce en la superficie y una capa de agua densa y salada en el
fondo. La salinidad es homogénea cuando las corrientes
son los suficientemente fuertes para mezclar el agua de la
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superficie con la del fondo. La salinidad de algunos estua-
rios es homogénea en las mareas bajas, pero en una marea
alta, la capa superficial de agua salada se mueve mas rapido
que el agua del fondo. Por lo tanto, la salinidad es inestable
y la densidad se invierte. El agua de mar de la superficie
tiende a hundirse a medida que el agua dulce mas liviana
asciende, y la unién se produce desde la superficie hasta el
fondo. Este fenémeno se conoce como unién intermareal.
Los vientos fuertes también tienden a mezclar el agua sala-
da con el agua dulce en algunos estuarios, pero cuando los
vientos se aplacan, el agua de rio fluye hacia el mar en
superficie, formando una capa poco profunda y se mezcla
con la sal de manera mas gradual.

Horizontalmente, la menor cantidad de agua salada
estd en la desembocadura del rio y la mayor parte del agua
salada estd en el mar (véase la Figura 4.12). Las corrientes
entrantes y salientes desvian esta configuracion. En todos
los estuarios del hemisferio Norte, el agua dulce que fluye
hacia fuera y el agua salada que fluye hacia adentro se des-
vian hacia la derecha (relativo al eje de la corriente del agua
desde el rio hasta el océano) por la rotacion de la Tierra.

Desembocadura
del rio

Figura 4.12 | La estratificacion vertical y horizontal de
la salinidad (unidades practicas de salinidad, véase el
Apartado 4.5) desde la desembocadura del rio hasta el
estuario, tanto con marea alta (lineas marrones) como
con marea baja (lineas azules). En marea alta, el agua
de mar entrante aumenta la salinidad a medida que se
acerca a hacia la desembocadura. Con marea baja,

la salinidad se reduce. Obsérvese cémo aumenta la
salinidad segn la profundidad, porque el agua dulce
mas liviana corre por sobre el agua salada mas densa.

Como resultado de esto, la salinidad es mayor en la parte
izquierda; la concentracion de los iones de metales que
transporta el rio varia segin la desembocadura, y la salini-
dad y la quimica de los estuarios difiere. La porcién de las
sales disueltas en las aguas estuarinas continua siendo casi
la misma que la de las aguas marinas, pero la concentracion
oscila en un gradiente de aguas dulces al mar. Para sobrevi-
vir en los estuarios, los organismos acuaticos deben tener
adaptaciones fisiol6gicas o de comportamiento evoluciona-
das a los cambios de salinidad. Muchas especies ocednicas de
peces son capaces de moverse hacia dentro durante los perio-
dos en los cuales las corrientes de aguas dulces de los rios
son bajas y la salinidad de los estuarios aumenta. Por el
contrario, los peces de aguas dulces se trasladan al ambien-
te estuarino durante periodos en los que los niveles de sali-
nidad disminuyen. Debido a las condiciones estresantes
que los organismos deben enfrentar en las zonas de estua-
rios, generalmente hay poca diversidad de organismos a
pesar de la alta productividad encontrada en estos ambien-
tes (véase el Capitulo 24).

Resumen

El Ciclo del Agua (4.1)

El agua sigue un ciclo que va desde el aire hasta la Tierra y
vuelve a la atmdsfera. Se mueve a través de las formaciones de
nubes en la atmdsfera, las precipitaciones, el contacto con el
suelo y la filtracién. Finalmente, llega hasta las aguas del sue-
lo, los manantiales, los arroyos y los lagos, desde donde se eva-
pora, y el agua regresa a la atmoésfera en forma de nubes. Los
distintos ambientes acudticos estan unidos, directa o indirec-
tamente, por el ciclo del agua.
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Dentro del ciclo del agua, el océano es el mayor reservorio
y contiene mas del 97 por ciento del total del volumen de agua
de la Tierra. En contraste, la atmésfera es uno de los reservo-
rios mas pequenos, pero tiene un tiempo de renovacién muy
rapido.

Propiedades del agua (4.2)

El agua tiene una estructura molecular tnica. El lado de la
molécula de agua en la cual se ubican los dtomos de hidrége-



no tiene una carga positiva, y el lado opuesto, donde se ubican
los atomos de oxigeno, tiene una carga negativa que, por lo
tanto, polariza la molécula de agua. Por su polaridad, las molé-
culas de agua se unen con moléculas de agua vecinas para pro-
ducir una estructura entramada con propiedades tnicas.

Dependiendo de su temperatura, el agua puede estar en for-
ma liquida, sélida o gaseosa. Absorbe o libera cantidades consi-
derables de calor con un pequefio aumento o una pequena baja
de la temperatura. El agua tiene una alta viscosidad que afecta
su corriente. Demuestra una tension alta en la superficie, pro-
ducida por una atraccién entre las moléculas de agua que es
mas fuerte que el aire de la superficie. Si un cuerpo se sumerge
en el aguay su peso es menor al del agua, se desplaza y esta suje-
to a la fuerza hacia arriba de la flotabilidad. Estas propiedades
son importantes ecoldgica y biol6gicamente.

Luz (4.3)

Tanto la cantidad como la calidad de la luz cambian segtn la
profundidad del agua. En agua pura, la luz roja y la infrarroja
se absorben primero; luego la amarilla, la verde y la violeta; la
azul es la que mas profundidad alcanza.

La temperatura en ambientes acuaticos (4.4)

Los lagos y las lagunas sufren cambios estacionales de tempe-
ratura. En verano, hay un marcado gradiente de temperatura,
que deriva en una separacion fisica entre las aguas calidas de la
superficie y las aguas frias bajo las termoclinas. Cuando el
agua de la superficie se enfria durante el otofio, la temperatu-
ra se vuelve uniforme a lo largo de la cuenca y el agua circula
por todo el lago. Una mezcla similar ocurre durante la prima-
vera cuando el agua se vuelve calida. En los océanos y algunos
lagos profundos, las termoclinas solamente descienden duran-
te los periodos de renovacion, pero no desaparecen.

La temperatura en el curso del agua es variable; se enfria y
se calienta segun la estacion. En el arroyo o en el rio, las tem-
peraturas varian segun la profundidad, la cantidad de sombra
y la exposicion a la luz.

El agua como solvente (4.5)

El agua es un disolvente excelente que tiene la capacidad de
disolver més sustancias que cualquier otro liquido. Las propie-
dades solventes del agua son las responsables de la mayoria de
los minerales que se encuentran en los ambientes acuaticos.
El agua de la mayoria de los rios y lagos contienen una con-
centracion relativamente baja de minerales disueltos, deter-
minados en su mayoria por el lecho de rocas sobre el cual el
agua fluye. En contraste, los océanos tienen una concentra-
cién de solutos mucho mayor. El flujo de agua dulce que entra
en el océano se suma continuamente al contenido de solutos
del agua, a medida que el agua pura se evapora desde la super-
ficie hacia la atmoésfera.

La solubilidad del cloruro de sodio es muy alta, y junto con
el cloro forma casi el 86 por ciento de la sal del mar. La con-
centracion de cloro se utiliza con un indice de salinidad. La

salinidad se expresa en unidades practicas de salinidad o UPS
(representada por %o), medida como gramos de cloro por kilo-
gramo de agua.

Oxigeno (4.6)

El oxigeno entra en las aguas superficiales desde la atmdsfera
mediante el proceso de difusién. La cantidad de oxigeno que el
agua puede soportar depende de la temperatura, la presion y la
salinidad. En los lagos, el oxigeno absorbido por el agua se
mezcla con el agua mas profunda debido a las turbulencias.
Durante el verano, es posible que el oxigeno se vuelva estrati-
ficado y disminuye segiin la profundidad por la descomposi-
cion de los sedimentos del fondo. Durante la renovacion de
primavera y de otofio, el oxigeno se reabastece en las aguas
profundas. El constante arremolinamiento del agua corriente
le da un mayor contacto con la atmdsfera y asi conserva un
contenido de oxigeno alto.

Acidez (4.7)

La unidad de medida de la acidez es el pH, el logaritmo nega-
tivo de la concentracion de los iones de hidrégeno de la solu-
cion. En los ambientes acudticos, existe una relacién cercana
entre la difusion del di6xido de carbono en las aguas superfi-
ciales y el grado de acidez y alcalinidad. La acidez influye sobre
la disponibilidad de los nutrientes y limita el ambiente de los
organismos sensibles a entornos acidos.

Movimiento del agua (4.8)

Tanto las corrientes en los arroyos y los rios como las olas en el
mar abierto y rompientes en las costas del océano determinan la
naturaleza de muchos ambientes acuaticos y marinos. La velo-
cidad de las corrientes da forma al ambiente de las aguas
corrientes. Las olas golpean contra las costas rocosas y desgas-
tan y reconstruyen playas arenosas. El movimiento del agua en
las corrientes superficiales del océano tiene un efecto en los
patrones de circulacién de las aguas profundas. Mientras las
corrientes ecuatoriales se mueven hacia el Norte, las aguas pro-
fundas se mueven hacia la superficie y forman regiones de aflo-
ramiento. En las regiones costeras, los vientos que soplan
paralelos a la costa crean un patrén de afloramiento costero.

Mareas (4.9)

Las mareas crecientes y decrecientes dan forma al ambiente e
influyen en el ritmo de vida de la zona costera intermareal.

Estuarios (4.10)

El agua de todos los arroyos y rios finalmente desembocan en
el mar. El lugar donde estas aguas dulces se unen y se mezclan
con la sal se denomina estuario. Las temperaturas de los estua-
rios varian considerablemente, diariamente y segtn la esta-
cion. La interaccion de los flujos entrantes de aguas dulces y
las aguas saladas mareales influyen en la salinidad del ambien-
te estuarino. La salinidad cambia vertical y horizontalmente,
en general dentro de un ciclo mareal.
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Preguntas de estudio

1.
2.

3.

10.
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Dibuje un diagrama sencillo y describa el ciclo del agua.

¢De qué manera la estructura fisica del agua influencia su
capacidad para absorber y liberar energia cal6rica?

¢Qué propiedad del agua permite a los organismos acua-
ticos vivir con menos estructuras de apoyo (tejidos) que
los organismos terrestres?

¢Qué destino tiene la luz visible en el agua?

iQué es una termoclina? ;Qué causa el desarrollo de la
termoclina?

Explique por qué la estratificacion de la temperatura y el
oxigeno ocurre en lagunas y lagos profundos.

iQué efecto tiene en el pH el aumento de la concentra-
cion de dioxido de carbono en el agua?

¢La concentracién de qué elemento se utiliza para definir
la salinidad del agua?

¢Cudl es la causa del afloramiento del agua fria y profun-
da de la zona ecuatorial de los océanos?

¢Qué provoca las mareas?
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Capitulo5 | Ambiente terrestre

5.1 Lavida terrestre impone constricciones nicas

5.2 La cubierta vegetal afecta a la distribucion vertical de la luz

5.3 Elsuelo es el cimiento del que depende la vida terrestre

5.4 Laformacion de suelos comienza con la meteorizacion

5.5 Enlaformacion de suelos participan cinco factores interrelacionados

5.6 Elsuelo presenta determinadas caracteristicas fisicas Gnicas

5.7 Elsuelo presenta capas horizontales u horizontes

5.8 La capacidad de retencion de humedad es una caracteristica esencial del suelo
5.9 Lacapacidad de intercambio idnico es importante para la fertilidad del suelo
5.10 Los procesos basicos de formacion de suelo producen diferentes suelos

En laintroduccién a los ambientes acuaticos del capitulo anterior predominé el debate sobre las
propiedades fisicas y quimicas del agua, caracteristicas tales como la profundidad, la velocidad
de flujo y la salinidad. Cuando se piensa en el término ambiente terrestre, sin embargo, no son
las caracteristicas fisicas y quimicas de un lugar las que vienen primero a la mente. Lo que mas
probablemente se visualice sea la vegetacidn: las altas y espesas selvas tropicales, los colores
cambiantes del otoiio en un bosque templado o la amplia extension de hierba que caracteriza a
las praderas. La vida animal depende de la vegetacion de una region para que le suministre los
recursos esenciales de alimento y abrigo y, como tal, la estructuray composicion de la vida vege-
tal imponen constricciones sobre la distribucién y abundancia de la vida animal. No obstante, al
igual que el caso de los medios acuaticos, son las caracteristicas fisicas y quimicas de un
ambiente terrestre las que determinan las constricciones sobre la vida. La vida vegetal es un
reflejo del clima y el suelo (como analizaremos en el Capitulo 6) y, sin perjuicio de si resulta la
mas adecuada para suministrar los recursos esenciales, las condiciones fisicas de una region
también imponen constricciones primarias sobre la vida animal (Capitulo 7).

En este capitulo examinaremos las caracteristicas prin-
cipales del ambiente terrestre que influyen de forma direc-
ta en la vida sobre la tierra. La vida surgi6 del agua para
colonizar la tierra hace méas de mil millones de afios. La
transicion al ambiente terrestre presenté un conjunto tni-
co de problemas para los organismos ya adaptados a un

ambiente acudtico. A fin de comprender las «constricciones
de adaptacion» impuestas por el ambiente terrestre, es
necesario considerar en primer lugar las diferencias fisicas
entre los ambientes terrestres y acuaticos, asi como los pro-
blemas que estas diferencias ocasionan a los organismos
que realizan la transicion del agua a la tierra.

87



5.1 | Lavida terrestre impone
constricciones Gnicas

La transicion de la vida acudtica a la terrestre trajo consigo
una serie de constricciones. Probablemente la mas impor-
tante es la desecacion. Las células vivas, tanto animales
como vegetales, contienen entre un 75y un 95 por ciento
de agua. Salvo que el aire esté saturado de humedad (véase
el Apartado 3.6), el agua se evapora de la superficie de las
células como resultado del proceso de difusion. El agua que
se pierde en el aire es agua que debe reponerse si la célula
desea mantenerse hidratada y continuar funcionando. El
mantenimiento de este equilibrio hidrico entre los organis-
mos y el ambiente que los rodea ha sido una influencia
importante en la evolucion de la vida en la tierra. Por ejem-
plo, cuando las plantas se adaptan al ambiente terrestre,
desarrollan células altamente especializadas con diferentes
funciones. Las partes aéreas de la mayoria de las plantas,
como los tallos y las hojas, se encuentran recubiertas por
cuticulas enceradas que evitan la pérdida de agua. Si bien
se reduce la pérdida de agua, la superficie encerada también
impide el intercambio gaseoso (di6xido de carbono y oxi-
geno). En consecuencia, las plantas terrestres han desarro-
llado poros en la superficie de la hoja (estoma; véase el
Capitulo 6) que permiten la difusién de gases del aire al
interior de la hoja.

Con el fin de no deshidratarse, el organismo debe
reponer el agua que ha perdido en el aire. Los animales
terrestres cuentan con la capacidad de adquirir agua al
beber y alimentarse. En el caso de las plantas, sin embar-
g0, el proceso es pasivo. A comienzos de su evolucion, las
plantas terrestres desarrollaron tejidos vasculares que
consistian en células unidas por tubos que transportaban
agua y nutrientes por el cuerpo de la planta. El tema del
equilibrio hidrico y la variedad de las adaptaciones que
las plantas y los animales han desarrollado para resolver los
problemas de la pérdida de agua se analizaran en los Capi-
tulos 6y 7.

La desecacion no es la Ginica constriccién impuesta por
la transicion del agua a la tierra. Debido a que el aire es
menos denso que el agua, resulta una carga mucho menor
(resistencia por friccién) para el movimiento de los orga-
nismos, aunque aumenta enormemente la limitaciéon im-
puesta por la fuerza de la gravedad. La fuerza vertical que
ejerce la flotabilidad debido al desplazamiento del agua
ayuda a los organismos de ambientes acuaticos a superar
las constricciones impuestas por la gravedad (véase el Apar-
tado 4.2). Por el contrario, la necesidad de permanecer
erguido en contra de la fuerza de gravedad en el ambiente
terrestre conduce a una importante dedicacién de recursos
para materiales estructurales tales como el esqueleto (en el
caso de los animales) o la celulosa (en el caso de la plantas).
El sargazo gigante (Macrocystis pyrifera) que habita las
aguas de la costa californiana constituye un excelente
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ejemplo. Se desarrolla en densos grupos llamados bosques
de sargazos. Anclados en los sedimentos del fondo, los sar-
gazos pueden alcanzar alturas de hasta 30 m o mas hacia la
superficie. Los sargazos se mantienen a flote gracias a las
vejigas llenas de gas que se adhieren a cada una de las hojas,
aunque, cuando se extraen estas plantas del agua, caen en
forma de masa. Al carecer de tejidos de sostén reforzados
por celulosa y lignina, el sargazo no puede sostener su pro-
pio peso ante la fuerza de gravedad. Por el contrario, un
arbol de igual altura que se desarrolla en el bosque costero
de California (Figura 5.1) debe dedicar mas del 80 por cien-
to de su masa total a los tejidos de sostén y conduccion en
el tronco, ramas, hojas y raices.

Otra caracteristica del ambiente terrestre es el alto gra-
do de variabilidad, tanto en tiempo como en espacio. Las
variaciones térmicas en la tierra (aire) son mucho mayores
que las del agua. El elevado calor especifico del agua (véase
el Apartado 4.2) evita que se produzcan fluctuaciones dia-
rias y estacionales amplias en la temperatura de los héabitat
acuaticos, que, de hecho, son una de las caracteristicas de
las temperaturas del aire (véase el Capitulo 3). Del mismo
modo, el periodo y la cantidad de precipitaciones que reci-
be un lugar limitan la disponibilidad de agua en las plantas
y animales terrestres y su capacidad para mantener el equi-
librio hidrico. Estas fluctuaciones en la temperatura y la
humedad ejercen, por un lado, un efecto de corto plazo en
los procesos metabdlicos y, por el otro, una influencia de
largo plazo en la evolucién y distribucion de las plantas y
animales terrestres (véanse los Capitulos 6 y 7). En dltima
instancia, es la variacién geografica del clima la que domi-
na la distribucién a gran escala de las plantas y, por ende, la

Figura 5.1 | Una secuoya roja (Sequoia sempervirens) debe
dedicar mas del 8o por ciento de su biomasa a los tejidos
de sostén y conduccion por el efecto de las fuerzas
gravitacionales.



naturaleza de los ecosistemas terrestres (Véanse la Figu-
ra 3.1y el Capitulo 23).

5.2 | La cubierta vegetal afecta a
la distribucion vertical de la luz

A diferencia de los ambientes acuaticos, donde la absorcion
de la radiacién solar por el agua produce un gradiente ver-
tical de luz distinto, el factor predominante que influye en
el gradiente vertical de luz de los ambientes terrestres es la
absorcion y reflejo de la radiacion solar por parte de las
plantas. Se observa una disminucién de la luz cuando uno
entra en un bosque en verano (Figura 5.2a). Se notaria un
efecto similar si se examinara la Gltima capa de una prade-
ra o un campo abandonado (Figura 5.2b). La cantidad de
luz que logra penetrar la boveda vegetal y alcanzar el suelo
varia segun la cantidad y orientacién de las hojas.

La cantidad de luz a determinada profundidad de la b6ve-
da se regula en funcion del namero de hojas que se encuen-
tran en la parte superior. A medida que se desciende por la
béveda, la cantidad de hojas en la parte superior aumenta, por
lo que disminuye la cantidad de luz. No obstante, debido a
que las hojas varian en tamarfio y forma, el ndmero de hojas
no resulta la medida més adecuada para indicar la cantidad.

La cantidad de hojas, o densidad del follaje, en general
se expresa en términos de la superficie foliar. Dado que la

10% reflejado por la
superficie de la vegetacion

2%

(a)

Figuras.2

mayor parte de las hojas son planas, la superficie foliar es la
superficie de uno o ambos lados de la hoja. En el caso de
que las hojas no sean planas, en ocasiones, se mide la su-
perficie total. Con el fin de cuantificar los cambios en la luz
que se producen ante el aumento en la superficie foliar, es
necesario definir la superficie foliar por unidad de superfi-
cie de suelo (m? de superficie foliar/m? de superficie de sue-
lo). Esta medida es el indice de superficie foliar (ISF)
(Figura 5.3). Un indice de superficie foliar de 3 (ISF = 3)
indicarfa que hay 3 m? de superficie foliar por cada m? de
suelo.

Cuanto mas elevado sea el indice de superficie foliar en
un area, menor serd la cantidad de luz que alcance dicha
superficie. A medida que uno desciende de la parte superior
de laboveda al suelo de un bosque, la superficie foliar y el ISF
acumulados se incrementan, mientras que la luz disminuye
de forma correspondiente. La relacién general entre la luz
disponible y el indice de superficie foliar se describe median-
te la ley de Beer (véase Cuantificando la ecologia 5.1: Ley de
Beer y atenuacion de la luz).

Ademas de la cantidad de hojas, la orientacién de las mis-
mas en la planta influye en la atenuacion de luz en la béveda.
El 4ngulo al que se orienta una hoja en relacion con el Sol
afecta la cantidad de luz que absorbe. Si una hoja perpendi-
cular al Sol absorbe 1,0 unidad de energia de luz (por unidad
de superficie foliar/tiempo), esa misma hoja a un angulo de
60 grados respecto del Sol absorbera sélo 0,5 unidades, debi-

20% reflejado por la
superficie de la vegetacion

100%

gl gﬂ (/88 /A’IM Jﬁ?'a

(%
(b) 5%

La absorcion y reflejo de la luz en la béveda vegetal. (a) Un bosque mixto de coniferas y caducifolios refleja

alrededor del 10 por ciento de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) de la parte superior y absorbe la mayor parte
del resto en la copa. (b) Una pradera refleja el 20 por ciento de la radiacién fotosintéticamente activa en la

superficie superior. Las zonas intermedias y bajas, en donde las hojas presentan una mayor densidad, absorben el resto.
Sélo entre el 2y 5 por ciento de la PAR alcanza el suelo. (Adaptado de Larcher 1980.)
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Superficie de suelo = r° = 78,5 m?
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—

Figura 5.3 | El concepto de indice de superficie foliar (ISF). (@) Un arbol con una copa de 10 m de ancho proyecta un circulo
del mismo tamatfio en el suelo. (b) La densidad foliar (superficie foliar) en las diferentes alturas por encima del suelo. (c) El
aporte de las capas de la copa en relacién del indice foliar. (d) Calculo del ISF. La superficie foliar total es de 315 m2. La

superficie de suelo proyectada es de 78,5 m2. EL ISF es de 4.

do a que la misma superficie foliar produce sélo la mitad de
la superficie proyectada y, por lo tanto, intercepta sélo la
mitad de la energia de luz (Figura 5.4). Asi, el angulo foliar
influye en la distribucion vertical de la luz en la boveda, asi
como en la cantidad total de luz que se absorbe y se refleja.
El dngulo frente al Sol, no obstante, varia geografica (véa-
se el Apartado 3.1) y temporalmente en cada lugar (en el
transcurso del dia y de forma estacional), dando como re-
sultado que los diferentes angulos foliares presenten mayor
eficiencia en la intercepcion de la luz en distintos lugares y
épocas. Por ejemplo, en los ambientes de latitud alta, en don-
de los angulos solares son reducidos (véase la Figura 3.5), las
bévedas que presentan hojas que se despliegan en dngulo
son mas eficientes para absorber la luz. Asimismo, las hojas
que se disponen en angulo, en lugar de estar perpendicula-
res al Sol, son frecuentes en los ambientes tropicales ari-
dos, en los cuales las hojas anguladas sirven para reducir la
intercepcion de la luz durante el mediodia, cuando las tem-
peraturas y la demanda de agua se encuentran en su punto
maés alto.
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Si bien la luz decrece a medida que se desciende por
la b6veda vegetal, parte de la luz solar directa penetra por los
claros de las copas y alcanza el suelo como rayos solares,
lo que explica entre el 70 y 80 por ciento de la energia so-
lar que alcanza el suelo en los ambientes forestales (Figu-
ra 5.5).

En varios ambientes los cambios estacionales in-
fluyen de forma importante en la superficie foliar. Por
ejemplo, en las regiones templadas del mundo, muchas
especies de arboles de bosque son caducifolias, es decir,
mudan de hojas durante los meses invernales. En estos
casos, la cantidad de luz que penetra la béveda de un bos-
que varia segun la estacion (Figura 5.6). A comienzos de
la primavera en las regiones templadas, cuando las hojas
empiezan a expandirse, entre el 20 y 50 por ciento de la
luz llega al suelo del bosque. En otras regiones caracteri-
zadas por tener estaciones hiimedas y secas separadas
(véase el Capitulo 3), se observa un patrén similar de
mayor disponibilidad de luz en el nivel del suelo durante
la estacién seca.
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Figura 5.4 | Lainfluencia de la orientacion foliar (angulo) en la
intercepcion de la luz. Si una hoja perpendicular a la fuente de luz
(a) intercepta 1,0 unidad de energia luminica, esa misma hoja a un
angulo de 60° en relacion con la fuente de luz sélo interceptara
0,5 unidades. (b) La disminuciéon en la energia luminica
interceptada se produce como resultado de la hoja angulada que
proyecta una menor superficie respecto de la fuente de luz.
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Figura 5.5 | Modificaciones en la disponibilidad de luz (radiacién
fotosintéticamente activa o PAR) en el nivel del suelo de un bosque
de secuoyas rojas en el Norte de California a lo largo de un dia. Los
pinchos surgen como resultado de los rayos solares en un ambiente
que, de otro modo, presentaria una reducida iluminacién (promedio
de PAR de 30 pmol/m?/s). La duracién media de los rayos solares en
este dia fue de 2 segundos. (Adaptado de Pfitsch y Pearcy 1989.)
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Figura 5.6 | Niveles de radiacion fotosintéticamente activa (PAR) en un bosque de tuliperos de Virginia (Liriodendron tulipifera) en un
afo. Las lineas (isopletas) definen el gradiente de PAR. La intensidad de radiacién solar mas elevada se produce en verano, aunque

la béveda intercepta la mayor parte de la PAR, por lo que poca alcanza el suelo del bosque. Los valores de la PAR més elevados alcanzan
el suelo del bosque en primavera, cuando los arboles atin no tienen hojas. El bosque recibe la PAR mas reducida durante el invierno, dado
que la elevacion solar disminuye y los dias son mas cortos. En consecuencia, la cantidad de PAR que alcanza el suelo del bosque apenas
supera la de mediados de verano. (Adaptado de Hutchinson y Matt 1977.)
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Cuantificando la ecologia 5.1 | Ley de Beer
y atenuacion

de la luz

Como resultado de la absorcién y reflejo de la luz por las
hojas, existe un gradiente vertical de disponibilidad de luz
desde la parte superior de una béveda vegetal al suelo.
Cuanto mas extensa es la superficie foliar, menor cantidad
de luz penetrard la boveda y llegara al suelo. La reduccion
o atenuacion vertical de la luz en determinado grupo de
plantas puede calcularse mediante la ley de Beer, que des-
cribe la atenuacion de luz a través de un medio homogé-
neo. El medio en este caso es la boveda de hojas. La ley de
Beer puede aplicarse al problema de la atenuacion de luz
en una boveda de plantas mediante la siguiente relacion:

indice de superficie foliar
por encima de la altura i

alcanza la cima de la béveda

Coeficiente de
extincion de luz

valor por la cantidad real de luz (o radiacion fotosintética-
mente activa) que alcanza la cima de la b6veda (unidades de
pmol/m?/s), se puede calcular la cantidad de luz a cualquier
altura.

Para el ejemplo presentado en la Figura 5.3 6 5.6, es
posible marcar una curva que describa la luz disponible a

determinada altura de la

béveda. En la Figura 1, el coeficiente de extincion de luz
presenta un valor de & = 0,6, un valor medio para los bos-
ques templados caducifolios. Se marcan las diferentes
posiciones verticales de la cima de la boveda al suelo en la
curva. Al conocer la cantidad de hojas (ISF) por encima de
determinada posicion en la béveda (7), es posible usar la
ecuacion para calcular la cantidad de luz en ella.

La disponibilidad de luz en cualquier punto de la b6ve-
da influye de forma directa en los niveles de fotosintesis
(véase la Figura 6.2). La intensidad de luz y las tasas de fo-
tosintesis en cada una de las alturas de la boveda se mues-
tran en las curvas de las Figuras 1y 2. La intensidad de luz
se expresa como una proporcién de los valores para las
hojas con exposicion plena en la parte superior de la b6ve-
da (1500 zmol/m?/s). A medida que uno se desplaza de la

Luz que alcanza determinada . , . . .
posi?:ién vertical i, expresada / parte superior de la boveda hacia abajo, la cantidad de luz
como la proporcion de luz que LD,;= g !SFixk que alcanza las hojas y la correspondiente tasa de fotosin-

tesis disminuyen.
La ley de Beer también puede emplearse para describir
la atenuacion vertical de luz en los ambientes acuéticos,

El subindice 7 hace referencia a la altura vertical de la 10
boveda. Por ejemplo, si i se expresara en unidades de metros, —osl \(La pi?’;eszTperi o
un valor de 7 =5 indicaria una altura de 5 m por encima del 9" ’ de la boveda)
suelo. El valor e es el logaritmo neperiano (2,718). EI coefi- e
ciente de extincion de luz, k&, representa la cantidad de luz ‘_g 06
atenuada por unidad de indice de superficie foliar (ISF) y 8 .
constituye una medida del grado en que las hojas absorben y 204 Bl
reflejan la luz. Este coeficiente variara en funcion del angulo E
foliar (véase la Figura 5.5) y las propiedades dpticas de las 021
hojas. Si bien el valor de LD, se expresa como una proporcion 12-14m
de la luz que alcanza la cima de la béveda, al multiplicar este 0 ] 5 5 y)

indice de superficie foliar (ISF;)

Figura 1 | Relacion entre el indice de superficie foliar a
diversas alturas de la béveda (ISF) y los valores
correspondientes de luz disponible (LD), expresados
como una proporcion de la PAR en la parte superior

de la béveda.

5.3 | El suelo es el cimiento tes terrestres, el sistema de reciclaje de la naturaleza, en el
del que d epen de la vida terrestre que los residuos vegetales y animales se descomponen y se
transforman en sus elementos basicos (véase el Capitulo 21),
El suelo es el medio para el crecimiento de las plantas, el fac- y es el habitat de una diversa vida animal, desde pequenos
tor principal que controla el destino del agua en los ambien- mamiferos a las innumerables formas de vida microbiana.

92 Segunda parte Ambiente fisico



24-26m

—
¢
I

10

Fotosintesis neta
(umol CO, /m?/s)

12-14m

| | |
0 02 04 06 08 1,0
Luz disponible (LD))

Figura 2 | Relacién entre la luz disponible (PAR) y la tasa de
fotosintesis neta a diversas alturas de la boveda. La luz
disponible se expresa como la proporcién de la PAR en la parte
superior de la boveda (si se supone que es de 1500 wmol/m?/s).

aunque la aplicacién del coeficiente de extincién de luz (k)
es mas compleja. La disminucién de la luz en funcién de la
profundidad del agua se compone de diversos factores:
(1) la atenuacion por el agua misma (véase el Apartado 4.3,
Figura 4.6); (2) la atenuacion por el fitoplancton (plantas
microscépicas suspendidas en el agua), habitualmente
expresada como la concentracién de clorofila (el pig-
mento de absorcion de luz de las plantas) por volumen
de agua (véase el Apartado 6.1); (3) la atenuacién por
sustancias disueltas y (4) la atenuacion por particulas
suspendidas. Cada uno de estos factores cuenta con un
coeficiente de extincién de luz propio, y el coeficiente to-
tal de extincién de luz (k;) es la suma de cada uno de los
anteriores:

Clorofila Particulas

Ky = Kq + Ko + Ky + Ky

/ \ \
Total Agua Sustancias
disueltas

en el que i es el coeficiente total, k&, es el del agua, k_ es el
de la clorofila, &, es el de las sustancias disueltas y kp es el
de las particulas.

Mientras que el coeficiente de extincion de luz para
una superficie foliar expresa la atenuacién de luz por uni-
dad de indice de superficie foliar, estos valores de & indican
la atenuacién de luz por unidad de profundidad de la
columna de agua (como centimetro, metro, pulgada o pie).
La ley de Beer, entonces, puede utilizarse para calcular la
cantidad de luz que alcanza determinada profundidad (z)
mediante la siguiente ecuacion:

LDZ = e~kr

Si el ecosistema presentara vegetacion sumergida,
como sargazos, algas u otras plantas que crecen en los
sedimentos del fondo, la ecuacién indicada anteriormente
puede emplearse para calcular la luz disponible en la parte
superior de la béveda. Es posible aplicar (o combinar) lue-
go la ecuacién que describe la atenuacién de luz en fun-
cion del ISF para calcular la atenuacion progresiva desde la
parte superior de la béveda vegetal a la superficie del sedi-
mento. e

1. Sisuponemos que el valor de & empleado para calcular
el perfil vertical de luz en la Figura 1 (k = 0,6) pertene-
ce al de una béveda vegetal en la que las hojas se des-
pliegan de forma horizontal (paralelas al suelo del
bosque), ¢de qué manera se modificaria el valor de &
(en aumento o disminucién) en un bosque en donde
las hojas estuvieran orientadas a un angulo de 60 gra-
dos (véase el ejemplo de la Figura 5.4)?

2. En los ecosistemas de aguas poco profundas, las tor-
mentas y los fuertes vientos hacen que los sedimentos
del fondo (particulas) queden suspendidos en el agua
por determinado tiempo antes de depositarse nueva-
mente en el fondo. (Cémo alterarfa esto el valor de &, y
la atenuacion de luz en el perfil del agua?

Si bien nos es familiar, el suelo resulta dificil de definir.
Una de las definiciones afirma que es un producto natural
formado y sintetizado por la meteorizacién de rocas y la
accion de los organismos vivientes. Otra defiende que se
trata del conjunto de masas de tierra naturales, compues-

tos de minerales y materia organica, que son capaces de
mantener el crecimiento vegetal. De hecho, un ilustre eda-
f6logo, Hans Jenny, un pionero de la edafologia moderna,
se niega a dar una definicion precisa del suelo. En el libro
The Soil Resource, afirma:
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Segln el concepto popular, el suelo es el estrato que
se encuentra debajo de la vegetacion y por encima de
la roca sélida, aunque rapidamente surgen en la men-
te diversos interrogantes. Muchos suelos estan total-
mente desprovistos de plantas, sea de forma temporal
0 permanente, o se ubican en el fondo de un estanque,
donde crecen las espadafas. Si bien puede ser poco o
muy profundo, ¢qué profundidad puede alcanzar? Hay
suelos rocosos, pero los estudios (del suelo) excluyen
las rocas de mayor tamafio. La mayoria de los analisis
se relacionan con la tierra fina Gnicamente. Algunos
afirman que la tierra de un florero no constituye un
tipo de suelo, sino s6lo material de suelo. Si bien es
incomodo no poder ponerse de acuerdo sobre una de-
finicion del suelo, en este sentido los edafélogos no
son los Gnicos, dado que tampoco los bidlogos llegan
a una definicion de la vida, ni los fildsofos sobre la filo-
sofia.

Sobre un hecho si podemos estar seguros: el suelo no
s6lo es un ambiente abidtico para las plantas, sino que tam-
bién se encuentra repleto de vida: miles de millones de ani-
males diminutos y no tan diminutos, bacterias y hongos. La
interaccion entre lo biético y lo abidtico convierte el suelo
en un sistema vivo.

Los edaf6logos lo reconocen como una unidad o cuerpo
tridimensional que posee longitud, ancho y profundidad.
En la mayoria de los lugares sobre la faz de la Tierra, las
rocas expuestas se han derrumbado y desmenuzado para
producir una capa de detritos no consolidados que cubre
las rocas duras y atn sin erosionar. Esta capa no consolida-
da se denomina regolito y varia en profundidad, de virtual-
mente inexistente a decenas de metros. Es esta superficie
de contacto entre las rocas y el aire, el agua y los organis-
mos Vvivos que caracterizan el ambiente superficial lo que
forma el suelo.

5.4 | Laformacion de suelos comienza
con la meteorizacion

La formacion de suelos comienza con la meteorizacion de
las rocas y los minerales. La meteorizacion incluye tanto la
destruccion mecdnica de los materiales rocosos a particu-
las mas pequeias como su modificacién quimica. La mete-
orizacién mecanica se produce mediante la interaccion de
varias fuerzas. Expuestas a la accion combinada del agua, el
viento y la temperatura, la superficie de las rocas se desme-
nuza. El agua entra en las grietas, se congela, se expande y
rompe la roca en pedazos mas pequefos. Las particulas
transportadas por el viento, como polvo y arena, desgastan
la superficie de la roca. Las raices crecientes de los arboles
también resquebrajan las rocas.

Sin modificar su composicion de forma apreciable, la
meteorizacion fisica rompe las rocas y minerales en par-
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ticulas mas pequefias. Al mismo tiempo, estas particulas
sufren una transformacion quimica y se descomponen
mediante el proceso de meteorizacion quimica. La presen-
cia del agua, el oxigeno y los 4cidos que se producen como
resultado de las actividades de los organismos del suelo y la
adicion permanente de materia organica (tejidos muertos
de plantas y animales) fomentan el proceso de meteoriza-
cion quimica. El agua de lluvia que cae y se filtra en la
materia organica y el suelo mineral origina una cadena de
reacciones quimicas que transforman la composicion de las
rocas y minerales originales.

5.5 | En la formacion de suelos participan
cinco factores interrelacionados

Cinco factores independientes resultan importantes para la
formacion de suelos: la roca madre, el clima, los factores
bidticos, la topografia y el tiempo.

El material materno o roca madre constituye el mate-
rial del cual se desarrolla el suelo. Pueden originarse del
lecho de roca subyacente, de los depésitos glaciales (mo-
rrenas), de la arena y limo transportados por el viento
(e6licos), de los sedimentos portados por aguas corrien-
tes (fluviales), incluyendo el agua de las tierras inunda-
das por las crecidas, o del material que se desliza por una
pendiente por efecto de la gravedad. El caracter fisico y
la composiciéon quimica de la roca madre juegan un im-
portante rol en la determinacién de las propiedades del
suelo, particularmente durante las primeras etapas de de-
sarrollo.

Los factores biéticos —plantas, animales, bacterias y
hongos— contribuyen a la formacion de suelos. Las raices
de plantas sirven no sélo para deshacer la roca madre,
fomentando asi el proceso de meteorizacion, sino también
para estabilizar la superficie del suelo, reduciendo de este
modo la erosion. Las raices bombean los nutrientes desde
las profundidades del suelo y los anaden a la superficie. Al
llevar a cabo dicha accion, las plantas logran reabsorber los
minerales que se hundieron en las profundidades del suelo
a causa de los procesos de meteorizacion. A través de la
fotosintesis, las plantas capturan la energia solar y agregan
una parte de esta energia al suelo en forma de carbono
organico. En la superficie del suelo hay microorganismos
que descomponen los restos de plantas y animales muertos
y, finalmente, los convierten en materia organica que se
incorpora al suelo (véase el Capitulo 21).

El clima influye en el desarrollo de suelos directa e indi-
rectamente. La temperatura, las precipitaciones y los vien-
tos influyen de forma directa en las reacciones fisicas y
quimicas que se encargan de la descomposicion de la roca
madre y la posterior lixiviaciéon (movimiento de solutos en
el suelo) y movimiento de los materiales meteorizados. El
agua es fundamental para el proceso de meteorizacion qui-



mica: a mayor profundidad de filtracién del agua, mas pro-
fundos son la meteorizacion y el desarrollo de los suelos. La
temperatura controla la velocidad de las reacciones bioqui-
micas, alterando el equilibrio entre la acumulacion y la
descomposicion de materiales organicos. Como resultado,
bajo condiciones de temperaturas calidas y con abundante
agua, los procesos de meteorizacion, lixiviacion y creci-
miento vegetal (entrada de materia organica) se maximiza-
ran. Por el contrario, en condiciones frias y secas, la
influencia de estos procesos sera notablemente mas modera-
da. El clima influye directamente en la vida vegetal y animal
de una region, siendo ambas importantes para el desarro-
llo de los suelos.

La topografia, el contorno del terreno, puede afectar la
manera en que el clima influye en el proceso de meteoriza-
cion. Se escapa mas agua y entra menos en el suelo en las
pendientes empinadas que en los terrenos planos, mientras
que el agua que se drena de las pendientes entra en el sue-
lo de las tierras bajas y llanas. Asimismo, las pendientes
empinadas se encuentran sujetas a la erosion y el desliza-
miento del suelo: el movimiento descendente que el mate-
rial del suelo realiza por la pendiente, que finalmente se
acumula en la parte inferior de la pendiente y las tierras
bajas.

El tiempo es un elemento crucial en la formacién de
suelos. Todos los factores mencionados anteriormente se
afirman con el tiempo. La meteorizacion del material roco-
so, la acumulacién, descomposicién y mineralizacion del
material orgdnico, la pérdida de minerales en la superficie
externa y el movimiento descendente de los materiales por
el suelo necesitan un tiempo considerable. La formacion de
suelos plenamente desarrollados puede requerir entre
2.000y 20.000 afios.

5.6 | El suelo presenta determinadas
caracteristicas fisicas dnicas

Los suelos se caracterizan por presentar diferentes propie-
dades fisicas y quimicas. Las primeras incluyen el color, la
textura, la estructura, la humedad y la profundidad. Todas
ellas son altamente variables entre un suelo y otro.

El color es una de las caracteristicas mas faciles de defi-
nir y de las mds ttiles. Tiene poca influencia directa en la
funcién del suelo, pero puede utilizarse para relacionar
propiedades quimicas y fisicas. La materia organica (sobre
todo, el humus) hace que el suelo adquiera un color oscuro
0 negro. Otros colores indican la composiciéon quimica de
las rocas y minerales que forman el suelo. Los 6xidos de
hierro otorgan al suelo un color entre ocre amarillento y
rojo, mientras que los 6xidos de manganeso le dan un color
viol4ceo a negro. El cuarzo, el caolin, el yeso y los carbona-
tos de calcio y magnesio hacen que el suelo se vuelva blan-
cuzco y grisaceo. Las manchas de diversos colores de ocre

amarillento y gris indican que el suelo carece de un drena-
je adecuado o estd saturado de agua. Los suelos se clasifican
por colores mediante gréaficos de colores estandares.

La textura del suelo es la proporcion de particulas de
suelo de diferentes tamanos. La textura en parte se hereda
de la roca madre y en parte se produce como resultado del
proceso de formacion de suelos. De acuerdo con el tamario,
las particulas se clasifican en gravilla, arena, limo y arcilla.
La gravilla consiste en particulas mayores a 2,0 mm y no
forma parte de la fraccién fina del suelo. Por lo tanto, los
suelos se clasifican segun la textura cuando se define la
proporcion de arena, limo y arcilla.

La arena varia entre 0,05y 2,0 mm, es ficil de visualizar
y da una sensacion granulosa. EI limo consiste en particu-
las de entre 0,002 a 0,05 mm de diametro, que apenas se
pueden observar a simple vista, y tienen el mismo tacto y
aspecto que la harina. Las particulas de arcilla tienen un
tamano inferior a 0,002 mm y son demasiado pequefas
para visualizarse con un microscopio comun. La arcilla
controla las propiedades mas importantes de los suelos,
incluyendo la capacidad de retencion de agua (véase el
Apartado 5.8) y el intercambio i6nico entre las particulas y
la solucion del suelo (véase el Apartado 5.9). La textura del
suelo es el porcentaje (por peso) de arena, limo y arcilla.
Segun la proporcion de estos componentes, los suelos se
dividen en clases de textura (Figura 5.7).

La textura del suelo afecta al espacio poroso del suelo,
que juega un importante papel en el movimiento del aire y
agua en el mismo y la penetracién de las raices. En un sue-
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Figura 5.7 | Unesquema de texturas del suelo, en el que se
indican los porcentajes de arcilla (inferior a 0,002 mm), limo (entre
0,002 y 0,05 mm) y arena (entre 0,05 y 2,0 mm) en las clases de
textura del suelo basicas. Por ejemplo, un suelo con 60 por ciento
de arena, 30 por ciento de limo y 10 por ciento de arcilla se
clasificaria como marga arenosa.
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lo ideal las particulas forman el 50 por ciento del volumen
total del suelo, mientras que el otro 50 por ciento esta for-
mado por el espacio poroso, que incluye los espacios dentro
y entre las particulas de suelo, asi como viejos canales for-
mados por raices y madrigueras de animales. Los suelos de
textura gruesa poseen espacios porosos mas grandes que
favorecen una rapida infiltracién y drenaje del agua. En
cierto sentido, cuanto mas fina la textura, mas pequenos
son los poros y mayor es la disponibilidad de una superficie
activa para la adhesion de agua y la actividad quimica. Los
suelos de texturas muy finas o pesadas, como la arcilla, se
compactan con facilidad si se aran, se revuelven o se pisan.
No se airean facilmente y son penetrados por las raices con
dificultad.

La profundidad del suelo varia en los diferentes paisa-
jes, de acuerdo con la pendiente, la meteorizacion, la roca
madre y la vegetacion. En las praderas, la mayor parte de la
materia organica que se agrega al suelo proviene de los
profundos y fibrosos sistemas de raices de la hierba. Por el
contrario, las hojas que caen al suelo del bosque constitu-
yen la fuente principal de materia organica para los bos-
ques. Como resultado, los suelos desarrollados en praderas
nativas tienden a presentar una profundidad de varios
metros, mientras que los de los bosques son poco profun-
dos. En las tierras planas a pie de una pendiente y en los
terrenos llanos aluviales, el suelo tiende a ser profundo,
mientras que el de las cimas, crestas y pendientes empina-

Capa orgénica: predomina la materia

organica, que consiste en materiales

vegetales sin descomponer o parcialmente \
descompuestos, como hojas muertas,

Capa superior del suelo: en gran parte /
suelo mineral desarrollado a partir de la

roca madre; la materia organica lixiviada de

arriba otorga el color oscuro caracteristico
de este horizonte.

Subsuelo: la acumulacion de particulas /
minerales, como arcilla y sales lixiviadas

de la capa superior del suelo; se diferencia

segun el color, la estructura y el tipo de

material acumulado de la lixiviacion.

Material no consolidado proveniente de /

la roca madre original a partir de la cual
se desarroll6 el suelo.
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das suele ser poco profundo, con el lecho de la roca cerca
de la superficie.

5.7 | El suelo presenta capas horizontales
u horizontes

Inicialmente el suelo se desarrolla a partir de rocas madre
indistintas. Con el transcurso del tiempo, se producen
modificaciones de la superficie hacia abajo mediante la acu-
mulacién de materia orgdnica cerca de la superficie y el
movimiento descendente de material. Estos cambios con-
ducen a la formacion de capas horizontales que presentan
diferentes caracteristicas fisicas, quimicas y bioldgicas. En
conjunto, la secuencia de capas horizontales forma el perfil
del suelo. Este patron de division en capas horizontales, u
horizontes, es ficil de visualizar en los lugares en donde se
han hecho cortes recientes, al lado de un camino o durante
la excavacién para una construccion.

La representacion mas sencilla y general de un perfil
del suelo consiste en cuatro horizontes: O, A, By C (Figu-
ra 5.8). La capa superficial es el horizonte O o capa organica.
En éste predomina la materia organica, formada por hojas,
agujas, ramas, musgos y liquenes. A su vez, suele subdividir-
se en una capa superficial compuesta de hojas y ramas sin
descomponer (Oi), una capa intermedia compuesta de teji-
dos vegetales parcialmente descompuestos (Oe) y una capa

Figura 5.8 | Un perfil de
suelo generalizado. Con el
transcurso del tiempo, las
modificaciones se producen
de la superficie hacia abajo
mediante la acumulacién de
materia organica cerca de la
superficie y el movimiento
descendente del material.
Estos cambios conducen a la
formacién de capas
horizontales u horizontes.



inferior que consiste en materia organica homogénea de
color pardo oscuro o negro, es decir, la capa de humus (Oa).
Este patrén de divisién en capas puede visualizarse con facili-
dad si se quita con cuidado la materia organica superficial en
el suelo de un bosque. En las regiones templadas, alcanza el
mayor grosor durante el otofno, cuando se acumulan nuevas
hojarascas en la superficie, mientras que en el verano es mas
delgada, una vez que finaliza la descomposicion.

Debajo de la capa organica se encuentra el horizonte
A, denominado con frecuencia la capa superior del suelo.
Se trata de la primera de las capas que se componen en
gran parte de suelo mineral que proviene de la roca
madre. En este horizonte, la materia organica (humus)
lixiviada desde arriba se acumula en el suelo mineral. La
acumulacién de materia organica habitualmente hace
que este horizonte sea mas oscuro, lo que lo diferencia de
las capas de suelo inferiores. El descenso de agua por esta
capa también ocasiona el transporte de minerales y par-
ticulas de suelo maés finas, como la arcilla, a las partes
inferiores del perfil, dando como resultado el surgimiento
de un horizonte E, una zona o capa de maxima eluviacion
(del latin ex, hacia fuera, y lavere, lavar) de minerales y
particulas de suelo mas finas a la parte inferior del perfil.
Estos horizontes E son bastante frecuentes en los suelos
que se desarrollan debajo de bosques, aunque, debido a su
menor precipitacion, rara vez aparecen en suelos desarro-
llados debajo de las praderas.

Debajo del horizonte A (o E) se encuentra el horizonte B,
también denominado el subsuelo. Dado que contiene una
menor cantidad de materia organica que el horizonte A, pre-
senta acumulaciones de particulas minerales como la arcilla
y las sales debido a la lixiviacion de la capa superior del sue-
lo. Este proceso se denomina iluviacién (del Latin 7/, hacia
adentro, y lavere, lavar). El horizonte B en general cuenta
con una estructura mas densa que el horizonte A, lo que
hace dificil que las plantas puedan extender sus raices. Los
horizontes B se diferencian segan el color, la estructura y el
tipo de material que se ha acumulado como resultado de la
lixiviacion de los horizontes anteriores.

El horizonte C es el material no consolidado que yace
debajo del subsuelo y por lo general estd compuesto del
material original a partir del que se desarrolla el suelo.
Debido a que se ubica debajo de las zonas de mayor activi-
dad bioldgica y meteorizacion y ain no ha sufrido suficien-
tes alteraciones de los procesos de formacién de suelos,
habitualmente conserva la mayor parte de las caracteristi-
cas de la roca materna a partir de la cual se origin. Debajo
del horizonte C yace el lecho de roca.

5.8 | La capacidad de retencion de humedad
es una caracteristica esencial del suelo

Si se cava la capa superficial de un suelo tras una fuerte llu-
via, es posible observar una abrupta transicion del suelo

superficial himedo al suelo seco de debajo. A medida que
la lluvia cae sobre la superficie, entra en el suelo median-
te la infiltracion. El agua se transporta por efecto de la
gravedad a los espacios porosos abiertos en el suelo y el
tamario de las particulas de suelo y la correspondiente dis-
tribucion determinan la cantidad de agua que puede
entrar. Una distribucion amplia de los poros en la superfi-
cie del suelo incrementa la velocidad de infiltracion de
agua, de modo que los suelos gruesos presentan una velo-
cidad de infiltraciéon mas elevada que los finos.

Si la cantidad de agua excede la capacidad de reten-
cion del espacio poroso, es posible afirmar que el suelo
esta saturado y el agua excedente se drena libremente por
el mismo. Si el agua llena todos los espacios porosos y se
retiene alli mediante fuerzas capilares internas, el suelo
estd en capacidad de campo, que se expresa habitualmen-
te como el porcentaje del peso o volumen del suelo ocu-
pado por agua al saturarse comparado con el peso del
suelo que se seca en un horno a temperatura estandar. La
cantidad de agua que retiene un suelo en capacidad de
campo varia segun la textura del suelo, es decir, la pro-
porcion de arena, limo y arcilla. Los suelos gruesos y are-
nosos presentan poros mas grandes y el agua se drena
con mayor rapidez. Los suelos arcillosos cuentan con
poros pequenos y retienen mas agua. El agua retenida en
las particulas de suelo mediante fuerzas capilares se
denomina agua capilar.

A medida que las plantas y la evaporacion de la superficie
del suelo extraen el agua capilar, la cantidad de agua en el
suelo disminuye. Cuando el nivel de humedad se reduce a un
punto en el que las plantas ya no pueden extraer agua, el sue-
lo alcanza el punto de marchitamiento. La cantidad de agua
que retiene el suelo entre la capacidad de campo y el punto
de marchitamiento (o diferencia entre CC y PM) se denomi-
na capacidad de agua disponible (CAD) (Figura 5.9). La CAD
proporciona una estimacion del agua disponible para que
absorban las plantas. Por debajo del punto de marchitamien-
to el agua aan permanece en el suelo, llenando hasta el 25
por ciento de los espacios porosos, pero las particulas de sue-
lo la retienen con fuerza, lo que dificulta su extraccion.

Tanto la capacidad de campo como el punto de marchi-
tamiento de un suelo se ven fuertemente afectados por la
textura del suelo. El tamario de las particulas de suelo influ-
ye de forma directa en el espacio poroso y la superficie a la
cual se adhiere el agua. La arena presenta un volumen de
espaciosos porosos de entre el 30 y el 40 por ciento, mien-
tras que las arcillas y las margas (véase el esquema de tex-
turas de suelo de la Figura 5.7) se encuentran en un rango
del 40 al 60 por ciento. En consecuencia, los suelos de tex-
tura fina cuentan con una mayor capacidad de campo que
los suelos arenosos, aunque una mayor superficie también
aumenta el valor del punto de marchitamiento (véase la
Figura 5.9). Por el contrario, los suelos de textura gruesa
(arenas) tienen una baja capacidad de campo y un reducido
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Figura 5.9 | El contenido de agua de tres suelos diferentes en el

punto de marchitamiento (PM), la capacidad de campo (CC) y la
saturacion. Los tres suelos difieren en textura, de arena de textura
gruesa a marga arcillosa de textura fina (véase el esquema de
texturas del suelo de la Figura 5.7). La capacidad de agua
disponible (CAD) se define como la diferencia entre la CCy el PM.
Cabe destacar que tanto la CC como el PM aumentan de los suelos
de textura gruesa a los de textura fina y que la CAD mas elevada
se alcanza en los suelos de textura intermedia.

punto de marchitamiento. Asi, la CAD alcanza el valor mas
elevado en los suelos intermedios de marga arcillosa.

La posicion topografica de un suelo influye en el movi-
miento del agua tanto en la superficie del suelo como den-
tro del mismo. El agua tiende a drenarse por la pendiente,
lo que hace que los suelos con mayores pendientes y de las
cimas de las cordilleras sean relativamente mas secos. Asi,
se crea un gradiente de las cimas a los arroyos.

5.9 | La capacidad de intercambio ionico
es importante para la fertilidad del suelo

Los elementos quimicos presentes en el suelo se disuelven
en el agua del suelo para formar una solucién (véase el
Apartado 4.5). Denominados nutrientes intercambiables,
estos nutrientes quimicos en solucién son los de mayor dis-
ponibilidad para ser absorbidos y utilizados por plantas
(véase el Capitulo 6). Se retienen en el suelo mediante la
simple atraccion de particulas con cargas opuestas y se
encuentran en un permanente intercambio con la disolu-
cion del suelo.

Como se describi6 en el Capitulo 4, el ién es una par-
ticula con carga. Los iones con carga positiva se denomi-
nan cationes, mientras que los de carga negativa son
aniones. Se observan elementos y compuestos quimicos en
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la solucion del suelo, tanto cationes, tales como el calcio
(Ca?*), el magnesio (Mg?*) y el amonio (NH,*), como anio-
nes, tales como el nitrato (NO,”) y el sulfato (SO,*). La
capacidad de estos iones de enlazarse con la superficie de las
particulas de suelo depende del nimero de sitios con carga
positiva o negativa que haya en el suelo. La cantidad total de
sitios con carga en las particulas de suelo en determinado
volumen de suelo se denomina la capacidad de intercambio
iénico. En la mayoria de los suelos de las regiones templa-
das, el intercambio de cationes predomina sobre el de anio-
nes debido a la mayor presencia de particulas de carga
negativa en el suelo, conocidas como coloides. EI nimero
total de sitios con carga negativa, ubicados en el borde
delantero de las particulas de arcilla y materia organica del
suelo (particulas de humus) se denomina la capacidad de
intercambio catiénico (CIC). Las cargas negativas permiten
que el suelo evite la lixiviacion de los cationes de nutrientes
de carga positiva. Debido a que en la mayoria de los suelos
existe una cantidad significativamente menor de sitios de
carga positiva que de carga negativa, los aniones tales como
el nitrato (NO,") y el fosfato (PO,*) no se retienen en los
sitios de intercambio de los suelos, sino que tienden a lixi-
viarse con rapidez si las plantas no los absorben. La CIC es
una medida basica de la calidad del suelo y aumenta cuando
el contenido de arcilla y materia organica es mas elevado.

Los cationes que ocupan particulas de carga negativa en
el suelo se encuentran en un estado de equilibrio dindmico
con los cationes similares de la solucion del suelo (Figu-
ra 5.10). Estos dltimos permanentemente se reemplazan o
se intercambian por cationes de las particulas de arcilla y
humus. La abundancia relativa de los diferentes iones en
los sitios de intercambio se regula en funcion de la concen-
tracion de la solucién del suelo y la afinidad relativa de cada
uno con los sitios. En general, cuanto mas pequefo sea el
tamano fisico del ién y cuanto mayor sea su carga positi-
va, con mas fuerza se retendrd. La serie liotrépica ordena
los principales cationes de acuerdo con la fuerza de unién
a los sitios de intercambio catiénico en el suelo:

AP+ > H* > Ca?* > Mg?* > K+ = NH* > Na*

No obstante, una concentraciéon mas elevada de la solu-
cion del suelo puede alterar estas diferencias en afinidad.

Los iones de hidrogeno agregados por el agua de lluvia,
los 4cidos de materia organica y los acidos metabdlicos de
raices y microorganismos incrementan la concentracion de
iones de hidr6geno en la solucion del suelo y desplaza a los
demds cationes, como el Ca?*, de los sitios de intercambio.
A medida que una mayor cantidad de iones de hidrégeno
reemplaza a los otros cationes, el suelo se vuelve cada vez
mas acido (véase el Apartado 4.5). La acidez es una de las
condiciones quimicas del suelo mas frecuentes. Habitual-
mente los suelos varian de pH 3 (extremadamente acido) a
pH 9 (fuertemente alcalino). Los suelos con pH por encima
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de 7 (neutro) se consideran basicos, mientras que los de
pH 5,6 0 menos son acidos. A medida que aumenta la aci-
dez del suelo, la proporcion de iones Al** intercambiables
se incrementa y la cantidad de Ca®*, Na* y otros cationes
disminuye. La alta concentracion de aluminio (AI**) en la
disolucion del suelo puede producir toxicidad en las plan-
tas. La toxicidad del aluminio dana en primer lugar el siste-
ma de raices y, en consecuencia, las raices se vuelven mas
cortas, pequefias y gruesas, lo que ocasiona una menor
absorcion de nutrientes.

5.10 | Los procesos basicos de formacion
de suelo producen diferentes suelos

Las amplias diferencias regionales en cuanto a la geologia,
el clima y la vegetacion dan lugar a la formacion de suelos
con caracteristicas distintas. El nivel de clasificacion de
suelos mas general es el orden. Cada orden cuenta con
caracteristicas Ginicas, que se sintetizan en la Figura 5.11, y
una distribucién propia, detallada en la Figura 5.12. Si bien
una enorme variedad de procesos participan en la forma-
cion de suelos (pedogénesis), los edaf6logos reconocen cin-
co procesos de formacion de suelos principales, que son la
laterizacion, la calcificacion, la salinizacion, la podsoliza-
cion y la gleyzacion.

La laterizacion es un proceso que ocurre con frecuencia
en los suelos que se desarrollan en los ambientes himedos
de regiones tropicales y subtropicales. Las condiciones cali-
das y lluviosas llevan a la rapida meteorizacion de rocas y
minerales. Los movimientos de grandes cantidades de agua

por el suelo ocasionan una importante lixiviacion y la
mayor parte de los compuestos y nutrientes que se produ-
cen mediante el proceso de meteorizacion se transportan
fuera del perfil del suelo si las plantas no los absorben. Las
dos excepciones a este proceso son los compuestos de hie-
rro y aluminio. De hecho, los 6xidos de hierro otorgan la
coloracion rojiza caracteristica a los suelos tropicales (véa-
se el perfil de los ultisoles en la Figura 5.12 como ejemplo
de un suelo formado mediante el proceso de laterizacion).
La fuerte lixiviacién también hace que estos suelos se vuel-
van acidos debido a la pérdida de otros cationes (salvo H*).

La calcificacién se produce cuando la evaporacién y
absorcion de agua por plantas exceden el nivel de precipita-
ciones. Como respuesta, se observa un movimiento ascen-
dente de las sales alcalinas disueltas, tipicamente del
carbonato de calcio (CaCO,), de las aguas subterrdneas. Al
mismo tiempo, la infiltracién de agua de la superficie pro-
duce un movimiento descendiente de las sales, dando como
resultado la deposicion y formacion de estos depdsitos en el
horizonte B (subsuelo). En algunos casos, los depésitos for-
man una capa dura denominada caliche.

La salinizacion constituye un proceso que funciona de
manera similar a la calcificacién, aunque se produce en cli-
mas mucho mas secos. Difiere de la calcificacion en el senti-
do de que los depoésitos de sal se desarrollan en la superficie
o cerca de ella (Figura 5.13). Los suelos salinos son frecuen-
tes en los desiertos, aunque también se producen en regiones
costeras como resultado del rocio de mar. Asimismo, consti-
tuye un problema creciente en las zonas agricolas en las que
se utiliza la irrigacion (véase Cuestiones de ecologia: Utiliza-
cion de la tierra y salinizacion del suelo).
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Entisoles

Suelos inmaduros que carecen de
desarrollo vertical de horizontes; se
relacionan con los sedimentos
recientemente depositados.

Vertisoles

Suelos arcillosos oscuros que
muestran una importante
expansién y contraccion al
humedecerse y secarse.

Inceptisoles

Suelos jévenes que estan mas
desarrollados que los entisoles;
con frecuencia son poco
profundos; desarrollo moderado de
horizontes.

Alfisoles

Poca penetracién de humus;
translocacion de arcilla; horizontes
bien desarrollados.

Ultisoles

Intensamente lixiviados; fuerte
translocacion de arcilla; bajo
contenido basico; climas calidos y
humedos; formado mediante el
proceso de laterizacion.

Figura 5.11 | Perfiles y descripcion general de los 12 6rdenes de suelo principales.
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Aridisoles

Se desarrollan en ambientes muy
secos; presentan reducidos niveles
de materia organica y elevados
niveles de contenido basico;
proclives al proceso de
salinizacion.

Mollisoles

Horizontes superficiales de color
pardo oscuro o negro con una
consistencia blanda; ricos en
bases; suelos de regiones
semihumedas; proclives al proceso
de calcificacion.

Espodosoles

Horizontes de color gris claro o
blancuzco sobre un horizonte B
negro o rojizo; alto contenido de
hierro y aluminio extraibles;
formados mediante el proceso de
podsolidacion.

Histosoles

Alto contenido de materia organica;
formados en zonas sin drenajes
adecuados; suelos de turberas
acidas y estiércol.

Andisoles

Desarrollado de roca madre
volcéanica; no presenta una alta
meteorizacion; las capas
superiores son de color oscuro;
baja densidad aparente.



Oxisoles

Suelos altamente meteorizados
con un perfil casi sin rasgos; rojos,
amarillos o grises; ricos en
kalolinatos, éxidos de hierro y, con
frecuencia, humus; presentes en
regiones tropicales y subtropicales.

Figura 5.11 | Continuacién.

La podsolizaciéon surge en los climas frescos y himedos
de las regiones de mediana latitud en donde predomina la
vegetacion de coniferas (es decir, bosques de pinos). La
materia organica de las coniferas crea condiciones fuerte-

Gelisoles

Presencia de permafrost o
temperaturas de suelo de 0° C o
inferiores en los primeros 2 metros
de la superficie; formados
mediante el proceso de gleyzacion.

mente acidas. La disolucién acida del suelo fomenta el pro-
ceso de lixiviacion, lo que conduce a la eliminacién de
cationes y compuestos de hierro y aluminio del horizonte A
(capa superior del suelo). Este proceso origina una capa

- Alfisoles Histosoles Oxisoles - Vertisoles Suelos rocosos
- Aridosoles Inceptisoles - Espodosoles - Gelisoles l:l Cubierta de hielo/glaciares
- Entisoles I Moliisoles - Ultisoles Il ~ndisoles Arenas moviles

Figura 5.12 | La distribucion mundial de los 12 6rdenes de suelo principales mencionados

en la Figura 5.11. (Adaptado de USGS, Soil Conservation Service). Vaya a GrApHit!

en www.ecologyplace.com para ver los graficos de la degradacion del suelo

mundial.
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La salinizacién es un proceso natural que tiene lugar en
zonas en las que la evaporacién superficial y la absorcién
de agua por plantas exceden el nivel de precipitaciones, lo
que origina un movimiento ascendente de sales disueltas
de las aguas subterraneas a la superficie del suelo, degra-
dando con frecuencia las condiciones del suelo para el
desarrollo de plantas. Los habitos agricolas han aumenta-
do la salinidad del suelo en diversas regiones del mundo al
alterar el equilibrio natural del ciclo del agua.

Las aguas subterraneas empleadas para la irrigacion
contienen sales solubles como el sodio, calcio, magnesio,
potasio, sulfato y cloruro disueltos de las rocas y minerales
con los cuales estd en contacto el agua. La evaporacion y la
transpiracién (por plantas) del agua de irrigacién final-
mente hacen que se acumulen en los suelos cantidades ex-
cesivas de sales, salvo que existan una lixiviacién y un
drenaje adecuados. Este proceso se denomina salinizacién
por irrigacion.

En algunas regiones del este de Australia, se produce
otro tipo de salinizacién en la que no participa la irrigacion:
la salinizacién de las tierras secas. La recarga de aguas sub-
terraneas es la cantidad de agua que se agrega a las mismas.
Si ésta es mayor que la descarga, que consiste en la cantidad
de agua que se pierde de las aguas subterraneas, la tabla de
agua (la superficie externa de la capa de aguas subterra-
neas) se eleva. Cuando se produce esto, el agua disuelve las
sales retenidas en el perfil del suelo, lo que hace que la sal
se vuelva cada vez mdas concentrada a medida que el nivel
de agua se eleva. Si el agua salada no detiene su ascenso,
finalmente llega a la superficie del suelo y a las capas inme-
diatamente debajo de ella. Luego el agua se evapora y que-
dala sal.

La salinizacion de las tierras secas no sélo se trata de
un grave problema en Australia, sino que empeora cada
dia, lo que presenta una seria amenaza a largo plazo para la
sostenibilidad de los recursos terrestres y acuaticos. Al pre-
parar las tierras para la agricultura, se talan los arboles de
los bosques de Eucalyptus, que tienen un papel fundamen-

Cuestiones de ecologia | Utilizacion de la tierra
y salinizacion del suelo

tal en el manteni-
miento del equilibrio
de agua en estos sue-
los. Los cultivos introducidos
presentan caracteristicas de uso
del agua diferentes a la vegetacion nativa y permiten que
una mayor cantidad de agua de lluvia llegue a las aguas
subterraneas. Los cientificos estiman que la cantidad de
agua que se filtra mas alla de la zona de raices de los cul-
tivos y pastizales es entre 10 y 100 veces superior a la fil-
trada de los drboles. Si se agrega mas agua que la que cabe
en el acuifero, el nivel de aguas subterraneas se elevara y
traerd sales, dado que éstas en muchas zonas son salinas.
Actualmente el 10 por ciento de las zonas agricolas del
oeste de Australia se considera afectado por la saliniza-
ci6n, lo que reduce hasta un 50 por ciento la produccién
de cultivos de estas tierras. Si estos habitos agricolas per-
sisten, se espera que el porcentaje de tierras afectadas
aumente al ano 2020.

La salinizacion del suelo, tanto por irrigacion como la de
las tierras secas, constituye un problema creciente y una
amenaza para la produccién agricola mundial. En todo el
mundo, se pierden entre 12 y 17 millones de acres de tierra
cultivable al ano por la degradacion del suelo, de los cuales 5
millones se atribuyen directamente a la salinizacién. En los
Estados Unidos tinicamente, casi una cuarta parte de las tie-
rras irrigadas presentan cierto grado de salinizacién, dando
como resultado una significativa pérdida de cultivos.e

1. ;Cémo se diferencia el proceso de salinizacién que ocu-
rre como resultado de la irrigacion del proceso natural
de salinizacion que se produce en las zonas aridas?
(véase el Apartado 5.10 como ayuda.)

2. Una posible solucion al problema de la salinizacién por
irrigacion es la desalinizacion (eliminacién de sales)
del agua que se utiliza para la irrigacion, aunque esta
técnica es extremadamente costosa. Indique solucio-
nes alternativas.

inferior en el horizonte A que se compone de arena de color
blanca a gris (véase el perfil de los espodozoles en la Figu-
ra5.11 como ejemplo de un suelo formado mediante el pro-
ceso de podsolizacion).

La gleyzacion se produce en regiones con altos nive-
les de precipitaciones o tierras bajas que carecen de un
drenaje adecuado (inundadas). Las condiciones de hume-
dad permanente ralentizan la descomposicién de materia
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organica por parte de los descomponedores (bacterias y
hongos), lo que permite que la materia se acumule en las
capas superiores del suelo. La materia orgdnica acumula-
da libera 4cidos organicos que reaccionan con el hierro
del suelo, lo que otorga un color negro o gris azulado
(véase el perfil de los gelisoles en la Figura 5.11 como
ejemplo de un suelo formado mediante el proceso de
gleyzacion).



Figura 5.13 | La calcificacién consiste en un proceso mediante el cual
los carbonatos de calcio precipitan del agua que desciende por el suelo
o del agua capilar que se eleva. Como resultado, se acumula

el calcio en el horizonte B (la capa blanca del suelo que aparece

en la fotografia).

Estos cinco procesos representan la integracion de los
factores climaticos y edaficos en la formacién de suelos,
que da origen a la diversidad geogréfica de suelos que afec-

tan la distribucién, abundancia y productividad de los eco-
sistemas terrestres, tema que se analizara en mayor detalle
en los Capitulos 20, 21 y 23.

Resumen

La vida terrestre (5.1)

El mantenimiento del equilibrio hidrico entre los organis-
mos y el ambiente que los rodea ha tenido una significativa
influencia en la evolucion de la vida en la tierra. La necesidad
de permanecer erguidos contra la fuerza de gravedad en los
ambientes terrestres lleva a una importante dedicacién de
recursos en materiales estructurales. Las variaciones en la
temperatura y las precipitaciones ejercen, por un lado, un
efecto a corto plazo en los procesos metabdlicos y, por otro,
un efecto a largo plazo en la evolucion y distribucion de las
plantas y animales terrestres, dando lugar a un patrén dnico
de ecosistemas terrestres en los gradientes geograficos de
temperatura y precipitacion.

Luz (5.2)

La luz que penetra una béveda de vegetacion se atenda. La
densidad y orientacion de las hojas de una boveda vegetal afec-
tan a la cantidad de luz que alcanza el suelo. La densidad del
follaje se expresa como el indice de superficie foliar (ISF), la
superficie de hojas por unidad de superficie de suelo. La canti-
dad de luz que alcanza el suelo en la vegetacion terrestre varia
seguin la estacion. En los bosques, sé6lo 1 a 5 por ciento de la
luz incidente sobre la béveda alcanza el suelo. Los rayos sola-
res que llegan al suelo del bosque permiten que las plantas
sobrevivan en condiciones de sombra.

Definicion de suelo (5.3)

El suelo es un producto natural de los minerales y de la mate-
ria organica no consolidada en la superficie de la Tierra. Cons-

tituye el medio para el crecimiento de plantas, el factor princi-
pal que controla el destino del agua en los ambientes terres-
tres, el sistema de reciclaje de la naturaleza, en donde los
residuos vegetales y animales se descomponen y se transfor-
man en sus elementos basicos, y es el habitat de diversas for-
mas de vida animal.

Meteorizacion (5.4)

La formacién de suelos comienza con la meteorizacion de las
rocas y los minerales. En la meteorizacion mecénica, el agua,
el viento, los cambios de temperatura y las plantas rompen las
rocas. En el caso de la meteorizacién quimica, la actividad de
los organismos del suelo, los acidos que producen y el agua de
lluvia descomponen los minerales primarios.

Formacion de suelos (5.5)

El suelo surge de la interaccion de cinco factores: la roca madre,
el clima, los factores biéticos, la topografia y el tiempo. La roca
madre proporciona el sustrato del cual se desarrolla el suelo. El
clima determina el desarrollo de suelos mediante la temperatu-
ra, las precipitaciones y su influencia en la vegetacion y la vida
animal. Los factores bi6ticos —vegetacion, animales, bacterias
y hongos— afiaden materia organica y la mezclan con el mate-
rial mineral. La topografia influye en la cantidad de agua que
penetra en el suelo y en la velocidad de erosion. El tiempo es
necesario para el pleno desarrollo de los diferentes suelos.

Caracteristicas diferentes (5.6)

Los suelos difieren en las propiedades fisicas de color, textura
y profundidad. Si bien el color ejerce poca influencia directa
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en la funcién de un suelo, puede emplearse para relacionar
propiedades quimicas y fisicas. La textura del suelo es la pro-
porcion de diferentes particulas de suelo, es decir, arena, limo
y arcilla. La textura de un suelo se determina en gran parte por
la roca madre, aunque también recibe la influencia del proce-
so de formacion de suelos. La profundidad del suelo varia en
los diferentes paisajes, dependiendo de la pendiente, la meteo-
rizacion, la roca madre y la vegetacion.

Horizontes del suelo (5.7)

Los suelos se desarrollan en capas denominadas horizontes.
En general, se reconocen cuatro horizontes, aunque no todos
aparecen en todos los suelos: la capa O u organica; el horizon-
te A o capa superior del suelo, que se caracteriza por la acu-
mulacién de materia organica; el horizonte B o subsuelo, en
donde se acumulan los materiales minerales; y el horizonte C,
el material no consolidado que yace debajo del subsuelo y que
se extiende hasta el lecho de roca.

Capacidad de retencion de humedad (5.8)

La cantidad de agua que puede retener un suelo es una de sus
caracteristicas principales. Cuando el agua llena todos los es-
pacios porosos, el suelo se satura. Cuando un suelo alcanza la
cantidad méxima de agua que es capaz de retener, se encuen-
tra en capacidad de campo. El agua retenida entre las particu-
las de suelo mediante fuerzas capilares se denomina agua
capilar. Cuando el nivel de humedad alcanza un punto en el
que las plantas no logran extraer agua, el suelo alcanza el pun-
to de marchitamiento. La cantidad de agua que se retiene
entre la capacidad de campo y el punto de marchitamiento se
denomina capacidad de agua disponible, que varia en funciéon
de la textura del suelo.

Intercambio i6nico (5.9)

Las particulas de suelo, especialmente las particulas de arcilla
y la materia organica, son importantes para la disponibilidad
de nutrientes y la capacidad de intercambio catiénico del sue-
lo, es decir, la cantidad de sitios con carga negativa en las par-
ticulas de suelo que pueden atraer iones de carga positiva. Los
cationes que ocupan las particulas de carga negativa en el sue-
lo se encuentran en un estado de equilibrio dindmico con
cationes similares en la solucién del suelo. El porcentaje de
saturacion bésica es el porcentaje de sitios ocupados por iones
que no sean hidrégeno.

Los procesos de formacion de suelos producen
diferentes suelos (5.10)

Las amplias diferencias regionales en la geologia, el climay la
vegetacion producen suelos con distintas caracteristicas. El
nivel de clasificacion de suelos mds general es el orden. Cada
orden presenta caracteristicas propias. Los edafélogos recono-
cen cinco procesos de formacién de suelos que originan estas
diferentes clases de suelos. Los procesos son laterizacion, pod-
solizacion, calcificacion, salinizacién y gleyzacion.
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Preguntas de estudio

1. Enumere dos constricciones impuestas en los organis-
mos en la transiciéon de la vida acudtica a ambientes
terrestres.

2. Supongamos que dos bosques cuentan con la misma can-
tidad de hojas (indice de superficie foliar). Sin embargo,
en uno de los bosques las hojas se orientan en sentido
horizontal (paralelas al suelo del bosque), mientras que
en el otro las hojas se ubican a un angulo de 60 grados.
¢Como difiere la disponibilidad de luz en el suelo del bos-
que al mediodia en uno y otro? (En cudl las hojas que cre-
cen al fondo de la béveda (a menor altura en el arbol)
reciben més luz a media mafana?

3. (Cudl es la forma habitual de la curva que describe la ate-
nuacion vertical de luz en la boveda vegetal de acuerdo
con la ley de Beer? ;Por qué no se trata de una linea rec-
ta (lineal)?

4. (Qué cinco factores principales afectan la formacion de
suelos?

5. ¢Qué rol juega la meteorizacion en la formacién de suelos?
iQué factores participan en el proceso de meteorizacion?

6. Utilice la Figura 5.9 para responder la pregunta: ;qué
suelo retiene mas humedad en la capacidad de campo, la
arcilla o la arena? ¢{Qué suelo retiene mas humedad en el
punto de marchitamiento, la arcilla o la arena? ;Qué tipo
de suelo presenta una mayor disponibilidad de agua para
que absorban las plantas cuando el contenido de agua del
suelo es 3,0 pulgadas/pie (valor en el eje y)?

7. Cudl es el factor mas importante que diferencia el hori-
zonte O del A?

8. iPor qué los suelos de arcilla habitualmente cuentan con
una mayor capacidad de intercambio cationico que los de
arena?

9. (Como afecta el pH a la saturacion béasica de un suelo?

10. ;Por qué el proceso de salinizacion predomina en las
zonas aridas? (Como aumenta la irrigacion el proceso de
salinizacion en las zonas agricolas?

11. (Qué proceso de formacion de suelos predomina en las
regiones tropicales himedas? ;Cémo afecta este proceso
ala disponibilidad de nutrientes para las raices de plantas
en el horizonte A?
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El organismo y su ambiente

Capitulo 6 Adaptaciones vegetales al medio ambiente P. 108

Capitulo 7 Adaptaciones animales al medio ambiente P.139

Capitulo 8

| desierto del Namib, con una extension de unos 1.600
km de longitud a lo largo de la costa del sudoeste de Afri-
ca, alberga las dunas de arena mas altas del mundo. Si
bien la lluvia es un raro suceso en el Namib, cada mana-
na, a medida sale el Sol, el aire fresco y hiimedo de este
desierto costero comienza a calentarse y el Namib se ve
envuelto en niebla. Y, cada mafana, los escarabajos
negros, del tamano de la ufia del pulgar, ejecutan una de
las conductas mas extrafias de la naturaleza. Estos esca-
rabajos de la familia Tenebrionidae (género Stenocara) se
ponen en posicion vertical y hacen el pino. Mientras el
escarabajo se encuentra en esa posicion, se acumulan
gotas de niebla en su espalda que a continuacién des-
cienden por el caparazon (llamado élitro) hacia la boca.
Cuando se observan las protuberancias de la espalda a
través de un microscopio electronico, se puede distinguir
un manto de pequefios nédulos cubierto de cera que
recubre los laterales de las protuberancias y los surcos
entre ellas, lo cual contribuye a la canalizacion del agua
desde la espalda hasta la boca.

Los escarabajos de la familia Tenebrionidae del desierto
del Namib ilustran dos conceptos importantes: la relacion
entre la estructura y la funcién, y el modo en que dicha
relacion refleja las adaptaciones del organismo a su entor-
no. La estructura de la espalda del escarabajo y su com-
portamiento de sostenerse con la cabeza durante la niebla
matutina desempefan la funcién de obtener agua, un re-
curso esencial y escaso en este ambiente arido. Sin em-
bargo, es poco probable que este mismo conjunto de
caracteristicas sea eficaz para conseguir agua en las regio-
nes desérticas del interior continental, donde no se forma
niebla matutina, o en los ambientes htimedos, como, por

Patrones de ciclos vitales P. 172

ejemplo, las selvas lluviosas tropicales, donde existen
charcas permanentes de agua facilmente disponibles.

¢Qué controla la distribucién y abundancia de las espe-
cies? ¢Qué permite que una especie subsista en un entor-
no pero no en otro? Son preguntas fundamentales para un
ecologo. Para éste, el vinculo entre estructura y funcion
proporciona la primera pista. Las caracteristicas que pre-
senta un organismo, es decir, su fisiologia, su morfologia
(estructura fisica), su conducta y su patron de desarrollo y
reproduccion a lo largo de la vida (ciclos vitales), reflejan
sus adaptaciones al entorno concreto en el que habita,
que constituyen el producto de la seleccion natural (véase
el Capitulo 2). Cada ambiente presenta un conjunto dife-
rente de constricciones en los procesos relacionados con
la supervivencia, el crecimiento y la reproduccion. Las
caracteristicas que permiten que un organismo subsista
en un ambiente suelen impedirle lograrlo del mismo modo
bajo un conjunto de condiciones ambientales diferentes.
Las distintas soluciones evolutivas para la vida en los di-
versos ambientes representan los resultados de compro-
misos. En la naturaleza, una sola regla no es aplicable
a todos. Existen 1.500.000 especies conocidas que habi-
tan en los diversos ambientes de la Tierra, es decir,
1.500.000 formas diferentes en que existe la vida en este
planeta.

A pesar de la diversidad de especies, todos los organis-
mos (desde las bacterias unicelulares hasta el mas grande
de los animales, la ballena azul) representan soluciones
para las mismas tres funciones basicas compartidas por
todos los organismos vivos: asimilacion, reproduccién y
capacidad para responder a los estimulos externos. Los
organismos deben adquirir energia y materia del ambien-



te externo para la sintesis de tejido nuevo a través del pro-
ceso de asimilacion. A efectos de mantener la continuidad
de la vida, algunos de los recursos asimilados (energia y
materia) deben destinarse a la reproduccion (la produc-
cion de nuevos individuos). Finalmente, los organismos
deben ser capaces de responder a los estimulos externos
relacionados tanto con el ambiente fisico (por ejemplo, el
calor y la humedad) como con el ambiente bidtico (por
ejemplo, el reconocimiento de posibles depredadores o
parejas).

Quiza la constriccion mas importante en la vida es
la captacion de energia. La captacion y asimilacion de
nutrientes esenciales y los procesos asociados con la
vida (sintesis, desarrollo, reproduccién y mantenimien-
to) requieren energia. La energia quimica se genera en la
descomposicion de los compuestos de carbono en todas
las células vivas, proceso que recibe el nombre de respi-
racion. No obstante, la fuente esencial de energia para la
vida en la Tierra es el Sol (energia solar, véase el Capitu-
lo 3). La energia solar es la que abastece a la fotosinte-
sis, es decir, el proceso de asimilacion en los vegetales
verdes. Mediante el consumo de tejidos animales y vege-
tales, todos los demas organismos utilizan la energia
que proviene directa o indirectamente de la fotosintesis.
La fuente de la que un organismo obtiene su energia
marca una de las distinciones mas basicas de la eco-
logia. Los organismos que obtienen su energia a partir

de la luz solar se denominan autdtrofos o productores
primarios. Los organismos que captan energia mediante
el consumo de tejidos de animales y vegetales, y la pos-
terior descomposicion de los compuestos de carbono
asimilados, reciben el nombre de heterétrofos o produc-
tores secundarios. Esos dos modos de captar energia
imponen constricciones evolutivas radicalmente diferen-
tesy, por ello, nuestra exposicion sobre las adaptaciones
al medio ambiente en la Tercera parte se divide en los
temas de autétrofos (Capitulo 6: Adaptaciones vegetales
al medio ambiente) y heterétrofos (Capitulo 7: Adapta-
ciones animales al medio ambiente). Estos capitulos
abordaran las adaptaciones relacionadas con el inter-
cambio de energia y materia entre los organismos y su
medio ambiente: procesos de balance de energia, agua,
nutrientes y carbono que rigen la supervivencia y el
desarrollo de los organismos individuales. El capitulo
final (Capitulo 8: Patrones de ciclos vitales) trata sobre
las adaptaciones referentes a la reproduccion. En otras
palabras, trata sobre el modo en el que se utilizan los
recursos para asegurar la continuidad de la vida. El con-
cepto de los compromisos es un tema central en cada
una de estas exposiciones, que relacionan las constric-
ciones impuestas por los diferentes ambientes (y los
recursos) con las «soluciones» que se reflejan en los ras-
gos caracteristicos de cada especie: los resultados de la
seleccién natural.
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Capitulo 6 | Adaptaciones vegetales al medio ambiente

6.1 La fotosintesis es la conversion de dioxido de carbono en monosacaridos

6.2 Laluz que recibe un vegetal influye en su actividad fotosintética

6.3 La fotosintesis implica intercambios entre el vegetal y la atmosfera

6.4 Elagua se desplaza desde el suelo, a través del vegetal, hacia la atmasfera

6.5 Elproceso de la captacion del carbono difiere entre los vegetales acuaticos y terrestres
6.6 Latemperatura de los vegetales refleja su balance energético con el medio ambiente

circundante

6.7 Elcarbono absorbido en la fotosintesis se destina a la produccién de tejidos vegetales
6.8 Las constricciones impuestas por el ambiente fisico han resultado en un amplio abanico

de adaptaciones vegetales

6.9 Las especies vegetales se adaptan tanto a la elevada luminosidad como a la baja luminosidad
6.10 Larelacion entre la temperaturay la demanda de agua influye en las adaptaciones vegetales
6.11 Los vegetales varian en su respuesta a las temperaturas ambientales

6.12 Los vegetales presentan adaptaciones a las variaciones en la disponibilidad de nutrientes

Toda lavida sobre la Tierra se basa en el carbono, lo que significa que todos los seres vivos estan

compuestos por moléculas complejas construidas sobre una estructura de atomos de carbono. El

atomo de carbono puede unirse facilmente con otros atomos de carbono formando moléculas

largas y complejas. Los atomos de carbono necesarios para construir estas moléculas, es decir,

los componentes basicos de la vida, provienen de diversas fuentes. Los medios por los cuales los

organismos captan y utilizan el carbono representan algunas de las adaptaciones mas basicas

requeridas para la vida. Los seres humanos, al igual que todos los demas animales, obtienen el

carbono mediante el consumo de otros organismos. Sin embargo, la fuente esencial de carbono
a partir de la que se construye la vida es el diéxido de carbono (CO,) de la atmésfera.

No todos los organismos vivos pueden utilizar esta abun-
dante forma de carbono de forma directa. Solamente un pro-
ceso es capaz de transformar el carbono en forma de CO, en
moléculas organicas y tejido vivo. Ese proceso, realizado por
los vegetales verdes, las algas y algunos tipos de bacterias, es
la fotosintesis. La fotosintesis es esencial para la conserva-
cion de la vida sobre la Tierra. Todos los demds organismos
obtienen el carbono (asi como la mayoria de los demds
nutrientes esenciales) del consumo de compuestos organi-
cos de carbono en forma de tejidos animales y vegetales.
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Si bien todos los vegetales verdes obtienen el carbono
de la fotosintesis, el modo en el que los organismos, desde
las algas microscépicas (fitoplancton) hasta el mas grande
de los arboles, destinan los productos de la fotosintesis a los
procesos basicos de crecimiento y mantenimiento varia
enormemente. Estas diferencias representan una diversi-
dad de soluciones evolutivas ante el problema de ser un
vegetal, es decir la captacion de los recursos esenciales de
carbono, luz, agua, y nutrientes minerales necesarios para
sustentar el proceso de la fotosintesis. En este capitulo,



examinaremos las distintas adaptaciones que han desarro-
llado los vegetales para permitir que los organismos vege-
tales sobrevivan, crezcan y se reproduzcan con éxito en
practicamente toda la variedad de condiciones ambientales
halladas en la Tierra.

En primer lugar, revisaremos este proceso tan esencial
para la vida en la Tierra, o como lo expresd poéticamente
el autor John Updike, «la Ginica reaccion que contrarresta
los vastos consumos de la respiracion, que revierte la des-
composicion y la muerte».

6.1 | La fotosintesis es la conversion
de dioxido de carbono en monosacaridos

La fotosintesis es el proceso mediante el cual la energia
procedente del Sol, en forma de radiacién de onda corta
(radiacion fotosintéticamente activa, PAR, por sus iniciales
en inglés; véase el Apartado 3.1), es aprovechada para con-
ducir una serie de reacciones quimicas que resultan en la
fijacion de CO, en los carbohidratos (monosacaridos) y en
la liberacion de oxigeno (0,) como subproducto.

El proceso se puede expresar de la siguiente forma resu-
mida:

6CO, + 12H,0 —> C,H,,0, + 60, + 6H,0

El efecto neto de la reacciéon quimica mencionada pre-
cedentemente es la utilizacion de seis moléculas de agua
(H,0) y la produccion de seis moléculas de oxigeno (0,) por
cada seis moléculas de CO, que se transforman en una
molécula de azdcar (C;H,,0,). La sintesis de otros diversos
compuestos a base de carbono, como por ejemplo protei-
nas, acidos grasos y enzimas, a partir de estos productos
iniciales se producen en las hojas como también en otras
partes del vegetal.

La fotosintesis, una secuencia compleja de reacciones
metabdlicas, se puede separar en dos procesos, frecuente-
mente mencionados como reacciones en presencia de luz y
en la oscuridad. Las reacciones luminicas comienzan con la
reaccion fotoquimica inicial, en la que la clorofila (pigmen-
to absorbente de luz) atrapa la energia de la luz en las célu-
las del cloroplasto. La absorcion de un fotén de luz eleva el
nivel de la energia de la molécula de clorofila. La molécula
excitada no es estable y los electrones regresan rapidamen-
te a su estado fundamental, liberando asi la energia del
foton absorbido. Esta energia se transfiere a otra molécula
receptora para dar como resultado un proceso denominado
transporte fotosintético de electrones. Este proceso produ-
ce la sintesis de trifosfato de adenosina (ATP) a partir del
difosfato de adenosina (ADP) y de NADPH (la forma reduci-
da de NADP) a partir de nicotinamida adenina dinucleé6tido
fosfato (NADP*). La sustancia ATP, que tiene mucha ener-
gia, y el NADPH, que es un reductor fuerte producido en las

reacciones en presencia de luz, son esenciales para el segun-
do paso de la fotosintesis: las reacciones en la oscuridad.

En las reacciones en la oscuridad, el CO, se incorpora
bioquimicamente en los monosacéridos. Las reacciones en
la oscuridad no requieren directamente la presencia de la
luz solar. Sin embargo, ellas dependen de los productos de
las reacciones luminicas y, por ende, dependen fundamen-
talmente del recurso esencial de la luz solar.

El proceso mediante el que se incorpora el CO, en los
monosacaridos comienza en la mayoria de los vegetales
cuando una molécula de ribulosa bisfosfato (RuBP) de cin-
co carbonos se combina con CO, para formar dos moléculas
de un compuesto de tres carbonos llamado fosfoglicolato
(3-PGA).

Co, + RuBP — 23-PGA
moléculadel moléculadeb5 2 moléculas de 3
carbono carbonos carbonos

Esta reaccion se denomina carboxilacion y es cataliza-
da por la enzima rubisco (ribulosa bifosfato carboxilasa-
oxigenasa). El vegetal convierte rapidamente el 3-PGA
formado en este proceso en la molécula de aztcar de gli-
ceraldehido 3-fosfato (G3P) rica en energia. La sintesis de
G3P a partir del 3-PGA requiere tanto ATP como NADPH,
es decir, la molécula de alta energia y la molécula reduc-
tora que se forman en las reacciones luminicas. Alguna
cantidad de este G3P se utiliza para producir monosacari-
dos (C;H,,0,), almidones y otros carbohidratos necesarios
para el desarrollo y mantenimiento del vegetal, y el resto
se utiliza para sintetizar el nuevo RuBP con el fin de con-
tinuar el proceso. La sintesis del nuevo RuBP a partir del
G3P necesita ATP adicional. De esta manera, la disponibi-
lidad de la energia de la luz (radiacion solar) puede limi-
tar las reacciones en la oscuridad de la fotosintesis a
través de su control en la produccién del ATP y NADPH
necesario para la sintesis de G3P y la regeneracion de
RuBP. Esta ruta fotosintética que comprende la fijacion
inicial de CO, en los PGA de tres carbonos se denomina
ciclo de Calvin-Benson, o ciclo C,, y los vegetales que lo
emplean se conocen como vegetales C, (Figura 6.1).

La ruta C, presenta una gran desventaja. La enzima
rubisco que conduce el proceso de carboxilacion, también
actla como una oxigenasa-rubisco que puede catalizar la
reaccion entre el O, y el RuBP. La oxigenacion del RuBP
produce la liberacién subsiguiente de CO,. Esta reaccién
competitiva para el proceso de carboxilacion reduce la efi-
cacia de la fotosintesis C,.

Algunos de los carbohidratos producidos en la fotosin-
tesis se utilizan en el proceso de la respiracion celular, es
decir la captura de energia de la descomposiciéon quimica
de los monosacaridos y otros carbohidratos. La respiracion
conlleva a la oxidacion de los carbohidratos para generar
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Rubisco

3-PGA
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monosacaridos

Figura 6.1 | Una representacion simple de la ruta C,o ciclode
Calvin-Benson. Obsérvese la conexidn entre las reacciones
luminicas y en la oscuridad, a medida que los productos de las
reacciones luminicas (ATP y NADPH) son requeridos para

la sintesis de la molécula de aziicar rica en energia G3P

y la regeneracion de RuBP.

energia en forma de ATP y se produce exclusivamente en la
mitocondria.

C4H,,0, + 60, —> 6CO, + 6H,0 + ATP

La respiracion se produce en todas las células vivas,
tanto vegetales como animales.

Dado que las hojas utilizan CO, en el proceso de la foto-
sintesis y también producen CO, en el proceso de la respi-
racion, la diferencia en las tasas de estos dos procesos es la
ganancia neta, mencionada como fotosintesis neta.

Fotosintesis neta = Fotosintesis — Respiracion

Las tasas de la fotosintesis y la respiracion y, por ende, de
la fotosintesis neta se miden generalmente en moles de CO,
por unidad de area (o masa) de hoja y por unidad de tiempo.

6.2 | La luz que recibe un vegetal influye
en su actividad fotosintética

La radiacion solar proporciona la energia necesaria para la
conversién del CO, en monosacdridos. De esta manera, la
disponibilidad de luz de la hoja (PAR) influira directamente
en la velocidad en la que se produce la fotosintesis (Figu-
ra 6.2). A medida que disminuye la cantidad de luz, la tasa
de captacion de carbono en la fotosintesis disminuira hasta
un nivel en el que iguale la tasa de pérdida de carbono en la
respiracion. En este punto, la tasa de la fotosintesis neta es
cero. La intensidad de la luz (valor de PAR) a la que ello
sucede se denomina punto de compensacion de la luz. A
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Figura 6.2 | Respuesta de la actividad fotosintética (eje y) a la luz
disponible (eje x) (PAR: radiaci6n activa fotosintética). El vegetal
aumenta su tasa de fotosintesis a medida que la intensidad
luminica aumenta hasta una tasa maxima conocida como el punto
de saturacion de la luz. El punto de compensacion de la luz es el
valor de PAR en el que la absorcién de CO, para la fotosintesis
iguala la pérdida de CO, en la respiracion.

intensidades de luz inferiores al punto de compensacion, la
tasa de la pérdida de carbono debida a la respiracion es
mayor que la tasa de captacion en el proceso de la fotosin-
tesis y, en consecuencia, existe una pérdida neta de didxido
de carbono desde la hoja hacia la atmésfera.

A medida que las intensidades de la luz son mayores que
el punto de compensacién de la luz, la tasa de la fotosintesis
aumenta con el PAR y las reacciones luminicas limitan la tasa
de la fotosintesis. Finalmente, la fotosintesis resulta saturada
por la luz y entonces las reacciones en la oscuridad limitan la
tasa a la que se produce la fotosintesis. Al valor de PAR, sobre
el cual no se dan mas aumentos en la fotosintesis, se le cono-
ce como el punto de saturacion de la luz. En algunos vegeta-
les adaptados a los ambientes extremadamente sombrios, la
tasa fotosintética se reduce a medida que las intensidades de
la luz exceden la saturacion. Este efecto negativo de las eleva-
das intensidades de la luz, llamado fotoinhibicién, pueden ser
el resultado de una «sobrecarga» de los procesos comprendi-
dos en las reacciones en presencia de luz.

6.3 | Lafotosintesis implica intercambios
entre el vegetal y la atmosfera

El proceso de la fotosintesis se produce en células especiali-
zadas en el interior de la hoja que se denominan células del
meséfilo. Para que se produzca la fotosintesis en las células
del mesoéfilo, el CO, debe ser transportado desde la atmdsfe-
ra exterior hacia el interior de la hoja. En los vegetales



terrestres (tierra), el CO, ingresa a través de las aberturas de
la superficie de la hoja, denominadas estomas (Figura 6.3)
mediante el proceso de difusion.

La difusion consiste en el traslado de una sustancia desde
las zonas de mayor a menor concentracion (véase Cuantifi-

Estomas

Células del
mesofilo

(a)

Células epidérmicas

Atmosfera

Estoma
célula epidérmica

Célula del mesdfilo

Rubisco

3-PGA
Ciclo C4 ATP
y
ATP NADPH
G

3P

monosacaridos

(b) El transporte de tejidos

Figura 6.3 | (a) Seccién transversal de una hoja, que muestra
los estomas, las células del meséfilo y las células epidérmicas.
(b) La ruta C_ de la fotosintesis. El diéxido de carbono proveniente
dela atmésfzra se difunde en el interior de la hoja a través de los
estomas hacia las células del meséfilo, en donde se transforma
en tres moléculas de carbono (3 = PGA).

cando la ecologia 4.1: Difusién y Osmosis). Las concentracio-
nes de CO, se describen frecuentemente en unidades de par-
tes por millén (ppm) de aire. Una concentracién de CO, de
355 ppm equivaldria a 355 moléculas de CO, por cada millén
de moléculas de aire. Las sustancias fluyen desde las zonas de
alta concentracion hacia las zonas de baja concentracién has-
ta que se igualan las concentraciones en las dos zonas. Siem-
pre que la concentracién de CO, en el aire exterior a la hoja
sea mayor que aquel del interior de la hoja, el CO, continua-
ra difundiéndose a través de los estomas.

¢Por qué razon, a medida que el CO, se difunde hacia el
interior de la hoja a través de los estomas, las concentra-
ciones de CO, dentro y fuera de la hoja no se equilibran?
Mientras el CO, se transforma en aztcar durante el proce-
so de la fotosintesis, la concentracién en el interior de la
hoja se reduce. Mientras se produzca la fotosintesis, el gra-
diente se mantiene. Si la fotosintesis se detuviese y los esto-
mas permaneciesen abiertos, el CO, se difundiria hacia el
interior de la hoja hasta que el CO, interno igualase la con-
centracion externa.

Cuando la fotosintesis y la demanda de CO, se reducen
por alguna razon, los estomas tienden a cerrarse, con lo
cual se reduce el flujo hacia el interior de la hoja. EI moti-
vo de este cierre yace en que el estoma desempefia una fun-
cién doble. A medida que el CO, se difunde hacia el interior
de la hoja a través del estoma, el vapor de agua existente
dentro de la hoja se difunde hacia afuera por las mismas
aberturas. A esta pérdida de agua a través del estoma se le
denomina transpiracion.

La velocidad a la que el agua se desplaza desde el interior
de la hoja, a través de los estomas, hacia el exterior depende
del gradiente de difusion del vapor de agua desde el interior
hacia el exterior de la hoja. Como el CO,, el vapor de agua se
difunde desde las zonas de mayor concentracién hacia las
zonas de menor concentracion, desde lo himedo hacia lo
seco. A efectos practicos, el aire dentro de la hoja esta satu-
rado de agua, por lo tanto, la salida de agua es una funcion
de la cantidad de vapor de agua existente en el aire, es decir,
de la humedad relativa (véase el Apartado 3.6; Figura 3.16).
Cuanto mds seco es el aire (menor la humedad relativa), con
mayor rapidez saldrd el agua del interior de la hoja a través
del estoma hacia el aire externo circundante. La hoja debe
reemplazar el agua perdida en la atmdsfera, de lo contrario
se marchitaria y moriria.

6.4 | Elagua se desplaza desde el suelo,
a través del vegetal, hacia la atmoésfera

La tasa de crecimiento de las células vegetales y la eficacia
de sus procesos fisiologicos son mayores cuando las células
estan en su maxima turgencia. Es decir, cuando estan com-
pletamente hidratadas. Cuando disminuye el contenido de
agua de la célula, se reduce la presion de la turgencia y se
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Para que se produzca la transpiracion,
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(b) Transpiracion

Eltransporte de agua a lo largo del gradiente de potencial hidrico () del suelo hacia las hojas y hacia
el aire. (a) Siempre que el potencial osmético de las raices sea inferior al del suelo, el ., serd inferior que el ¢

suelo’

y las raices continuaran absorbiendo agua del suelo. (b) Siempre que la presién de vapor de la atmdsfera (humedad

relativa) sea inferior a la del aire del interior de la hoja, el ¢

atmésfera

produce el estrés hidrico, que oscila entre el marchita-
miento y la deshidratacion. Para que las hojas mantengan
una turgencia maxima, la pérdida de agua hacia la atmdsfe-
ra durante la transpiracion se debe reemplazar con agua
tomada del suelo por medio del sistema radicular del ve-
getal y transportada hacia las hojas. La doble funcién del
estoma en la captacion de CO, y la pérdida de agua (trans-
piracién) conduce a un conflicto inevitable entre el mante-
nimiento de la turgencia y las elevadas tasas fotosintéticas
a medida que disminuye la disponibilidad de agua.
Mientras la hoja pierde agua por medio de la transpira-
cion, la turgencia de las células de la hoja se reduce, con lo
cual se establece un gradiente de presion de la hoja hacia la
superficie de la raiz-suelo. Esto produce un traslado de agua
desde el suelo hacia la raiz y desde la raiz a través del tejido
conductor hacia la hoja (Figura 6.4). El traslado de agua a
través del continuo suelo-vegetal-atmdsfera es pasivo y res-
ponde al gradiente de presion. En el caso de la transpiracion,
el intercambio de agua desde el interior de la hoja hacia la
atmosfera es una funcion del gradiente de presion hidrosta-
tica representado por la diferencia en la presion absoluta del
vapor de agua entre el interior de la hoja y el aire externo
(véase el Apartado 6.3). Sin embargo, en las diversas transfe-
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serd inferior al Yo V12 transpiracion continuara.

rencias de agua desde el suelo hacia la raiz y desde la raiz
hacia la hoja, estan implicadas otras fuerzas distintas a la
presion hidrostatica. Por esta razon, el concepto de poten-
cial hidrico se utiliza para describir al gradiente de pre-
sion. El simbolo utilizado para representar al potencial
hidrico es s, y se define en unidades de presion, general-
mente megapascales (MPa). Como con la presién hidros-
tatica, el agua fluye desde las zonas de elevado potencial
hidrico hacia las zonas de bajo potencial hidrico. En la
naturaleza, los valores del potencial hidrico generalmente
oscilan desde cero, cuando el agua esta libremente dispo-
nible, hasta valores crecientemente negativos. Por lo tan-
to, para que el agua fluya desde el suelo hacia las raices,
por medio de los tejidos conductores, hacia la hoja, y des-
de la hoja hacia la atmdsfera, se debe mantener la siguien-
te condicion:

'“l’atmésfera < lphoja < "'[’raiz< lpsuelo

El potencial hidrico total () de cualquier comparti-
mento del continuo suelo-vegetal-atmosfera se puede divi-
dir en una serie de componentes, uno de los cuales es la



presion hidrostatica (d;p) o potencial fisico. Los otros com-
ponentes son el potencial osmético () y el potencial
matrico (¢ ).

Dado que las moléculas de agua (y otras sustancias) cir-
culan a través de una membrana semipermeable, la difu-
sion genera cierta cantidad de presion que hace que el
traslado del agua a través de ella sea mas lento. La cantidad
de presion necesaria para detener su traslado a través de
una membrana se llama presiéon osmética (véase Cuantifi-
cando la ecologia 4.1: Difusiéon y osmosis). La presion
osmotica da cuenta de la turgencia lograda por las células
vegetales cuando el suministro de agua es adecuado. A
medida que los vegetales hacen frente a un estrés hidrico
interno, la concentracién de moléculas de agua en las célu-
las disminuye y el agua, cuando esta disponible, se traslada
desde la solucion del suelo hacia el vegetal. La tendencia de
una solucién a atraer moléculas de agua de las zonas de ele-
vada a baja concentracién recibe el nombre de potencial
osmotico. El potencial osmoético de una solucion depende
de su concentracion (véase el Apartado 4.5). Cuanto mayor
es la concentracion de solutos (y, por ende, cuanto mas ba-
ja es la concentracion de moléculas de agua), menor es el
potencial osmotico de la solucién y mayor es su tendencia
a obtener agua. El potencial osmético constituye un com-
ponente principal de los potenciales totales del agua de la
raiz y de la hoja.

El agua del suelo se traslada a lo largo del gradiente
de potencial hacia las raices, que poseen una concentra-
cién mas alta de solutos y un menor potencial hidrico. El
gradiente de potencial hidrico del suelo hacia la atmdsfera
evita que las raices logren un equilibrio con el potencial
hidrico del suelo y extrae el agua hacia el vegetal. Los vege-
tales absorben agua del suelo, donde se da el mayor poten-
cial hidrico, hacia la atmdsfera, en donde se encuentra el
menor potencial hidrico (mds negativo). Cuando la hume-
dad relativa de la atmésfera disminuye por debajo del 100
por cien, el potencial hidrico de la atmdsfera enseguida se
vuelve negativo, con lo cual aumenta la capacidad del aire
para evaporar el agua e impulsar la transpiracién. Absorbida
por el bajo potencial hidrico de la atmdsfera, la humedad de
la superficie de las células del mesofilo y la humedad exis-
tente entre ellas en la hoja se evapora y se escapa por el
estoma. Con el fin de reemplazar el agua perdida, se extrae
mas agua desde el xilema (tubos conductores huecos en
todo el vegetal) que se encuentra en las nervaduras de la
hoja. La transpiracion y el reemplazo de agua en la superfi-
cie celular tornan mas negativo al potencial hidrico de la
superficie. El potencial hidrico negativo se extiende de for-
ma descendente hacia las finas radiculas que estan en con-
tacto con los poros y las particulas del suelo. Esta tension
extrae agua desde la raiz hacia arriba por medio del tallo
hasta la hoja. El potencial hidrico de la raiz disminuye de
manera que se traslade una mayor cantidad de agua desde
el suelo hacia la raiz.

La pérdida de agua por medio de la transpiracién conti-
nda siempre que la cantidad de energia que penetra en la
hoja sea suficiente como para suministrar el calor latente
necesario de evaporacion, haya humedad disponible para las
raices en el suelo, y las raices sean capaces de extraer agua
del suelo. En la capacidad de campo (véase el Apartado 5.8),
el agua esta libremente disponible y el potencial hidrico del
suelo es de cero o de casi cero. Mientras el agua es extraida
del suelo, el contenido hidrico del suelo disminuye y el
potencial hidrico del suelo (if,,,) se vuelve mas negativo.

A la tendencia del agua a adherirse a las superficies se la
denomina potencial matrico. A medida que disminuye el
contenido hidrico del suelo, el agua restante se adhiere con
mayor firmeza a las superficies de las particulas de suelo y
el potencial matrico se vuelve mas negativo. Para un conte-
nido hidrico dado, el potencial matrico del suelo se ve in-
fluenciado fuertemente por su textura (véase la Figura 5.10).
Los suelos compuestos por finas particulas, como por
ejemplo arcillas, poseen un area superficial (por volumen
de suelo) para que el agua se adhiera mayor que los suelos
arenosos y, por ende, mantienen potenciales matricos mas
negativos para el mismo contenido hidrico.

A medida que el potencial hidrico del suelo se vuelve
mas negativo, los potenciales hidricos de la raiz y de la hoja
deben reducirse a fin de mantener el gradiente de potencial.
Si la lluvia no recargase el agua del suelo y los potenciales del
suelo continuaran disminuyendo, finalmente el vegetal no
podria mantener el gradiente de potencial. Llegados a este
punto, el estoma se cerrara para detener mas pérdidas de
agua por medio de la transpiracion. Sin embargo, este cie-
rre también implica detener la captura de CO,,. El potencial
hidrico del suelo en el que se produce el cierre del estoma
estd en funcion de la capacidad del vegetal para reducir aun
mas los potenciales hidricos de la hoja sin interrumpir los
procesos fisiol6gicos basicos. El valor del potencial hidrico
de la hoja en el que se cierra el estoma y cesa la fotosintesis
neta varia entre las especies vegetales (Figura 6.5) y refleja
las diferencias basicas en su bioquimica, fisiologia y morfo-
logia.

La tasa de pérdida de agua varia con las condiciones
ambientales diarias, tales como la humedad y la temperatu-
ra, como también con las caracteristicas de los vegetales.
La apertura y el cierre del estoma constituye probablemen-
te el sistema regulador mas importante para la pérdida de
agua a través del vegetal. El compromiso entre la captacion
de CO, y la pérdida de agua a través del estoma da como
resultado una conexion directa entre la disponibilidad
hidrica en el suelo y la capacidad del vegetal para llevar a
cabo la fotosintesis. Con el fin de realizar la fotosintesis, el
vegetal debe abrir su estoma; pero cuando lo hace, perdera
agua que debera reemplazar. Si el agua escasea, el vegetal
debe equilibrar la apertura y cierre del estoma, captando
suficiente CO, mientras minimiza la pérdida de agua. Se
denomina eficiencia en el uso del agua a la proporcion de
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Figura 6.5 | Cambios en la fotosintesis neta (eje y) como funcién
del potencial hidrico de la hoja (lllhoia: eje x) para tres especies

de arboles del Noreste de los Estados Unidos. La reduccién en la
fotosintesis neta con la disminucién de los potenciales hidricos de
la hoja (valores mas negativos) resulta principalmente del cierre
de los estomas. A medida que el contenido hidrico del suelo
disminuye, el vegetal debe reducir el potencial hidrico de la hoja
para mantener el gradiente de manera que el agua pueda
trasladarse desde el suelo hacia las raices y desde las raices hacia
las hojas. Finalmente, se alcanza un punto en el que el vegetal ya
no puede reducir mas los potenciales hidricos de la hoja y los
estomas se cerraran para reducir la pérdida de agua.

carbono fijado (fotosintesis) por unidad de pérdida de agua
(transpiracion).

Podemos ahora apreciar el compromiso al que se enfren-
tan los vegetales terrestres. Para realizar la fotosintesis, el ve-
getal debe abrir el estoma con el fin de captar CO,, pero al
mismo tiempo, el vegetal perdera agua por el estoma hacia el
exterior y el agua debera reemplazarse por medio de las rai-
ces del vegetal. Si la disponibilidad de agua para el vegetal es
limitada, el vegetal debera equilibrar la apertura y cierre del
estoma a fin de permitir la captacién de CO, mientras mini-
miza la pérdida de agua causada por la transpiracion. Este
equilibrio entre la fotosintesis y la transpiracién constituye
una constriccion extremadamente importante que ha regido
la evolucion de los vegetales terrestres e influye directamen-
te en la productividad de los ecosistemas en diferentes con-
diciones ambientales (véase el Capitulo 20).

6.5 | El proceso de la captacion de carbono
difiere entre los vegetales acuaticos
y terrestres

La diferencia principal en la captacién de CO, y la asimila-
cion entre los vegetales acuaticos y terrestres es la falta de
estomas en los vegetales acudticos sumergidos. El CO, se
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difunde desde la atmoésfera hacia las aguas superficiales y se
mezcla en la columna de agua. Una vez disuelto, el CO,
reacciona con el agua para formar bicarbonato (HCO,").
Esta reaccion es reversible y las concentraciones de CO, y
bicarbonato tienden hacia un equilibrio dindmico (véase el
Apartado 4.7). En los vegetales acuaticos, existe una difu-
sién directa de CO, desde las aguas adyacentes hacia la hoja
a través de la membrana celular. Una vez dentro, se produ-
ce el proceso de la fotosintesis de manera muy similar a la
anteriormente explicada para los vegetales terrestres.

Una de las diferencias radica en que algunos vegetales
acuaticos también pueden utilizar bicarbonato como fuen-
te de carbono. Sin embargo, los vegetales deben primero
convertirlo en CO, con el uso de la enzima anhidrasa car-
bénica. Esta conversion se puede producir en dos formas:
(1) el transporte activo de bicarbonato hacia la hoja segui-
do de la conversién a CO,, o (2) la excrecién de la enzima
hacia las aguas adyacentes y la siguiente captacién del CO,
convertido a través de la membrana. A medida que el CO, es
captado, su concentracion en las aguas adyacentes a la hoja
va disminuyendo. Puesto que la difusion de CO, en el agua
es 10* veces mas lenta que en el aire, puede agotarse facil-
mente (bajas concentraciones) en las aguas adyacentes a la
hoja, con lo cual las tasas de captacion y fotosintesis del
vegetal se reducen. Esta constriccion puede ser particular-
mente importante en aguas tranquilas, como por ejemplo,
lechos densos de praderas marinas o piscinas intermareales
rocosas.

6.6 | La temperatura de los vegetales
refleja su balance energético con el medio
ambiente circundante

Tanto la fotosintesis como la respiracion responden direc-
tamente a las variaciones en la temperatura (Figura 6.6). A
medida que las temperaturas se elevan por encima del pun-
to de congelacion, las tasas de fotosintesis y respiracion
aumentan. Inicialmente, la fotosintesis aumenta mas rapi-
do que la respiracion. Mientras que las temperaturas conti-
ndan elevandose, la tasa fotosintética alcanza un maximo
relacionado con la respuesta a la temperatura de la enzima
rubisco. Cuando las temperaturas contintan elevandose, la
tasa fotosintética disminuye, y la tasa de respiracion sigue
aumentando. Cuando las temperaturas aumentan aun mas,
la respiracion también disminuye a medida que las tempe-
raturas alcanzan niveles criticos. La respuesta a la tem-
peratura de la fotosintesis neta es la diferencia entre la tasa
de captacion de carbono en la fotosintesis y la tasa de pér-
dida de carbono en la respiracion (véase la Figura 6.6). Tres
valores describen la curva de respuesta a la temperatura:
T ., Topt VT o T ¥ T SO, respectivamente, las tem-

peraturas minima y méaxima a las que la fotosintesis neta se



©
D Topt
cw
@
B2
o £
O =
=70
C
\5 § T
o .
6 min Tmax
L I 1 I

-10 O 25 45
Temperatura (°C)

@
o
1S . R
3 Fotosintesis Respiracion
€ bruta
2
N
]
O
-10 0 10 20 30 40 50 60
Temperatura (°C)
Figura 6.6 | Larespuesta general de las tasas de fotosintesis y de

respiracion frente a la temperatura. A cualquier temperatura, la
diferencia entre estas dos tasas es la tasa de fotosintesis neta
(tasa de absorcion neta de CO,). Aqui, la temperatura 6ptima
para la fotosintesis se halla entre los 20 °Cy los 30 °C.

aproxima a cero, es decir que no se produce ninguna absor-
cion neta de carbono. La T ot €5 la temperatura, o el rango
de temperaturas, sobre la cual la absorcion neta de carbono
estd en su punto maximo.

Es la temperatura de la hoja, no la del aire, la que con-
trola la tasa de la fotosintesis y respiracion, y la temperatu-
ra de la hoja es una funcion del intercambio de energia
(radiacion) entre la hoja y su entorno ambiental. Los vege-
tales absorben la radiacién de onda corta (solar) como tam-
bién la de onda larga (térmica) (véase el Apartado 4.1). Los
vegetales reflejan algo de esta radiacion solar y emiten una
radiacion de onda larga de regreso hacia la atmdsfera. La
diferencia entre la radiaciéon que recibe un vegetal y la
radiacion que ese vegetal refleja y emite hacia el entorno
ambiental es el balance energético neto del vegetal (R, ). El
balance energético neto de un vegetal es analogo al con-
cepto del equilibrio energético de la Tierra presentado en el
Capitulo 3 (véase la Figura 3.3). De la radiacion neta absor-
bida por el vegetal, una parte se utiliza en los procesos
metabdlicos y se almacena en los enlaces quimicos; es
decir, en los procesos de la fotosintesis y la respiracion. Esta
cantidad es bastante pequena, generalmente inferior al 5
por ciento del R . La energia restante calienta las hojas y al
aire circundante. En un dia claro y soleado, la cantidad de
energia que absorben los vegetales puede elevar las tempe-
raturas internas de las hojas considerablemente por sobre
la temperatura ambiente (temperatura del aire o del agua).
Las temperaturas internas de las hojas puede superar a la
temperatura éptima para la fotosintesis y posiblemente
alcance niveles criticos (Figura 6.6).

Con el fin de mantener las temperaturas internas den-
tro del rango de tolerancia (fotosintesis neta positiva), los

vegetales deben disipar el calor hacia el ambiente circundan-
te. Los vegetales terrestres pierden calor por conveccion y
evaporacion y los vegetales acuaticos, principalmente por
conveccion (véase Cuantificando la ecologia 7.1: Intercam-
bio térmico y regulacion de la temperatura). Recuérdese de
acuerdo con el Capitulo 3 que la conveccion consiste en la
transferencia de la energia de calor entre un sélido y un
fluido en movimiento. La pérdida por conveccion depende
de la diferencia entre la temperatura de la hoja y el fluido
circundante (aire o agua). Si la temperatura de la hoja es
superior a la del aire circundante, la hoja pierde calor ema-
nandolo hacia el aire que circula sobre ella. La evaporacién
se produce en el proceso de la transpiracion. Como los
vegetales transpiran agua por sus hojas hacia la atmdsfera
circundante por medio del estoma, las hojas pierden ener-
gia y su temperatura disminuye debido al enfriamiento por
evaporacion (véase el Apartado 4.2).

El tamarfio y la forma de las hojas influye en la capacidad
de los vegetales para intercambiar calor mediante la con-
veccion (véase Cuantificando la ecologia 7.1: Intercambio
térmico y regulacion de la temperatura). Las hojas profun-
damente lobuladas, como las de algunos robles, y las hojas
compuestas pequenas pierden el calor de forma mas efecti-
va que las hojas mas amplias no lobuladas (Figura 6.7).
Estas altimas exponen al aire un area superficial mayor por

(b)

(c) (d)

Figura 6.7 | Cuatro categorias generales de formas de hojas:

(a) entera, (b) lobulada, (c) compuesta simple, y (d) doble
compuesta. Para un volumen o masa dada de hoja, cuanto mayor
es el area superficial expuesta al aire circundante, mayor es el
potencial para el intercambio de energia calérica a través

de la convecci6n (véase Cuantificando la ecologia 7.1: Intercambio
térmico y regulacién de la temperatura).
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volumen de hoja para el intercambio de calor. La capacidad
de los vegetales terrestres para disipar el calor mediante la
evaporacion depende de la tasa de transpiracion, que se ve
influenciada tanto por la humedad relativa del aire como
por la disponibilidad del agua para el vegetal.

6.7 | El carbono absorbido
en la fotosintesis se destina
a la produccion de tejidos vegetales

Dado que las hojas absorben diéxido de carbono en el pro-
ceso de la fotosintesis y producen diéxido de carbono en
el proceso de la respiracion, se puede utilizar un enfoque
simple y econémico para explorar el balance de estos dos
procesos. Este enfoque se conoce como balance del carbo-
no. Hasta aqui, nuestra exposicion sobre el balance del car-
bono de los vegetales se ha centrado en la fotosintesis neta:
el balance entre los procesos de la fotosintesis y la respira-
cion en las hojas de los vegetales verdes. Sin embargo, los

vegetales no se componen solamente de hojas sino que
también tienen raices y tejidos de sostén, como por ejem-
plo, tallos. De acuerdo con nuestro modelo econémico sim-
ple, la absorcién neta de carbono por todo el vegetal serd la
diferencia entre la absorcion de carbono en la fotosinte-
sis menos la pérdida de carbono en la respiracion (Figu-
ra 6.8a). La absorcién total de carbono o la ganancia por
unidad de tiempo sera el producto de la tasa promedio
de la absorcion de carbono en la fotosintesis por unidad de
area de la hoja (superficie fotosintética) multiplicado por
el area superficial total de las hojas. Puesto que todas las
células vivas respiran, la pérdida total de carbono en la
respiracion por unidad de tiempo sera funcion de la masa
total del tejido vivo; es decir, la suma de los tejidos de las
hojas, del tallo y de la raiz. La ganancia neta de carbono
para la totalidad del vegetal por unidad de tiempo es la
diferencia entre estos dos valores (ganancia de carbono y
pérdida de carbono). Esta ganancia neta de carbono es en-
tonces destinada a multiples procesos. Parte del carbono
se utilizarad en el mantenimiento y el resto, en la sintesis

Figura 6.8 | La ganancia neta de carbono
de un vegetal es la diferencia entre la
ganancia de carbono en la fotosintesis y la
pérdida de carbono en la respiracién. Dado
que las hojas (o mas generalmente, los
tejidos fotosintéticos) son los responsables
de la obtencién de carbono, mientras todos
los tejidos vegetales respiran (hojas, tallo

y raices), la ganancia neta de carbono
estara directamente influenciada por el
patrén de distribucion de carbono a

la produccion de diferentes tejidos de la
planta). (a) el aumento en la distribucién
hacia las hojas aumentara la ganancia de
carbono (fotosintesis) respecto de la
pérdida de carbono (respiracion) y, por
ende, aumentara la ganancia neta de
carbono. (b) El aumento en la distribucion (@)
hacia las raices tendra el efecto opuesto, ya

Distribucién de carbono
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que disminuira la ganancia de carbono
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El resultado es una ganancia neta

de carbono inferior por parte del
vegetal.
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de nuevos tejidos en el desarrollo y la reproduccién del ve-
getal.

El modo en el que se distribuya la ganancia neta de car-
bono tendra una gran influencia en la supervivencia, desa-
rrollo y reproduccion del vegetal. La adquisicion de los
recursos esenciales para sustentar la fotosintesis y el creci-
miento implica diferentes tejidos vegetales. El tejido de la
hoja es la superficie fotosintética, que provee acceso a los
recursos esenciales de luz y CO,. El tejido de la raiz facilita
el acceso a los recursos subterraneos, como por ejemplo
agua y nutrientes del suelo, asi como también sirve para
anclar el vegetal al suelo. El tejido del tallo proporciona el
sostén vertical que eleva las hojas por encima del suelo y
aumenta el acceso de la luz al reducir la posibilidad de quedar
en la sombra de los vegetales mdas altos (véase el Aparta-
do 5.2). También, proporciona el tejido conductor necesa-
rio para trasladar el agua y los nutrientes desde las raices
hacia las otras partes del vegetal. De acuerdo con lo expues-
to en los apartados que siguen, la disponibilidad de estos
recursos esenciales para el crecimiento de los vegetales
influye en el destino del carbono para la produccién de los
diversos tejidos.

En condiciones ideales (sin limitaciones de recursos),
la asignacion de carbono a la produccion del tejido de la
hoja promovera un crecimiento mas rapido. El aumento de
la asignacion hacia el tejido de la hoja aumenta la superfi-
cie fotosintética, que aumenta la tasa de absorcion de car-
bono asi como también la pérdida de carbono en virtud de
la respiracion. La distribucion hacia todos los demas teji-
dos, como por ejemplo el tallo y la raiz, incrementa la tasa
de respiracion pero no aumenta directamente la capacidad
para la captacion de carbono a través de la fotosintesis. La
consecuencia es una reduccién en la ganancia neta de car-
bono por parte del vegetal (Figura 6.8b). Sin embargo, la
asignacion de carbono para la produccion del tejido de
la raiz y el tallo es esencial para adquirir los recursos cla-
ves necesarios para el mantenimiento de la fotosintesis y el
crecimiento. A medida que estos recursos comienzan a es-
casear, es cada vez mas necesario destinar el carbono a la
produccion de estos tejidos en perjuicio de la produccion
de la hoja. Las implicaciones de estos cambios en los patro-
nes de la distribucion del carbono sera abordada en los si-
guientes apartados.

6.8 | Las constricciones impuestas por el
ambiente fisico han resultado en un amplio
abanico de adaptaciones vegetales

En la segunda parte (Capitulos 3-5), exploramos la varia-
cién en el ambiente fisico sobre la superficie de la Tierra: la
salinidad, la profundidad y el flujo de agua; los patrones
temporales y espaciales en el clima (precipitacion y tempe-

ratura); y las variaciones en la geologia y los suelos. En
todos excepto en aquellos ambientes mas extremos, los
autotrofos, vegetales verdes, utilizan la energia solar para
provocar la conversion del dioxido de carbono en glucosa
mediante el proceso de la fotosintesis. Para la superviven-
cia, el crecimiento y la reproduccion, los vegetales deben
mantener un balance de carbono positivo, convirtiendo
una cantidad suficiente de di6xido de carbono en glucosa
para compensar los gastos de la respiracion (fotosintesis >
respiracion). Para ello, un vegetal debe adquirir los recur-
sos esenciales de luz, didxido de carbono, agua y nutrientes
minerales, y tolerar otros aspectos del ambiente que influ-
yen directamente en los procesos basicos del vegetal, tales
como la temperatura, salinidad y el pH. Si bien se han
expuesto e incluso estudiado como si fueran indepen-
dientes entre si, las adaptaciones de los vegetales a estos
aspectos del ambiente no son independientes, por razones
relacionadas tanto con el ambiente fisico como con los ve-
getales mismos.

Muchas de las caracteristicas del medio ambiente fisico
que influyen directamente en los procesos vegetales depen-
den entre si. Por ejemplo, la luz, la temperatura y los
ambientes hiimedos estan todos conectados a través de una
diversidad de procesos fisicos expuestos en los Capitulos 3-5.
La cantidad de radiacion solar no solamente influye en la
disponibilidad de la luz (PAR) requerida para la fotosintesis,
sino que también influye directamente en la temperatura
de la hoja y sus alrededores. Ademas, la temperatura del
aire influye directamente en la humedad relativa, que cons-
tituye una caracteristica clave que influye en la tasa de
transpiracion y evaporacion de agua desde el suelo (véase el
Apartado 3.6, Figura 3.17). Por esta razén, vemos una
correlacion en las adaptaciones de los vegetales a las varia-
ciones en estos factores ambientales. Los vegetales adapta-
dos a los ambientes secos y soleados deben poder manejar
la mayor demanda de agua asociada con las temperaturas
mas elevadas y una menor humedad relativa y presentan
caracteristicas tales como hojas mas pequefias y una mayor
produccion de raices.

En otros casos, existen conflictos en la capacidad de los
vegetales para adaptarse a las limitaciones impuestas por
los mudltiples factores ambientales, particularmente los re-
cursos. Uno de los mas importantes de estos conflictos resi-
de en la adquisicion de los recursos subterraneos y aéreos.
El carbono destinado a la produccion de hojas y tallos pro-
porciona un aumento en el acceso a los recursos de luz y
dioxido de carbono pero a expensas del carbono destinado a
la produccion de las raices. Asimismo, la destinacion a la
produccion de las raices mejora el acceso al agua y a los
nutrientes del suelo pero limita la produccion de hojas vy,
por ende, la tasa de obtencion de carbono en la fotosintesis.
El conjunto de caracteristicas (adaptaciones) que permiten
que un vegetal sobreviva, crezca y se reproduzca exitosa-
mente bajo un conjunto de condiciones ambientales limita
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inevitablemente su capacidad para desenvolverse bien bajo
diferentes condiciones ambientales. Exploramos las conse-
cuencias de esta premisa simple en los siguientes apartados.

6.9 | Las especies vegetales se adaptan
tanto a la elevada luminosidad como
a la baja luminosidad

Si bien la cantidad de radiacion solar que llega a la superfi-
cie de la Tierra varia diaria, estacional y geograficamente
(Apartado 3.2), uno de los factores principales que influye
en la cantidad de luz (PAR) que recibe un vegetal es la pre-
sencia de otros vegetales por medio de la sombra (véase el
Apartado 5.2 y Cuantificando la ecologia 5.1: Ley de Beer y
la atenuacion de la luz). Aunque la cantidad de luz que
alcanza a un vegetal individual varia continuamente en
funcion del drea de las hojas que estan sobre él, los vegeta-
les viven en uno de los dos ambientes de luz cualitativa-
mente diferentes, sol o sombra, segin si se encuentran
tapadas por otras plantas. Los vegetales han desarrollado

un rango de adaptaciones fisioldgicas y morfolégicas que
permiten a los individuos sobrevivir, crecer y reproducirse
en estos dos ambientes de luz diferentes.

La relacion entre la disponibilidad de la luz y la tasa de
fotosintesis varia entre los vegetales (Figura 6.9). Los vege-
tales que crecen en ambientes sombrios suelen tener un
punto de compensacion de la luz inferior, un punto de satu-
racion de la luz inferior y una tasa méaxima de fotosintesis
inferior a aquellos de los vegetales que crecen en ambientes
de elevada luminosidad.

Estas diferencias estan relacionadas, en parte, con las
menores concentraciones de la enzima fotosintética rubis-
co (véase el Apartado 6.1) hallado en los vegetales crecidos
a la sombra. Los vegetales deben gastar una gran cantidad
de energia y nutrientes para producir la rubisco y otros
componentes del aparato fotosintético. En ambientes som-
brios, la poca cantidad de luz, pero no la disponibilidad de
rubisco para catalizar la fijacién de CO,, limita la tasa en la
que puede producirse la fotosintesis. Como consecuencia,
el vegetal produce menos rubisco. Por el contrario, aumen-
ta frecuentemente la produccion de clorofila, es decir el
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Figura 6.9 | (a) Patrones generales de la respuesta fotosintética frente a la disponibilidad de luz (radiacion

fotosintéticamente activa; PAR) para los vegetales que crecen en ambientes de sol y sombra. Los vegetales que crecen a

la sombra generalmente tienen un punto de compensacion de la luz inferior y un punto de saturacién de la luz inferior

a los de los vegetales que crecen al sol. Estas mismas diferencias en la respuesta fotosintética a la luz también se observan
cuando se comparan las especies vegetales tolerantes a la sombra (adaptadas a la sombra) con las intolerantes a la sombra
(adaptadas al sol). (b) Ejemplo de cambio en las caracteristicas fotosintéticas de las hojas de sol y de sombra para Fagus
sylvatica. La hoja expuesta al sol pertenece a la periferia de la béveda en la que las hojas estan expuestas a la plena luz solar.
La hoja expuesta a la sombra pertenece al interior sombrio de la béveda. El recuadro ampliado muestra las regiones

de las curvas de respuesta por debajo de 50 pmol/m?/s, para ilustrar las diferencias en los puntos de compensacion de la luz.

(Adaptado de Larcher 1995.)
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pigmento absorbente de luz de las hojas. El reducido coste
de energia para producir la enzima rubisco y otros com-
puestos implicados en la fotosintesis sirve para disminuir la
tasa de respiracion de las hojas. Puesto que el punto de
compensacion de la luz es el valor del PAR necesario para
mantener la fotosintesis en una tasa que compense exac-
tamente la pérdida de CO, en la respiracién (fotosintesis
neta = 0), la tasa de respiracion inferior se compensa me-
diante una menor tasa de fotosintesis, que requiere menos
luz. El resultado es un punto de compensacion de la luz
mas bajo. Sin embargo, la misma reduccion en las concen-
traciones de la enzima limita la tasa maxima en la que se
puede producir la fotosintesis cuando la luz es abundante
(PAR elevado). De esta manera, disminuye el punto de satu-
racion de la luz y la tasa maxima de fotosintesis.

El trabajo del ec6logo Stuart Davies de la Universidad
de Harvard ilustra este compromiso entre la respiracién de
la hoja, el punto de compensacion de la luz, y la tasa maxi-
ma de fotosintesis neta en condiciones de elevada y baja
cantidad de luz. Davies examino la respuesta de nueve espe-
cies de arboles del género Macaranga que habitan las selvas
de Borneo (Malasia) frente a las variaciones en la luminosidad
ambiental. Davies sembré plantulas de las nueve especies en
un invernadero bajo dos intensidades de luz: elevada (PAR
diario total de 21,4 mol/m?%dia) y baja (7,6 mol/m?%dia). El
tratamiento a la sombra (baja) se cre6 mediante una tela
que daba sombra. Tras un periodo de aproximadamente 6
meses, midié la fotosintesis neta registrada bajo diversas
intensidades de luz (valores de PAR) para las plantulas de
cada especie crecida bajo una intensidad de luz alta y baja.
Las curvas resultantes de la respuesta a la luz, como por
ejemplo las presentadas en la Figura 6.2, se utilizaron para
estimar los valores de la respiracion de las hojas, el punto
de compensacion y la tasa maxima de fotosintesis neta a la
saturacion de luz. Se representa la comparacion de las nue-
ve especies en la Figura 6.10.

La tasa de respiracion de las hojas para las plantulas cul-
tivadas en condiciones de baja intensidad de luz fue signifi-
cativamente menor que el valor correspondiente para los
individuos de la misma especie cultivadas en condiciones de
elevada luminosidad (Figura 6.10a). Esta reduccion en la ta-
sa de respiracion de las hojas estuvo acompafiada por una
disminucién en el punto de compensacion de la luz (Figu-

Figura 6.10 | Variacién en (a) la tasa de respiracion de la hoja,

(b) el punto de compensacion de la luz, (c) la tasa de fotosintesis neta

saturada de luz, y (d) la superficie foliar especifica para las plantulas
de nueve especies de arboles del género Macaranga crecidos en
ambientes liminicos de marcado contraste (elevada luminosidad:
21,4 mol/m?/dia; baja luminosidad: 7,6 mol/m?/dia). Las nueve
especies de Macaranga habitan los bosques de Borneo, Malasia.
Clave de las especies: (1) M. hosei, (2) M.winkleri, (3) M. gigantea,

(4) M. hypoleuca, (5) M. beccariana, (6) M. triloba, (7) M. trachyphylla,

(8) M. hulletti, y (9) M. lamellata. (Adaptado de Davies 1998.)

ra 6.10b) y la tasa maxima de fotosintesis neta bajo condicio-
nes de saturacién luminica (Figura 6.10c). Estos cambios en
las caracteristicas fotosintéticas de las hojas de los vegetales
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cultivados en ambientes de alta y baja luminosidad también
estuvieron acompafiados por cambios en la morfologia
(estructura) de las hojas.

Se denomina drea foliar especifica (AFE; cm?/g) a la
razon entre el drea superficial (cm?) y el peso (g) para una
hoja. El valor del AFE representa el area superficial foliar
producido por gramo de biomasa (o carbono) destinada a
la produccién de hojas. Los vegetales que crecen en condi-
ciones de baja luz generalmente producen hojas con un
mayor area foliar especifica. En el experimento realizado
por Davies, el AFE aument6 para las nueve especies cuando
crecieron bajo condiciones de poca luz (Figura 6.10d). En
general, las hojas que crecieron en condiciones de luz
reducida son mas grandes (en cuanto al drea superficial) y
mas delgadas que aquellas que crecieron con intensidades
elevadas de luz (figura 6.11). El cambio en la estructura de
la hoja aumenta efectivamente el drea superficial para cap-
tar la luz (el recurso limitante) por unidad de biomasa asig-
nada a la produccion de hojas.

Ademas de producir hojas mas anchas y mas delgadas, los
vegetales que crecen en condiciones de sombra destinan una
mayor proporcion de su ganancia neta de carbono a la pro-
duccion de hojas y una proporcion menor a las raices (Figu-
ra 6.12). De igual modo que con los cambios en la morfologia
de las hojas (hojas mas amplias y delgadas), este cambio en la
distribucion de recursos desde las raices hacia las hojas
aumenta el 4rea superficial para la intercepcion de la luz.
El aumento en el area foliar (area superficial fotosintética)
puede compensar parcialmente la disminucién en las tasas
fotosintéticas por unidad de superficie foliar en condiciones
de poca luz, lo cual permite que el vegetal mantenga un ba-
lance de carbono positivo y un crecimiento continuo (véase
Cuantificando la ecologia 6.1: Tasa de crecimiento relativo).

Los patrones en la respuesta fotosintética y morfol4gi-
ca frente a las variaciones en el ambiente de luz descritas
anteriormente pueden darse entre vegetales de la misma
especie cultivados bajo condiciones de luz diferentes (co-
mo en las Figuras 6.11y 6.12) e incluso entre las hojas de
la misma planta con diferentes exposiciones a la luz (co-
mo en las Figuras 6.7b y 6.11). Este cambio en la fisiolo-
gia o forma de un organismo en respuesta a los cambios
en las condiciones ambientales es una forma de plastici-
dad fenotipica (véase el Apartado 2.3). Sin embargo, estas
diferencias son mas pronunciadas entre las especies de
vegetales adaptados a los ambientes de luz elevada y baja
(véase Perfil de investigadores: Kaoru Kitajima). Estas
adaptaciones representan diferencias genéticas (genotipi-
cas) en la respuesta potencial de la especie vegetal al
ambiente de luz. A las especies vegetales adaptadas a los
ambientes de elevada luminosidad se les denomina espe-
cies intolerantes a la sombra, o especies adaptadas al sol.
A las especies vegetales adaptadas a los ambientes de baja
luz se les denomina especies tolerantes a la sombra, o
especies adaptadas a la sombra.
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Parte inferior de
la copa con sombra

Parte superior de
_ la copa con sol

Figura 6.11 | Ejemplo de la respuesta de la forma

de la hoja (morfologia) al ambiente de luz en el que se
desarrollé. Las hojas del Roble Americano (Quercus rubra)
varian en tamafo y forma desde la parte superior a la parte
inferior del arbol. Las hojas en la parte superior de la copa reciben
niveles mas elevados de radiacién solar y experimentan
mayores temperaturas que aquellas que crecen en la parte
inferior. Las hojas de la parte superior son mas pequeiias, mas
gruesas y mas lobuladas que las que crecen en la parte inferior.
Esta morfologia contribuye a la pérdida de calor por medio

de la conveccion. Por el contrario, las hojas mas grandes y mas
delgadas de la parte inferior aumentan el area superficial

para captar la luz.
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Figura 6.12 | Cambios en la asignacion de recursos hacia las
hojas para las plantulas de pimienta de hojas amplias
(Eucalyptus dives) que han sido cultivadas en diferentes
ambientes de luz en el invernadero. La asignacion a las hojas
se expresa como porcentaje del peso total en seco del vegetal
en la cosecha. Cada punto representa la respuesta promedio de
cinco plantulas. La disponibilidad de la luz se expresa como
porcentaje de la luz solar total. Los niveles de sombra se
controlaron con una tela para hacer sombra de diversas
densidades. El aumento en la asignacion hacia las hojas junto
con la produccion de hojas mas delgadas actiia para aumentar la
superficie fotosintética para captar la luz. (Adaptado

de Smith et al., 2002.)



Las variaciones en la tasa de la fotosintesis, respiracion
y crecimiento que caracterizan a las especies vegetales
adaptadas a los diferentes ambientes de luz, se ilustran en
la obra del ec6logo vegetal Peter Reich y sus colegas de la
Universidad de Minnesota, quienes examinaron las caracte-
risticas de nueve especies de arboles que habitan los bosques
frios del Noreste de América del Norte (bosque boreal). Las
especies difieren ampliamente en cuanto a la tolerancia a la
sombra desde especies muy tolerantes a las condiciones
sombrias hasta las muy intolerantes. Las plantulas de las
nueve especies se cultivaron en el invernadero y se realiza-
ron mediciones de la maxima tasa fotosintética neta en con-
diciones de saturacion luminica, la tasa de respiracion foliar
y la tasa de crecimiento relativo (tasa de crecimiento por uni-
dad de biomasa vegetal; véase Cuantificando la ecologia 6.1:
Tasa de crecimiento relativo) durante el transcurso del expe-
rimento (Figura 6.13). Las especies adaptadas a ambientes de
menor luminosidad (tolerantes a la sombra) se caracterizan
por presentar tasas maximas de fotosintesis neta, respiracion
foliar y de crecimiento relativo inferiores a aquellas de las
especies adaptadas a ambientes mas luminosos (intolerantes
a la sombra).

La diferencia en las caracteristicas fotosintéticas entre
las especies tolerantes a la sombra e intolerantes a la som-
bra influye no solamente en las tasas de ganancia neta de
carbono y de crecimiento sino también y, fundamental-
mente, en la capacidad de los individuos para sobrevivir en
los ambientes menos luminosos. Esta relacion esta ilustra-
da en la obra de Caroline Augspurger de la Universidad de
Illinois, quien realiz6 una serie de experimentos diseniados
con el fin de examinar la influencia de la disponibilidad
luminica sobre la supervivencia y el crecimiento de las
plantulas de una diversidad de especies arbdreas, tanto
tolerantes como intolerantes a la sombra, que habitan las
selvas tropicales de Panama. Augspurger cultivé plantulas
de arboles de cada especie bajo dos intensidades luminicas.
Estos dos tratamientos imitan las condiciones halladas en
el ambiente sombrio de una béveda de bosque continuo
(tratamiento en sombra) o en el ambiente de mayor lumi-
nosidad en las aberturas o huecos de la béveda causados
por la muerte de arboles grandes (tratamiento al sol). Ella
continu6 el experimento durante un afio, controlando la
supervivencia y el crecimiento de las plantulas semanal-
mente. Los resultados de dos especies contrastantes, es
decir tolerante a la sombra e intolerante a la sombra, se
presentan en la Figura 6.14.

La especie tolerante a la sombra (Ceiba pentandra)
mostr6 poca diferencia en las tasas de supervivencia y cre-
cimiento bajo condiciones de luz y sombra. Por el contra-
rio, las tasas de supervivencia y crecimiento de la especie
intolerante a la sombra (Myroxylon balsamum) fueron cri-
ticamente reducidas en condiciones de sombra. Estas dife-
rencias observadas son el resultado directo de la diferencia
en las adaptaciones relacionadas con la fotosintesis y la dis-
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Figura 6.13 | Diferencias en las tasas de (a) fotosintesis saturada
de luz, (b) respiracion foliar, y (c) tasa de crecimiento relativo para
nueve especies de arboles que habitan los bosques del noreste de
América del Norte (zona boreal). Las especies se clasifican desde
superiores (intolerantes a la sombra) hasta inferiores (tolerantes a
la sombra) en términos de tolerancia a la sombra. Cédigos de
especies: (1) Populus tremuloides (Temblon americano), (2) Betula
papyrifera, (3) Betula allegheniensis, () Larix laricina, (5) Pinus
banksiana, (6) Picea glauca, (7) Picea mariana, (8) Pinus strobus,
y (9) Thuja occidentalis. (Adaptado de Reich y colaboradores, 1998.)

tribucién de carbono explicadas anteriormente. La tasa
superior de fotosintesis en condiciones de saturacion de luz
da como resultado una tasa de crecimiento alta para las es-
pecies intolerantes a la sombra en el medio ambiente de
elevada luminosidad.
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Perfil de investigadores | Kaoru Kitajima
Departamento de Botanica

Universidad de Florida, Gainesville, Florida

Un factor fundamental que influye en la disponibilidad de
luz para un vegetal reside en los vecinos que tenga. Al
interceptar la luz, los vegetales mas altos dan sombra a los
individuos que estan debajo, con lo cual influyen en las
tasas de fotosintesis, crecimiento y supervivencia. En nin-
gun lugar este efecto es mas pronunciado que en el suelo
del bosque de una selva tropical, donde las intensidades de
la luz son frecuentemente menores al 1 por ciento de las
registradas en la parte superior de la b6veda (véase el Apar-
tado 5.2). Sin embargo, con la muerte de un arbol grande
se crea un espacio en la boveda originando una «isla» de
luz en el suelo del bosque. Con el transcurso del tiempo,
estos espacios en la boveda se cerrardn finalmente a medi-
da que los individuos crezcan hasta la boveda desde abajo o
bien los arboles vecinos expandan sus copas, ocasionando
una vez mas la sombra en el suelo del bosque.

El modo en el que estas variaciones extremas en la dis-
ponibilidad de luz en el suelo del bosque han influido en la
evolucion de las especies vegetales selvaticas ha sido el enfo-
que central de investigacion de la ecéloga vegetal Kaoru
Kitajima de la Universidad de Florida. El trabajo de Kitajima
en las selvas de la Isla de Barro Colorado en Panama presen-
ta una historia de las adaptaciones de los vegetales a las
variaciones en el ambiente, que incluye todas las etapas de la
vida del individuo desde la semilla hasta la madurez.

En el interior de la selva de la Isla Barro Colorado, las
plantulas de algunas especies de arboles sobreviven y crecen
solamente en los ambientes de elevada luminosidad creados
por la formacion de espacios en las bévedas, mientras que
las plantulas de otras especies pueden sobrevivir durante
afnos en condiciones de sombra del suelo de la selva.

En una serie de experimentos disefiados para determi-
nar la tolerancia a la sombra en base a los patrones de super-
vivencia de plantulas en ambientes soleados y sombrios
(véase la Figura 6.10), Kitajima observé que la masa de la
semilla (peso) se correlaciona negativamente con las tasas
de mortalidad de las plantulas. Es interesante que las espe-
cies de semillas grandes no sélo registraron tasas superiores
de supervivencia en la sombra sino que también mostraron
tasas de crecimiento mds lentas tras la germinacion. Intuiti-
vamente, se podria pensar que las reservas mas grandes de
energia y nutrientes dentro de la semilla (masa mas grande)
permitirian una tasa mas rapida de desarrollo inicial, pero
ese no fue el caso. ;Qué papel juega el tamarfio de la semilla
(reservas) en la supervivencia y crecimiento de las especies
en diferentes ambientes de luz? Una comprension de estas
relaciones requiere un examen mas exhaustivo del modo en
el que se utilizan las reservas de las semillas.

A la estructura de almacenamiento del interior de una
semilla se le denomina cotiledon. Ante la germinacion,
los cotiledones transfieren materiales de reserva (lipidos,

carbohidratos y
nutrientes mine-
rales) a los brotes
y raices en desa-
rrollo. Los cotile-
dones de algunas
especies sirven
estrictamente
como 6rganos
para almacenar y
transferir las reservas de las semillas durante toda su vida
y se encuentran ubicados a nivel del suelo o debajo de éste
(Figura 1a), mientras que los cotiledones de otras especies
desarrollan una segunda funcién: la asimilacion fotosinté-
tica de carbono. En estas especies, los cotiledones funcio-
nan como «hojas de las semillas» y se elevan por sobre el
nivel del suelo (Figura 1b). De acuerdo con lo revelado por
la investigaciéon de Kitajima, la funcién fisiolégica de los
cotiledones es de gran importancia para determinar la res-
puesta de crecimiento de las semillas a los ambientes lumi-
nosos.

Kitajima realiz6 un experimento que constaba de tres
especies que diferian en cuanto a la funcion del cotiledon
(fotosintética y de almacenamiento) y en la tolerancia a la
sombra. Las plantulas se cultivaron a partir de la germina-
cion en dos niveles de luz: sol (23 por ciento de sol total) y
sombra (1 por ciento de sol total).

El cambio en la biomasa y en el area foliar se registr6
durante un periodo de 40 dias tras la germinacién a los efec-
tos de determinar el momento en el que la luz comenzé a
afectar el crecimiento de la plantula (determinado para cada
especie mediante la diferencia entre el crecimiento de los
individuos en los ambientes de sol y sombra).

Las semillas mas pequerias de las especies intolerantes
a la sombra tenian cotiledones fotosintéticos y desarrolla-
ron hojas antes que las especies tolerantes a la sombra con
sus cotiledones de almacenamiento mas grandes. Estas
diferencias reflejan dos «estrategias» diferentes en el uso
de reservas de semillas iniciales. Las especies intolerantes
a la sombra invirtieron sus reservas en la produccién de
hojas para causar un rapido retorno (absorcién de carbono
en la fotosintesis), mientras que las especies tolerantes a la
sombra mantuvieron las reservas de las semillas como
almacenamiento durante periodos mas prolongados a cos-
ta de la tasa de crecimiento.

Habiendo utilizado sus reservas limitadas de las semi-
llas para la produccion de las hojas, las especies intoleran-
tes a la sombra respondieron a la disponibilidad de luz antes
que las especies tolerantes a la sombra y, en ausencia de
suficiente luz, el resultado generalmente fue la mortalidad.

Por lo tanto, los experimentos revelaron que el alma-
cenamiento de las semillas mas grandes en las especies
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Figura 1 | Dos formas funcionales contrastantes de
cotiledones hallados en los arboles de la selva tropical:
(a) almacenamiento y (b) fotosintético.

tolerantes a la sombra no da como resultado un creci-
miento inicial mas rapido bajo condiciones de sombra;
mas bien, estas especies (tolerantes a la sombra) presentan
una estrategia conservadora de uso lento de reservas
durante un periodo prolongado.

Ya sean tolerantes o intolerantes a la sombra, una vez
que las plantulas han agotado las reservas de las semillas, el
mantenimiento de una ganancia neta positiva de carbono es
un prerrequisito para la supervivencia (véase el Apartado 6.7).
¢Qué clases de caracteristicas de las plantulas permiten que
algunas especies susbsistan mejor que otras en la sombra?
Para responder esta pregunta, Kitajima sembré plantulas en
ambientes experimentales de sol y sombra durante un perio-
do prolongado que excedi6 al de la fase de reserva.

Los individuos de las especies tolerantes a la sombra y
las intolerantes a la sombra cambiaron la distribucion de
carbono de la produccién de raices a la produccién de
hojas asi como también produjeron hojas mas amplias y
mas delgadas en condiciones sombrias (area foliar especifi-
ca superior: AFE, véase Cuantificando la ecologia 6.1: Tasa
de crecimiento relativo).

A pesar de la similitud entre las especies tolerantes a la
sombra y las intolerantes a la sombra en cuanto a sus res-
puestas fenotipicas a la reducida luz disponible, estos dos
tipos presentan diferentes patrones generales de morfolo-
gia y distribucién del carbono. En ambas condiciones de
sol y sombra, las especies tolerantes a la sombra tuvieron
una distribucion proporcional mayor hacia las raices (res-
pecto de las hojas), hojas mas gruesas (menor AFE) vy,
como resultado, una menor drea superficial fotosintética
que las especies intolerantes a la sombra. Como conse-
cuencia, las tasas de crecimiento relativo de las especies
intolerantes a la sombra fueron uniformemente superiores
que aquellas de las especies tolerantes a la sombra, tanto
en condiciones de sol como de sombra (Figura 2).

Mientras las caracteristicas que mostraron las especies
intolerantes a la sombra reflejan una selecciéon natural
fuerte para el crecimiento rapido en los espacios de luz, las
especies tolerantes a la sombra aparecen adaptadas para
sobrevivir durante muchos afnos en el sotobosque, donde
su capacidad de supervivencia a los ataques de los patoge-
nos y herbivoros se ve aumentada por sus muy desarrolla-
das reservas del sistema radicular. ®
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1. (Qué procesos podrian crear espacios en la béveda del
bosque?

2. /Coémo podria influir el tamafio de la semilla en el mé-
todo de dispersion de la semilla desde la planta madre?
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Figura 2 | Tasas de crecimiento relativo (TCR) de 13 especies
de arboles tropicales cultivados como plantulas desde la
germinacion hasta 10 semanas en condiciones de sol y sombra
controladas. Las especies se clasifican sobre la base de su
tolerancia a la sombra (supervivencia en la sombra). Claves de
las especies: (1) Aspidosperma cruenta, (2) Tachigalia
versicolor, (3) Bombacopsis sessilis, (4) Platypodium elegans,
(5) Lonchocarpus latifolius, (6) Lafoensia punicifolia,

(7) Terminalia amazonica, (8) Cordia alliodora,

(9) Pseudo-bombax septenatum, (10) Luehea seemannii,

(11) Ceiba pentandera, (12) Cavanillesia platanifolia,

(13) Ochroma pyramidale. (Adaptado de Kitajima 1994.)
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Cuando pensamos en la tasa de crecimiento, lo que viene a
la mente generalmente es una medida del cambio en el
tamafo durante algiin periodo de tiempo, como por ejem-
plo el cambio en el peso durante el periodo de una semana
(ganancia de peso en gramos/semana). Sin embargo, esta
medida convencional del crecimiento es con frecuencia
engafiosa cuando se comparan individuos de diferentes ta-
manos o se sigue el crecimiento de un individuo durante el
transcurso del tiempo, puesto que aunque los individuos
mas grandes pueden tener una ganancia de peso absoluto
mayor cuando se comparan con individuos mas pequenos,
ese puede que no sea el caso cuando la ganancia de peso se
expresa como una proporcion del peso corporal (crecimien-
to proporcional). Una medida mas adecuada del crecimien-
to es la masa especifica o la tasa de crecimiento relativo. La
tasa de crecimiento relativo (TCR) expresa el crecimiento
durante el periodo de tiempo observado como una funcién
del tamafio del individuo. Este célculo se halla dividiendo el
aumento del crecimiento durante algiin periodo de tiempo
observado (ganancia de peso en gramos) por el tamario del
individuo al comienzo de ese periodo de tiempo (ganancia
de peso en gramos/peso total en gramos al comienzo del
periodo de observacién) y luego dividiendo por el periodo
de tiempo para expresar el cambio en el peso como una pro-
porcién (g/g/tiempo).

El uso de la TCR en la evaluacién del crecimiento de
los vegetales posee un valor adicional, puesto que se puede

Tasa de crecimiento relativo = ganancia de peso durante el
periodo de observacién por peso del vegetal al comienzo del
periodo de observacion por intervalo de tiem1po del periodo
de observacién (g g~ tiempo™ ')

TCR (g/g/tiempo) = TAN (g/cm?/tiempo) x PSF (cm?/g)

Tasa de asimilacion neta =

ganancia de peso durante el

periodo de observacion por
area total foliar (area foliar) por
intervalo de tiempo del periodo
de observacién (g/cm?/tiempo)

Cuantificando la ecologia 6.1 | Tasa de crecimiento relativo

dividir en componentes
que reflejen las influen-
cias de la asimilacion (fo-
tosintesis) y la asignacién en crecimiento: la asimilacién de
nuevos tejidos por unidad de superficie foliar (g/cm?/tiem-
po), que recibe el nombre de tasa de asimilacién neta (TAN)
y el 4rea superficial por unidad de peso del vegetal (cm?/g),
denominado proporcion de superficie foliar (PSF).

La TAN es funcion de la fotosintesis bruta total del ve-
getal menos la respiracion total del vegetal. Es la ganancia
de la asimilacion neta expresada sobre una base de unidad de
superficie foliar. La PSF es una funcién de la cantidad de esa
asimilacion que es destinada a la produccién de hojas, mas
especificamente a la superficie foliar, expresada sobre una
base de unidad de peso del vegetal.

La PSF se puede dividir en dos componentes que des-
criben la asignacion de la asimilacion neta a las hojas, la
proporcion del peso foliar (PPH), y una medida de la densi-
dad o grosor foliar, es decir el 4rea foliar especifica (AFE).
La PPH es el peso total de las hojas expresado como una
proporcion del peso total del vegetal (g de hojas/g del peso
total del vegetal), mientras que el AFE es el area foliar por

Proporcidn de la superficie foliar = Proporcion de peso foliar =
area total de hojas (area foliar) peso total de las hojas por
por peso total del vegetal (cm?/g) peso total del vegetal (g/g)

]

PSF (cm?/g) - PPH x AFE

Area foliar especifica =
area total de hojas (area foliar)
por peso total de las hojas (cm?/g)

Proporcion de la superficie
foliar = peso total de hojas (area foliar)
por peso total del vegetal (cm?/g)

Sin embargo, la tasa alta asociada de respiracion foliar y
del punto de compensacion de la luz redujeron las tasas de
supervivencia en el ambiente sombrio. Para la semana 20
del experimento, todos los individuos habian muerto. Por
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el contrario, las especies tolerantes a la sombra pudieron
sobrevivir en el ambiente de baja luminosidad. Bajas tasas
de respiracion foliar y del nivel luminico de saturacion de
la fotosintesis posibilitan un punto de compensacién de baja



gramo de peso foliar. Para la misma densidad de tejido, una

hoja mas delgada tendria un valor de AFE superior. Semana 4 Semana 6

El interés real de desmenuzar el valor de la TCR tiene Sol _ Sombra Sol _ Sombra
por objetivo el poder comparar, ya sea entre individuos de drea foliar (cm?) 18,65 12,45 42 24
diferente especie o entre individuos de la misma especie Peso foliar (g) 0,056 0,032 0,126 0,061

cultivados en condiciones ambientales diferentes. Por
ejemplo, los datos presentados en la tabla a continuacion
corresponden a los resultados de un experimento de

) ]} R . Peso total (g) 0,245 0,133 0,648 0,288
invernadero en el que las plantulas de Acacia tortilis (un

. P . PSF (cm?/g) 75,998 93,750 64,854 83,304
arbol que crece en las sabanas de Africa Oriental) se cul- -

tivaron en dos ambientes de luz diferentes: pleno sol y AFE (cm*/g) 334 392

sombra (50 por ciento de pleno sol). Los individuos se PPH (g/g) 0,228 0,239 0,194 0,213
cosecharon por duplicado (4 y 6 semanas), y se midieron

el peso total del vegetal, el peso total de la hoja y el area TCR 0,471 0,382
foliar total. A partir de estos valores, se calcularon las TAN 0.007 0,004

estimaciones de la TCR, PSF, PPH y AFE. Los valores de la
TCR se calculan con los pesos totales de los vegetales en
las semanas 4 y 6. La TAN se calcul6 entonces dividiendo
la TCR por la PSF. Dado que la PSF varia con el tiempo
(entre las semanas 4 y 6), se utiliz6 el promedio de la PSF
en las semanas 4 y 6 para caracterizar la PSF en la esti-
macién de la TCR. Obsérvese que el tamafo promedio
(peso y area foliar) de las plantulas cultivadas en el
ambiente de elevada luminosidad es de aproximadamente
el doble que el de las plantulas cultivadas a la sombra. A
pesar de esta diferencia en el tamano, y de las intensida-
des luminicas mas bajas para soportar la fotosintesis, la
diferencia en la TCR entre las plantulas cultivadas al sol
y a la sombra es solamente de aproximadamente el 20 por
ciento. Al examinar los componentes de la TCR, podemos
apreciar el modo en el que los individuos de la sombra
pueden lograr este objetivo. Las condiciones de baja
luminosidad redujeron las tasas de la fotosintesis, con lo
cual se redujo la TAN para los individuos cultivados a la
sombra. Sin embargo, los vegetales se compensaron in-
crementando la asignacién de carbono (asimilados) a la
produccién de hojas (mayor PPH) y produciendo hojas
mas delgadas (AFE superior) que los individuos cultivados
a pleno sol. El resultado es que esos individuos cultiva-
dos a la sombra poseen una TAN superior (area superfi-
cial fotosintética respecto del peso del vegetal), con lo cual
compensan la TAN inferior y mantienen una TCR compa-
rable.

Peso del tallo (g) 0,090 0,058 0,283 0,138
Peso de la raiz (g) 0,099 0,043 0,239 0,089

Estos resultados ilustran el valor de utilizar el abordaje
de la TCR para examinar la respuesta de los vegetales a las di-
versas condiciones ambientales, ya sea entre los individuos
de las mismas especies o entre los individuos de diferentes
especies adaptados a diferentes condiciones ambientales.

Al dividir los componentes del crecimiento vegetal en
medidas directamente relacionadas con la morfologia, la
distribucion del carbono y la fotosintesis, podemos comen-
zar a comprender el modo en el que los vegetales se aclima-
tan y adaptan a las distintas condiciones ambientales. ®

1. Cuando los vegetales son cultivados en condiciones
secas (baja disponibilidad de agua), existe un aumento
en la asignacion del carbono para la produccion de rai-
ces a costa de las hojas. ;Cémo podria influir este cam-
bio en la asignacién en la proporcién de la superficie
foliar (PSF)?

2. La disponibilidad de nitrégeno influye directamente en
la tasa de la fotosintesis neta. Suponiendo que no hay
ningin cambio en la distribuciéon de carbono o en la
morfologia foliar, {Como influiria un aumento en la tasa
de fotosintesis neta que resulta del aumento en la dispo-
nibilidad de nitrégeno sobre la tasa de crecimiento rela-
tivo? ¢Qué componente de la TCR seria influenciado por
el aumento en la fotosintesis neta?

luminosidad, sin embargo, limitan las tasas de crecimiento reflejan un compromiso entre las caracteristicas que per-
incluso en los ambientes de elevada luminosidad. miten que una especie mantenga altas tasas de fotosintesis

La dicotomia en las adaptaciones entre las especies tole- neta y de crecimiento en condiciones de elevada luminosi-
rantes a la sombra y las especies intolerantes a la sombra dad y la capacidad para continuar la supervivencia y el cre-
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Figura 6.14 | Supervivenciay crecimiento Sol .
de la plantula durante un periodo de 1 afio para las e Sombra f
plantulas de dos especies de arboles en la Isla de °
2 . .. 20 <15
Barro Colorado, Panama, cultivadas en condiciones Myroxylon balsamum s —
de luzy sombra. La Ceiba pentandra es una especie Z cessessessese
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cimiento en condiciones de baja luminosidad. Los cambios
en la bioquimica, fisiologia, morfologia foliar y distribucién
del carbono presentados por las especies tolerantes a la
sombra les permiten reducir la cantidad de luz requerida
para sobrevivir y crecer. Sin embargo, estas mismas carac-
teristicas limitan su capacidad para mantener altas tasas de
fotosintesis neta y crecimiento cuando las intensidades de
la luz son elevadas. Por el contrario, los vegetales adaptados
alos ambientes de alta luminosidad (especies intolerantes a
la sombra) pueden mantener altas tasas de fotosintesis neta
y crecimiento en condiciones de elevada luminosidad pero
a costa de continuar la fotosintesis, el crecimiento y la
supervivencia en condiciones de sombra.

6.10 | Larelacion entre la temperatura
y la demanda de agua influye
en las adaptaciones vegetales

Como en el caso de la luz, los vegetales terrestres han desa-
rrollado toda una gama de adaptaciones en respuesta a las
variaciones en cuanto a la precipitacion y la humedad del
suelo. Sin embargo, de acuerdo con lo discutido sobre la
transpiracion (véase el Apartado 6.3), la demanda de agua
se encuentra asociada a la temperatura (véase Cuestiones
de ecologia: El calentamiento global y las uvas). A medida
que se eleva la temperatura, la presion de vapor de satura-
cion se elevard de manera similar (véase el Apartado 3.6),
con lo cual aumenta el gradiente de vapor de agua entre
el interior de la hoja y el aire del exterior y, por consiguien-
te, la tasa de transpiraciéon. Como resultado, la cantidad
de agua que necesita el vegetal para compensar las pérdidas
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de transpiracién aumentara de igual modo con la tempera-
tura.

Cuando existe sequedad en la atmésfera o en el suelo, los
vegetales responden cerrando parcialmente los estomas y
abriéndolos durante periodos de tiempo mas breves. En dicho
episodio de estrés hidrico, un vegetal cierra sus estomas
durante la parte mas calurosa del dia y reanuda su actividad
por la tarde. A medida que el agua se hace cada vez mas esca-
sa, el vegetal abre sus estomas solamente en las condiciones
mas frescas y himedas de la mafiana. Este cierre reduce la
pérdida de agua a través de la transpiracion, pero también
reduce la difusion de CO, hacia el interior de la hoja y la disi-
pacion del calor a través del enfriamiento evaporativo. Como
resultado, la tasa de la fotosintesis disminuye y las tempera-
turas foliares pueden elevarse. Algunas especies vegetales,
como por ejemplo los rododendros perennifolios, responden
al estrés hidrico por medio de una ondulacién hacia adentro
de las hojas. Otras muestran un aparente marchitamiento
causado por la falta de turgencia foliar. Tanto la ondulaciéon
como el marchitamiento foliar permiten que las hojas reduz-
can la pérdida de agua y la absorcion de calor mediante la
reduccion del area superficial expuesta a la radiacion solar.

El estrés hidrico prolongado inhibe la produccién de
clorofila, y esta inhibicién hace que las hojas se vuelvan
amarillas o bien, mas tarde ya en verano, que presenten
una coloracion otonal prematura. A medida que empeoran
las condiciones, los arboles caducifolios pueden mudar sus
hojas prematuramente y los mas viejos mueren antes. Esta
muda prematura puede provocar la muerte progresiva de
las ramas y ramitas.

En las regiones tropicales con diferenciacion entre es-
tacion humeda y estacion seca (véase el Apartado 3.7), algu-



Durante el siglo pasado, el clima de la Tierra se ha calenta-
do. La temperatura global promedio de la superficie se ha
incrementado en un 1 °C y muchos cientificos creen que
este calentamiento se debe en gran medida a los cambios
en la composicion de la atmoésfera causados en gran parte
por la combustion de combustibles f6siles (véase el Capi-
tulo 29). Una de las preguntas principales con la que se
enfrentan los ec6logos es como influird este calentamien-
to sobre el crecimiento de los vegetales.

Hay dos medidas relacionadas con la energia calori-
fica disponible que se asocian habitualmente con el cre-
cimiento de los vegetales, la longitud de la estacién de
crecimiento, y un indice de temperaturas integradas
durante la estacion de crecimiento. La estacién de creci-
miento se refiere al periodo del ano durante el cual las
condiciones ambientales son las adecuadas para el cre-
cimiento de los vegetales. En las zonas templadas, la
estacion de crecimiento se define en general por el perio-
do de tiempo, normalmente medido en dias, entre la
ultima helada en la primavera y la primera helada en el
otono.

Durante la estacién de crecimiento, las tasas relativas
de fotosintesis y respiracion varian durante el transcurso
del dia y de un dia a otro al variar las temperaturas. La acu-
mulacién de carbono y el crecimiento de vegetales indivi-
duales reflejaran estas variaciones de temperatura durante
el transcurso de la estacion de crecimiento. Una medida
que se utiliza en forma habitual para integrar temperatura
durante una estacion de crecimiento tinica ya que se refie-
re al crecimiento del vegetal es el indice de grados-dia de
crecimiento (GDDs).

Cada especie vegetal tiene su propio requerimiento de
temperatura minima para la fotosintesis y el crecimiento.
Debido a estas diferencias, los ecélogos por lo comin se
refieren a una temperatura minima promedio de 5 °C
cuando caracterizan los requerimientos de calor de los
vegetales como un grupo. El indice de GDD se calcula
como la suma de las desviaciones de temperaturas supe-
riores a esta temperatura minima. EI GDD de 1 dia se
calcula como la diferencia entre la temperatura diaria pro-
medio y 5 °C. Por lo tanto, un dia en el que la temperatura
promedio es 12 °C, el GDD es 7. El GDD se calcula sélo
para aquellos dias en los cuales la temperatura promedio
es superior a la temperatura minima (5 °C). EI GDD anual
se calcula como la suma de GDD para la estacion o el afio
de crecimiento y representa la energia calorifica disponible
para el crecimiento de los vegetales.

El aumento de la temperatura global promedio de la
superficie de la Tierra durante el siglo pasado se ha caracteri-
zado por un incremento mas rapido de las temperaturas
minimas en comparacion con las temperaturas maximas.
Tanto el calentamiento total como el incremento despropor-
cionado de las temperaturas minimas han contribuido a la
prolongacién de la estacién de crecimiento y a un crecimien-
to global del GDD, en especial en las latitudes medias y altas.

Cuestiones de ecologia | El calentamiento global y las uvas

En el Noreste de los
Estados Unidos, la es-
tacion libre de hela-
das en la actualidad
comienza un promedio de
11 dias antes que en la década

de los anos 50. En las regiones de Columbia Britanica,
Canada, los valores del GDD anual se han incrementado en
un 16 por ciento durante este mismo periodo.

Un incremento significativo en la energia calorifica
disponible podria tener efectos positivos y negativos en las
especies cultivadas y en la produccion agricola dentro de
las zonas templadas. Las condiciones mas célidas (estacién
de crecimiento incrementada y GDD) permitirian a los
granjeros introducir con éxito nuevas variedades de culti-
vos que con anterioridad eran marginales o no viables en
sus regiones. En otras areas, sin embargo, el calentamien-
to podria tener efectos negativos para la agricultura. Las
temperaturas mas elevadas y la mayor evapotranspiracion,
por ejemplo, pueden significar una menor humedad dispo-
nible en el suelo en algunas regiones, exigiendo un incre-
mento de la irrigacion para mantener el crecimiento de los
vegetales. Para la industria vitivinicola, sin embargo, este
incremento en la energia calorifica ha sido positivo.

En los valles de Napa y Sonoma de California, las tem-
peraturas anuales promedio se han incrementado en un
1,13 °C durante el periodo 1951-1997. Casi todo este calen-
tamiento se debe a un incremento de las temperaturas
nocturnas (minimas). Ademas, el calentamiento ha sido
altamente estacional, con un calentamiento promedio en
primavera que casi duplica al del resto del afo. El resul-
tado ha sido una reduccion del 71 por ciento en la frecuen-
cia de las heladas y un incremento correspondiente de 66
dias en la estacion de crecimiento. Para los vifiedos de los
Valles de Napa y Sonoma (una de las regiones productoras
de uva mas grandes del mundo), este patrén de calen-
tamiento ha sido extremadamente positivo. Tanto el rendi-
miento de las uvas como la calidad del vino que producen
se han elevado de modo estable durante este periodo.

Los beneficios del calentamiento global, sin embargo,
podrian ser efimeros. Las predicciones para California su-
gieren un calentamiento continuado y sequia, lo cual afec-
taria de modo negativo la produccion agricola, inclusive la
industria vitivinicola, ya que las concentraciones atmosfé-
ricas de gases de invernadero continuaran incrementando-
se en el futuro (véase el Capitulo 29). e

1. (Podria elevarse el valor del indice de crecimiento para
un area sin cambiar la extension de la estacion de cre-
cimiento? (Cémo?

2. Las temperaturas minimas se dan por la noche; por lo
tanto, el incremento de las temperaturas minimas rela-
cionadas con el calentamiento global es en gran medi-
da un incremento en las temperaturas nocturnas. Dado
que la tasa de respiracién aumenta con la temperatura,
;Cémo podria esto influenciar el balance de carbono de
los vegetales?

Capitulo 6 Adaptaciones vegetales al medio ambiente
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nas especies de arboles y arbustos han desarrollado la ca-
racteristica de dejar caer sus hojas al inicio de la estacion
seca. Estos vegetales reciben el nombre de caducifolios de
la sequia. En estas especies, la senescencia de las hojas se
produce al inicio de la temporada seca y crecen nuevas
hojas justo antes del inicio del periodo de precipitaciones.

Algunas especies de vegetales, nombradas como vegeta-
les C, y CAM, han desarrollado una forma modificada de
fotosintesis que funciona para aumentar la eficacia en la
utilizacion del agua en los ambientes mas calidos y secos.
La modificaciéon comprende un paso adicional en la con-
version (fijacion) de CO, en aztcares.

En los vegetales C,, la absorcion de energia luminica y
la transformacién de CO, en azicares se producen en las
células del mesofilo. Los productos de la fotosintesis se
trasladan hacia el interior de los conductos vasculares, que
son parte del sistema de transporte de la planta, en los que
se pueden transportar hacia las demads partes de la planta.
Por el contrario, los vegetales que poseen la ruta fotosinté-
tica C, tienen una anatomia foliar diferente de aquella de
los vegetales C, (véase la Figura 6.11). Los vegetales C,
poseen dos tipos distintos de células fotosintéticas: las célu-
las del mesofilo y las células en empalizada. Las células en
empalizada rodean las venas o conductos vasculares (Figu-
ra 6.15). Los vegetales C, dividen la fotosintesis entre los
dos tipos de células: las células del mesdfilo y las células en
empalizada.

En los vegetales C,, el CO, reacciona con el fosfoenolpi-
ruvato (PEP), un compuesto de tres carbonos, dentro de las
células del mesofilo. En contraste a la reaccion inicial entre
RuBP en los vegetales C,. La enzima PEP carboxilasa es la
catalizadora de dicha reaccion y produce OAA (oxaloacetato)
como producto inicial. EI OAA luego se transforma rapida-
mente en las moléculas de cuatro carbonos de los acidos
malico y aspartico. Estos acidos organicos son transportados
después a las células en empalizada (véase la Figura 6.15).
Alli, las enzimas descomponen a los acidos organicos para
formar CO,, revirtiendo el proceso que se produce en las
células del mesdfilo. En las células en empalizada, el CO, se
transforma en aztcares utilizando la ruta C, que compren-
de RuPB y rubisco.

El paso extra en la fijacion de CO, ofrece ciertas venta-
jas a los vegetales C,. En primer lugar, la PEP no interactia
con el oxigeno, como lo hace la RuBP. Esto elimina la inefi-
ciencia que tiene lugar en las células del mesofilo de los
vegetales C, cuando la rubisco cataliza la reaccién entre O,
y RuBP, para dar lugar a la produccién de CO, y a una
reduccion en la tasa de fotosintesis neta (véase el Aparta-
do 6.1). En segundo lugar, la conversién de los acidos mali-
co y aspartico en CO, dentro de las células en empalizada
hace que se concentre el CO, La concentracién de CO, den-
tro de las células en empallzada puede alcanzar concentra-
ciones mucho mas elevadas que en las células del mesdfilo
o en la atmdsfera circundante. Las concentraciones mas

128 | Tercera parte  El organismo y su ambiente

vena Célula

(tejido en
vascular) empalizada
@ vascular

H,O Célula de
Mesofilo

Carboxilasa
de PEP

OAA

Célula del
meséfilo
Malato

RuBP

Rubisco

Célula en empallzada
vascular

Azucare/
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Figura 6.15 | Laruta C, de la fotosintesis. Diferentes reacciones

se producen en las células en empalizada y del meséfilo.
Comparar con la ruta C3 (Véase la Figura 6.1). PEP,
fosfoenolpiruvato; OAA, oxaloacetato.

elevadas de CO, en las células en empalizada incrementa la
eficiencia de la reaccion entre CO, y la RuBP catalizada por
rubisco. El resultado neto es que la tasa maxima de fotosin-
tesis generalmente es superior en los vegetales C, que en
los vegetales C,.



Para comprender la ventaja adaptativa de la ruta C,,
debemos volver al compromiso en los vegetales terrestres
entre la captacion de CO,y la pérdida de agua a través del
estoma. Debido a la mayor tasa fotosintética, los vegetales
C, exhiben una eficiencia mayor en el uso del agua. Es
decir, para un grado dado de apertura del estoma y de pér-
dida de agua, los vegetales C, por lo comun, fijan mas car-
bono. Esta eficiencia incrementada en el uso de agua puede
significar una gran ventaja en climas célidos y secos en los
que el agua constituye un factor importante que restringe
el crecimiento de los vegetales. Sin embargo, esto tiene un
precio. La ruta C, tiene un gasto de energia superior debido
a la necesidad de producir PEP y la enzima asociada, la PEP
carboxilasa.

La ruta fotosintética C, no se encuentra en algas, briofi-
tos, helechos, gimnospermas (incluye coniferas, cicadiceas
y gingcos), o los vegetales de floracion mas primitivos
(angiospermas). Los vegetales C, son en su mayoria hierbas
originarias de regiones tropicales y subtropicales y algunos
arbustos caracteristicos de ambientes aridos y salinos, tales
como Larrea (jarilla) y Atriplex (cenizo) que dominan
regiones del desierto sudoccidental de América del Norte.
La distribuci6n de especies herbaceas C, en América el Nor-
te refleja la ventaja de la ruta fotosintética C, en condicio-
nes mas calidas y de mayor sequedad (Figura 6.16). La
proporcion del total de las especies herbaceas dentro de la
comunidad que son C, se incrementa de Norte a Sur, alcan-
zando un maximo en el Sudoeste.

En los desiertos calurosos del mundo, las condiciones
ambientales son atiin mas rigurosas. La radiacion solar es
elevada y el agua escasea. A fin de contrarrestar estas con-
diciones, un pequerfio grupo de vegetales del desierto, en su
mayoria suculentas de las familias Cacfaceae (cactus),

Figura 6.16 | Porcentaje de especies herbaceas totales que son
C,- Los valores de en isopletas (lineas) representan porcentajes.
(Adaptado de Teeri y Stone 1976.)

Euphorbiaceae, y Crassulaceae, usan un tercer tipo de ru-
ta fotosintética: el metabolismo acido de las crasuldceas
(CAM). La ruta CAM es similar a la ruta C, dado que el CO,
primero se transforma en los compuestos de cuatro carbo-
nos usando la enzima PEP carboxilasa. Los compuestos de
cuatro carbonos luego se convierten nuevamente en CO,,
que es transformado en glucosa utilizando el ciclo C,. A
diferencia de los vegetales C,, sin embargo, en los cuales
estos dos pasos se encuentran separados fisicamente (en las
células del mesoéfilo y en empalizada), ambos pasos se dan
en las células del mesoéfilo pero en momentos diferentes
(Figura 6.17).

Los vegetales CAM abren su estoma por la noche, cap-
tando CO, y convirtiéndolo en dcido malico con el uso de
PEP, que se acumula en grandes cantidades en las células
del mesofilo. Durante el dia, el vegetal cierra sus estomas y
reconvierte el dcido malico en CO,, el cual se fija entonces
mediante el ciclo C,. Respecto de los vegetales C,y C,, la
ruta CAM es lenta e ineficiente en la fijacién de CO,, pero al
abrir sus estomas por la noche cuando las temperaturas
son las mas bajas y la humedad relativa es la mas alta, los
vegetales CAM reducen abruptamente la pérdida de agua a
través de la transpiracion.

Los vegetales también pueden responder a una dismi-
nucion del agua disponible en el suelo al incrementar la
asignacion de carbono a la produccion de raices y disminu-
yendo la producciéon de hojas (Figura 6.18). La produccion
incrementada de raices permite que el vegetal explore un
volumen y una profundidad mayores de suelo de donde
extraer agua, y la reduccion en la superficie foliar disminu-
ye la cantidad de radiacion solar que intercepta el vegetal y
el area superficial que pierde agua mediante la transpi-
racion. El efecto combinado consiste en aumentar la absor-
cion de agua por unidad de superficie foliar a la vez que se
reduce la cantidad total de agua que se pierde en la atmds-
fera a través de la transpiracion.

La reduccion de la superficie foliar cuando disminuye la
disponibilidad de agua es en realidad un efecto combinado de
la disminucion de la asignacion de carbono a la produccion
de hojas y de los cambios en la morfologia de la hoja (tama-
fio y forma). Las hojas de los vegetales que crecen en condi-
ciones de escasez de agua tienden a ser mas pequefias y mas
gruesas (superficie foliar especifica mas pequena: véase el
Apartado 6.9) que las de los individuos que crecen en am-
bientes mas mésicos (himedos). En algunos vegetales, las
hojas son pequefias, las paredes celulares estin engrosadas,
los estomas son diminutos y el sistema vascular para el
transporte de agua es denso. Algunas especies cuentan con
hojas cubiertas de filamentos que dispersan la radiacion
solar entrante, mientras que otras cuentan con hojas recu-
biertas con ceras y resinas que reflejan la luz y reducen su
absorcion. Todas estas caracteristicas estructurales reducen
la cantidad de energia que choca contra la hoja y, por lo tan-
to, la pérdida de agua a través de la transpiracion.
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Figura 6.17 | Fotosintesis en los vegetales CAM. (a) Durante la
noche, los estomas se abren, el vegetal pierde agua por medio de
la respiracion y el CO, se difunde hacia el interior de la hoja. E CO,
es almacenado como malato y en el meséfilo, para utilizarse en la
fotosintesis durante el dia. (b) Durante el dia, cuando se cierran los
estomas, el CO, almacenado se vuelve a fijar en las células del
meso6filo usando el ciclo C3.

A pesar de que la disminucién en la superficie foliar y el
correspondiente incremento en la biomasa asignada a las
raices (Figura 6.18) observados en los vegetales que crecen
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Figura 6.18 | Larelacion entre la disponibilidad hidrica del

vegetal y la proporcion de la masa radicular (mg) respecto del area
foliar (cm?) para las plantulas de pimienta de hojas amplias
(Eucalyptus dives) cultivadas en invernadero. Cada punto

del gréfico representa el valor promedio para los vegetales
cultivados bajo el tratamiento hidrico correspondiente. A medida
que la disponibilidad de agua disminuye, los vegetales distribuyen
una mayor cantidad de carbono para la produccién de raices
respecto de las hojas. Este aumento en la distribucion hacia las
raices aumenta el area superficial de las raices para la absorcion
de agua, mientras que la reduccién en el drea foliar disminuye la
pérdida de agua a través de la respiracion. (Adaptado de Smith

y otros 2002.)

en condiciones de disponibilidad de agua reducida funcio-
nan para reducir la transpiracién e incrementar la capaci-
dad del vegetal para adquirir agua del suelo, este cambio de
patrones de asignacion tiene consecuencias para el creci-
miento del vegetal. La superficie foliar reducida disminuye
la ganancia de carbono de la fotosintesis con respecto a la
pérdida de carbono por la respiracién (véase la Figura 6.8).
El resultado es una reduccion en la ganancia neta de car-
bono y la tasa de crecimiento del vegetal.

Tal como sucede con los cambios en la morfologia del
vegetal en ambientes de luz variable (véase el Apartado 6.9),
los cambios observados en la forma de la hoja y la asigna-
cién de carbono entre individuos de la misma especie en
respuesta a la disponibilidad de agua representan la plasti-
cidad fenotipica (como en la Figura 6.18). Estas diferencias,
sin embargo, son mas pronunciadas entre especies de vege-
tales adaptados a ambientes hiimedos (mésicos) y secos
(xéricos) (Figura 6.19).

6.11 | Los vegetales varian en su respuesta
a las temperaturas ambientales

Las curvas de la respuesta fotosintética frente a la tempera-
tura (véase la Figura 6.6) para una serie de especies de vege-
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Figura 6.19 | Comparacién de patrones de la distribucion de
carbono y la tasa de crecimiento para dos especies de Eucalyptus a
lo largo de un gradiente experimental de disponibilidad hidrica.
(a) Si bien ambas especies presentan los mismos patrones

de respuesta frente a la disminucién en la disponibilidad de agua,
la especie xérica, E. dives, presenta una proporcion
consistentemente mayor de masa radicular (mg) respecto del area
foliar (cm?) que la especie mésica, E. saligna, a lo largo de un
gradiente de agua. (b) La tasa de crecimiento de E. saligna
(ganancia de biomasa durante un periodo experimental) continda
aumentando con la creciente disponibilidad hidrica. E. dives
alcanza la tasa méaxima de crecimiento en los tratamientos hidricos
intermedios. (Adaptado de Smith y colaboradores 2002.)

tales terrestres se muestran en la Figura 6.20. Ha de obser-
varse que las especies varian en el rango de temperaturas
por encima de las cuales la fotosintesis neta se encuentra en
Su Maximo Topt. De hecho, las diferencias en la Topt para las
especies corresponden a las diferencias térmicas entre los
ambientes en los que habitan las especies. Las especies que
se encuentran en ambientes mas frescos por lo comin tie-
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Figura 6.20 | Relacion entre la fotosintesis neta y la temperatura
para una diversidad de especies vegetales terrestres provenientes
de habitats térmicamente distintos: Neuropogon acromelanus,
(liquen artico) Ambrosia chamissonis (vegetal de dunas costeras
frescas), Atriplex hymenelytra (arbusto del desierto siempre
verde), y Tidestromia oblongifolia (perenne del desierto activa

en verano). (Adaptado de Mooney y colaboradores 1976.)

tan climas mas calidos. Estas diferencias en la respuesta a
la temperatura de la fotosintesis neta estan directamente
relacionadas con una diversidad de adaptaciones bioquimi-
cas y fisiologicas que actian para cambiar las respuestas a
las temperaturas de la fotosintesis y la respiracion hacia las
temperaturas predominantes en el ambiente. Estas diferen-
cias son mas pronunciadas entre los vegetales que utilizan
las rutas fotosintéticas C,y C, (véase el Apartado 6.10). Los
vegetales C, se encuentran en ambientes mas calidos y més
secos y exhiben temperaturas 6ptimas mas elevadas para la
fotosintesis (generalmente entre 30 °C y 40 °C) que los
vegetales C, (Figura 6.21).

A pesar de que las especies provenientes de habitats tér-
micos diferentes presentan diferentes respuestas a la tempe-
ratura para la fotosintesis y la respiracion, estas respuestas
no son fijas. Cuando dos grupos de individuos de la misma
especie se cultivan en diferentes condiciones térmicas en el
laboratorio o invernadero, a menudo se observa una diver-
gencia en la respuesta de la fotosintesis neta a la temperatu-
ra (Figura 6.22). En general, el rango de temperaturas sobre
el cual la fotosintesis neta se encuentra en su maximo cam-
bia en la direccién de las condiciones térmicas bajo las cua-
les se cultiva el vegetal. Es decir, los individuos cultivados en
temperaturas mds frescas presentan una 7, ot decreciente,
mientras que aquellos individuos cultivados en condiciones
més cdlidas presentan un incremento de la 7', o Este mismo
cambio en la respuesta a la temperatura puede observarse en
vegetales individuales en respuesta a los cambios estaciona-
rios de la temperatura (Figura 6.23).

Ademas de la influencia de la temperatura en el balance
de carbono del vegetal, los periodos de extremo calor o frio
pueden dafiar de modo directo a las células y los tejidos
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Figura 6.21 | El efecto del cambio en la temperatura foliar sobre
las tasas fotosintéticas de los vegetales C_y C4. (a) Un vegetal C3,
la herbacea Sesleria caerulea del Norte templado, presenta una
reduccion en la tasa de la fotosintesis a medida que la temperatura
de la hoja disminuye. (b) Una herbacea del Norte templado Cq,
Spartina anglica. (c) Un arbusto C, del desierto caluroso de
América del Norte, Tidestromia oblongifolia. Obsérvese que la tasa
maxima de fotosintesis para las especies C, se produce a
temperaturas mas altas que en el caso de las especies C,.

(Adaptado de Bjorkman 1973.)
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Figura 6.22 | Larelacién entre la temperaturay la

fotosintesis neta para los vegetales clonados de cenizén (Atriplex
lentiformis) cultivados bajo dos regimenes diferentes de
temperatura de dia/noche. Obsérvese que el cambioenlaT
corresponde a las condiciones de temperatura bajo las que

se cultivaron los vegetales. (Adaptado de Pearcy 1977.)
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Figura 6.23 | Cambio estacional en la relacion entre la
fotosintesis neta y la temperatura para arbustos de jarilla (Larrea
divacarta) cultivados en el campo. Obsérvese que la Tot cambia
para afrontar las temperaturas predominantes. (Adaptado

de Monney y colaboradores. 1978.)

del vegetal. Los vegetales que habitan ambientes con es-
taciones frias, donde las temperaturas caen por debajo de
la temperatura de congelacion durante algunos periodos
de tiempo, han desarrollado una variedad de adaptacio-
nes para sobrevivir. Las hojas de algunas especies de ve-
getales pueden tolerar temperaturas por debajo de cero
(<0 °C) si la temperatura desciende lentamente, permitien-
do la formacion de hielo en la pared celular. El efecto es la
deshidratacion, que el vegetal puede revertir cuando la tem-
peratura se eleva. Si la temperatura desciende demasiado
rapido como para que se produzca la deshidratacion, se for-
man cristales de hielo en el interior de la célula y los cris-
tales pueden perforar las membranas celulares. Cuando el
vegetal se deshiela, el contenido de la célula se derrama,
dando al vegetal una apariencia cocida y marchita.

La capacidad para tolerar el frio extremo, denominado
resistencia a la congelacion, es una caracteristica controlada
genéticamente que varia entre las especies y poblaciones
separadas de la misma especie. En ambientes que cambian
estacionalmente, los vegetales desarrollan una resistencia a
la congelacion durante el otofio y alcanzan la méaxima resis-
tencia en el invierno. Los vegetales adquieren resistencia a la
congelacion, es decir el cambio de células sensibles al frio a
células resistentes, mediante la formacion o adicién de com-
puestos protectores en las células. Los vegetales sintetizan y
distribuyen sustancias, tales como aztcares, aminoacidos y
otros compuestos, que funcionan como anticongelantes dis-
minuyendo la temperatura en la que se produce la congela-
cion. Una vez que comienza el crecimiento en la primavera,
los vegetales pierden esta tolerancia con rapidez y son sus-
ceptibles al dafio por congelacion a finales de la primavera.

La produccion de los compuestos protectores que per-
miten a las hojas sobrevivir a las temperaturas de congela-



cién supone un gasto significativo de energia y nutrientes.
Algunas especies evitan estos gastos mudando sus hojas
antes del comienzo de la estacion fria. Estos vegetales son
los llamados caducifolios de invierno, y sus hojas envejecen
durante el otofo, para ser reemplazadas durante la prima-
vera, cuando las condiciones vuelven a ser favorables para
la fotosintesis. Por el contrario, las especies perennes aci-
culifolias, tales como el pino (Pinus spp.) y el abeto (Picea
spp.), contienen una concentracion elevada de estos com-
puestos protectores, lo cual permite que las agujas sobrevi-
van a las temperaturas de congelacion del invierno.

6.12 | Los vegetales presentan
adaptaciones a las variaciones
en la disponibilidad de nutrientes

Tanto los vegetales como los animales requieren una diversi-
dad de elementos quimicos para llevar a cabo sus procesos
metabdlicos y para sintetizar los tejidos nuevos (Tabla 6.1).
Asi, la disponibilidad de los nutrientes tiene muchos efectos
directos en la supervivencia, el crecimiento y la reproduc-
cion de los vegetales. Algunos de estos elementos, conocidos
como macronutrientes, son necesarios en grandes cantida-
des. Otros elementos son necesarios en menores cantidades,
a menudo minimas. Estos elementos son los denominados
micronutrientes, o elementos traza. Los prefijos micro y
macro se refieren solamente a la cantidad en la cual se nece-
sitan los nutrientes, no a su importancia para el organismo.
En caso de que faltasen los micronutrientes, los vegetales se
debilitan tanto como si les faltase nitr6geno, calcio o cual-
quier otro macronutriente.

De los macronutrientes, el carbono (C), el hidrégeno
(H) y el oxigeno (O) forman la mayoria de los tejidos vege-
tales. Estos elementos provienen del CO,y del H,0 y se
encuentran a disposicion del vegetal en forma de glucosa
mediante la fotosintesis. Los seis macronutrientes restan-
tes, es decir nitrégeno (N), fésforo (P), potasio (K), calcio
(Ca), magnesio (Mg) y azufre (S) estan presentes en diferen-
tes estados en el suelo, y su disponibilidad para los vegetales
se ve afectada por distintos procesos segtin su ubicacion en el
ambiente fisico (véase el Capitulo 5). En el caso de los am-
bientes terrestres, los vegetales absorben nutrientes del
suelo. En los ambientes acuaticos, los vegetales absorben
nutrientes del sustrato o directamente del agua.

El mejor ejemplo de la relacion directa entre la disponi-
bilidad de nutrientes y la eficacia bioldgica de los vegetales
corresponde al nitrogeno. El nitr6geno desempefia un papel
importante en la fotosintesis. En el Apartado 6.1, exami-
namos dos compuestos importantes en la fotosintesis: la
enzima rubisco y el pigmento clorofila. La rubisco cataliza
la transformacién del diéxido de carbono en monosacaridos,
y la clorofila absorbe energia de la luz. El nitr6geno es un

componente de ambos compuestos. De hecho, mas del 50
por ciento del contenido de nitrégeno de una hoja participa
directamente de algiin modo en el proceso de fotosintesis, y
gran parte de €l se encuentra ligado a estos dos compuestos.
Como resultado, la tasa maxima de la fotosintesis (saturada
de luz) para una especie esta relacionada con el contenido de
nitrégeno de sus hojas (Figura 6.24).

La absorcion de un nutriente depende tanto del abas-
tecimiento como de la demanda. La Figura 6.25a ilustra la
relacion tipica entre la absorcién de un nutriente y su
concentracion en el suelo. Obsérvese que la tasa de absor-
cion se incrementa con la concentracion hasta una tasa
maxima. No se produce un mayor aumento por encima de
esta concentracion ya que el vegetal satisface ya sus de-
mandas. En el caso del nitrégeno, las bajas concentraciones
en el suelo o el agua significan bajas tasas de absorcion.
Una tasa de absorcién mas baja disminuye las concentra-
ciones de nitrégeno en la hoja (Figura 6.25b) y, por consi-
guiente, las concentraciones de rubisco y clorofila. Por lo
tanto, la falta de nitrégeno limita el crecimiento de los ve-
getales. Un patron similar es valido para otros nutrientes
esenciales.

Hemos visto que la geologia, el clima y la actividad biolo-
gica alteran la disponibilidad de los nutrientes del suelo (véa-
se el Capitulo 5). Como consecuencia, algunos ambientes
son ricos en nutrientes, mientras que otros son pobres.
¢Como hacen los vegetales de los ambientes pobres en nu-
trientes para subsistir? Dado que los vegetales necesitan
nutrientes para la sintesis de tejido nuevo, la tasa de creci-
miento de un vegetal influye en su demanda de un nutrien-
te. A su vez, la tasa de absorcion del nutriente por parte del
vegetal también influye en el desarrollo. Esta relacion puede
parecer circular, pero el punto importante es que no todos
los vegetales poseen la misma tasa inherente (potencial
maximo) de crecimiento. En el Apartado 6.9 (véase la Figu-
ra 6.13), vimos el modo en el que los vegetales tolerantes a la
sombra cuentan con una tasa inherentemente menor de
fotosintesis y crecimiento que los vegetales intolerantes a la
sombra, incluso en condiciones de elevada luminosidad. Esta
tasa menor de fotosintesis y crecimiento significa una
demanda menor de recursos, inclusive de nutrientes. El mis-
mo patrén de fotosintesis reducida se da entre vegetales que
son caracteristicos de los ambientes con un nivel de nutrien-
tes bajo. La Figura 6.26 muestra las respuestas de creci-
miento de dos especies de hierbas cuando el suelo esta
enriquecido con nitr6geno. La especie cuyo habitat natural
es un ambiente con un elevado nivel de nitrégeno, contintia
aumentando su tasa de crecimiento a medida que aumenta
el nitrégeno. La especie originaria de un ambiente con un
nivel bajo de nitrogeno alcanza su tasa maxima de creci-
miento con una disponibilidad de nitrégeno de baja a media.
No responde a adiciones suplementarias de nitrégeno.

Algunos ecélogos vegetales sugieren que una tasa de
crecimiento natural baja constituye una adaptacion a un
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Tabla 6.1  Algunos elementos esenciales para el crecimiento de las plantas y los animales

Elemento

Funcion

Macronutrientes

Carbono (C)
Hidrégeno (H)
Oxigeno (0)

Constituyentes basicos de toda la materia organica

Nitrogeno (N)

Utilizado solamente si esta fijado: nitratos, nitritos, amonio. Componente de la clorofila y de las enzimas; bloque de cons-
truccion de proteinas

Calcio (Ca)

En los animales, es necesario para las relaciones acido-base, la coagulacién sanguinea, la contraccion y relajacion de los
musculos del corazén. Controla el paso de los fluidos a través de las células; otorga rigidez al esqueleto de los vertebrados;
forma el caparazon de los moluscos, artrépodos y foraminiferos unicelulares. En vegetales, se combina con la pectina para
otorgar rigidez a las paredes celulares; esencial para el crecimiento radicular

Fésforo (P)

Necesario para la transferencia de energia en los organismos vivos; componente principal del material nuclear de las célu-
las. Los animales requieren una proporcion adecuada de Ca:P, generalmente de 2:1 en presencia de la vitamina D. La pro-
porcién errénea en los vertebrados causa raquitismo. La deficiencia en los vegetales detiene el crecimiento, atrofia las
raices y retrasa la madurez.

Magnesio (Mg)

En todos los organismos vivos es esencial para conseguir tasas méaximas de reacciones enzimaticas celulares. Parte integral
de la clorofila e implicado en la sintesis proteica en los vegetales. En los animales, activa mas de 100 enzimas. Su deficien-
cia en los rumiantes causa una enfermedad grave, la hipomagnesemia.

Azufre (S)

Constituyente basico de las proteinas. Los vegetales utilizan tanto azufre como fésforo. El exceso de azufre es toxico para
los vegetales.

Sodio (Na)

Necesario para mantener el equilibrio dcido-base, la homeostasis osmética, la formacién y flujo de secreciones géstricas e
intestinales, transmision nerviosa, lactancia, desarrollo, y mantenimiento del peso corporal. Es toxico para los vegetales de
las carreteras, cuando se utiliza para tratar las vias heladas.

Potasio (K)

En vegetales, esta implicado en la 6smosis y en el equilibrio idénico; activa muchas enzimas. En animales, forma parte del
mecanismo de sintesis de las proteinas, actia sobre el desarrollo y en el metabolismo de los carbohidratos.

Cloro (Cl)

Aumenta la transferencia de electrones desde el agua hacia la clorofila de los vegetales. Desemperfia un papel en los anima-
les similar al del sodio, con el que se asocia en la sal (NaCl).

Micronutrientes

Hierro (Fe)

En vegetales, estd implicado en la produccién de clorofila; forma parte de los compuestos de proteinas complejas que acti-
van y transportan oxigeno y transportan electrones en la mitocondria y los cloroplastos. En animales, el pigmento respira-
torio rico en hierro, la hemoglobina en la sangre de los vertebrados y la hemolinfa de los insectos, transporta oxigeno a
cada 6rgano y tejido. Sintetizado en la hemoglobina y la hemolinfa durante toda la vida. Su deficiencia causa la anemia.

Manganeso (Mn)

En vegetales, aumenta la transferencia de electrones desde el agua hacia la clorofila y activa las enzimas de la sintesis de
los acidos grasos. En animales, es necesario para la reproduccion y el crecimiento.

Boro (B)

Se atribuyen quince funciones al boro en los vegetales, incluso en la division celular, germinacion del polen, metabolismo
de los carbohidratos, metabolismo del agua, mantenimiento del tejido conductor, translacién de aztcar. Su deficiencia cau-
sa la atrofia del crecimiento foliar y radicular y el amarillamiento de las hojas.

Cobalto (Co)

Requerido por los rumiantes para la sintesis de la vitamina B,, por las bacterias del rumen.

Cobre (Cu)

En vegetales, estd concentrado en los cloroplastos, influye en las tasas fotosintéticas y activa las enzimas. Su exceso inter-
fiere con la absorcion de fosforo, disminuye la concentracion de hierro en las hojas, reduce el crecimiento. Su deficiencia
en los vertebrados causa un uso deficiente del hierro y resulta en una anemia y la pérdida de calcio en los huesos.

Molibdeno (Mo)

En cianobacterias y bacterias que fijan el nitr6geno libre, un catalizador para la conversion de nitrégeno gaseoso en forma
utilizable. Su elevada concentracién en los rumiantes causa una enfermedad caracterizada por diarrea, debilitamiento, y
decoloraciéon permanente del cabello.

Zinc (Zn) En vegetales, contribuye a formar sustancias de crecimiento (auxinas); asociado con las relaciones de agua; componente de
varios sistemas enzimaticos. En animales, funciona en varios sistemas enzimaticos, especialmente la enzima respiratoria
anhidrasa carbénica en los glébulos rojos. Su deficiencia en los animales causa dermatitis y paraqueratosis.

Yodo (I) Participa en el metabolismo de la tiroides. Su deficiencia produce bocio, calvicie y problemas reproductivos.

Selenio (Se)

Estrechamente relacionado con la vitamina E en cuanto a su funcién. Previene la enfermedad del mdsculo blanco en los
rumiantes. El limite entre el nivel necesario y la toxicidad es muy estrecho. Su exceso produce la pérdida del pelo, caida de
las pezufias, lesién hepatica y muerte.
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Figura 6.24 | Influencia de las concentraciones de nitrégeno en
las hojas sobre las maximas tasas observadas de fotosintesis neta
para una diversidad de especies de diferentes habitats. (Adaptado
de Field and Mooney 1983). Dirijase a ouanTivit!

en www.ecologyplace.com para trabajar con histogramas

y ampliar los diagramas.

ambiente con un contenido bajo de nutrientes. Una venta-
ja del crecimiento lento es que el vegetal puede evitar el
estrés en condiciones de bajo nivel de nutrientes. Un vege-
tal de crecimiento lento puede mantener atin tasas ptimas
de fotosintesis y otros procesos cruciales para el crecimien-
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Figura 6.26 | Respuestas de crecimiento de dos especies

de hierbas, agréstide estolonifera (Agrostis stolonifera), hallado
en los ambientes con elevada cantidad de nutrientes y agréstide
canina (Agrostis canina), hallada en los ambientes de baja
cantidad de nutrientes, a la adicion de diferentes niveles de
fertilizantes con nitrégeno. Obsérvese que A. canina responde

al fertilizante con nitrégeno hasta cierto nivel solamente. (Adaptado
de Bradshaw et al. 1974.)

to con una disponibilidad de nutrientes baja. Por el contra-
rio, un vegetal con una tasa inherentemente elevada de cre-
cimiento presentara signos de estrés.

Una segunda adaptacion a los ambientes con un nivel
de nutrientes bajo es la longevidad de la hoja (Figura 6.27).
La produccién de una hoja tiene un coste para el vegetal.
Este coste puede definirse en términos del carbono y otros
nutrientes necesarios pata el crecimiento de la hoja. Con
un nivel de fotosintesis bajo, una hoja necesita un tiempo
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Figura 6.25 | (a) La absorcidn de nitrégeno por las raices del vegetal aumenta con la concentracién en el suelo
hasta que el vegetal alcanza la absorcion maxima. (b) Influencia de la absorcién radicular de nitrégeno sobre
las concentraciones de nitrogeno en las hojas. (Adaptado de Woodward y Smith 1994.)
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La relacién entre (a) la longevidad foliar (esperanza de vida) y la concentracion de nitrégeno

en las hojas y (b) la longevidad foliar y la tasa fotosintética neta (maxima) para una amplia variedad de
vegetales de diferentes ambientes. Cada dato representa una sola especie. Las especies que tienen
hojas con mayor longevidad tienden a tener menores concentraciones de nitrégeno en las hojas y, por

consiguiente, menores tasas de fotosintesis. (Adaptado de Reich y otros. 1996.)

més prolongado para «pagar» el coste de su produccion.
Como resultado, los vegetales que habitan en ambientes
con un nivel bajo de nutrientes tienden a tener hojas de
mayor longevidad. Un buen ejemplo es el predominio de es-
pecies de pinos en suelos pobres y arenosos en la region
costera del sudeste de los Estados Unidos. A diferencia de lo
que sucede con las especies de arboles caducifolios, que
pierden sus hojas todos los anos, estos pinos tienen agujas
que viven hasta 3 afios.

Al igual que el agua, los nutrientes constituyen un
recurso subterraneo de los vegetales terrestres. Su capaci-
dad para explotar este recurso esta relacionada con la can-

tidad de masa radicular. Los vegetales que crecen en am-
bientes con un contenido bajo de nutrientes lo compensan
mediante el incremento de la produccién de raices. Este
incremento es una causa de sus bajas tasas de crecimiento.
Igual que ocurria en el caso de la limitacion de agua, el car-
bono se asigna a la produccion de raices a costa de la pro-
duccién de hojas. El drea foliar reducida disminuye la tasa
de absorcién de carbono en la fotosintesis con respecto a la
tasa de pérdida de carbono en la respiracion. El resultado es
una ganancia neta de carbono y una tasa de crecimiento
mas bajas por parte del vegetal.

Resumen

Fotosintesis y respiracion (6.1)

La fotosintesis utiliza la energia de la luz del sol para convertir
CO,y H,0 en glucosa. Una enzima a base de nitrégeno, la
rubisco, cataliza la transformacién del CO, en aztcar. El pri-
mer producto de la reaccién es un compuesto de tres carbo-
nos. Por esta razén, esta ruta fotosintética se denomina ruta
fotosintética C,. La respiracion celular libera energia prove-
niente de carbohidratos para producir energia, H,0 y CO,. La
energia liberada en este proceso se almacena como el com-
puesto de alta energia ATP. La respiracion tiene lugar en las
células vivas de todos los organismos.

Fotosintesis y luz (6.2)

La cantidad de luz que llega a un vegetal influye en su tasa
fotosintética. El nivel de luz para el cual la tasa de absorcién de
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dioxido de carbono en la fotosintesis es igual a la tasa de pér-
dida de dioxido de carbono debido a la respiracion recibe el
nombre de punto de compensacion de la luz. El nivel de luz
para el cual un mayor incremento de la luz ya no produce un
incremento en la tasa de fotosintesis es el punto de saturacién
de la luz.

Absorcion de CO, y pérdida de agua (6.3)

La fotosintesis implica dos procesos fisicos esenciales: difusion
y transpiracién. El CO, se difunde desde la atmdsfera hacia la
hoja a través de los poros de la hoja, o estomas. A medida que
la fotosintesis se hace mas lenta durante el dia y la demanda de
CO, disminuye, los estomas se cierran a fin de reducir la pér-
dida de agua hacia la atmésfera. La cantidad de agua perdida a
través de la hoja se llama transpiracion. La cantidad de agua



perdida depende de la humedad. El agua perdida por la trans-
piracion debe reemplazarse por agua tomada del suelo.

Movimiento de agua (6.4)

El agua se desplaza desde el suelo hacia las raices, sube por el
tallo y las hojas, y luego pasa a la atmosfera. Las diferencias de
presion a lo largo de un gradiente de agua hacen que el agua
se traslade por esta ruta. Los vegetales toman agua del suelo,
donde el potencial de agua es el mayor, y la liberan a la atmés-
fera, donde es el mas bajo. El agua sale de la hoja a través de los
estomas en la transpiracion y esto reduce el potencial de agua
en las raices, por lo tanto se traslada una mayor cantidad de
agua desde el suelo a través del vegetal. Este proceso contintda
siempre que haya agua disponible en el suelo. Esta pérdida de
agua por medio de la transpiracion crea problemas de conser-
vacion de la humedad para los vegetales. Los vegetales necesi-
tan abrir sus estomas para tomar CO,, pero sélo pueden
conservar el agua cerrando los estomas.

Vegetales acuaticos (6.5)

La principal diferencia entre los vegetales acuaticos y los
terrestres en la absorcion y la asimilacion de CO, es la ausen-
cia de estomas en los vegetales acuaticos sumergidos. En estos
Gltimos, existe una difusién directa de CO, desde las aguas
adyacentes a la hoja a través de la membrana celular.

Balance de energia del vegetal (6.6)

Las temperaturas de la hoja afectan tanto a la fotosintesis
como a la respiracion. Los vegetales tienen temperaturas opti-
mas para la fotosintesis por encima de las cuales la fotosintesis
se reduce. La respiracién se incrementa con la temperatura.
La temperatura interna de todas las partes del vegetal se
encuentra influenciada por el calor obtenido del ambiente y
del calor liberado hacia el ambiente. Los vegetales absorben
radiacion de onda larga y de onda corta. Estos reflejan algo de
esta radiacién hacia el ambiente. La diferencia es el balance de
radiacion neto del vegetal. El vegetal usa algo de la radiacién
absorbida en la fotosintesis. El resto debe ser almacenado
como calor en el vegetal y en el aire que lo rodea o bien disi-
pado a través de los procesos de evaporacion (transpiracion) y
conveccion.

Ganancia neta de carbono (6.7)

La ganancia neta de carbono (por unidad de tiempo) de un
vegetal es la diferencia entre la absorcién de carbono en la
fotosintesis y la pérdida de carbono mediante la respiracion.
La ganancia neta de carbono luego es asignada a una diversi-
dad de procesos vegetales, inclusive la produccion de tejidos
nuevos. Dado que, en general, sélo las hojas (tejidos fotosinté-
ticos) pueden fotosintetizar, a pesar de que todos los tejidos
vivos respiran, la ganancia neta de carbono (y por consiguien-
te el crecimiento) de un vegetal se ve influenciado por los
patrones de distribucién de carbono.

Interdependencia de adaptaciones
vegetales (6.8)

Los vegetales han desarrollado un amplio rango de adaptaciones
a las variaciones de las condiciones ambientales. Las adaptacio-
nes que los vegetales presentan ante estas caracteristicas del
ambiente no son independientes por razones que se relacionan
tanto con el ambiente fisico como con los vegetales mismos.

Adaptaciones de los vegetales a la luminosidad
elevada y baja (6.9)

Los vegetales son vegetales de sol (intolerantes a la sombra) o
vegetales de sombra (tolerantes a la sombra). Los vegetales
adaptados a la sombra tienen tasas fotosintéticas, respirato-
rias, metabdlicas y de crecimiento bajas. Los vegetales de sol
gdeneralmente tienen tasas fotosintéticas, respiratorias y de
crecimiento mds elevadas pero presentan tasas de superviven-
cia mas bajas en condiciones de sombra. Las hojas de algunas
especies de vegetales cambian su estructura y su forma como
respuesta a las condiciones luminicas. Las hojas de los vegeta-
les de sol tienden a ser mas pequeias, lobuladas y gruesas. Las
hojas de los vegetales de sombra tienden a ser mas grandes y
mas delgadas.

Respuesta de los vegetales a la limitacion
de agua (6.10)

Los vegetales de los ambientes calidos pueden utilizar una
ruta de fotosintesis C,. Esta comprende dos pasos y es posible
por la anatomia de la hoja que difiere de la de los vegetales C,.
Los vegetales C, cuentan con conductos vasculares rodeados
por células en empalizada ricas en clorofila. Los vegetales C,
transportan carbono en forma de malato y aspartato en las
células del meséfilo. Ellas transfieren estos acidos a las células
en empalizada, donde liberan el CO, que contienen. La foto-
sintesis luego sigue la ruta C,. Los vegetales C, tienen una alta
eficiencia en el uso de agua (la cantidad de carbono fijado por
unidad de agua transpirada). Los vegetales suculentos del de-
sierto, como el cactus, tienen un tercer tipo de ruta fotosinté-
tica denominada CAM. Los vegetales CAM abren sus estomas
para tomar CO, durante la noche, cuando la humedad es ele-
vada. Ellos convierten CO, en un compuesto de cuatro carbo-
nos: malato. Durante el dia, los vegetales CAM cierran sus
estomas, convierten el malato en CO,, y siguen la ruta fotosin-
tética C,.

Adaptaciones al calor y al frio (6.11)

Los vegetales presentan una diversidad de adaptaciones a
ambientes extremadamente frios o extremadamente calidos. La
tolerancia al frio es en su mayor parte genética y varia entre las
especies. Los vegetales adquieren resistencia a la congelacion a
través de la formacion o el agregado de compuestos protectores
en la célula, que funcionan como anticongelantes. La capaci-
dad para tolerar temperaturas de aire elevadas se encuentra
relacionada con el balance de humedad del vegetal.
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Adaptaciones de los vegetales a la disponibilidad
de nutrientes (6.12)

Los vegetales terrestres toman nutrientes del suelo a través de
las raices. A medida que las raices agotan los nutrientes cerca-
nos, la difusion de agua y nutrientes a través del suelo los reem-
plazan. La disponibilidad de nutrientes tiene un efecto directo en
la supervivencia, el crecimiento y la reproduccién del vegetal. El
nitrégeno es importante ya que la rubisco y la clorofila son com-
puestos esenciales para la fotosintesis basados en nitrégeno. La
absorcion de nitr6geno y otros nutrientes depende de la disponi-
bilidad y de la demanda. Los vegetales con demandas elevadas de
nutrientes crecen débilmente en ambientes con un contenido
bajo de nutrientes. Los vegetales adaptados a ambientes con un
contenido bajo de nutrientes presentan tasas mas bajas de creci-
miento y un incremento en la longevidad de las hojas. La menor
concentracion de nutrientes en sus tejidos implica un alimento
de calidad inferior para los descomponedores.

Preguntas de estudio

1. (Qué significa decir que la vida sobre la Tierra esta basa-
da en el carbono?

2. Distinguir entre fotosintesis y asimilaciéon. {Como se
relacionan?

3. ¢Cudl es la funcién de la respiracién?

4. ;Cual es el papel de la luz (PAR) en el proceso de la foto-
sintesis?

5. En la relacion entre la fotosintesis neta y la luz disponi-
ble (PAR) mostrada en la Figura 6.2, existe una pérdida
neta de dioxido de carbono de la hoja en las intensidades
de la luz por debajo del punto de compensacion de la luz.
¢Por qué se produce? Basandote en esta relacion ;como
piensas que varia la fotosintesis a lo largo del dia?

6. ;De qué manera la difusion controla la absorcion de dié-
xido de carbono y la pérdida de agua de la hoja?

7. :Cémo modifica la disponibilidad de agua para un vegetal
la tasa de fotosintesis?

8. ¢Cual es la ventaja de la ruta fotosintética C, en compara-
cién con la ruta C, convencional? ¢(Cémo podrian influir
estas ventajas en el lugar en el que se hallan estas especies?

9. (Cual es la ventaja de un punto de compensacion de la luz
menor (PCL) para las especies de vegetales adaptadas a
los ambientes de baja luminosidad? ¢Cual es el costo de
mantener un PCL bajo?

10. ;Cémo responden los vegetales que crecen en ambientes
de sombra para aumentar sus areas superficiales fotosin-
téticas?

11. ;De qué manera influye una disminucion de la disponibi-
lidad de agua en la distribucién de carbono (fotosinteta-
tos) en el proceso de crecimiento?
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12. ;Cudl es la base para la relacién entre la concentracion de
nitrégeno de la hoja y la tasa de fotosintesis neta mostra-
da en la Figura 6.24?

13. ;Como podria la longevidad foliar aumentada (hojas con
una vida mas prolongada) funcionar como una adapta-
cién a los ambientes de bajo contenido en nutrientes?

Bibliografia adicional
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¢De qué manera las condiciones ambientales influyen en el
desarrollo foliar? Este documento proporciona al lector un
enfoque basico de los procesos implicados en el crecimien-
to de las hojas y los antecedentes necesarios para respon-
der estas preguntas.
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vegetales al medio ambiente. Este libro describe el modo
en el que las diversas caracteristicas de la historia de vida
de un vegetal, desde la semilla a la madurez, reflejan las
adaptaciones a los diferentes hébitat y las constricciones
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Excelente referencia sobre la ecofisiologia de los vegetales.
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tenso.
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Para aquellos estudiantes que deseen ampliar el tema, los
materiales presentados en este capitulo son muy intere-
santes.

Walker, D. 1992, Energy, plants and man. East Sussex, Reino

Unido: Packard Publishing.

Este libro es una presentacion ocurrente y bien redactada
de la biologia vegetal. Los apartados sobre la fotosintesis
son faciles de leer, bien ilustrados y presentan una exce-
lente introduccion al tema. Muy recomendado.

Woodward, F. 1. 1987. Climate and plant distribution. Cam-

bridge, Reino Unido: Cambridge, University Press.

Una excelente resefia de la energia de los vegetales y el equi-
librio hidrico, asi como también adaptaciones de los vegeta-
les al clima. Es facil de leer, bien referenciado y conciso.



Capitulo7 | Adaptaciones animales al medio ambiente

7.1 Los animales poseen diferentes formas de obtener energia y nutrientes

7.2 Los animales tienen diferentes necesidades nutricionales

7.3 Ladisponibilidad de minerales afecta al crecimiento y la reproduccion de los animales
7.4 Los animales necesitan oxigeno para liberar la energia contenida en los alimentos

7.5 Laregulacion de las condiciones internas implica la homeostasis y la retroalimentacion
7.6 Los animales intercambian energia con el medio ambiente que los rodea

7.7 Los animales se clasifican en tres grupos segin la regulacion de la temperatura

7.8 Los poiquilotermos dependen de las temperaturas del entorno

7.9 Los homeotermos escapan de las restricciones térmicas del entorno

7.10 La endotermiay la ectotermia implican ventajas y desventajas

7.11 Los heterotermos adoptan caracteristicas de los ectotermos y los endotermos

7.12 Eltorpor ayuda a algunos animales a conservar la energia

7.13 Algunos animales usan medios fisiolégicos Gnicos para el equilibrio térmico

7.14 Elmantenimiento del equilibrio hidrico para los animales terrestres se restringe a la ingesta
y conservacion

7.15 Los animales de ambientes acuaticos se enfrentan a problemas tnicos en el mantenimiento
del equilibrio hidrico

7.16 La flotabilidad ayuda a los organismos acuaticos a mantenerse a flote

7.17 Los ciclos diarios y estacionales de luz y oscuridad influyen en la actividad del animal
7.18 La duracion critica del dia desencadena respuestas estacionales

7.19 Los ritmos de actividad de los organismos intermareales siguen los ciclos de las mareas

Todas las plantas verdes, desde las mas pequefias violetas a las secuoyas gigantes del oeste de
Estados Unidos, obtienen energia con el mismo proceso, la fotosintesis. La historia es bastante
diferente para los animales. Debido a que los organismos heterotréficos obtienen la energiay la
mayoria de los nutrientes del consumo de compuestos organicos contenidos en las plantas y ani-
males, literalmente encuentran cientos de miles de diferentes tipos potenciales de elementos
alimenticios que se combinan en la diversidad de especies vegetales y animales que habitan la
Tierra. Por esta sola razon, la adaptacion de los animales al medio ambiente es un tema mas
diverso y complejo que la adaptacion de las plantas o vegetales, que se present6 en el Capitulo 6.
Sin embargo, existe una cantidad de procesos clave que son comunes a todos los animales: la
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obtencion y digestion del alimento, el mantenimiento de la
temperatura corporal, el mantenimiento del equilibrio hidri-
co y la adaptacion a la variacion sistematica de la luz y de la
temperatura (los ciclos diurnos y estacionales). Ademas, hay
una cantidad de restricciones fundamentalmente diferentes
impuestas por los ambientes acuéticos y terrestres. En este
capitulo examinaremos la variedad de adaptaciones que los
animales han desarrollado, permitiéndoles sobrevivir, crecer,
y reproducirse con éxito en la diversidad de los ambientes
que existen en la Tierra. Al hacerlo asi, nos centraremos tan-
to en los beneficios como en las restricciones impuestas por
las adaptaciones especificas y en la forma en que los compro-
misos involucrados influyen sobre el éxito de los organismos
bajo diferentes condiciones ambientales.

7.1 | Los animales poseen diferentes
formas de obtener energia y nutrientes

El carbono fijado por las plantas en el proceso de fotosinte-
sis, directa o indirectamente, aporta los recursos nutricio-
nales para los animales. Cualesquiera que sean los medios
por los cuales los animales obtienen energia de los com-
puestos organicos del carbono contenidos en una amplia
variedad de elementos alimenticios potenciales, la fuente

altima de estos compuestos organicos esta en las plantas. Ya
que las plantas y los animales poseen composiciones quimi-
cas diferentes, el problema que enfrentan los animales es la
conversion de este tejido vegetal en tejido animal. Los anima-
les tienen un alto contenido de grasas y proteinas, que son
utilizadas como ladrillos de construccion estructural. Los
vegetales tienen pocas proteinas y muchos hidratos de carbo-
no, muchos en forma de celulosa y lignina en las paredes de
las células, de estructura compleja y dificiles de descomponer
(véase el Capitulo 21). El nitrégeno es un componente impor-
tante de la proteina. En los vegetales, la relacion entre carbo-
no y nitrégeno es de 50 a 1. En los mamiferos, la proporcion
es alrededor de 14 a 1. La tarea de convertir la celulosa y un
suministro limitado de proteinas vegetales en tejido animal
es desempenada por los herbivoros.

La diversidad de recursos energéticos potenciales en
forma de tejidos vegetales y animales requiere un desplie-
gue igualmente diverso de caracteristicas fisiologicas, mor-
fologicas y de conducta que permiten que los animales
adquieran (Figura 7.1) y asimilen estos recursos. Existen
muchas formas de clasificar a los animales basandose en los
recursos que usan y en los medios por los cuales los explo-
tan. La mas general de estas clasificaciones es la division
que se basa en la forma en que los animales hacen uso de

Figura 7.1 | Las partes bucales
reflejan como los organismos
obtienen su alimento. (a) Las partes
bucales punzantes de un mosquito.
(b) Las partes bucales masticadoras
de un saltamontes. (c) El pico
fuerte y conico del ave comedora

de semillas. (d) El pico torcido de
un flamenco. (e) El pico corvo
desgarrante de un halcén. (f) Los
molares afilados del ciervo, un
herbivoro. (g) Los dientes caninos 'y
cortantes de un mamifero carnivoro,
el coyote.

140 Tercera parte £l organismo y su ambiente



los tejidos vegetales y animales como fuentes de alimenta-
cion. Aquellos que se alimentan exclusivamente de tejidos
vegetales se denominan herbivoros. Los animales que se
alimentan exclusivamente de tejidos de otros animales se
denominan carnivoros, mientras que los que se alimentan
tanto de tejidos vegetales como animales se llaman omni-
voros. Ademas, los animales que ingieren materia vegetal y
animal muerta, llamada detritos, son comedores de detri-
tos o detritivoros (véase el Capitulo 21). Cada uno de estos
cuatro grupos de formas de alimentacion posee adaptacio-
nes caracteristicas que les permiten aprovechar la dieta
diferente.

Herviborismo

Los herbivoros se clasifican segtn el tipo de material vege-
tal que comen. Los pastadores se alimentan de material de
follaje, especialmente pastos. Los ramoneadores se alimen-
tan principalmente de material lenoso. Los granivoros se
alimentan de semillas y los frugivoros comen fruta. Otros
tipos de animales herbivoros tales como los carpinteros
chupasavia (Sphyrapicus spp.) y los insectos chupadores de
savia como los afidos se alimentan de savia; y los colibries,
las mariposas, y una variedad de especies de polillas y hor-
migas comen néctar de plantas (nectivoros).

Los herbivoros pastadores y los ramoneadores, con
algunas excepciones, viven con una dieta de alto contenido
de celulosa. De esta manera, enfrentan muchos problemas
alimenticios. Sus alimentos son ricos en carbono, pero
pobres en proteinas. La mayoria de los carbohidratos se
encuentran en la celulosa no digerible y las proteinas estan
en los componentes quimicos. Al carecer de las enzimas
necesarias para digerir la celulosa, los herbivoros dependen
de las bacterias y protozoos especializados que viven en sus
tractos digestivos. Estas bacterias y protozoos digieren la
celulosa y las proteinas y sintetizan acidos grasos, aminoa-
cidos, proteinas y vitaminas. En la mayoria de los vertebra-
dos, las bacterias y protozoos se concentran en el eséfago
(desde la boca hasta los intestinos) o en la porcién caudal
del intestino (Figura 7.2a). En este medio ambiente anae-
robico (libre de oxigeno), la respiracién aerdbica (véase el
Apartado 6.1) se reemplaza con la fermentacién. La fer-
mentacion, que convierte los aztcares en acidos organicos
y alcoholes en ausencia de oxigeno, es un proceso menos
eficiente que la respiracion aerébica.

En los insectos herbivoros, las bacterias y protozoos
habitan en la porcién caudal del intestino. Algunas especies
de escarabajos de la madera y avispas consumidoras de
celulosa dependen de los hongos. Estos insectos portan
esporas de hongos en forma externa cuando invaden la
madera nueva.

Los rumiantes, como el ganado bovino y el ciervo, son
ejemplos de herbivoros anatémicamente especializados
para la digestion de celulosa. Poseen un sistema digestivo

altamente complejo que consiste en un estomago de cuatro
compartimentos: rumen (del cual el grupo obtiene su nom-
bre), reticulo, omaso y abomaso (o estomago verdadero)
(Figura 7.2b), y un intestino largo. El rumen y el recto,
habitados por bacterias anaerébicas y protozoos, funcionan
como cubas de fermentacion. Estos microbios descompo-
nen la celulosa en nutrientes wtiles. Los rumiantes han
desarrollado importantes glandulas salivales que excretan
sustancias que permiten la regulacion de la acidez (pH) y la
quimica en el rumen.

Cuando los rumiantes pastan, mastican su alimento de
manera rapida. La sustancia alimenticia desciende al rumen
y al reticulo, donde con la adicion de agua se ablanda como
una pulpa, se amasa con la accién muscular y las bacterias
la fermentan. Lentamente los animales regurgitan el ali-
mento, lo vuelven a masticar para reducir el tamano de par-
ticulas vegetales, de esta manera lo vuelven mas accesible a
los microbios, y lo vuelven a tragar. La masa nuevamente
ingresa al rumen. La sustancia mas delicada entra al reticu-
lo. Las contracciones la impulsan hacia el tercer compar-
timiento u omaso, donde posteriormente se la digiere y
finalmente pasa al abomaso, o verdadero estémago glan-
dular.

El proceso digestivo llevado a cabo por los microorga-
nismos en el rumen produce acidos grasos. Estos acidos
rapidamente absorbidos por la pared del rumen hacia el
torrente sanguineo, aportan al rumiante una muy impor-
tante fuente de energia alimenticia. EI rumiante digiere
muchas de las células microbianas en el abomaso para
recapturar ain mas la energia y los nutrientes. La accién
bacteriana posterior descompone los carbohidratos com-
plejos en azucares. Ademas para continuar llevando a cabo
la fermentacion, las bacterias también sintetizan vitaminas
del complejo B y aminoacidos.

La mayor parte de la digestion de los rumiantes se lleva
a cabo en el intestino anterior. Entre los no rumiantes,
como los conejos y los caballos, la digestion tiene lugar de
forma menos eficiente en el intestino posterior. Los herbi-
voros vertebrados no rumiantes, como los caballos, tienen
estdmagos simples, tractos intestinales largos que demo-
ran el pasaje del alimento a través de intestino, y un ciego
bien desarrollado, que es una bolsa adherida al colon y es
donde tiene lugar la fermentacion (Figura 7.2a).

Los lagomorfos (conejos, liebres y pikas) recurren a una
forma de coprofagia, la ingestion de materia fecal para la pos-
terior extraccion de nutrientes. Parte del material de la plan-
taingerido ingresa al ciego (véase la Figura 7.2a) y parte entra
al intestino en forma de pequenas bolas secas. En el ciego, los
microorganismos procesan el material ingerido y lo expulsan
hacia el intestino grueso y luego sale del cuerpo en forma de
bolitas verdes blandas y hiimedas. Los lagomorfos vuelven a
ingerir las bolitas blandas, que poseen un contenido mucho
mayor de proteinas y un menor contenido de fibra cruda que
las bolitas fecales duras. La coprofagia recicla de un 50 a un
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80 por ciento de las heces. La reingestion es importante ya
que las bolitas, que funcionan como «rumen externo»,
aportan vitaminas del grupo B sintetizadas bacteriol6gica-
mente y aseguran una digestion mas completa de la sus-
tancia seca y un mejor uso de las proteinas. La coprofagia
esta muy extendida entre los animales que se alimentan de
detritos, como los escarabajos que comen madera y los mil-
piés que ingieren las pequenas bolitas después de que han
sido enriquecidas por la actividad microbiana.

Los pajaros comedores de semillas (aves galliniceas,
como los pollos, pichones, palomas, y muchas clases de
pajaros cantores) poseen tres camaras separadas. La prime-
ra es una bolsa en el eséfago llamada buche, que es un
reservorio para el alimento que pasa hacia el estomago
(Figura 7.2¢). El estobmago segrega enzimas para comenzar
la digestion. Luego la comida pasa a la molleja, la que fun-
ciona como un poderoso érgano moledor. Los pdjaros ayu-
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(d) Animal carnivoro

Figura 7.2 | (a) Tracto digestivo de un
herbivoro no rumiante, que se caracteriza
por tener un intestino largo y un ciego
bien desarrollado. (b) El estomago del
rumiante. El estobmago de cuatro
compartimentos compuesto por rumen,
recto, omaso y abomaso. El alimento
ingresa al rumen y al recto. El rumiante
regurgita el material fermentado (bolo
alimenticio) y la vuelve a masticar. Un
material mas delicado entra al recto

y luego al omaso y abomaso. Material mas
grueso entra al rumen para la fermenta-
cion posterior. (c) El tracto digestivo

de un pajaro con el buche, el estémago o
molleja. (d) El tracto digestivo relativa-
mente simple de un mamifero carnivoro,
compuesto por el es6fago, el estbmago
(colectivamente el intestino anterior), el
intestino delgado, y un ciego pequefio

y el intestino grueso (colectivamente el
intestino posterior).

Intestino
delgado

(b) Rumiante

dan a la accién de moler de la molleja tragando pequefios
guijarros y grava, o arenilla.

Entre los peces marinos, las especies herbivoras son
pequefias y es comun que habiten en los arrecifes de coral.
Caracterizados por una gran diversidad (muchas especies
diferentes), conforman casi el 25 al 40 por ciento de la bio-
masa de peces de los arrecifes. Estos peces herbivoros se
alimentan de algas que, al contrario del alimento de los
herbivoros terrestres, carecen de lignina y otros compues-
tos de carbono estructurales que son mas dificiles de dige-
rir. Acceden a los nutrientes dentro de las células de las
algas a través de uno o mas de los cuatro tipos de mecanis-
mos digestivos. En algunos peces con delgadas paredes
estomacales, el bajo pH (acido) del estomago debilita las
paredes de las células de las algas y permite que las enzimas
digestivas accedan a los contenidos de las células. Los peces
que poseen estomagos como mollejas ingieren material



inorganico que de manera mecanica rompen las células de
las algas para liberar nutrientes. Algunos peces de arrecife
poseen mandibulas especializadas que trituran o muelen el
material de las algas antes que llegue al intestino. Otros
peces dependen de la fermentacion microbiana en el intes-
tino posterior para ayudar a la rotura de las células de las
algas. Estos cuatro tipos no son mutuamente excluyentes.
Algunos herbivoros marinos pueden combinar un bajo pH
estomacal o moler y triturar con fermentacién microbiana
en el intestino posterior.

Carnivorismo

Los herbivoros son la fuente de energia para los carnivoros,
los comedores de carne. A diferencia de los herbivoros, los
carnivoros no se enfrentan con los problemas relacionados
con la digestion de celulosa o la calidad de la comida. Dado
que existe poca diferencia en la composiciéon quimica entre
la carne de presa y la carne de los depredadores, los carni-
voros no afrontan ningin problema en la digestion y asimi-
lacién de los nutrientes de su presa. Su mayor problema es
obtener una cantidad de alimento suficiente.

Al carecer de la necesidad de digerir compuestos de
celulosa complejos, los carnivoros tienen intestinos cortos
y estomagos simples (Figura 7.2d). En los carnivoros ma-
miferos, el estomago es poco mas que un tubo hueco
expandido con paredes musculares. Almacena y mezcla los
alimentos, agregando mucus, enzimas, y acido clorhidrico
para acelerar la digestion. En aves carnivoras como los hal-
cones y las lechuzas, la molleja es poco mas que un bolsillo
extensible con musculos reducidos en el que la digestion,
iniciada en el estdbmago anterior continda. En las lechuzas
y los halcones, la molleja funciona como una barrera con-
tra el pelo, huesos y plumas, que estas aves regurgitan y
expelen por la boca en forma de bolitas.

Omnivorismo

Los omnivoros comprenden a los animales que se alimentan
tanto de vegetales como de animales. Los habitos de muchos
omnivoros varian con las estaciones, etapas del ciclo de viday
con su tamano y tasa de crecimiento. El zorro rojo (Vulpes
vulpes), por ejemplo, se alimenta de arandanos, manzanas,
cerezas, bellotas, hierbas, saltamontes, grillos, escarabajos y
pequenios roedores (Figura 7.3). El oso negro (Ursus ameri-
canus) se alimenta mucho de la vegetacion (hojas, brotes,
frutos secos, arandanos, corteza de arbol) complementados
con abejas, escarabajos, grillos, hormigas, peces, y mamiferos
de tamario pequefo a mediano.

7.2 | Los animales tienen diferentes
necesidades nutricionales

Los animales necesitan elementos minerales (véase la Ta-
bla 6.1) y 20 aminoacidos, 14 de los cuales son esenciales

que el cuerpo no puede sintetizar y por lo tanto la dieta tie-
ne que suministrarlos. Estas necesidades nutricionales
difieren poco entre los vertebrados e invertebrados. Los
insectos, por ejemplo, poseen los mismos requerimientos
dietarios que los vertebrados, si bien necesitan mas potasio,
fésforo, y magnesio y menos calcio, sodio, y cloro que los
vertebrados. La fuente fundamental de la mayoria de estos
nutrientes son los vegetales. Por esta razon, la cantidad y
calidad de los vegetales afectan la nutricion de los consu-
midores herbivoros. Cuando la cantidad de comida es insu-
ficiente, los consumidores pueden sufrir de desnutricion
aguda, abandonan la zona, o pasan hambre. En otras cir-
cunstancias, la cantidad de comida puede ser suficiente
para paliar el hambre, pero su baja calidad afecta la repro-
duccion, la salud y la longevidad.

El vegetal de mayor calidad como alimento para los
herbivoros, vertebrados e invertebrados, tiene alto con-
tenido de nitrégeno en forma de proteinas. Segun el
contenido de nitrégeno de sus alimentos aumenta, su asi-
milacion de la planta mejora, aumentando el crecimiento,
el éxito reproductivo y la supervivencia. El nitrégeno se
concentra en las puntas en crecimiento, hojas nuevas y
brotes de plantas. Su contenido se va reduciendo a me-
dida que las hojas y ramillas maduran y envejecen. Los
herbivoros se han adaptado a este periodo de nuevo creci-
miento. Las larvas de los insectos herbivoros son mas
abundantes al comienzo de la estacion de crecimiento y
completan su crecimiento antes que maduren las hojas.
Muchos vertebrados herbivoros como el ciervo, dan a luz
a sus crias al comienzo de la temporada de crecimiento,
cuando se conseguiran las plantas mds ricas en proteinas
para alimentar a sus crias.

Si bien la disponibilidad y la temporada influyen fuerte-
mente en la seleccion del alimento, tanto los herbivoros
vertebrados como los invertebrados muestran alguna pre-
ferencia por los vegetales mds ricos en nitrégeno, los que
probablemente detectan mediante el sabor y el olor. Por
ejemplo, el castor muestra una marcada preferencia por los
sauces (Salix spp.) y el alamo (Populus spp.), dos especies
que cuentan con un alto contenido de nitrégeno. Los
receptores quimicos en la nariz y boca del ciervo animan o
desaniman el consumo de determinados alimentos. Du-
rante la sequia, los compuestos a base de nitrégeno estan
concentrados en cierto tipo de vegetales, volviéndolos mas
atractivos y vulnerables para los insectos herbivoros. No
obstante, la preferencia por determinados vegetales tiene
poca importancia si no estan disponibles. La seleccion del
alimento por parte de los herbivoros es una interaccion
entre calidad, preferencia y disponibilidad (véase Perfil de
investigadores: Martin Wikelski).

La necesidad de alimentos de calidad difiere entre los
herbivoros. Los animales rumiantes, como ya lo destacéira-
mos, pueden subsistir con sustancias vegetales dsperas o de
menor calidad, ya que las bacterias en el rumen pueden sin-
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Verano

Invierno

tetizar elementos necesarios como la vitamina B1 y ciertos
aminodcidos a partir de simples compuestos a base de ni-
trégeno. En consecuencia, el contenido calérico y los nu-
trientes de un alimento determinado podrian no reflejar su
verdadero valor nutritivo para el rumiante. Los herbivoros
no rumiantes requieren una cantidad mayor de proteinas
complejas en sus alimentos. Los herbivoros que comen se-
millas explotan la concentracion de nutrientes de las semi-
llas. Entre los carnivoros, la cantidad es mas importante
que la calidad. Los carnivoros rara vez tienen un problema
dietario debido a que consumen animales que han resinte-
tizado y almacenado proteinas y otros nutrientes de las
plantas en sus tejidos.
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Figura 7.3 | Elzorro rojo es
un ejemplo de omnivoro. Se
alimenta tanto de plantas
como de animales. Su dieta
varia con las estaciones.
Nétese la preponderancia

de las frutas y los insectos en
el verano y otofio y de
roedores y conejos

en invierno y primavera.

Otofio

Primavera

7.3 | La disponibilidad de minerales
afecta al crecimiento y la reproduccion
de los animales

La disponibilidad de minerales también parece influir en la
abundancia y estado fisico de algunos animales. Un
nutriente esencial que ha recibido atencion es el sodio, a
menudo uno de los nutrientes menos disponibles en los
ecosistemas terrestres. En las areas del suelo con deficien-
cia de sodio, los animales herbivoros se enfrentan a un
suministro inadecuado de sodio en sus dietas. Se ha detec-
tado el problema en los herbivoros australianos como los
canguros, en los elefantes africanos (Laxodonta africana),



en los roedores, en el ciervo de cola blanca (Odocoileus vir-
ginianus), y en el alce (Alces alces).

La deficiencia de sodio puede influir en la distribucion,
conducta y fisiologia de los mamiferos, especialmente en
los herbivoros. La distribucion espacial de los elefantes en
el Parque Nacional Wankie en Africa central parece relacio-
narse estrechamente con el contenido de sodio del agua
para beber. La mayoria de los elefantes estan en los pozos de
agua con mayor contenido de sodio. Tres mamiferos herbi-
voros: el conejo (Oryctolagus cuniculus), el alce, y el cier-
vo de cola blanca, experimentan la falta de sodio en partes
de su territorio de distribucién. En las zonas carentes de
sodio en el Sudoeste de Australia, el conejo fabrica reservas
de sodio en sus tejidos durante la estacién sin cria. Estas
reservas se vuelven escasas cerca del fin de la estacién de
cria, forzando a los conejos a pastar de forma selectiva
sobre plantas ricas en sodio, a menudo hasta el punto de
mermar las poblaciones de estas plantas.

Los rumiantes afrontan graves carencias de minerales
en la primavera. Atraidos por los nuevos brotes, el ciervo, el
borrego cimarrén (Ovis canadensis), la cabra de las nieves
(Oreamnos americanus), el ciervo (Cervus elaphus) y el
ganado bovino y equino doméstico se alimentan de nuevos
y suculentos brotes de pasto, pero con altos costos fisiol6gi-
cos. La vegetacion es de mucho mayor contenido de potasio
en relacion al calcio y al magnesio en la primavera que
durante el resto del ano. Esta gran ingesta de potasio esti-
mula la secrecién de la aldosterona, la principal hormona
que estimula la retencion de sodio en los rifiones. Aunque la
aldosterona estimula la retencion de sodio, también facilita
la excrecion de potasio y magnesio. Ya que las concentracio-
nes de magnesio en los tejidos blandos y en los dep6sitos del
esqueleto son escasas en los herbivoros, estos animales
experimentan deficiencia de magnesio. Esta deficiencia oca-
siona un rapido comienzo de la diarrea y a menudo espas-
mos musculares (tetania). La carencia mas tarde llega a las
hembras en gestacion y en el comienzo del crecimiento del
cuerno en el ciervo macho y en el alce, momento en que las
necesidades de minerales son altas.

Para contrarrestar este desequilibrio de minerales que
se da en primavera, los herbivoros grandes buscan lamede-
ros minerales: lugares del paisaje donde los animales se
concentran para satisfacer sus necesidades de minerales
comiendo el suelo rico en minerales (Figura 7.4). Si bien el
cloruro de sodio se asocia con los lamederos minerales, los
fisi6logos animales suponen que no es sodio lo que buscan
los animales, sino magnesio y en el caso del borrego cima-
rron, de las cabras de montafia y del ciervo, también calcio.

El tamario del ciervo, el desarrollo de sus cuernos y su
éxito reproductivo se relacionan con la nutricién. No
habiendo diferencias en el resto de factores, solamente el
ciervo que obtiene alimentos de alta calidad adquiere cuer-
nos grandes. Los ciervos con dietas de bajo contenido de
calcio, fosforo, y proteinas muestran un crecimiento atro-

Figura 7.4 | Lamedero mineral usado por un ciervo cola blanca.

fiado y los machos sélo desarrollan cuernos con puntas del-
gadas.

7.4 | Los animales necesitan oxigeno
para liberar la energia contenida
en los alimentos

Los animales obtienen su energia de los compuestos organi-
cos del alimento que ingieren. Liberan esta energia princi-
palmente a través de la respiracion aerdbica, que requiere
oxigeno (véase el Apartado 6.1). Los animales terrestres con-
siguen facilmente el oxigeno de la atmdsfera. Sin embargo,
para los animales acudaticos, el oxigeno puede estar limitado
y su obtencién es problematica (véase el Apartado 4.6).

Las diferencias en los medios de captacién de oxigeno
entre los animales terrestres y acuaticos reflejan la disponi-
bilidad de oxigeno en los dos ambientes. Mintsculos orga-
nismos terrestres toman oxigeno por difusion a través de la
superficie del cuerpo. Los insectos poseen conductos tra-
queales que se abren hacia afuera por medio de aberturas (o
espiraculos) en la pared del cuerpo (Figura 7.5a). Los con-
ductos traqueales transportan el oxigeno directamente
hacia las células del cuerpo.

Ante la incapacidad de satisfacer los requerimientos por
difusion directa del oxigeno a través de la superficie del cuer-
po, los animales terrestres mas grandes (mamiferos, aves y
reptiles) poseen pulmones. Contrariamente a los sistemas
traqueales que se bifurcan en el cuerpo del insecto, los pul-
mones estan restringidos a un solo lugar. Estructuralmente,
los pulmones tienen innumerables sacos pequefios que
aumentan la superficie por la cual el oxigeno se difunde con
facilidad hacia el torrente sanguineo. Los anfibios toman oxi-
geno por medio de una combinacion de los pulmones y de la
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Figura 7.5 | Sistemas respiratorios. (a) Sistema traqueal y los espiraculos de un insecto (saltamontes). El aire ingresa a los conductos de
la trdquea a través de los espiraculos, aberturas sobre las paredes del cuerpo. (b) El intercambio de gases en el pulmén del ave requiere
de dos ciclos que comprenden inhalacion y exhalacién. Durante la primera inhalacién, la mayor parte del aire fluye por los pulmones hacia
un saco de aire posterior. Ese aire atraviesa los pulmones en la exhalacién y la préxima inhalacién finaliza en el saco de aire anterior. Al
mismo tiempo, los sacos de aire posteriores toman mas aire. Este modelo de flujo permite que la sangre oxigenada abandone los
pulmones con la mayor cantidad posible de oxigeno. (c) El pez obtiene oxigeno del agua por medio de las branquias. Los filamentos de las
branquias poseen placas achatadas llamadas lamelas. (d) La sangre fluye a través de los capilares dentro de las lamelas y toma oxigeno
del agua por medio de un intercambio a contracorriente. El agua fluye a través de la lamela en direccion contraria al flujo de la sangre. La
sangre ingresa a la branquia con bajo contenido de oxigeno. A medida que corre por las lamelas, toma mas y mas oxigeno del agua. El
agua que fluye en direccion opuesta en forma gradual pierde mas y mas su oxigeno. Los niimeros se refieren a la concentracién O,.

piel vascularizada. Las salamandras sin pulmones son una Ademads de los pulmones, las aves poseen sacos aéreos
excepcion, éstas viven en un ambiente hdmedo y toman oxi- accesorios que actian como fuelles que mantienen el aire
geno directamente a través de la piel. fluyendo por los pulmones al inhalar y exhalar (Figura 7.5b).
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El aire fluye en una sola direccion, formando un circuito
continuo por el sistema interconectado, tanto si el ave esta
inhalando o exhalando. Durante la inhalacién, la mayor par-
te del aire se desvia de los pulmones y entra al saco aéreo pos-
terior. Luego el aire pasa a través de los pulmones el saco
aéreo anterior, mientras que al mismo tiempo, el saco aéreo
posterior toma mas aire.

En los ambientes acuaticos, los organismos tienen que
tomar oxigeno del agua u obtener oxigeno del aire median-
te distintos medios. Los mamiferos marinos como las balle-
nas y los delfines van a la superficie para expeler diéxido de
carbono y tomar aire con oxigeno para los pulmones. Algu-
nos insectos acuaticos suben a la superficie para llenar el
sistema traqueal con aire. Otros, como los escarabajos bu-
ceadores, portan una burbuja de aire con ellos cuando se
sumergen. Al mantenerla debajo de las alas, la burbuja de
aire toma contacto con los espiraculos del abdomen.

Los peces, los principales vertebrados acuaticos, bom-
bean agua a través de la boca. El agua pasa por unas hendi-
duras de la faringe, fluye por las branquias y sale por la
parte de atrds de los opérculos (Figura 7.5¢). El contacto
cercano con el rapido flujo de agua sobre las branquias per-
mite los intercambios de oxigeno y diéxido de carbono
entre el agua y las branquias (Figura 7.5d). El agua que
pasa por las branquias fluye en direccion opuesta a la de la
sangre, produciendo un intercambio a contracorriente. Co-
mo la sangre fluye a través de los capilares, se carga mas y
mas de oxigeno. También encuentra mas y mas concentra-
cion de oxigeno en el agua dado que ésta esta comenzando
a pasar por las branquias. Mientras el agua continta flu-
yendo, se encuentra con la sangre con una menor concen-
tracion de oxigeno y ayuda a la captacion de oxigeno por
medio del proceso de difusion (Figura 7.5e).

7.5 | La regulacion de las condiciones
internas implica la homeostasis
y la retroalimentacion

En un medio ambiente fisico siempre cambiante, los
organismos deben mantener un ambiente interno bastan-
te constante dentro de los estrechos limites requeridos
por sus células, 6rganos y sistemas enzimaticos. Necesi-
tan alguna forma de regular su medio interno con rela-
cion a las condiciones externas incluyendo la temperatura
corporal, el equilibrio hidrico, el pH y la cantidad de sales
en los fluidos y tejidos. Por ejemplo, el cuerpo humano
debe mantener la temperatura interna dentro de un rango
estrecho de alrededor de 37 °C. Un aumento o disminu-
cion de sélo unos pocos grados en este valor o punto
podria resultar fatal. El mantenimiento de un ambiente
interno constante en un ambiente externo variable se lla-
ma homeostasis.

Cualesquiera que sean los procesos involucrados en
la regulacion del ambiente interno de un organismo, la
homeostasis depende de la retroalimentacién negativa,
lo que significa que cuando el sistema se desvia del estado
normal o deseado, los mecanismos funcionan para restituir
el sistema a ese estado. El termostato que controla la tem-
peratura de su casa es un ejemplo de un sistema de retroa-
limentacion negativa. Si deseamos que la temperatura de la
habitacion sea de 20 °C (68 F), fijamos ese punto en el ter-
mostato. Cuando la temperatura del aire de la habitacion
cae por debajo de ese punto, un dispositivo sensible a la
temperatura dentro del termostato activa el interruptor
que enciende la caldera. Cuando la temperatura de la habi-
tacion alcanza el punto establecido, el termostato responde
cerrando la caldera. Si el termostato dejase de funcionar
correctamente y no detuviese la caldera, entonces la cal-
dera continuaria calentando, la temperatura continuaria
aumentando, y la caldera finalmente se sobrecalentaria,
produciendo un incendio o un desperfecto mecanico.

Una diferencia clave entre los sistemas mecanico y vivien-
te es que en los sistemas vivientes, el punto establecido no
esta fijado firmemente como lo es con frecuencia en los siste-
mas mecanicos. En su lugar, los organismos tienen rangos
limitados de tolerancia, llamados mesetas homeostaticas.
Los sistemas homeostaticos funcionan entre unos valores
minimos y maximos usando retroalimentacién negativa para
regular la actividad por encima o por debajo del punto esta-
blecido. Si el sistema se desvia de ese punto, sobreviene una
respuesta de retroalimentacion negativa, un mecanismo de
control inhibe cualquier movimiento fuerte que lo aleje del
punto fijado. Entre los animales, el control de la homeostasis
es tanto fisiol6gico como de comportamiento.

Un ejemplo es la regulacion de la temperatura en los
seres humanos (Figura 7.6). La temperatura normal, o el
punto fijado, para los humanos es de 37 °C. Cuando la tem-
peratura del ambiente se eleva, los mecanismos sensores de
la piel detectan el cambio. Envian un mensaje al cerebro, el
que automaticamente retransmite el mensaje a los recepto-
res que aumentan el flujo sanguineo hacia la piel, produ-
ciendo la transpiracion y estimulando las respuestas de
comportamiento. El agua excretada a través de la piel se
evapora, enfriando el cuerpo. Cuando la temperatura am-
biente cae por debajo de un determinado punto, tiene lugar
otra reaccion. Esta vez, reduce el flujo sanguineo y produ-
ce escalofrios, un ejercicio muscular involuntario que pro-
voca mas calor.

Si la temperatura ambiente se vuelve extrema, el siste-
ma homeostatico se interrumpe. Cuando tiene demasiado
calor, el cuerpo no puede perder calor con suficiente rapi-
dez para mantener la temperatura normal. El metabolismo
se acelera, aumentando ain mas la temperatura corporal,
hasta que ocurre la muerte a causa de un golpe de calor. Si
la temperatura ambiental baja demasiado, los procesos
metabdlicos se hacen mas lentos, ocasionando la disminu-
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La termorregulacion es un ejemplo de homeostasis en accion. El hipotalamo en el cerebro

recibe retroalimentacion o detecta la temperatura de la sangre que llega del interior del cuerpo. Si la
temperatura del interior del cuerpo se eleva, responde en consecuencia de dos maneras, activando
el sistema nervioso auténomo (o involuntario) y el voluntario y el sistema endocrino.

cion de la temperatura del cuerpo, hasta que se produce la
muerte por congelacion.

7.6 | Los animales intercambian energia
con el medio ambiente que los rodea

Los animales se diferencian sustancialmente de los vegeta-
les en sus relaciones térmicas con el entorno. Los animales
pueden producir calor mediante el metabolismo y su movi-
lidad les permite buscar o liberar el calor y el frio.

La estructura corporal influye en el intercambio de calor
entre los animales y el ambiente externo. Consideremos el
modelo térmico simple de un cuerpo animal (Figura 7.7). El
interior o nudcleo del cuerpo debe regularse dentro de un
rango definido de temperaturas. Por el contrario, la tempe-
ratura del ambiente que rodea al cuerpo del animal varia. Sin
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embargo, la temperatura de la superficie del cuerpo no es la
misma que la temperatura del aire o del agua en los cuales
vive el animal, pero si es la temperatura de una delgada capa
de aire (o agua) llamada capa superficial que yace en la
superficie, justo sobre y dentro del pelo, las plumas y las
escamas. Por lo tanto, la temperatura de la superficie del
cuerpo difiere de la temperatura del aire (o agua) y de la tem-
peratura del centro del cuerpo. Separando el centro de la
superficie del cuerpo estan las capas de tejido muscular y
graso, por los cuales gradualmente la temperatura va cam-
biando desde el centro a la superficie. Esta capa aislante
influye en la conductividad térmica del organismo; es decir,
la capacidad de intercambiar calor con el entorno.

Para mantener la temperatura del interior del cuerpo, el
animal tiene que equilibrar las ganancias y las pérdidas de
calor al ambiente. Lo hace mediante cambios en la tasa meta-
bélica y el intercambio de calor. La zona del interior inter-
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Figura 7.7 | Las temperaturas en el cuerpo del animal. La
temperatura del interior del cuerpo es T,, la temperatura ambiente
es T, latemperatura de la superficie es T_y L es el espesor

de la capa externa del cuerpo.

cambia calor (producido por el metabolismo y almacenado en
el cuerpo) con el drea de la superficie mediante conduccion,
la transferencia de calor a través de un sélido. Este intercam-
bio esta influido por el espesor y la conductividad de la grasa
y por el movimiento de la sangre a la superficie. La capa
superficial intercambia calor con el entorno por conveccion,
conduccion, radiacién y evaporacion (véase Cuantificando la
ecologia 7.1: El intercambio térmico y regulacién de la tem-
peratura para una discusién cuantitativa sobre intercambio
de calor y regulacién térmica), todo bajo la influencia de las
caracteristicas de la piel y la cobertura del cuerpo.

Las condiciones ambientales externas influyen decisi-
vamente en la forma en que los animales afrontan el estrés
térmico. Como el aire posee un calor especifico mas bajo y
absorbe menos radiacion solar que el agua, los animales
terrestres se enfrentan a cambios mas peligrosos y radica-
les en su ambiente térmico que los animales acuaticos. La
radiacion solar entrante puede producir calor letal. La pér-
dida de calor radiante hacia el aire, en especial durante la
noche, puede producir enfriamiento mortal. Los animales
acuaticos viven en un ambiente mas estable desde el punto
de vista energético (véase el Capitulo 4), pero cuentan con
una menor tolerancia a los cambios de temperatura.

7.7 | Los animales se clasifican en tres
grupos segin la regulacion de la temperatura

Para regular la temperatura, algunos grupos de animales
generan calor en forma metabdlica. Esta produccién inter-

na de calor es la endotermia, que significa, «calor desde
adentro». El resultado es la homeotermia (del griego
homeo, «el mismo»), o el mantenimiento de una tempera-
tura bastante constante independiente de las temperaturas
externas. Otro grupo de animales adquiere calor principal-
mente desde el ambiente externo. Conseguir calor del
ambiente se llama ectotermia, lo que significa, «calor des-
de afuera». Contrariamente a la endotermia, la ectotermia
produce una temperatura corporal variable. Esto quiere
decir que el mantenimiento de la temperatura del cuerpo
se llama poiquilotermia (del griego poikilos, «mdltiples» o
«variados»).

Aves y mamiferos son homeotermos, popularmente
llamados «de sangre caliente». Los peces, anfibios, repti-
les, insectos y otros invertebrados son poiquilotermos, a
menudo llamados «de sangre fria» ya que pueden estar
frios al tacto. Un tercer grupo regula la temperatura del
cuerpo mediante endotermia en algunos momentos y
ectotermia en otros. Estos animales son heterotermos (de
hetero, «diferente»). Los heterotermos emplean ambas, la
endotermia y la ectotermia, dependiendo de las situacio-
nes ambientales y de las necesidades metabdlicas. Los
murciélagos, las abejas y los colibries pertenecen a este
grupo.

Los términos homeotermo y endotermo a menudo son
utilizados simultaneamente, como lo son poiquilotermo y
ectotermo, pero existe una diferencia. Ectotermo y endo-
termo hacen énfasis en los mecanismos que determinan la
temperatura del cuerpo. Los otros dos términos, homeoter-
mo y poiquilotermo, representan la naturaleza de la tempe-
ratura del cuerpo (ya sea constante o variable).

7.8 | Los poiquilotermos dependen
de las temperaturas del entorno

Los poiquilotermos, como los anfibios, reptiles e insectos,
adquieren calor facilmente del ambiente y lo pierden con
la misma rapidez. Las fuentes ambientales de calor con-
trolan los indices del metabolismo y la actividad entre la
mayoria de los poiquilotermos. Las temperaturas en
aumento elevan la velocidad de la actividad enzimatica,
que controla el metabolismo y la respiracion (Figura 7.8).
Por cada 10 °C de aumento de la temperatura, la velocidad
del metabolismo en los poiquilotermos aumenta el doble
aproximadamente. Se vuelven activos solamente cuando
la temperatura es lo suficientemente calida. De manera
inversa, cuando las temperaturas del ambiente caen, la
actividad metabdlica disminuye y los poiquilotermos se
vuelven lentos.

Los poiquilotermos poseen un limite térmico superior e
inferior que pueden tolerar. La mayoria de los poiquiloter-
mos terrestres puede mantener una temperatura corporal
durante el dia relativamente constante a través del compor-
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Perfil de investigadores | Martin Wikelski
Departamento de Ecologia y Biologia Evolutiva

Universidad de Princeton, Princeton, New Jersey

El aislado archipiélago de las islas Galdpagos en las costas
occidentales de Sudamérica es conocido por su asombrosa
diversidad de vida animal y vegetal. Fue la diversidad de vida
en estas islas lo que impresion6 tanto al joven Charles Darwin
y que forjara las bases para su teoria de la selecciéon natural
(véase el Capitulo 2). No obstante, un habitante de la fauna de
las Galdpagos ha encontrado una constante repulsién por par-
te de los visitantes histéricos: la iguana marina, Amblyrhyn-
chus cristatus. Por cierto, incluso el mismo Darwin comenté
esto: «criatura de apariencia espantosa».

Las iguanas marinas estin ampliamente distribuidas por
todas las islas Galapagos y diferentes poblaciones varian dras-
ticamente de tamafio (tanto en la longitud como en el peso).
Debido a estas variaciones, muchas de las poblaciones de igua-
nas fueron consideradas por largo tiempo como especies sepa-
radas, si bien modernos estudios genéticos han confirmado
que todas las poblaciones son parte de una sola especie. ;Qué
es lo que posiblemente explique esta marcada diferenciacion
en el tamafo del cuerpo entre las poblaciones? Este interro-
gante ha sido un punto central para la investigacion del ec6-
logo Martin Wikelski de la Universidad de Princeton. Los
estudios de Wikelski y sus colegas durante la década pasada
han revelado una intrigante historia de limitaciones impues-
tas por las variaciones en el ambiente de las Galdpagos sobre
la evolucién de estas asombrosas criaturas.

En una serie de estudios, Wikelski y sus colegas han exa-
minado diferencias en el tamafo del cuerpo entre dos pobla-
ciones de iguanas marinas que habitan las islas de Santa Fe y
Genovesa. Las poblaciones de estas dos islas difieren marcada-
mente en el tamano del cuerpo, con una longitud promedio de
25 cm (peso corporal maximo de 900 g) para los machos adul-
tos en Genovesa en comparacion con los 40 cm (peso corporal
maéximo de 3500 g) para los machos adultos en la isla de San-
ta Fe. Wikelski supuso que estas diferencias reflejaban limita-
ciones energéticas en las dos poblaciones bajo la forma de
provision de alimento.

Las iguanas marinas son reptiles herbivoros que se ali-
mentan de algas intermareales y submareales sumergidas
(algas marinas) a lo largo de los rocosos bordes de la isla,
denominados prados de algas. Para cuantificar la disponibili-
dad de alimento para las poblaciones de iguanas, Wikelski y
sus colegas cuantificaron la biomasa en pie y la productividad
de los prados en las zonas de mareas de estas dos islas. Sus
resultados muestran que el crecimiento de los prados de algas
se correlaciona con las temperaturas de la superficie del mar.
Las aguas de la zona de mareas de Santa Fe (la isla mas al sur)
son mas frias que las de la Genovesa y como resultado tanto la
longitud de las algas como la productividad de los prados son
mucho mayores en la de Santa Fe.

Al examinar los patrones de ingestion de alimento y el
crecimiento de los individuos marcados en las dos islas, Wi-

kelski pudo demostrar
que la ingesta de
alimento limita el
indice de crecimiento
y en consecuencia el
tamario del cuerpo

de las iguanas marinas,
las que a su vez
dependen de la
disponibilidad de
algas (Figura 1).

Las diferencias de tamarfio corporal entre las poblaciones de
las dos islas pueden explicarse mediante las diferencias en la
disponibilidad de alimento.

Las variaciones temporales en el clima y en las temperatu-
ras de la superficie marina también influyen en la disponibili-
dad de alimento para las iguanas marinas en las islas Galapagos.
Las iguanas marinas pueden vivir hasta 30 afios, y las condicio-
nes ambientales pueden cambiar radicalmente durante la vida
de los individuos. Los acontecimientos de EI Nifio (véase el
Apartado 3.8) por lo general se repiten con intervalos de 3 a 7
anos, pero eran mas frecuentes en la década de los anos 90.
Durante los afos de El Nifo en las islas Galapagos, las tempe-
raturas superficiales del mar aumentan desde una temperatura
promedio de 18 °C hasta un maximo de 32 °C cuando se alteran
las corrientes frias oceanicas y los afloramientos de aguas frias.
Como resultado, las especies de algas verdes y rojas, que son el
alimento preferido de las iguanas marinas, desaparecen y son
reemplazadas por las algas pardas, que las iguanas encuentran
dificiles de digerir. Hasta un 90 por ciento de las poblaciones de
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Figura1 | Laingestion de alimento (masa seca en el
estémago) para iguanas de una determinada longitud
(200-250 mm) de ambas islas estudiadas aumenta con el
aumento de la longitud de las algas del prado de la zona
intermareal. (Adaptado de Wikelski et al. 1997.)
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iguanas marinas en las islas pueden morir por falta de comida
como consecuencia de estos cambios ambientales.

En un estudio de patrones de mortalidad durante los acon-
tecimientos de EI Nino de los afos 90, Wikelski observé el mas
alto indice de mortalidad para los individuos mds grandes.
Este mayor indice de mortalidad se relaciona directamente
con las diferencias observadas en la eficiencia en la busqueda
de alimento con el tamario corporal. Wikelski y sus colegas de-
terminaron que aunque los animales mas grandes tienen
una mayor ingesta diaria de alimento, los animales mas
pequerios tienen una mayor ingesta de alimento por unidad
de masa corporal, como resultado de una mayor eficien-
cia en la busqueda de alimento (ingestiéon de alimento por
mordisco y por gramo de masa corporal). Las iguanas gran-
des en ambas islas mostraron una marcada disminucién de
la masa corporal durante los acontecimientos de El Nifo. El
resultado es una fuerte presion selectiva contra el gran ta-
maifo corporal durante estos periodos de escasez de alimen-
to (Figura 2).

Quizas el resultado mas asombroso de la investigacion de
Wikelski es que las iguanas marinas exhiben una inusual
adaptacion a las variaciones ambientales que ocurren como
consecuencia de El Nifio.

El cambio en la longitud del cuerpo se considera que es
unidireccional en los vertebrados, pero Wikelski repetida-
mente observé una disminucién de hasta el 20 por ciento en
la longitud de las iguanas adultas. Esta disminucién coinci-
dia con la poca disponibilidad de alimento como resultado de
El Nifio.

La disminucién no ocurrié de igual manera en todas las
clases de tamanos. Wikelski descubrié una relacién inversa
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Figura 2 | Supervivencia de animales marcados
individualmente en Genovesa (cuadrados) y en Santa Fe
(puntos). (Adaptado de Wikelski y Trillmich 1997.)
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Figura 3 | Relacién entre el cambio de longitud corporal

y el tiempo de supervivencia en iguanas adultas de la isla

de Santa fe durante el ciclo de El Nifio (ENOS) de 1997-1998.
Los valores de n se refieren al tamaiio de la muestra (Adaptado
de Wikelski 2000). (Nature Publishing Group.)

entre el tamanio inicial del cuerpo de los individuos y el cam-
bio observado en la longitud del cuerpo durante el periodo de
escasez de alimento.

Se observé que la disminucién influye en la superviven-
cia. Los adultos grandes que disminuyeron mas sobrevivieron
mas tiempo porque aumento su eficiencia de busqueda de ali-
mento y su gasto de energia decreci6 (Figura 3). ®
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1. ;La mortandad de las iguanas durante los sucesos de El
Nifo representa un caso de seleccién natural? ;Cual de los
tres modelos de seleccion describe mejor la seleccion
natural?

2. Silas iguanas no tienen la habilidad de «disminuir» duran-
te el periodo de escasez de recursos, jcomo piensa que los
sucesos de El Nifno influyen en la seleccién natural?

Vaya a cuanmevit! en www.ecologyplace.com para explorar
cémo puede utilizar un gréfico de dispersion para visualizar
los datos.
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Cuantificando la ecologia 7.1 | Intercambio térmico
y regulacion

de la temperatura

La regulacién de las temperaturas internas es un proceso
crucial en todos los animales y, sean endotérmicos o ecto-
dérmicos, esta regulacion es el resultado de equilibrar la
entrada de calor, tanto del medio externo como de los pro-
cesos metabdlicos (particularmente en animales endotérmi-
cos) con las pérdidas hacia el medio externo. El calor total
almacenado por el cuerpo de un organismo (C, .
puede representarse como la suma de estas entradas y pér-
didas:

C +C

+

= . P iz
almacenado metabolismo conduccion conveccion

o+ .
radiacion evaporacion

El valor de la energia térmica de los procesos metabo-
licos (C_...oliemo) Si€Mpre sera positivo, representando
una ganancia de energia térmica proveniente de la respira-
cién. Por el contrario, la transferencia térmica entre el
organismo y el ambiente externo a través de procesos de
conduccién, conveccion, radiacién y evaporacién puede
ser positiva (ganancia de energia térmica) como negativa
(pérdida de energia térmica). Las leyes fisicas que regulan
la transferencia de energia determinan estas entradas y
salidas de energia térmica y esta energia siempre viaja del
calor al frio (de regiones de mayor contenido energético a
regiones de menor contenido energético).

La transferencia térmica a través del proceso de evapo-
racion (intercambio de calor latente) se discute en el Capi-
tulo 4 (véase el Apartado 4.2) y el proceso de transferencia de
calor radiante esta incluido en el Capitulo 3 (véase Cuantifi-
cando la ecologia 3-1: Transferencia energética a través de la
radiacion). Las otras dos formas de transferencia de energia,
conduccién y conveccion, son particularmente importantes
para el equilibrio energético y la regulacién térmica de ani-
males de ambientes terrestres y acuaticos.

La transferencia de calor por conduccion es el movi-
miento del calor a través de los sélidos o entre dos s6lidos
que estan en contacto directo. La conduccion es el proceso
por el cual el calor se transfiere entre el interior y la super-
ficie del cuerpo de un organismo (véase el Apartado 7.6 y la
Figura 7.8). Como con todas las formas de transferencia
térmica, la energia fluird desde la region de alta tempera-
tura a la region de baja temperatura. La velocidad de trans-
ferencia de calor por conduccién (C__; .;.) através de un
solido se describe en la siguiente ecuacion:

Tasa de transferencia
térmica en unidades de
vatio por m?
(W/m?)

Diferencia de temperatura
entre los dos puntos de
transferencia (°K)

\ /

Cconduccién =-kx AT/AZ

Conductividad térmica del

objeto en unidades de vatio

por unidad de longitud (m),

por grado de temperatura
(°K) (W/m/°K)

Distancia o longitud (m)
por la cual viaja la
energia térmica

El simbolo A se refiere a «una diferencia». Por lo tan-
to, AT es la diferencia de temperatura entre las dos regio-
nes (como el interior y la superficie del cuerpo) y Az es la
diferencia en la posicién (z), la longitud o distancia entre
los dos puntos de transferencia. La conductividad térmica
de un objeto (k) describe su capacidad para transferir calor.
Una variedad de factores incluyendo su densidad y calor
especifico influird sobre la conductividad térmica de un
objeto. Distintos aislantes, como la grasa, piel o plumas,
tienen la funcién de disminuir la conductividad térmica de
un organismo hacia el entorno.

Como ejemplo de conduccion, consideremos la trans-
ferencia de energia calorifica a través de un organismo. En
el caso de un animal endotérmico, la temperatura interna
del cuerpo se mantiene por procesos metabdlicos y el calor
se transferira desde el interior a la superficie del cuerpo,
donde las temperaturas son mas bajas. Si suponemos
que la conductividad térmica (k) de un cuerpo es 1,25
(W/m/°K) y la distancia (Az) desde el interior a la superfi-
cie es de 10 cm, calculamos la transferencia térmica entre
el interior y la superficie en la Figura 1.

Sielvalor de C_ ;..o €5 POsitivo, la direccion del flu-
jo serd hacia afuera. Si el valor es negativo, el flujo de calor
sera hacia adentro, desde la superficie al interior del cuerpo.
Esto podria ocurrir con los reptiles que descansan en una
superficie calida como una roca calentada por el sol. Pode-
mos emplear este enfoque para calcular la transferencia de
calor entre dos objetos en contacto, como el reptil y la roca.

La transferencia de energia térmica entre un sélido y
un fluido en movimiento (aire o agua) se llama convec-

152

Tercera parte £l organismo y su ambiente



Az=10cmo 0,1 m

Temperatura en la superficie

/(TO)=15°00288°K

Temperatura a 10 cm
(0 0,1 m) de profundidad
(T4p) = 35°C 0 308 °K

Ceonduccion = =K x (Tyg = Tg)/longitud
Ceonduccion = —1,25 x (308 - 288)/0,1
Ceonduccion = 250 W/m?

Figura 1

cién. Como con la conduccioén, la tasa de transferencia tér-
mica por conveccin (Ceonveccion) es una funcién del
gradiente de temperatura entre el objeto y el entorno, en
este caso el fluido:

Area de transferencia térmica
de la superficie (m?)

Color transferido en
unidades de vatio (W)

\

cconveccwc’m =-hA (Ts - Ta)

\

Diferencia de temperatura
(°K) entre la superficie
del objeto (Tg) y el
entorno (T,)

Coeficiente de transferencia
térmica en unidades de
vatio por unidad de area

(m?), por grado de
temperatura (°K) (W/m?2/°K)

El coeficiente de transferencia térmica representa la
facilidad con la cual el calor puede moverse a través del flui-
do. El valor dependera del tipo de fluido (gas o liquido) y de
sus propiedades de flujo (velocidad y viscosidad) y térmicas
(calor especifico). Por ejemplo, para un gas o liquido deter-
minado, el coeficiente de transferencia térmica aumenta
con la velocidad de flujo (como la velocidad del viento).

El area superficial de un objeto con respecto a su volu-
men tiene un rol importante en la transferencia de calor por

(a) (b)

Figura 2

conveccion. Dado que la energia térmica que es emitida
por un objeto se transfiere al fluido circundante a través de
su area superficial, cuanto mayor sea el drea de la superfi-
cie por volumen (o masa), mayor sera la velocidad de
transferencia de calor. Como se mencion6 en el Apartado
7.10, el resultado es que los cuerpos mds pequefios con una
mayor relacion entre area superficial y volumen intercam-
biaran calor con mas facilidad que los cuerpos mas grandes
que tienen una menor area superficial con respecto al volu-
men. Sin embargo, la forma y el tamafio influiran en el inter-
cambio térmico entre un cuerpo y su entorno. Por ejemplo,
las secciones transversales de los dos objetos (Figura 2) que
se presentan arriba tienen el mismo tamafo cuando se
miden como volumen, pero el objeto (2b) tiene un area
superficial mucho mayor y por lo tanto tendrd una mayor
capacidad para intercambiar energia térmica con el fluido del
entorno. Como se discute en los Capitulos 6y 7, esta relacion
entre forma y transferencia térmica es importante en el
balance energético y térmico de los organismos, especial-
mente en los poiquilotermos y representa una importante
limitaci6n adaptativa en la evolucién de plantas y animales. ®

1. La Figura 6.11 ilustra las diferencias observadas en el
tamano y forma de las hojas de la misma planta que
estan expuestas a la luz del Sol y a la sombra jEn qué
forma podrian influir las diferencias en la morfologia
de la hoja observadas en la Figura 6.11 sobre la capaci-
dad de estas dos hojas de disipar calor mediante con-
veccion?

2. Dada la importancia de la conduccion y la conveccién
en la regulacion de la temperatura corporal de los poi-
quilotermos, ;Cémo cree que los patrones generales de
la forma corporal podrian diferir entre homeotermos y
poiquilotermos con la misma masa (tamafo) corporal?

Capitulo 7 Adaptaciones animales al medio ambiente
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Figura 7.8 | Relacion entre temperatura corporal, tasa
metabélica en reposo, y temperatura ambiente en los
poiquilotermos. (a) La temperatura corporal es una funcién

de la temperatura ambiente. (b) El metabolismo en reposo es una
funcién de la temperatura corporal. (Adaptado de Hill y Wyse 1989.)

Thamnophis elegans Tomax

Serpiente

Temperatura (°C)
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Figura 7.9 | Variacion diaria de la temperatura en la culebra lista-
da elegante (Thamnophis elegans) terrestre de occidente, dentro
de su rango operativo de temperatura. Nétese que la serpiente
mantiene una temperatura bastante constante durante el dia.
(Adaptado de Peterson, et. al 1993.)

tamiento, como buscar la luz del Sol o la sombra. Las lagar-
tijas y las serpientes, por ejemplo, pueden variar la tempe-
ratura de su cuerpo en no mas de 4 °C a5 °C (Figura 7.9) y
los anfibios en 10 °C cuando estan activos. El rango de las
temperaturas corporales en las que los poiquilotermos lle-
van a cabo sus actividades diarias es el rango operativo de
temperatura.

Los poiquilotermos tienen una tasa metabdlica baja y
una gran habilidad para intercambiar calor entre el cuerpo
y el ambiente (alta conductividad). Durante las actividades
normales, los poiquilotermos realizan respiraciéon aerébi-
ca. Bajo presion y al perseguir a una presa, la incapacidad
de suministrar suficiente oxigeno al cuerpo requiere que
mucha de su produccién de energia provenga de la respira-
cion anaerdbica, en la que no se usa oxigeno. Este proceso
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merma la energia y acumula acido lactico en los musculos.
(La respiracion anaerdbica se produce en los masculos de
los maratonistas y de otros atletas, causando calambres en
las piernas). El metabolismo de la respiraciéon anaerdbica
limita a los poiquilotermos a breves arranques de actividad
y produce un rapido agotamiento fisico.

Los poiquilotermos acuaticos, sumergidos por comple-
to, no mantienen ninguna diferencia apreciable entre su
temperatura corporal y el agua que los rodea. Los poiquilo-
termos acudaticos estan poco aislados. Cualquier calor pro-
ducido en los musculos se traslada a la sangre, a las agallas
y a la piel, donde el calor se transfiere al agua circundante
mediante conveccion. Las excepciones son los tiburones y
los atunes que poseen un sistema de circulacion de la sangre
llamado rete, que les permite mantener temperaturas inter-
nas mas altas que las externas (véase el Apartado 7.13).
Debido a que las temperaturas del agua para una estacion
dada son relativamente estables, los invertebrados acuaticos
y los peces mantienen una temperatura constante dentro de
una determinada temporada. Se adaptan cada estacién a los
cambios de temperatura por aclimatacién, o regulacién
fisiologica frente al cambio en las condiciones ambientales
(Figura 7.10). Sufren estos cambios fisioldgicos durante un
periodo de tiempo. Los poiquilotermos tienen un limite de
tolerancia superior e inferior a la temperatura que varia con
las especies. Si viven en el extremo mas alto de su rango tér-
mico tolerable, los poiquilotermos se adaptaran fisiologi-
camente a expensas de no poder llegar a tolerar su rango
mas bajo. De manera similar, durante los periodos de frio,
los animales trasladan las funciones fisiolégicas a un rango
menor de temperatura que antes hubiese sido debilitante.
Dado que la temperatura del agua cambia lentamente du-
rante el afio, los poiquilotermos acuéticos pueden hacer los
ajustes lentamente. Los peces son sumamente sensibles al
cambio rapido de las temperaturas ambientales. Si se los
somete a un repentino cambio de temperatura (mas rapido
de lo que pueden suceder los ajustes fisioldgicos y bioqui-
micos), pueden llegar a morir de un shock térmico. Para
mantener una temperatura corporal tolerable y bastante
constante durante periodos activos, los poiquilotermos
terrestres y anfibios dependen de sus modos de comporta-
miento. Buscan microclimas apropiados (Figura 7.11).

Insectos como las mariposas, polillas, abejas, libélulas,
se exponen al sol para elevar su temperatura hasta el nivel
necesario para llegar a tener una gran actividad. Cuando
llegan a estar muy calientes, estos animales buscan la som-
bra. Las ranas semiterrestres, como la rana toro y la rana
verde, ejercen un control considerable sobre su tempera-
tura corporal. Al ponerse al sol, las ranas pueden aumen-
tar su temperatura corporal tanto como 10 °C por encima
de la temperatura ambiente. Debido a la pérdida asociada de
agua por evaporacion, dichos anfibios deben estar cerca
del agua o parcialmente sumergidos en ella. Al cambiar de
posicién o de ubicacién o al buscar un sustrato mas calido



38

36

321

Temperatura letal (°C)

30

Figura 7.10 | Representacion diagramatica

de aclimatacion en los bagres. Tolerancia a los cambios
mas calidos o mas frios del agua cuando las
temperaturas aumentan o disminuyen gradualmente.
La exposicion a temperaturas mas altas seria letal
cuando el organismo esta aclimatado a una
temperatura mas fria. La respuesta mostrada durante
un periodo como en linea de guiones es una estimacién
(sin observacion directa). (Adaptado de Frye 1947.)
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Figura 7.11

0 mas frio, los anfibios pueden mantener las temperaturas
corporales dentro de limites estrechos.

La mayoria de los reptiles son terrestres y se exponen a
temperaturas de la superficie altamente fluctuantes. La forma
mas simple que tiene un reptil de elevar la temperatura del
cuerpo es la de yacer al sol. Las serpientes, por ejemplo, se
calientan rapidamente bajo el sol de la mafiana (véase la Fi-
gura 7.9). Cuando alcanzan la temperatura preferida, los ani-
males inician sus actividades diarias, retiraindose a la sombra
para enfriarse cuando es necesario. De esta manera mantie-
nen una temperatura corporal estable durante el dia. Por la
tarde, el reptil experimenta un lento enfriamiento. Su tempe-
ratura corporal en la noche depende del lugar donde se en-
cuentre.

Las lagartijas elevan y bajan sus cuerpos y cambian la
forma del mismo para aumentar y disminuir la conduccion

Microclimas que usa cominmente una serpiente para regular la temperatura
corporal durante el verano. (Adaptado de Pearson, et. al 1993.)

de calor entre ellos y las rocas o el suelo sobre el que des-
cansan. También buscan la luz del Sol o la sombra o cavan
madrigueras en el terreno para regular sus temperaturas.
Los escarabajos del desierto, las langostas y los escorpiones
exhiben un comportamiento similar. Alzan sus patas para
reducir el contacto entre sus cuerpos y el suelo, minimi-
zando la conduccién y aumentando la conveccion al expo-
ner las superficies del cuerpo al viento. De esta forma, las
temperaturas del cuerpo de los poiquilotermos no necesa-
riamente siguen la temperatura ambiente general.

7.9 | Los homeotermos escapan
de las restricciones térmicas del entorno

Las aves y los mamiferos homeotermos afrontan las restric-
ciones térmicas del ambiente siendo endotermos. Mantie-
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nen la temperatura del cuerpo mediante la oxidacion de la
glucosa y otras moléculas ricas en energia en el proceso de
la respiracion. El proceso de oxidacién no es cien por cien
eficaz y ademds de la produccion de energia quimica en for-
ma de ATP (véase el Apartado 6.1), algo de energia se con-
vierte en energia térmica. Dado que se utiliza oxigeno en el
proceso de respiracion, la tasa metabdlica basal de un orga-
nismo se mide normalmente mediante el indice de consu-
mo de oxigeno. Recordemos del Apartado 6.1 que todas las
células vivientes respiran, por lo tanto, el indice de respira-
cion para los animales homeotermos es proporcional a su
masa corporal (gramos de masa corporal®™).

Para los homeotermos, la zona termoneutral es un ran-
go de temperaturas ambientales dentro del cual las tasas
metabdlicas son minimas (Figura 7.12). Fuera de esta zona,
marcada por las temperaturas criticas superior e inferior,
aumenta la tasa metabdlica.

El mantenimiento de una alta temperatura corporal se
asocia con sistemas enzimaticos especificos que funcionan
de manera 6ptima dentro de un rango de temperatura alta,
alrededor de los 40 °C. Dado que los sistemas cardiovascular
y respiratorio son eficientes aportando oxigeno a sus tejidos,
los homeotermos pueden mantener un alto nivel de produc-
cion de energia por medio de la respiracion aerdbica (altos
indices metabdlicos). De esta manera, pueden sostener un
alto nivel de actividad fisica durante largos periodos. Inde-
pendientemente de las temperaturas externas, los homeoter-
mos pueden aprovechar un rango mas amplio de ambientes
térmicos. Pueden generar energia con mayor rapidez cuan-
do la situacion lo demanda, escapando de los depredadores o
persiguiendo a la presa.

Para regular el intercambio de calor entre el cuerpoy el
ambiente, los homeotermos usan distintos aislantes: una

Temperatura
critica
inferior

Tasa metabdlica en reposo

Zona térmic
neutral

Temperatura ambiente
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Temperatura

capa de pelo, plumas o grasa (véase la Figura 7.7). Para los
mamiferos, el pelaje es una barrera importante para el flu-
jo del calor, pero su valor de aislamiento varia con el espe-
sor, el que es mayor en los mamiferos grandes que en los
mas pequefios. Los mamiferos pequefios estan limitados en
cuanto a la cantidad de pelaje que pueden tener, dado que
un grueso abrigo podria reducir su capacidad de moverse.
Los mamiferos cambian el espesor de su pelaje con la tem-
porada. Los mamiferos acudticos, especialmente de las
regiones del Artico y las aves del Artico y de la Antértida
como las alcas (Alcidae) y los pingiiinos, poseen una gruesa
capa de grasa debajo de la piel. Las aves reducen la pérdida
de calor al sacudir las plumas y llevar sus patas hacia ellas,
convirtiendo el cuerpo en una especie de pelota con plu-
mas. Algunas aves del Artico, como el lagépodo (Lagopus
spp.), tienen patas con plumas, al contrario de la mayoria
de las aves, que poseen patas escamadas que sirven para
perder calor.

Aunque la funcién principal del aislante es la de man-
tener el calor corporal, tampoco lo deja entrar. En un am-
biente caluroso, un animal tiene que liberarse del exceso
de calor del cuerpo o bien evitar que se absorba el calor.
Una manera es la de reflejar radiacion solar por medio de
piel o de plumas de color claro. Por el contrario, muchas
aves de las regiones desérticas tienen plumaje oscuro que
absorbe el calor y luego lo irradia nuevamente hacia fue-
ra. Otra forma es la de crear un grueso abrigo de pieles
para que no penetre el calor. Los grandes mamiferos del
desierto, especialmente el camello, emplean este método.
Las capas mas exteriores de pelaje absorben calor y lo re-
tornan al ambiente.

Muchos insectos, especialmente las polillas, las abejas y
los abejorros, tienen una capa densa, parecida a un abrigo

Figura 7.12 | Respuesta metabélica
general en reposo de los
homeotermos para los cambios de
temperatura ambiente. Para
temperaturas dentro de la zona
térmica neutral, el indice metabdlico
en reposo cambia poco con un cambio
en la temperatura ambiente. Mas alla
de estos limites, sin embargo, el
indice del metabolismo aumenta
marcadamente con un aumento

o descenso en la temperatura
ambiente como resultado de los
mecanismos de retroalimentacién
(véanse el Apartado 7.5y la

Figura 7.6).

critica
superior




de pieles sobre la region toracica, que sirve para retener la
alta temperatura de los musculos de las alas durante el vue-
lo. Los largos y suaves pelos de las orugas, junto con los
cambios en la postura corporal, acttian como aislante, re-
duciendo el intercambio de calor por conveccion.

Cuando el aislamiento falla, muchos animales recurren
a los temblores, que son una manera de actividad muscular
involuntaria que aumenta la produccion de calor. Muchas
especies de mamiferos pequenos aumentan la produccion
de calor sin temblar al quemar grasa parda altamente vascu-
larizada con un gran consumo de oxigeno. La grasa parda,
que se encuentra alrededor de la cabeza, cuello, térax y
principales vasos sanguineos, es particularmente impor-
tante en los hibernadores, como los murciélagos y las mar-
motas (Marmota monax).

Muchas especies emplean el enfriamiento por evapora-
cion para reducir la carga de calor corporal. Las aves y los
mamiferos pierden algo de calor por evaporacién de hume-
dad de la piel. Por encima de la temperatura critica supe-
rior, aceleran el enfriamiento por evaporacion al transpirar
y jadear. Solamente determinados mamiferos tienen glan-
dulas sudoriparas, en particular los caballos y los seres
humanos. El jadeo en los mamiferos y el revoloteo en las
aves aumentan el movimiento del aire sobre las superficies
himedas de la boca y la faringe. Muchos mamiferos, como
los cerdos, se revuelcan en el agua y barro hiumedo para
enfriarse.

7.10 | La endotermiay la ectotermia
implican ventajas y desventajas

Los dos enfoques alternativos para la regulacion de la tem-
peratura corporal en los animales, la endotermia y la ecto-
termia, son un primer ejemplo de los compromisos que
implican las adaptaciones de los organismos a su ambiente.
Cada estrategia tiene sus ventajas y desventajas que permi-
ten que los organismos superen las diferentes condiciones
ambientales. Por ejemplo, la endotermia permite que los
animales permanezcan activos sin importar las temperaturas
ambientales, mientras que las temperaturas ambientales
dictan en su mayor parte la actividad de los poiquilotermos.
No obstante, la libertad de actividad que disfrutan los homeo-
termos les supone un gran costo de energia. Para generar
calor a través de la respiracion, los homeotermos deben
ingerir calorias (alimento). De la energia alimenticia que se
asimila, una minima cantidad va al crecimiento (la mayor
parte va a la respiracion).

El calor metabélico que se produce por la homeotermia
se puede perder en el ambiente circundante (véase Cuanti-
ficando la ecologia 7.1: Intercambio térmico y regulaciéon
de la temperatura) y este calor debe reemplazarse por calor
adicional generado por la respiracion. Como resultado, los
costes metabdlicos tienen un gran peso para los homeoter-

mos. Por el contrario, los ectotermos pueden asignar mas
de su captacion de energia a la produccion de biomasa que
a las necesidades metabélicas. Como no tienen necesidad
de quemar calorias para aportar calor metabdlico, los ecto-
termos requieren menos calorias (alimento) por gramo de
peso corporal. Debido a que no dependen del calor corporal
generado internamente, los ectotermos pueden reducir la
actividad metabdlica en tiempos de escasez de alimento y
de agua y temperaturas extremas. Sus bajas demandas de
energia posibilitan que algunos poiquilotermos terrestres
colonicen areas limitadas en alimento y agua.

Una de las caracteristicas mas importantes de un ani-
mal que influye en su habilidad para regular la tempera-
tura del cuerpo es el tamafio. Un cuerpo intercambia calor
con el ambiente exterior (ya sea aire o agua) en propor-
cion al area de la superficie expuesta. Por el contrario, es
toda la masa corporal (o volumen) que se calienta (véase
la Figura 7.7).

Los organismos de sangre fria (ectotermos) absorben el
calor por su superficie pero deben absorber suficiente ener-
gia para calentar toda la masa corporal (volumen). Por lo
tanto, la relacion entre superficie y volumen es un factor
clave para controlar la captaciéon de calor y el manteni-
miento de la temperatura corporal. Cuando el tamafio de un
organismo aumenta, la relacion entre la superficie y el vo-
lumen disminuye (Figura 7.13). Como el organismo tiene
que absorber energia suficiente a través de su superficie
para calentar toda la masa corporal, la cantidad de energia
y/o el periodo de tiempo requerido para elevar la tempera-
tura corporal igualmente aumenta. Por esta razon, la ecto-
termia impone una limitacién sobre el tamafio corporal
maximo para los animales de sangre fria y restringe la dis-
tribucion de los poiquilotermos mas grandes a las regiones
mas calidas, no estacionales, tropicales y subtropicales. Por
ejemplo, los grandes reptiles, como los caimanes, cocodri-
los, iguanas, dragon de Komodo, anacondas y pitones, estan
restringidos a ambientes tropicales céalidos.

Tamano 4cm 2cm 1cm

Peso 64 g 8¢9 1g

Area superficial 96 cm? 24 cm? 6 cm?
Volumen 64 cm?® 8cm?® 1cmd
Area/volumen 1,5 3 6

Figura 7.13 | Los tres cubos (tamaiios 4, 2 y 1 cm) muestran

la relacion entre el area de la superficie y el volumen. Un objeto
pequeiio tiene mas area superficial en proporcion a su volumen
que un objeto mas grande con forma similar.
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La constriccién que impone el tamafio a los animales de
sangre caliente (homeotermos) es opuesta a la de los ani-
males de sangre fria. Para los homeotermos, la masa corpo-
ral (o volumen) es la que produce calor por medio de la
respiracion, mientras que se pierde el calor en el ambiente
circundante a través de la superficie del cuerpo. Cuanto
mas pequeno es el organismo, mayor es la relacion entre su
superficie y el volumen, y por lo tanto, mayor la pérdida
relativa de calor hacia el ambiente circundante. Para man-
tener una temperatura corporal constante, la pérdida de
calor debe compensarse con un aumento de la actividad
metabélica (respiracion). De esta manera, los homeoter-
mos pequefios poseen una mayor tasa metaboélica especifi-
ca para la masa; Figura 7.14) y consumen mas energia
alimenticia por unidad de peso corporal que los mas gran-
des. Las pequefias musarafias (Sorex spp.), por ejemplo,
con un peso que varia entre 2 y 29 g, requieren diariamen-
te una cantidad de alimento (peso himedo) equivalente a
su propio peso corporal. Es como si una persona de 75 kg
necesitase 75 kg de alimento diario para permanecer viva.
En consecuencia, los animales pequefos estan forzados a
pasar la mayor parte de su tiempo buscando y comiendo
alimento. La tasa metabdlica especifica de la masa (tasa de
respiracion por gramo de peso corporal) de los endotermos
pequenos aumenta tan rapidamente que por debajo de un
cierto tamano, no podrian satisfacer sus necesidades de
energia. En promedio, 2 g es lo mas pequefio que puede lle-
gar a ser un endotermo y todavia mantener un balance tér-
mico metabdlico, si bien este limite minimo depende del
ambiente térmico. Algunas pequeinas musarafas y colibries
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experimentan un torpor diario (véase el Apartado 7.12) para
reducir sus necesidades metabdlicas. Debido al conflicto
existente entre las demandas metabdlicas para mantener la
temperatura corporal y para el crecimiento, la mayoria de
las aves y mamiferos nacen en estado altricial (véase el Apar-
tado 8.8), que significa que son ciegos, desnudos e indefen-
sos, y comienzan la vida como ectotermos. Dependen del
calor corporal de sus padres para mantener su temperatura
corporal, lo cual permite a los animales jovenes destinar la
mayor parte de su energia al crecimiento.

7.11 | Los heterotermos adoptan
caracteristicas de los ectotermos
y los endotermos

Las especies que en ocasiones regulan su temperatura corpo-
ral y a veces no, se llaman heterotermos temporales. En dife-
rentes etapas de su ciclo diario y estacional o en determinadas
situaciones, estos animales pueden utilizar caracteristicas de
los endotermos o ectotermos. Pueden soportar cambios rapi-
dos, drésticos y repetidos de la temperatura corporal.

Los insectos son ectotermos y poiquilotermos, si bien
en la etapa adulta, la mayoria de las especies de insectos
voladores son heterotermos. Al volar, tienen elevados indi-
ces de metabolismo, con una produccion de calor tan gran-
de 6 mayor que los homeotermos. Alcanzan este elevado
estado metabdlico de un modo mas simple que los homeo-
termos ya que no estan limitados por la captacién y trans-
porte de oxigeno por los pulmones y el sistema vascular.



Los insectos toman el oxigeno que necesitan por medio de
aberturas en la pared del cuerpo y lo transportan por todo
el cuerpo en un sistema traqueal (véase el Apartado 7.4).

La temperatura es crucial para el vuelo de los insectos.
La mayoria no puede volar si la temperatura de los miscu-
los corporales es inferior a 30 °C, ni pueden volar si la tem-
peratura muscular sobrepasa los 44 °C. Esta limitacion
significa que un insecto tiene que calentarse antes de des-
pegar y tiene que liberarse del exceso de calor en el vuelo.
Con las alas batiendo hasta 200 veces por segundo, los in-
sectos voladores pueden producir una prodigiosa cantidad
de calor.

Algunos insectos, como las mariposas y las libélulas, se
calientan orientando sus cuerpos y desplegando sus alas
hacia el Sol. La mayoria se calienta estremeciendo sus
musculos de volar en el térax. Las polillas y las mariposas
baten sus alas para elevar la temperatura toracica por enci-
ma de la del ambiente. Los abejorros bombean su abdomen
sin que se aprecie ningin movimiento externo de las alas.
No mantienen ningtin punto fijo fisiolégico de temperatura
y se enfrian a la temperatura ambiente cuando no vuelan.

7.12 | Eltorpor ayuda a algunos animales
a conservar la energia

Para reducir los costes metabdlicos durante los periodos de
inactividad, algunos animales homeotérmos se vuelven hete-
rotérmicos y entran diariamente en un estado de torpor. El
torpor diario es el descenso de la temperatura corporal hasta
aproximadamente la temperatura ambiente durante una
parte del dia, independientemente de la estacion.

Muchas aves, como los colibries (Trochilidae) y los cho-
tacabras (Phalaenoptilus nuttallii) y pequenos mamiferos
como el murciélago, el raton marsupial, el raton canguro y
el raton de pies blancos, experimentan un estado de torpor
diario. Este parece haber evolucionado como un medio
para reducir la demanda de energia durante la parte del dia
en la cual los animales estan inactivos. Los mamiferos noc-
turnos, como los murciélagos, entran en torpor durante el
dia y los animales diurnos, como los colibries, entran en
torpor por la noche. Cuando el animal entra en torpor, su
temperatura corporal baja bruscamente. Con la relajacion
de las respuestas homeotérmicas, la temperatura corporal
disminuye a unos pocos grados de la temperatura ambien-
te. Al despertarse, la temperatura corporal se normaliza
rapidamente mientras el animal reanuda su produccion de
calor metabdlico.

Para escapar a los rigores de largos y frios inviernos,
muchos animales terrestres poiquilotermos y unos pocos
mamiferos heterotérmos entran en un torpor estacional
prologado llamado hibernacién. La hibernacion se caracte-
riza por el cese de toda actividad. Los poiquilotermos que
hibernan experimentan cambios fisiologicos tales como

disminucion del azicar en sangre, aumento del glucégeno
hepatico, alteracion de la concentracién de hemoglobina
en sangre, alteracion del contenido de diéxido de carbono y
oxigeno en la sangre, alteracion del tono muscular y piel
mas oscura.

Los homeotermos en hibernacién se transforman en
heterotermos y adoptan una hipotermia (reduccion de la
temperatura corporal) controlada. Relajan la regulacion
homeotérmica y permiten que la temperatura corporal se
acerque a la temperatura ambiente. La frecuencia cardia-
ca, la respiracion y el metabolismo total disminuyen y la
temperatura corporal disminuye por debajo de 10 °C. Aso-
ciados a la hibernacién se producen altos niveles de CO,
en el cuerpo y de 4cido en la sangre. Este estado, llamado
acidosis, disminuye el umbral de los temblores musculares
y reduce la tasa metabélica. Sin embargo, los homeotermos
que hibernan, pueden volver a calentarse espontineamente
solamente mediante el empleo del calor generado metabé-
licamente.

Entre los homeotermos, el inicio de la hibernacién es
un proceso controlado dificil de generalizar de una especie
a otra. Algunas especies, como las marmotas (Marmota
monax), se alimentan mucho a finales de verano para
almacenar grandes reservas de grasa, de las cuales extrae-
ran energia durante la hibernacion. Otras, como la ardilla
listada (Tamias striatus) en cambio, se acuestan sobre una
reserva de alimento. No obstante todos los organismos
hibernantes utilizan un mecanismo de regulacién metabé-
lica diferente del que tienen durante el estado activo. La
mayoria de los hibernantes se despiertan periédicamente y
luego vuelven a caer en torpor. La ardilla listada, con su
gran almacén de semillas, pasa mucho menos tiempo en
torpor que las especies que almacenan grandes cantidades
de grasa bajo su piel.

Aunque popularmente se dice que hibernan, los osos
negros, los osos pardos y las hembras de osas polares no lo
hacen. En cambio, entran en un largo suefio invernal del
cual se despiertan facilmente. No entran en hipotermia
extrema pero consiguen un descenso de la temperatura
corporal s6lo unos grados por debajo de lo normal. Los osos
no comen, beben, orinan ni defecan, las hembras dan a luz
y amamantan a sus crias durante el suefio y atin asi man-
tienen un metabolismo cercano a lo normal. Para hacerlo,
las osas reciclan la urea, normalmente excretada en la ori-
na, a través del torrente sanguineo. La urea se degrada en
aminodcidos que se reincorporan en proteinas plasmaticas.

La hibernacién ofrece ventajas selectivas para los
pequenos homeotermos. Para ellos, mantener una tempe-
ratura corporal alta durante los periodos de frio y limitada
provision de alimento es demasiado costoso. Es mucho mas
econémico reducir el metabolismo y permitir que baje la
temperatura corporal. Hacer esto elimina la necesidad de
buscar recursos alimenticios que son escasos para mante-
nerse calientes.
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7.13 | Algunos animales usan medios
fisiologicos dnicos para el equilibrio
térmico

Almacenar el calor corporal no parece una opcion adecua-
da para mantener el equilibrio térmico del cuerpo debido a
la limitada tolerancia al calor del animal. Sin embargo,
ciertos mamiferos, especialmente el camello, el 6rix y algu-
nas gacelas lo hacen. Por ejemplo, el camello almacena el
calor corporal durante el dia y lo disipa por la noche, espe-
cialmente cuando el agua es limitada. Su temperatura puede
fluctuar entre los 34 °C por la mafiana y los 41 °C al final
de la tarde. Al almacenar el calor corporal, estos animales de
los hébitats secos reducen la necesidad del enfriamiento por
evaporacion y por consiguiente reducen la pérdida de agua
y los requerimientos de alimento.

Muchos animales ectodérmicos de regiones templadas y
articas resisten prolongados periodos de temperaturas bajo
cero en invierno mediante el sobreenfriamiento y desarro-
llando resistencia a la congelacion. El sobreenfriamiento de
los fluidos corporales ocurre cuando la temperatura corporal
baja por debajo del punto de congelacién sin congelarse efec-
tivamente. La presencia de ciertos solutos en el cuerpo que
funcionan reduciendo el punto de congelacion del agua (véa-
se el Capitulo 4) influye sobre el nivel de sobreenfriamiento
que se puede alcanzar. Algunos peces marinos del Artico,
ciertos insectos de climas templados y frios y reptiles expues-
tos a noches ocasionalmente frias emplean el sobreenfria-
miento aumentando los solutos, especialmente el glicerol,
en los fluidos corporales. El glicerol protege del dafio de la
congelacion, al aumentar el grado de sobreenfriamiento. Las
ranas de la madera (Rana sylvatica), la reineta crucifera
(Hyla crucifer) y la rana arboricola gris (Hyla versicolor)
pueden sobrevivir el invierno con éxito debajo de la hojaras-
ca porque acumulan glicerol en sus fluidos corporales.

Algunos invertebrados intermareales de elevadas lati-
tudes y ciertos insectos acudticos sobreviven al frio conge-
landose y luego descongelandose cuando la temperatura se
hace mas moderada. En algunas especies, mas del 90 por
ciento de los fluidos corporales pueden congelarse y los
fluidos restantes contendran solutos altamente concentra-
dos. El hielo se forma fuera de las células contraidas y los
musculos y 6rganos se deforman. Después del descongela-
miento, nuevamente recuperan su forma normal.

Para conservar el calor en un ambiente frio y para re-
frescar las partes vitales del cuerpo bajo la tension del calor,
un nimero de animales ha desarrollado el intercambio tér-
mico de contracorriente (Figura 7.15). Por ejemplo, la mar-
sopa (Phocaena spp.), que nada en las aguas frias del Artico,
esta bien aislada con una capa de grasa. Sin embargo,
podria experimentar una excesiva pérdida de calor corpo-
ral, a través de sus aletas que no estan aisladas. La marsopa
mantiene la temperatura del interior de su cuerpo inter-
cambiando calor entre la sangre arterial (proveniente de los
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(b)

Figura 7.15 | Modelo de circulacién por contracorriente en

la extremidad de un mamifero, mostrando los cambios hipotéticos
en la temperatura de la sangre (a) en ausencia y (b) en presencia
de intercambio de calor por de contracorriente.

pulmones) y la sangre venosa (que regresa a los pulmones)
en estas estructuras (Figura 7.16). Las venas rodean com-
pletamente a las arterias, que transportan sangre tibia des-
de el corazon a las extremidades. La sangre arterial tibia
pierde su calor en la sangre venosa que se enfria en su
retorno al interior del cuerpo. Como resultado, poco calor
corporal pasa al ambiente. La sangre que ingresa a las ale-
tas se enfria mientras que la sangre que retorna a la pro-

Figura 7.16 | La marsopay sus parientes, las ballenas, utilizan
aletas para regular la temperatura. Varias venas en los apéndices
rodean a las arterias. La sangre venosa que vuelve al interior del
cuerpo se calienta por transferencia térmica, conservando el calor
corporal. (Adaptado de Schmidt-Nielson 1977.)



fundidad del cuerpo se calienta. En aguas calidas, en las
cuales los animales necesitan liberarse del excesivo calor
corporal, la sangre evita los intercambiadores de calor. La
sangre venosa vuelve sin calentarse a través de las venas
cercanas a la superficie de la piel para enfriar el interior del
cuerpo. Tales disposiciones vasculares son comunes en las
patas de los mamiferos y aves y en las colas de los roedores,
especialmente el castor (Casfor canadensis).

Muchos animales tienen las arterias y venas divididas
en vasos pequerios, paralelos y entremezclados que forman
una red o haz vascular conocido como rete. En una rete, el
mecanismo es el mismo que en los vasos sanguineos de las
aletas de la marsopa. La sangre fluye en direcciones opues-
tas y se produce el intercambio de calor.

El intercambio térmico de contracorriente también pue-
de mantener el calor fuera. El 6rix (Oryx besia), un antilope
del desierto africano expuesto a altas temperaturas durante el
dia, puede experimentar elevadas temperaturas corporales y
aun asi mantiene frio el cerebro que es altamente sensible al
calor por medio de una rete localizada en la cabeza. La arteria
cardtida externa pasa a través de un seno cavernoso lleno de
sangre venosa que se enfria por evaporacion de las membra-
nas mucosas de los pasajes nasales (figura 7.17). La sangre
arterial que atraviesa el seno cavernoso se enfria en su trayec-
to hacia el cerebro, reduciendo la temperatura del cerebro de
2 °C a 3 °C menos que la del interior del cuerpo.

Los intercambiadores térmicos de contracorriente no
se limitan a los homeotermos. Ciertos poiquilotermos que
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Figura 7.17 | Una gacela del desierto puede mantener fria

la cabeza, a pesar de la elevada temperatura corporal interior, por
medio de una rete. La sangre arterial pasa a pequefias arterias
por un reservorio de sangre venosa enfriada por evaporacién
mientras drena desde la region nasal.

asumen cierto grado de endotermismo emplean el mismo
mecanismo. El atin (Thunnus spp.), veloz y muy depreda-
dor y el marrajo (Isurus tigris) poseen una rete en una ban-
da de tejido muscular oscuro usado para mantenerse
nadando en forma sostenida. El calor metabdlico produci-
do en el musculo calienta la sangre venosa, que deja el
calor en la sangre recién oxigenada contigua que vuelve de
las branquias. Este intercambio térmico de contracorriente
aumenta la potencia de los musculos porque cuando éstos
se calientan se contraen y relajan con mas rapidez. Los
marrajos y atunes mantienen una temperatura corporal
bastante constante, sin importar la temperatura del agua.

7.14 | El mantenimiento del equilibrio
hidrico para los animales terrestres se
restringe a la ingesta y conservacion

Las células vivas, tanto de plantas como de animales, con-
tienen aproximadamente del 75 al 95 por ciento de agua. El
agua no solamente es esencial para casi todas las reacciones
bioquimicas del cuerpo, sino que también funciona como
medio de excrecion de residuos metabdlicos y para la disi-
pacion del calor excesivo a través del enfriamiento por eva-
poracion. Esta pérdida de agua debe compensarse por la
ingesta del medio externo si el organismo debe permanecer
adecuadamente hidratado.

Los animales terrestres tienen tres formas principales
de obtener agua y solutos: directamente bebiendo y
comiendo o indirectamente produciendo agua metabdlica
en el proceso de respiracion (véase el Apartado 6.1). Estos
pierden agua y solutos a través de la orina, heces, evapora-
cion de la piel y con el aire himedo que exhalan. Algunas
aves y reptiles tienen una glandula secretora de sal y todas
las aves y reptiles tienen una cloaca, un receptaculo comun
para los tractos digestivo, urinario y reproductivo. Reabsor-
ben agua de la cloaca nuevamente hacia el mismo cuerpo.
Los mamiferos poseen rifiones capaces de producir orina
con una alta presion osmética y concentracion de iones.

En ambientes aridos, los animales, y las plantas, se
enfrentan a severos problemas de equilibrio hidrico. Pue-
den resolver el problema evitando de dos formas: la
sequia o sus efectos. Los animales de las regiones semia-
ridas y desérticas pueden evitar la sequia dejando el area
durante la estacion seca y trasladandose a areas con dis-
ponibilidad de agua de forma permanente. Esta es la
estrategia empleada por muchos de los grandes ungula-
dos (Figura 7.18) y muchas aves. Durante los periodos de
calor y sequia el sapo de espuelas de Couch (Scaphiopus
couchi) de los desiertos del sur de los Estados Unidos per-
manece debajo de la tierra en un estado de letargo y sur-
ge cuando vuelven las lluvias. Algunos invertebrados que
habitan lagunas que se secan en verano, como las plana-
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(D) Jadea solamente con
una temperatura
muy alta

(D) Reduccion significat_ig/
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metabdlica

(N) Respiracion
mas lenta y mas
eficiente

(N) Reduccion significativa
de la evaporacion
por la piel

rias Phagocytes vernalis, desarrollan cubiertas endureci-
das en las cuales permanecen durante el periodo de
sequia. Otros animales acudticos o semiacuaticos se reti-
ran a la profundidad de la tierra hasta que alcanzan el
nivel del agua subterrdnea. Muchos insectos sufren dia-
pausa, un estado de su ciclo de vida que presenta una sus-
pension del desarrollo, del cual surgen cuando mejoran
las condiciones.

Otros animales permanecen activos durante la estacion
de sequia pero reducen la pérdida de agua por la respira-
cion. Algunos pequenos roedores del desierto bajan la tem-
peratura del aire que exhalan. El aire himedo de los
pulmones pasa por las membranas nasales enfriadas, dejan-
do agua condensada en las paredes. Cuando el roedor inha-
la, esta agua humedece y enfria el aire tibio y seco.

Hay otros enfoques al problema. Algunos pequeios
mamiferos del desierto reducen la pérdida de agua al per-
manecer en madrigueras durante el dia y salir por la
noche. Muchos mamiferos del desierto, desde el canguro
a los camellos, extraen agua del alimento que comen, ya
sea directamente del contenido de humedad de las plan-
tas o del agua metabdlica producida en el proceso de res-
piraciéon y producen orina muy concentrada y heces
secas. Ademas, algunos mamiferos del desierto pueden
tolerar cierto grado de deshidratacion. Los conejos del
desierto pueden soportar pérdidas de agua de hasta un 50
por ciento y los camellos hasta un 27 por ciento de su
peso corporal.
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Figura 7.18 | Adaptaciones fisiolégicas
alaaridezy el calor del 6rix, un
ungulado africano. D= dia, N = noche.
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7.15 | Los animales de ambientes
acuaticos se enfrentan a problemas iinicos
en el mantenimiento del equilibrio hidrico

Los animales acuéticos se enfrentan al constante intercam-
bio de agua con el ambiente externo mediante el proceso de
6smosis (véase Cuantificando la ecologia 4.1: Difusion y
6smosis). La presion osmoética mueve el agua a través de las
membranas celulares desde el lado de mayor concentracion
al lado de menor concentracién de agua. Los organismos
acuaticos que viven en agua dulce son hiperosméticos, tie-
nen una mayor concentracién de sales en sus cuerpos que
en el agua que los rodea. Su problema es prevenir la incor-
poracion o liberarse del exceso de agua. Los peces de agua
dulce mantienen el equilibrio osmético al absorber y rete-
ner las sales en células especiales de las branquias y al pro-
ducir abundante cantidad de orina acuosa. Los anfibios
equilibran la pérdida de sales a través de la piel absorbien-
do iones directamente desde el agua y transportandolos a
través de la piel y las membranas branquiales. En la fase
terrestre, almacenan el agua de los rinones en la vejiga. Si
las circunstancias lo requieren, pueden reabsorber el agua
a través de la pared de la vejiga.

Los peces marinos se enfrentan al problema opuesto a
aquellos de agua dulce. Estos organismos son hipoosmoéti-
cos, tienen una menor concentracién de sales en sus cuer-
pos que el agua que los rodea. Cuando la concentracion de
sales es mayor fuera del cuerpo que dentro de él, los orga-



nismos tienden a deshidratarse. La 6smosis extrae el agua
del cuerpo hacia el ambiente que lo rodea. En ambientes
marinos y salobres, los organismos tienen que inhibir la
pérdida de agua por 6smosis a través de la pared del cuerpo
y evitar la acumulacion de sales en el cuerpo.

Existen muchas soluciones a este problema. Los inverte-
brados lo evitan porque poseen fluidos corporales que tienen
la misma presién osmotica que la del agua del mar. Los peces
marinos con esqueleto osificado (teledsteos) absorben agua
salada por el intestino. Secretan magnesio y calcio por los
riflones y excretan estos iones como una pasta parcialmente
cristalizada. En general, los peces excretan sodio y cloruro,
iones mayoritarios del agua marina, cuando bombean iones a
través de membranas especiales de las branquias. Este proce-
so de bombeo es un tipo de transporte activo, mueve las sales
contra el gradiente de concentracion. Este tipo de transporte
tiene un alto gasto de energia. Los tiburones y las rayas retie-
nen una cantidad suficiente de urea para mantener una con-
centracion ligeramente mas elevada de solutos en el cuerpo
que en el agua marina que los rodea. Las aves de mar abierto
y las tortugas marinas pueden consumir agua marina porque
poseen unas glandulas especiales de secrecion de sal, situadas
en la parte superior del craneo. Las gaviotas, petreles y otras
aves marinas excretan de estas glandulas fluidos que exceden
el 5 por ciento de sales. Los petreles expulsan con fuerza los
fluidos a través de la nariz, otras especies gotean los fluidos
fuera de las ventanas nasales internas o externas. En los
mamiferos marinos, los rifiones son la principal via de elimi-
nacion de la sal. Las marsopas tienen rinones muy desarrolla-
dos para eliminar las cargas de sales rapidamente.

7.16 | La flotabilidad ayuda a los
organismos acuaticos a mantenerse a flote

Los animales acuaticos han adoptado una variedad de me-
canismos para mantenerse a flote en el agua. La mayoria de
los animales acuaticos que habitan los océanos tienen den-
sidades muy cercanas a las del agua marina. Debido a que
los tejidos vivos generalmente son mas densos (mas pesa-
dos) que el agua, la capacidad de los animales mas grandes
de mantener la flotabilidad significa que tienen areas de
menor densidad en sus cuerpos que contrarrestan la de mas
elevada densidad de la mayoria de los tejidos.

La mayoria de los peces tienen una vejiga natatoria o de
gas (Figura 7.19a), que normalmente tiene del 5 al 10 por
ciento del volumen corporal total. Muchos pueden contro-
lar el grado de flotabilidad regulando la cantidad de gas que
estd en la vejiga. Los pulmones de los animales que respi-
ran aire sostienen una flotabilidad neutra.

Algunos animales marinos como el calamar mantienen
una flotabilidad neutra al reemplazar los iones quimicos
pesados de los fluidos corporales por otros mas livianos.
Los calamares tienen cavidades en el cuerpo en las cuales
los iones de amoniaco mas livianos reemplazan a los iones
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Figura 7.19 | Adaptacion a la flotabilidad del pez y la de una foca:
(a) vejiga natatoria llena de gas de un pez, (b) gran higado lleno
de grasa de un tiburdn, (c) grasa que rodea el cuerpo de una foca.

de sodio mas pesados. Como resultado, una cantidad equi-
valente de fluido corporal es menos densa que el mismo vo-
lumen de agua marina. Otro mecanismo es un aumento del
almacenamiento de lipidos (grasas y aceites). Los lipidos
son menos densos que el agua marina. Grandes cantidades
de lipidos estan presentes en los peces que carecen de veji-
ga natatoria (como los tiburones, marrajos, anjova y boni-
to). Los depdsitos de lipidos se localizan en los musculos,
6rganos internos y en la cavidad corporal (Figura 7.19b).
En los mamiferos marinos, los lipidos normalmente se
depositan en una capa de grasa por debajo de la piel (vejiga
natatoria) (Figura 7.19¢). La vejiga natatoria no sélo ayuda
a la flotabilidad sino que también funciona como mecanis-
mo de aislamiento y depésito de energia.

El mantenimiento de una flotabilidad neutra en am-
bientes de aguas abiertas libera a los organismos de muchas
de las limitaciones estructurales impuestas por la gravedad
de los ambientes terrestres. Los organismos como la medu-
sa, el calamar y el pulpo pierden rapidamente sus formas
graciosas cuando se los quita del agua. Las ballenas varadas
mueren de sofocacion cuando ya no pueden soportar su
peso corporal mediante la flotabilidad neutra. No es una
coincidencia que los mas grandes organismos vertebrados e
invertebrados de la Tierra habiten los océanos.

7.17 | Los ciclos diarios y estacionales de luz
y oscuridad influyen en la actividad del animal

La principal influencia de la luz sobre los animales es su
papel en la coordinacion de las actividades diarias y estacio-
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nales incluyendo la alimentacién, almacenamiento de ali-
mento, reproduccién y movimientos migratorios. Los ani-
males reaccionan al cambio de luz a través de la respuesta
de sus relojes biolégicos internos. El reloj biolégico inter-
no es fundamental para todos los organismos vivos e influ-
ye sobre las hormonas que tienen una funcion en el suefio
y la vigilia, tasa metabdlica y temperatura corporal.

Las funciones fisioldgicas fluctiian en ciclos o ritmos,
que oscilan entre minutos y meses. No obstante, las princi-
pales funciones fisioldgicas de los animales, se rigen por un
reloj de 24 horas, conocido como ritmo circadiano (del
latin circa, cercay dia, dia) (véase Cuestiones de ecologia:
Seres humanos y ciclo diurno). El ritmo circadiano y su
sensibilidad a la luz y oscuridad son los principales meca-
nismos que hacen funcionar el reloj bioldgico (el cronéme-
tro de la actividad fisica y fisiol6gica de las cosas vivas).
¢Doénde estd ubicado ese reloj en los organismos? Su ubica-
cion debe dejarlo expuesto a su regulador del tiempo, la
luz. En los protistas unicelulares y en las plantas, el reloj
parece estar localizado en células individuales. La luz actGa
directamente sobre los compuestos quimicos fotosensibles
que activan las vias celulares. Sin embargo, en los animales
multicelulares, el reloj estd dentro del sistema nervioso.

Habiles procedimientos quirdrgicos han permitido que
los fisidlogos circadianos descubrieran la localizacién del
reloj fisiologico en algunos mamiferos, aves e insectos. En
la mayoria de los insectos estudiados, los fotorreceptores
(localizados en células de la base del ojo compuesto) estan
conectados por axones al reloj, que esta localizado en el
16bulo ptico del cerebro o en los tejidos entre los 16bulos
Opticos. En las aves y reptiles, el reloj esta localizado en la
glandula pineal y funciona como un tercer ojo que perma-
nece cerca de la superficie del cerebro. En los mamiferos,
incluyendo a los seres humanos, el reloj se encuentra en
dos grupos de neuronas (nucleos supraquiasmaticos) justo
por arriba del quiasma ptico. El quiasma éptico es el lugar
donde se cruzan los nervios 6pticos de los ojos. El funcio-
namiento del reloj en los mamiferos involucra una hormo-
na especial, la melatonina, producida por la glandula
pineal, que sirve para medir el tiempo. Se produce mas
melatonina en la oscuridad que en la luz. La cantidad pro-
ducida es una medida del cambio de la duracién del dia.

Como y por qué funcionan los ritmos circadianos y los
relojes bioldgicos es un tema que interesa a los fisiélogos.
Los ec6logos estan mas interesados en el valor adaptativo
de los relojes biol6gicos. Un valor adaptativo significa que
el reloj bioldgico provee al organismo un mecanismo
dependiente del tiempo. Le permite al organismo prepa-
rarse con anticipacion a los cambios ambientales peri6di-
cos. Los ritmos circadianos ayudan a los organismos en
los aspectos fisicos del ambiente ademas de la luz o la os-
curidad. Por ejemplo, un aumento de la humedad y una
disminucién de la temperatura acompanan la transicion
de la luz a la oscuridad. Las cochinillas, ciempiés y milpiés,
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que pierden agua rapidamente en el aire seco, pasan el dia
en la oscuridad y se humedecen bajo piedras, troncos y
hojas. Al atardecer surgen, cuando la humedad del aire es
mas favorable. Estos animales muestran una creciente
tendencia a escapar de la luz cuando aumenta la duracion
del tiempo que pasan en la oscuridad. Por otra parte, la
intensidad de su respuesta a la baja humedad disminuye
con la oscuridad. Por lo tanto, estos invertebrados salen
por la noche a lugares demasiado secos para ellos durante
el dia, y rdpidamente se retiran a sus escondites oscuros
cuando vuelve la luz.

Los ritmos circadianos de muchos organismos se rela-
cionan con los aspectos biéticos de su ambiente. Los depre-
dadores como los murciélagos insectivoros deben adaptar su
actividad de busqueda de alimento con el ritmo de actividad
de sus presas. Las polillas y abejas deben buscar néctar cuan-
do las flores estan abiertas. Las flores deben abrirse cuando
los insectos que las polinizan estan volando. El reloj circa-
diano permite a los insectos, reptiles y aves orientarse por la
posicién del sol. Los organismos hacen el uso mas econémi-
co de la energia cuando se adaptan a la periodicidad de su
ambiente.

7.18 | La duracion critica del dia
desencadena respuestas estacionales

En las latitudes medias y superiores de los dos hemisferios,
los periodos diarios de luz y oscuridad se alargan y acortan
con las estaciones (véase el Apartado 3.2). Las actividades
de los animales se adaptan a los ritmos estacionales cam-
biantes de la noche y el dia. La ardilla voladora (Glaucomys
volans), por ejemplo, comienza su actividad diaria con el
anochecer, sin importar la estacién. Cuando los dias cortos
del invierno cambian a los dias mas largos de la primavera,
la ardilla comienza su actividad un poco mas tarde cada dia
(Figura 7.20).
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Figura 7.20 | Variacién estacional de la hora del dia en la cual las
ardillas voladoras entran en actividad. (Adaptado de Decoursey 1960.)



Los seres humanos son por naturaleza diurnos (en oposi-
cion a nocturnos), lo cual significa que nuestras funciones
fisiolGgicas estan adaptadas a la actividad durante el diay al
descanso durante la noche. Como otros animales, nuestras
principales funciones fisiol6gicas como temperatura corpo-
ral interna, produccién de hormonas, frecuencia cardiaca,
presion sanguinea, actividad gastrica y ciclo suefo/vigilia
tienen ritmos circadianos (véase el Apartado 7.17) de apro-
ximadamente 25 horas. Normalmente estos ciclos estdn
sincronizados entre si por el reloj biolégico interno que se
reajusta diariamente al ciclo dia/noche de 24,5 horas por
indicacion del tiempo externo, como las variaciones de la
luz del sol y los patrones de actividad ambiental que nos
rodean.

Un ciclo tipico de temperatura corporal interna para un
ser humano (véase la Figura 1) normalmente tiene dos picos
(alrededor de las 11:30 y 19:00 hs) y dos depresiones (alre-
dedor de las 4:00 y 14:00 hs). Entre las 3:00 y las 5:00 hs la
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Figura 1 | Variacion diaria de la temperatura corporal humana.
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temperatura corporal
interna llega a su punto
mas bajo. Durante este
periodo, el deseo de dormir
es mas fuerte y un individuo tiende

a sentirse mas frio aunque la temperatura externa siga sien-
do la misma. Entre las 13:00 hs y las 16:00 hs, la temperatu-
ra corporal interna nuevamente desciende. En muchas
culturas, se reconoce esta fatiga de mitad del dia y los perio-
dos de descanso son una parte aceptada de las actividades
diarias (como la siesta en muchos paises latinoamericanos y
mediterrdneos o el té de la tarde de los britanicos). En la
mayor parte de la historia humana, nuestros patrones de
actividad diurna han estado en sintonia con estos ciclos
internos. Sin embargo, en nuestra sociedad moderna mu-
chas fabricas y negocios contindan funcionando alrededor
del reloj y requieren que los trabajadores alteren su ciclo de
actividad diaria normal. Sin embargo, nuestros ritmos cir-
cadianos no se ajustan de inmediato y diferentes ciclos se
ajustan a diferentes velocidades. El cambio a un turno noc-
turno produce el mayor desajuste de nuestros ritmos circa-
dianos mientras intentamos permanecer activos y alertas
cuando nuestros ciclos (como la temperatura corporal
interna; véase la Figura 1) estan en su punto mas bajo y dor-
mir cuando estan en su punto mas alto.e

1. Recuerde el Capitulo 3 en el cual se decia que la dura-
cién del dia varia estacionalmente, disminuyendo des-
de el solsticio de verano (el dia mas largo) al solsticio
de invierno (el dia més corto). {Como cree que los seres
humanos se adaptan a las diferencias extremas durante
el dia que ocurren en el extremo norte, como Alaska o
Escandinavia?

2. ¢Como se relaciona el jef lag con el ritmo circadiano?

La mayoria de los animales de las regiones templadas
tienen periodos reproductivos que siguen de cerca el cam-
bio estacional en la duracién de la luz diurna. Para la mayo-
ria de las aves, el punto algido de la época de cria son los dias
alargados de la primavera; para los ciervos, la estacion del
apareamiento son los dias cada vez mas cortos del otofio.

La sefal que produce estas respuestas es la duracién
critica del dia. Cuando la duracion de la luz (o la oscuridad)
alcanza cierta proporcion de las 24 horas del dia, inhibe o
inicia una respuesta fotoperiddica. La duracién critica del
dia varia entre los organismos, pero generalmente esta en
un punto entre 10 y 14 horas. Durante el afo, las plantas y
animales comparan la duracién critica del dia con su dura-

cion real del dia o noche y responden adecuadamente. Al-
gunos organismos pueden clasificarse como indiferentes a
la duracién del dia, sus actividades no estan controladas
por su duracién sino por otros factores como las lluvias o la
temperatura. Los demds se conocen como organismos de
dias cortos o de dias largos. Los organismos de dias largos
son aquellos cuyas respuestas estacionales, como la flora-
cion y reproduccion, son estimuladas por dias mas largos
que la duracién critica del dia.

Muchos organismos poseen tanto respuestas de dias
largos como de dias cortos. Debido a que dos veces al afio se
produce la misma duracién de oscuridad y luz, en primave-
ray otofio, los organismos podrian confundir esta sefial. La
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clave para diferenciarlos es la direccién de donde viene la
duracion critica del dia. En un caso, se alcanza la duracién
critica del dia cuando los dias largos se acortan y en otro
caso, cuando los dias cortos se alargan.

La diapausa, un estado de interrupcién del crecimiento
durante el invierno en insectos de regiones templadas, esta
controlada por el fotoperiodo. La medicién del tiempo en
tales insectos es muy precisa, generalmente entre 12 y 13
horas de luz. Un cuarto de hora de diferencia en el periodo de
luz puede determinar si un insecto entrara en diapausa o no.
El acortamiento de los dias a fines del verano y el otono pro-
nostica la llegada del invierno e inducen la diapausa. El alar-
gamiento de los dias a fines del invierno y comienzos de la
primavera son sefiales para que el insecto reinicie el desarro-
llo, pase al estadio de pupa, surja como un adulto y se repro-
duzca.

La creciente duracion del dia induce la conducta migra-
toria de primavera, estimula el desarrollo gonadal y provoca
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Pico de nacimiento de cervatillos

el ciclo reproductivo de las aves. Después de la época de
reproduccion, las gonadas de las aves hacen una regresion
espontanea. Durante este tiempo, la luz no puede inducir
actividad gonadal. Los dias cortos de comienzos del otofio
apresuran la terminacion de este periodo. Los dias progresi-
vamente mas cortos del invierno entonces se vuelven estimu-
lantes. Los dias que se alargan a comienzos de la primavera
llevan nuevamente a las aves a la etapa reproductiva.

En los mamiferos, el fotoperiodo influye sobre actividades
tales como el almacenamiento del alimento y la reproduccion.
Tomemos, por ejemplo, a reproductores estacionales como
ovejas y ciervos. La melatonina induce el inicio de sus ciclos
reproductivos. Se produce mas melatonina cuando hay oscu-
ridad, por eso estos animales reciben una mayor concentra-
cion de melatonina cuando los dias se hacen mas cortos en el
otono. Este aumento de la melatonina reduce la sensibilidad
de la glandula pituitaria a los efectos de una retroalimenta-
cion negativa de las hormonas de los ovarios y testiculos. En

Las astas
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es muy importante

Aparecen las nuevas
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Figura 7.21 | Ciclo reproductivo
estacional del ciervo de Virginia. El
ciclo esta en armonia con el
acortamiento de los dias en otofio,
cuando comienza la estacion
reproductiva, y con el alargamiento
de los dias en primavera, cuando se
inicia el crecimiento de las astas.



ausencia de esta retroalimentacion, la pituitaria anterior libe-
ra pulsos de otra hormona (llamada hormona luteinizante)
que estimula el crecimiento de 6vulos en los ovarios y la pro-
duccion de esperma en los testiculos.

Las actividades de los animales durante el afio reflejan
esta respuesta estacional al cambio en la duracion del dia. El
ciclo reproductivo del ciervo de Virginia (Odocoileus virgi-
nianus; Figura 7.21), por ejemplo, comienza en otofio y los
cervatillos nacen en primavera con la disponibilidad de ali-
mento de mejor calidad para amamantar a los pequenos. En
las 4reas tropicales de Centroamérica, hogar de numerosas
especies de murciélagos comedores de fruta (frugivoros),
los periodos reproductivos siguen la produccion estacional
de alimento. Los periodos de nacimiento de los murciélagos
frugivoros coinciden con el periodo méaximo de fructifica-
cion. Las crias nacen cuando las hembras y las crias tendran
una alimentacion adecuada. Los insectos y otros artrépodos
alcanzan su mayor biomasa a comienzos de la estacion de
las lluvias en los bosques de Costa Rica. En este momento,
los murciélagos insectivoros dan a luz a sus crias.

7.19 | Los ritmos de actividad
de los organismos intermareales siguen
los ciclos de las mareas

En las marismas intermareales, los cangrejos violinistas (Uca
spp.; el nombre se refiere a las pinzas enormemente agranda-
das del macho, que agitan de forma incesante) pululan por el
fango de las marismas y pantanos manglares en bajas mareas.
Cuando la alta marea inunda la marisma, los cangrejos vio-
linistas se retiran a sus madrigueras, donde esperan la si-
guiente baja marea. Otros organismos intermareales (desde
diatomeas, algas verdes, crustaceos de las playas de arena y
litorinas de los pantanos hasta los peces intermareales como
los blenios (Malacoctenus) y cotididos (Coftidae), también
responden a los ciclos diarios y de las mareas.

Los cangrejos violinistas que han sido llevados al labo-
ratorio y mantenidos bajo temperatura y luz constantes,
privados de indicaciones mareales, exhiben el mismo ritmo
mareal en su actividad que la que muestran al ser devueltos
al pantano (Figura 7.22). Este ritmo mareal imita el flujo y
reflujo de las mareas cada 12,4 horas, la mitad del dia lunar
de 24,8 horas, el intervalo entre sucesivas salidas de la
Luna. Bajo las mismas condiciones constantes, los cangre-
jos violinistas exhiben un ritmo circadiano de cambios de
color, volviéndose oscuros durante el dia y claros durante la
noche.

¢El reloj es en este caso unimodal, con un ciclo de 12,4
horas o es bimodal, con un ciclo de 24,8 horas, cercano al
periodo del reloj circadiano? ;Un reloj mantiene un ritmo de
dia solar de aproximadamente 24 horas y el otro reloj man-
tiene un ritmo de dia lunar de 24,8 horas? J. D. Palmer y sus
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Figura 7.22 | Ritmo mareal de un cangrejo violinista en el

laboratorio bajo luz constante y a temperatura constante de 22 °C
durante 16 dias. Debido a que el dia lunar es 51 minutos mas largo
que el dia solar, la marea ocurre 51 minutos mas tarde cada dia
solar, por eso los picos de actividad parecen trasladarse a la
derecha. (Adaptado de Palmer 1990.)

colaboradores de la Universidad de Massachussets, realiza-
ron experimentos para averiguarlo. Las evidencias sugieren
que el reloj de dia solar sincroniza las actividades diarias
mientras que los dos relojes de dia lunar estrechamente
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relacionados sincronizan la actividad de las mareas. Cada
reloj de dia lunar controla su propio pico mareal. Si un reloj
deja de funcionar en ausencia de las indicaciones ambien-
tales, el otro continta funcionando. Esta funcion permite
a los organismos mareales sincronizar sus actividades en
un ambiente mareal variable. Los ciclos dia-noche reajus-
tan los ritmos del los dias solares y los cambios mareales

reajustan los ritmos mareales. Incluso a nivel celular, los
organismos no dependen tinicamente de un reloj. Los or-
ganismos tienen redundancias internas. Estas redundancias
permiten que los diversos relojes funcionen a diferentes
velocidades, controlando diferentes procesos con periodos
levemente diferentes.

Resumen

Adquisicion de energia y nutrientes (7.1)

Los herbivoros adquieren energia y nutrientes consumiendo
vegetales; los carnivoros consumen a otros animales y los
omnivoros se alimentan de vegetales y de tejidos animales. Los
detritivoros se alimentan de materia organica muerta.

Necesidades nutricionales (7.2)

Directa o indirectamente, los animales obtienen sus nutrien-
tes de los vegetales. La baja concentracion de nutrientes de las
plantas puede tener efectos adversos sobre el crecimiento, el
desarrollo y la reproduccién de los animales consumidores de
plantas. Los herbivoros convierten el tejido vegetal en tejido
animal. Entre los consumidores de vegetales, la calidad del ali-
mento, especialmente su contenido de proteinas y la diges-
tion, es crucial. Los carnivoros deben asegurarse una cantidad
suficiente de nutrientes ya sintetizados por las plantas y con-
vertidos en carne animal.

Requerimientos minerales (7.3)

Los tres nutrientes esenciales que influyen sobre la distribu-
cion, comportamiento, crecimiento y reproduccion de los ani-
males de pastoreo son el sodio, el calcio y el magnesio. Los
animales de pastoreo buscan estos nutrientes en los «lamede-
ros» minerales y en la vegetacion que comen.

Captacion de oxigeno (7.4)

Los animales generan energia de la ruptura de compuestos orga-
nicos principalmente mediante la respiracion aerdbica, que
requiere oxigeno. Las diferencias en los medios de adquisicién de
oxigeno entre animales terrestres y acudticos refleja la disponibi-
lidad de oxigeno en los dos ambientes. La mayoria de los anima-
les terrestres tienen cierta forma de pulmones, mientras que la
mayoria de los animales acuaticos tienen branquias para transfe-
rir los gases entre el cuerpo y el agua que los rodea.

Regulacion de las condiciones internas (7.5)

Para enfrentarse a los cambios ambientales diarios y estacio-
nales, los organismos deben mantener cierto equilibrio entre
su medio interno y el medio externo. La homeostasis es el
mantenimiento del medio interno relativamente constante en
un medio externo variable mediante respuestas de retroali-
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mentacion negativas. A través de varios mecanismos sensoria-
les un organismo responde fisiolgicamente y/o conductual-
mente para mantener un medio interno 6ptimo relativo a su
ambiente externo. Para hacerlo necesita del intercambio entre
los medios interno y externo.

Intercambio de energia (7.6)

Los animales mantienen su temperatura corporal bastante
constante, conocida como temperatura corporal interna. Uti-
lizan medios conductuales y fisiol6gicos para mantener su
balance térmico en un ambiente variable. Capas de grasa
muscular y aislamiento superficial con escamas, plumas y piel
aislan el interior del cuerpo del animal de los cambios de la
temperatura ambiental. Los animales terrestres se enfrentan
a un ambiente térmico mds cambiante y a menudo mas ame-
nazante que los animales acuaticos.

Regulacion térmica (7.7)

Los animales se clasifican en tres grupos principales en relacién
a la regulacion de la temperatura: poiquilotermos, homeoter-
mos y heterotermos. Los poiquilotermos, llamados asi porque
tienen temperaturas corporales variables bajo la influencia de la
temperatura ambiente, son ectodérmicos. Los animales que
dependen del calor producido internamente para mantener la
temperatura corporal son endotérmicos. Se llaman homeoter-
mos porque mantienen una temperatura corporal bastante
constante independientemente del ambiente. Muchos animales
son heterotermos y funcionan como endodermos o ectodermos,
dependiendo de las circunstancias externas.

Poiquilotermos (7.8)

Los poiquilotermos obtienen y pierden calor en el ambiente.
Tienen una tasa metabélica baja y alta conductancia térmica.
La temperatura del ambiente controla sus tasas de metabolis-
mo. Los poiquilotermos estdn activos solamente cuando la
temperatura del ambiente es moderada y se vuelven perezosos
cuando las temperaturas bajan. Sin embargo, tienen limites
superiores e inferiores de temperaturas tolerables. La mayoria
de los poiquilotermos acuéticos no mantienen ninguna dife-
rencia apreciable entre la temperatura corporal y la tempera-
tura del agua.



Los poiquilotermos recurren a medios conductuales para
regular la temperatura corporal. Explotan los microclimas
variables trasladandose a lugares calidos y soleados para calen-
tarse y buscan la sombra para enfriarse. Muchos anfibios
entran y salen del agua. Los insectos y reptiles del desierto
levantan y bajan sus cuerpos para reducir o aumentar la con-
ductancia del suelo o para enfriarse por conveccién. Los ani-
males del desierto recurren a la sombra o pasan el calor del dia
en madrigueras bajo tierra.

Homeotermos (7.9)

Los homeotermos mantienen una alta temperatura corporal
interna mediante la oxidacién de la glucosa y otras moléculas
ricas en energia. Tienen altas tasas metabdlicas y baja conduc-
tancia térmica. El aislamiento corporal de la grasa, piel, plu-
mas, escamas y cobertura parecida a la piel de muchos
insectos reduce la pérdida de calor del cuerpo. Unos pocos
mamiferos del desierto emplean una piel pesada para mante-
ner alejado el frio y el calor del desierto. Cuando el asilamien-
to falla durante el frio, muchos homeotermos recurren al
temblor y queman las reservas de grasa. Para los homeoter-
mos, el enfriamiento por evaporacion mediante el sudor, el
jadeo y revolcandose en el fango y en el agua es una forma
importante de disipar el calor corporal.

Ventajas y desventajas de la regulacion
térmica (7.10)

Las dos formas de mantener la temperatura corporal, ectoter-
mia y endotermia, comprenden ventajas y desventajas. A dife-
rencia de los poiquilotermos, los homeotermos pueden
permanecer activos sin importar la temperatura ambiente.
Para los homeotermos, una alta tasa de metabolismo aerébico
implica un mayor gasto energético. Este gasto implica un
menor limite al tamafo corporal. Debido al bajo gasto meta-
bélico de la exotermia, los poiquilotermos pueden reducir la
actividad metabdlica en periodos de escasez de alimento y
aguay temperaturas extremas. Los bajos requerimientos ener-
géticos permiten a los poiquilotermos terrestres colonizar are-
as con limitados alimentos y agua.

Heterotermos (7.11)

Dependiendo de las condiciones ambientales y fisiolégicas, los
heterotermos adoptan las caracteristicas de los endodermos o de
los ectodermos. Algunos animales normalmente homeotérmi-
cos se vuelven ectodérmicos y reducen su temperatura corporal
bajo ciertas condiciones ambientales. Muchos poiquilotermos,
especialmente los insectos, necesitan aumentar su tasa metabo-
lica para generar calor antes de poder volar. La mayoria cumple
esta hazana haciendo vibrar las alas o los masculos de las alas o
poniéndose al sol. Después del vuelo, su temperatura corporal
disminuye a la temperatura ambiente.

Torpor (7.12)

Durante los extremos ambientales, algunos animales entran
en un estado de torpor para reducir el alto gasto energético de

permanecer tibio o caliente. Vuelven mads lento su metabolis-
mo, latidos cardiacos y respiracion y reducen la temperatura
corporal. Las aves como el colibri y los mamiferos como los
murciélagos experimentan torpor diario, el equivalente del
suefo profundo, sin los amplios cambios metabdlicos del
torpor estacional. La hibernacion (torpor estacional durante
el invierno) involucra la total reorganizacion de la actividad
metabdlica para que funcione a un nivel muy bajo. Los lati-
dos cardiacos, la respiracion y la temperatura corporal se
reducen mucho.

Medios fisiolégicos Gnicos para mantener

el equilibrio térmico (7.13)

Muchos homeotermos y heterotermos emplean circulacién
de contracorriente, el intercambio de calor corporal entre la
sangre arterial y venosa que llega a las extremidades. Este
intercambio reduce la pérdida de calor en las partes del cuer-
po o enfria la sangre que fluye a 6rganos tan vitales como el
cerebro.

Algunos mamiferos del desierto usan la hipertemia para
reducir la diferencia entre la temperatura corporal y ambien-
tal. Almacenan el calor corporal durante el dia, luego lo libe-
ran al desierto frio por la noche. La hipertermia reduce la
necesidad de enfriamiento por evaporaciéon y por lo tanto
conserva el agua. Algunos poiquilotermos que toleran el frio
utilizan el sobreenfriamiento, la sintesis de glicerol en los
fluidos corporales, para resistir al congelamiento en invier-
no. El sobreenfriamiento ocurre cuando la temperatura cor-
poral cae por debajo del congelamiento sin que los fluidos
corporales se congelen. Algunos invertebrados intermareales
sobreviven al frio congelandose, luego se descongelan con
temperaturas mas calidas.

Equilibrio hidrico en animales terrestres (7.14)

Los animales terrestres deben compensar la pérdida de agua
por evaporacién, respiracion y excrecion de residuos por con-
sumo y/o conservacion del agua. Los animales terrestres obtie-
nen agua al beber, comer y producir agua metabélica. Los
animales de las regiones dridas pueden reducir la pérdida de
agua cuando se vuelven nocturnos, producen orina y heces
muy concentradas, se vuelven hipertérmicos durante el dia,
solo utilizan agua metabdlica y toleran la deshidratacion.

Equilibrio hidrico en animales acuaticos (7.15)

Los animales acuaticos necesitan evitar la captacion o liberar-
se del exceso de agua. Los peces de agua dulce mantienen el
balance osmético mediante la absorcion y retencion de sales
en células especiales del cuerpo y mediante la produccion de
cantidades abundantes de orina acuosa. Muchos invertebrados
marinos mantienen la misma presién osmética que el agua
marina en sus células corporales. Los peces marinos secretan
el exceso de sales y otros iones a través de los rifiones o por las
membranas branquiales.
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Flotabilidad (7.16)

Los animales acudticos emplean una amplia variedad de meca-
nismos para mantener la flotabilidad, incluyendo vejigas lle-
nas de gas, pulmones y depésitos lipidicos.

Cambios diarios y estacionales en la duracion
del dia (7.17)

Los organismos vivos, excepto las bacterias, tienen un ritmo
circadiano innato de actividad e inactividad. Bajo condiciones
naturales, se ajusta el ritmo circadiano para las 24 horas del
dia mediante indicaciones de tiempo externas, en especial la
luz y la oscuridad (dia y noche). Este ajuste sincroniza la acti-
vidad de los vegetales y animales con el ambiente. El comien-
zo y cese de la actividad dependen de que los organismos sean
activos en la luz o en la oscuridad.

Los ritmos circadianos hacen funcionar los relojes biol6gi-
cos de las células de los vegetales y de los cerebros de los ani-
males multicelulares. Los animales producen mas cantidad de
una hormona especial, la melatonina, en la oscuridad que en
la luz. Por lo cual la melatonina se transforma en un dispositi-
vo para medir la duracion del dia.

Duracion critica del dia (7.18)

Los cambios estacionales en la actividad se basan en la dura-
cion del dia. Los dias que se alargan en primavera y los dias
que se acortan en otofio estimulan la migracién de los anima-
les y también la reproduccién y el almacenamiento del ali-
mento. Estos ritmos estacionales conducen a los organismos
vivos a una etapa reproductiva en el momento del afio con la
mayor probabilidad de supervivencia de las crias. Los ritmos
sincronizan en una poblacién actividades tales como el apa-
reamiento y la migracion.

Ciclos mareales (7.19)

Los organismos intermareales estan bajo la influencia de dos
ritmos ambientales: la duracién del dia y los ciclos mareales de
12,4 horas. Los organismos intermareales parecen tener dos
relojes de dia lunar que ajustan los ritmos mareales y un reloj
de dia solar que ajusta los ritmos circadianos.

Preguntas de estudio
1. (Qué limitaciones impone la dieta a base de vegetales en
comparacion con la de tejidos animales?
2. ;Qué es homeostasis?

3. En la Figura 7.14, ;Por qué la tasa metabdlica especifica
de masa (tasa metabdlica por unidad de peso) de los
mamiferos aumenta al disminuir la masa corporal?

4. ;Por qué las especies mas grandes de poiquilotermos se
encuentran en las regiones tropicales y subtropicales?

5. ¢(Como piensa que el tamafio promedio de especies
mamiferas varie de los trépicos a las regiones polares?
¢Por qué?
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6. ;Por qué podria ser mas facil capturar una serpiente por
la mafiana temprano que por la tarde?

7. ;Por qué los homeotermos tipicamente tienen una
mayor proporcién de aislamiento corporal que los poi-
quilotermos?

8. iQué comportamientos ayudan a los poiquilotermos a
mantener una temperatura corporal bastante constante
durante su estacion de actividad?

9. ¢De qué forma influye el tamano y la forma del cuerpo de
un animal en su capacidad de intercambiar calor con el
ambiente que lo rodea?

10. Compare el problema de mantener el equilibrio hidrico
entre peces de agua dulce y de mar.

11. (De qué forma el sobreenfriamiento permite a algunos
insectos, anfibios y peces sobrevivir a condiciones de con-
gelamiento?

12. ;C6émo funciona la circulacién de contracorriente y qué
funcién cumple?

13. Explique la diferencia entre hibernacién y torpor.

14. Considere una poblacion de peces que viven debajo de
una central eléctrica que descarga agua caliente. La cen-
tral cierra por 3 dias en invierno. ;Qué efecto tendria esto
sobre los peces?

15. Defina ritmo circadiano.

16. (De qué forma influye la duracion del dia en la actividad
estacional de vegetales y animales?

17. ;Cudl es el valor adaptativo de la sincronizacion estacio-
nal de la actividad animal?
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Capitulo 8 | Patrones de ciclos vitales

8.1 Lareproduccion puede ser sexual o asexual

8.2 Lareproduccion sexual puede ser de varias formas

8.3 Los sistemas de apareamiento describen la formacion de parejas de machos y hembras
8.4 Conseguir pareja supone una seleccion sexual

8.5 Las hembras pueden seleccionar a sus parejas basandose en sus recursos

8.6 Los organismos disponen tiempo y energia para la reproduccion

8.7 Las especies difieren en el tiempo de reproduccion

8.8 Lainversion parental depende del nimero y del tamaiio de las crias

8.9 Lafecundidad depende de la edad y el tamaino

8.10 Elabastecimiento de alimentos afecta a la produccion parental

8.11 El esfuerzo reproductivo puede variar con la latitud

8.12 La seleccion del habitat influye en el éxito reproductivo

8.13 Las condiciones ambientales influyen en la evolucion de las caracteristicas del ciclo vital

El ciclo vital de un organismo es el patrén de crecimiento, desarrollo y reproduccién a lo largo de
su vida. Integra una rica seleccion de adaptaciones relacionadas con la fisiologia, morfologia y
comportamiento. Incluye las adaptaciones al ambiente fisico reinante, como las que hemos exa-
minado en los Capitulos 6 y 7. Y lo que tal vez sea mas importante, el ciclo vital supone adapta-
ciones relacionadas con las interacciones del organismo con otros organismos: el ambiente
biolégico. Sin duda, la caracteristica mas importante del ciclo vital es la adaptacion relacionada
con la reproduccion. La medida real del éxito reproductivo de un organismo es la eficiencia (véa-
se el Capitulo 2). La evolucion es el producto de la reproduccion diferencial de un individuo y el
proceso de seleccion natural.

Si el éxito reproductivo (el nimero de descendientes
que sobrevive para reproducirse) es la medida de la eficien-
cia, imagine el disefiar un organismo con el objetivo de
maximizar dicha eficiencia. Se reproduciria lo antes posible
tras su nacimiento, se reproduciria continuamente y pro-
duciria un gran nimero de crias grandes, a las que deberia
criar y proteger. Pero tal organismo no es posible. Cada
individuo posee una capacidad limitada de recursos que se
asignan a diferentes cometidos y la asignacion a uno de
ellos reduce los recursos disponibles para los demas. La
asignacion a la reproduccion reduce la cantidad de recursos
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disponibles para el crecimiento. El individuo /deberia
reproducirse en su vida temprana o retardar la reproduc-
cién? Para una determinada asignacion de recursos para la
reproduccion ¢deberia el individuo producir muchas crias
pequenas, o pocas pero grandes? De este modo, el organis-
mo afronta los compromisos con las caracteristicas de su
ciclo vital relacionadas con la reproduccion, tal y como lo
hacen en las adaptaciones relacionadas con el equilibrio del
carbono, la energia y el agua tratados en los Capitulos 6y 7.
Esos compromisos incluyen los modos de reproduccion,
edad de la reproducci6n, asignacién de recursos a la repro-



duccion, tiempo de reproducciéon, nimero y tamaro de
huevos, crias o semillas producidas; y cuidado parental.
Todo esto segun la fisiologia, la energia y el ambiente fisico
y biético que les rodea: el habitat del organismo. En este
capitulo, exploraremos estos compromisos y la diversidad
de soluciones que se han desarrollado para asegurar el éxi-
to de una tarea que es esencial para la continuacion de la
vida en nuestro planeta: la reproduccion.

8.1 | Lareproduccion puede ser sexual
o asexual

En el Capitulo 2 exploramos como la variaciéon genética
entre los individuos de una poblacién surge de la reorgani-
zacion de genes y cromosomas en la reproduccion sexual.
En la reproduccion sexual entre dos individuos diploides,
los individuos producen gametos haploides (la mitad del
nimero normal de cromosomas), huevo y esperma, que se
combinan para formar una célula diploide, o cigoto, que
posee una dotacion completa de cromosomas. Debido a que
el namero posible de recombinaciones genéticas es enor-
me, la recombinacion es la mas inmediata y la principal
fuente de variabilidad genética entre las crias. Sin embargo,
no todas las formas de reproduccién son sexuales. Muchos
organismos se reproducen de forma asexual. La reproduc-
cion asexual produce crias sin necesidad de huevo o esper-
ma. Puede ser de varios tipos, pero en todos los casos los
nuevos individuos son genéticamente iguales a sus padres.
Las plantas de fresa proliferan por rizomas: tallos subterra-
neos de los que brotan nuevas raices y tallos verticales. El
paramecio unicelular se reproduce dividiéndose en dos. Las
hidras, celentéreos de agua dulce, se reproducen por gema-
cién, un proceso por el cual la gema se desarrolla como un
nuevo individuo. En primavera, los pulgones hembra sin
alas emergen de los huevos que han sobrevivido al invierno
y dan lugar a hembras sin alas sin producirse la fertiliza-
cion, un proceso llamado partenogénesis (Del griego par-
thenos, «virgen»; del latin génesis «nacimiento»).

Los organismos que dependen en gran parte de la
reproduccion asexual, en algunas ocasiones se revierten
hacia la reproduccion sexual. Muchas de estas reversiones
son inducidas por un cambio ambiental en algiin momento
de su ciclo vital. Durante los periodos mas calidos del ano,
las hidras se dedican a la reproduccion sexual para producir
huevos que permaneceran en letargo durante el invierno y
de los cuales las hidras emergen en primavera para luego
madurar y reproducirse asexualmente. Tras dar origen a
varias generaciones de hembras sin alas, los pulgones pro-
ducen una generacién de hembras aladas. Estas hembras
emigran hacia diferentes plantas alimenticias, se estable-
cen y se reproducen por partenogénesis. Mas tarde, en el
verano, estas mismas hembras vuelven a sus plantas ali-
menticias originales y dan lugar a verdaderas formas sexua-

les, machos y hembras alados que ponen huevos en vez de
producir crias. Tras el apareamiento, cada hembra pone uno
o mas huevos en hibernacién. Debido a que los machos s6-
lo producen esperma con el cromosoma X, el huevo incu-
bado en primavera producira hembras sin alas que daran a
luz a crias hembras.

Cada forma de reproduccion, sexual y asexual, tiene sus
compromisos. La capacidad de sobrevivir, crecer y reprodu-
cirse indica que un organismo esta bien adaptado a las con-
diciones ambientales predominantes. La reproduccién
asexual produce crias genéticamente idénticas a sus padres
y, por lo tanto, se adaptan ficilmente al ambiente local.
Debido a que todos los individuos poseen la capacidad de
reproducirse, la reproduccion asexual tiene la posibilidad
de un gran crecimiento de la poblacién. Sin embargo, el
coste de la reproduccion asexual es la pérdida de la recom-
binacién genética que incrementa las variaciones entre las
crias. La variabilidad genética baja entre individuos de la
poblacion significa que la poblacion responderd mds uni-
formemente a un cambio en las condiciones ambientales
que una poblacion producto de la reproduccion sexual. Si
un cambio en las condiciones ambientales es perjudicial, el
efecto en la poblacion puede ser fatal.

Por el contrario, la combinacién de genes y cromoso-
mas que se produce en la reproduccion sexual produce
variabilidad genética al punto de que cada individuo de la
poblacion es genéticamente Unico. Esta variabilidad gené-
tica produce un amplio campo de potenciales respuestas al
ambiente, lo que incrementa la probabilidad de que algu-
nos individuos sobrevivan a los cambios ambientales. Pero
esta variabilidad tiene un coste. Cada individuo sélo puede
contribuir con la mitad de sus genes a la generacion
siguiente. Esto requiere érganos reproductores especializa-
dos que no tengan relacion directa con la supervivencia del
individuo mas alld de su reproduccién. La produccion de
gametos (huevo y esperma), los comportamientos de corte-
joy el apareamiento son energéticamente costosos. El gas-
to en la reproduccion no es igual para ambos sexos. Los
huevos (6vulos) que producen las hembras son mucho mas
grandes y mucho mas costosos desde el punto de vista
energético que el esperma que producen los machos. Como
analizaremos en los siguientes apartados, esta diferencia en
la inversion de la energia en la reproduccién entre machos
y hembras tiene importantes repercusiones en la evolucion
de las caracteristicas del ciclo vital.

8.2 | La reproduccion sexual puede

ser de varias formas

La reproduccion sexual puede ser de varias formas. La mas
familiar supone machos y hembras separados individual-

mente. Esto es comun en la mayoria de los animales. A las
plantas que poseen esta caracteristica se las denomina dioi-

Capitulo 8 Patrones de ciclos vitales | 173



cas (del griego di, «dos» y oikos «hogar»); como ejemplo,
pueden citarse los acebos (Ilex spp.) y las ortigas (Urtica
spp.) (Figura 8.1a).

En algunas especies, los organismos individuales poseen
tanto 6rganos masculinos como femeninos. Son los herma-
froditas (del griego hermaphroditos). En los organismos
vegetales, los individuos pueden ser hermafroditas cuando
poseen flores bisexuales con 6rganos masculinos (estam-
bres) y femeninos (ovarios), como los lirios y los rantinculos
(Figura 8.1b). A estas flores se las denomina perfectas. El
tiempo asincrénico de maduracién del polen y el évulo
reduce las posibilidades para la auto fertilizacién. Otras
plantas son las monoicas (del griego mon, «uno», y oikos
«hogar»). Poseen flores masculinas y femeninas por separa-
do en la misma planta, como los abedules (Betula spp.) y
tsuga (Tsuga spp.) (Figura 8.1c). A estas flores se las deno-
mina imperfectas. Esta estrategia de reproduccion sexual
puede ser una ventaja en el proceso de colonizacién. Una
sola planta hermafrodita autofertilizada puede colonizar un
nuevo habitat, reproducirse y establecer una nueva pobla-
cion, tal como las hacen las malezas anuales que se autofer-
tilizan y colonizan habitat alterados.

Entre los animales, los individuos hermafroditas pose-
en 6rganos sexuales femeninos y masculinos (tanto testicu-

(a) Individuos
dioicos

Figura 8.1

los como ovarios), una condicién frecuente en algunos
invertebrados como las lombrices. En estas especies, a las
que nos referimos como hermafroditas simultineas, el
6rgano masculino de un individuo se aparea con el 6rgano
femenino de otro y viceversa. El resultado es que una
poblacién de individuos hermafroditas puede producir el
doble de crias que una poblacion de individuos unisexuales.

Otra especie son los hermafroditas secuenciales. Algu-
nos animales, como los moluscos y equinodermos, y unas
cuantas plantas, pueden ser de sexo masculino durante una
parte de su ciclo vital y de sexo femenino en otro momen-
to. Algunos peces pueden ser primero hembras, y después
machos. El cambio de sexo con frecuencia tiene lugar
cuando los individuos maduran o se desarrollan. Un cam-
bio en las proporciones sexuales de la poblacion estimula el
cambio de sexo entre algunos animales. La eliminacion de
individuos del otro sexo inicia un cambio de sexo entre
algunas especies de peces marinos. Entre algunos peces de
los arrecifes de coral, la eliminacién de las hembras de un
grupo social estimula a los machos a cambiar de sexo y vol-
verse hembras. En otras especies, la eliminacion de los
machos estimula el reemplazo uno a uno de los machos por
hembras que cambian de sexo. Entre los moluscos, los gas-
teropodos (caracoles y babosas) y los bivalvos (almejas y

/Estambred d
\ Q

\

PistiloQ

(b) Hermafrodita (c) Hermafrodita
con flores monoico
bisexuales

La estructura floral en (a) plantas dioicas (individuos masculino y femenino por separado), (b) plantas

hermafroditas que poseen flores bisexuales, y (c) plantas monoicas que poseen flores masculinas y femeninas

por separado.
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mejillones) poseen especies que cambian de sexo. Casi
todas estas especies cambian de macho a hembra.

Las plantas también pueden sufrir cambios de sexo. Una
de ellas es el arisaro (Arisaema triphyllum), una planta
herbacea clonica que se encuentra en los bosques de la
zona oriental de Norteamérica. El arisaro puede producir
flores masculinas un afio, un brote vegetativo asexual el
siguiente, y flores femeninas el siguiente. Durante su perio-
do vital, puede producir flores de ambos sexos y también
brotes vegetativos asexuales, pero no con una secuencia
particular. Normalmente, a una etapa asexual le sigue un
cambio de sexo. El cambio de sexo en los arisaros parece
estar originada por el alto coste de energia de producir flo-
res femeninas. En general, carecen de recursos suficientes
para producir flores femeninas en afnos sucesivos; las flores
masculinas y el polen son mucho mas econémicos de pro-
ducir que las flores femeninas y sus subsecuentes frutos.

8.3 | Los sistemas de apareamiento
describen la formacion de parejas
de machos y hembras

En una elevacién de tierra con malezas, en el borde de un
bosque, un par de zorros rojos (Vulpes vulpes) han cavado
una profunda madriguera. Dentro de ella se encuentran las
hembras con sus crias. Afuera, en la entrada de la madri-
guera, hay pieles y huesos desparramados, los restos del ali-
mento que ha llevado el macho a la guarida para su hembra
y sus crias. Dentro del bosque, un ciervo hembra ha escon-
dido un cervato, camuflandolo en una parcela de helechos
en el suelo forestal. El ciervo padre se ha ido y no ha sabido
de la existencia de su cria. Su Unica interaccién con la
madre fue durante el otofio anterior, cuando ella era una de
un gran numero de hembras con las que se apare6 durante
un corto periodo de algunos dias.

El zorro y el ciervo representan los dos extremos al que
nos referimos cuando hablamos de sistemas de aparea-
miento, el patron de apareamiento entre machos y hem-
bras de una poblacion. La estructura de los sistemas de
apareamiento varia desde la monogamia, que supone la for-
macién de un vinculo de pareja perdurable entre un macho
y una hembra, y también de la promiscuidad, en la cual
machos y hembras se aparean con uno o varios del sexo
opuesto y no forman un vinculo perdurable.

La monogamia es mas frecuente en pajaros y rara entre
los mamiferos, a excepcion de algunos carnivoros como los
zorros y las comadrejas, y algunos herbivoros como el cas-
tor, las ratas almizcleras (Ondatra zibhetica), y los ratones
de pradera (Microtus ochrogaster). Se da mayormente
entre las especies en las cuales la cooperacion de ambos
padres se necesita para criar a sus hijos de manera exitosa.
La mayoria de las especies de pajaros son mondgamos esta-

cionalmente (durante la época de cria), porque la mayoria
de sus crias estan indefensas durante la incubacién y nece-
sitan alimento, calor y proteccién. La madre aviar no esta
tan preparada para proveer esas necesidades como el padre.
En vez de buscar nuevas parejas, el macho puede incre-
mentar su eficiencia continuando su inversion en la cria.
Sin él, la cria que lleva sus genes no sobrevivira. Entre los
mamiferos, la situacion es diferente. Las hembras produ-
cen leche y proveen de alimento a la cria. Los machos a
menudo contribuyen en poco o nada a la supervivencia del
descendiente, entonces es ventajoso para ellos aparearse
con la mayor cantidad de hembras posible. Entre las excep-
ciones se encuentran los zorros, los lobos y otros canidos
en los que el macho aporta a la hembra y sus crias la defen-
sa del territorio. Tanto machos como hembras regurgitan
la comida a la cria destetada.

La monogamia, sin embargo, tiene otro aspecto a tener
en cuenta. Entre las numerosas especies de pajaros mono-
gamicos, el macho o la hembra pueden «engafiar» al otroy
copular con otros fuera de la pareja mientras mantiene
una relacion reproductiva con la pareja primaria y cuida de
la cria. Cuando se compromete en copulaciones fuera de la
pareja, la hembra puede incrementar su eficiencia porque
sus crias pueden recibir los cuidados de dos 0 mas machos.
El macho incrementa su eficiencia porque produce crias
con varias hembras.

La poligamia es la captacion de dos o mas parejas por
parte de un individuo, ninguna de las cuales se aparea con
otros individuos. Puede involucrar un macho y varias hem-
bras o una hembra y varios machos. Se establece un vincu-
lo de pares entre el individuo y cada pareja. El individuo que
posee varias parejas (sea macho o hembra) generalmente no
se involucra en el cuidado de la cria. Liberado de los deberes
parentales, el individuo puede dedicar mas tiempo y energia
a la competencia por mas parejas y recursos.

El niimero de especies del sexo opuesto que un indivi-
duo puede monopolizar depende del grado de sincronia en
la receptividad sexual. Por ejemplo, si las hembras de la
poblacion son sexualmente activas sélo durante un periodo
breve, como el ciervo de Virginia, la cantidad que puede
monopolizar el macho serd limitada. Sin embargo, si las
hembras estan dispuestas durante un largo periodo de
tiempo, como el ciervo (Cervus elaphus), el tamano del
harén que un macho puede controlar dependera de la dis-
ponibilidad de hembras y del namero de parejas que el
macho sea capaz de defender.

Las condiciones ambientales y de comportamiento dan
lugar a varios tipos de poligamia. En la poliginia, un indivi-
duo macho forma pareja con dos o mas hembras. En la
poliandria, un individuo hembra hace pareja con dos o0 mas
machos. La poliandria es interesante porque es la excep-
cion mas que la regla. El sistema se desarrolla mejor en tres
grupos de pajaros, las jacanas, los falaropos y los correli-
mos. Las hembras compiten y defienden los recursos esen-
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ciales para el macho. Ademas, las hembras compiten por
los machos disponibles. Como en la poliginia, este sistema
de apareamiento depende de la distribucién y de la capaci-
dad de defensa de los recursos, especialmente de la calidad
del habitat. La hembra produce mdltiples puestas de hue-
vos, cada una con un macho diferente. Una vez puestos los
huevos, el macho comienza la incubacién y se vuelve se-
xualmente inactivo.

La naturaleza y la evolucion de las relaciones macho-
hembra estian influenciadas por las condiciones ambienta-
les, especialmente la disponibilidad y distribucién de los
recursos y la capacidad de los individuos para controlar el
acceso a los recursos. Si el macho no posee un papel en la
alimentacion y la proteccion de las crias y no otorga ningtin
recurso, la hembra no obtiene ninguna ventaja quedandose
con €l; y a su vez, el macho no gana en eficiencia quedan-
dose con la hembra. Si el habitat fuera lo suficientemente
uniforme como para que exista una pequena diferencia en
la calidad del territorio que mantiene el individuo, la selec-
cion favoreceria la monogamia porque la eficiencia de las
hembras en todos los habitats serfa casi la misma. Sin
embargo, si el habitat es diverso, con algunas zonas mas
productivas que otras, la competencia serd intensa, y algu-
nos machos se estableceran en territorios mas pobres. Bajo
tales condiciones, una hembra podra encontrar més venta-
joso unirse a otra hembra en el territorio de un macho que
defiende un recurso con riquezas que establecerse sola con
un macho en un territorio més pobre. La seleccién bajo
esas condiciones, favorecera una relacién poligamica, aun-
que el macho provea sélo una pequena ayuda en la alimen-
tacion de la cria.

8.4 | Conseguir pareja supone
una seleccion sexual

El extravagante plumaje del pavo real fue un problema per-
turbador para Charles Darwin. Las plumas de su cola son
grandes y desgarbadas y requieren una considerable asig-
nacion de energia para desarrollarse. Ademas, son muy lla-
mativas y representan un obsticulo para el pavo real
cuando éste intenta escapar de los depredadores. Segun la
teoria de la seleccién natural (véase el Capitulo 2), iqué
explicacion tiene la cola del pavo real? ;Qué beneficios posi-
bles puede tener?

En su libro El origen del hombre, y la seleccion en rela-
cion al sexo, publicado en 1871, Darwin observé que el ela-
borado y a menudo extravagante plumaje de los pdjaros
como también los cuernos, astas y el gran tamafio de los
machos poligamos parecen ser incompatibles con la selec-
cion natural. Para explicar por qué machos y hembras de la
misma especie a menudo difieren ampliamente en el tama-
fio de su cuerpo, ornamentaciéon y color (denominado
dimorfismo sexual), Darwin desarroll6 una teoria de la se-
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leccion sexual. Propuso dos procesos para explicar las dife-
rencias entre los sexos: la seleccion intrasexual y la seleccion
intersexual.

La seleccion intrasexual supone una competencia
entre machos (o entre hembras en el caso de la poliandria)
por la posibilidad de aparearse. Esto lleva a desarrollar ca-
racteristicas sexuales exageradas, como el gran tamano, la
agresividad y 6rganos de amenaza como astas y cuernos
que ayudan en la competencia para encontrar pareja.

La seleccién intersexual supone los atractivos diferencia-
les del individuo de un sexo a otro (véase Perfil de investiga-
dores: Alexandra L. Basolo). La seleccion intersexual conduce
a ciertas caracteristicas en machos como el brillo o el pluma-
je elaborado, que utilizan en exhibiciones sexuales, como
también la elaboracion de algunas caracteristicas relaciona-
das con la seleccion intrasexual (como cuernos y astas). Exis-
te una gran rivalidad entre los machos por llamar la atencién
de la hembra. En dltima instancia, la hembra determina
quién es el ganador, y selecciona a un individuo como su
pareja. Pero /influyen las caracteristicas como la coloracion
brillante, el plumaje elaborado y el tamafio en la seleccion de
machos y hembras de las especies?

Marion Petrie de la Universidad de Newcastle, Inglaterra
realizé algunos experimentos para examinar la seleccion
intersexual en los pavos reales (Pavo cristatus). Midi6 la lon-
gitud de la cola de pavos reales machos elegidos por las hem-
bras como parejas durante la época de cria. Los resultados
demostraron que las hembras seleccionan machos cuyas
colas tienen plumas mas largas. Luego, Marion quité algu-
nas plumas de la cola de un grupo de machos de cola larga y
descubrié que la reduccién del tamafio de la cola llevaba a
una disminucion en el éxito para el apareamiento. En el caso
del pavo real, el tamafio importa.

Sin embargo el tamafio de la cola en si no es lo impor-
tante; pero si lo es lo que éste supone acerca del individuo.
La cola larga, colorida y ostentosa hace al macho mas vul-
nerable a la depredacion, o en muchas otras formas reduce
las probabilidades del macho de sobrevivir. EI hecho de que
un macho pueda lidiar con esas desventajas y sobrevivir es
una franca valoracion de su salud, fortaleza y superioridad
genética. Las hembras que muestran preferencias por
machos con cola de plumas largas tendran crias que lleva-
ran los genes de elevada viabilidad. De este modo, la fuerza
que impulsa la evolucién de determinadas caracteristicas
sexuales exageradas en los machos es la seleccion de la hem-
bras. De hecho, las crias de los pavos reales hembra que han
formado pareja con machos de plumas largas en su cola tie-
nen mayores posibilidades de supervivencia que aquellas
cuya pareja posee cola corta. Un mecanismo similar ocurre
en la seleccion de pajaros machos con plumaje brillante.
Una hipétesis propone que s6lo los machos saludables pue-
den desarrollar este tipo de pelaje. Existen pruebas de que
algunas especies cuyos machos poseen baja infeccién para-
sitaria tienen el plumaje mas brillante. Las hembras que



seleccionan machos basandose en las diferencias del brillo
del plumaje en realidad estan seleccionando machos mas
resistentes a las enfermedades, y esto, por lo tanto, incre-
menta su productividad (véase el Apartado 15.7).

8.5 | Las hembras pueden seleccionar
a sus parejas basandose en sus recursos

Una hembra exhibe dos formas de abordaje principales al
elegir a su pareja. En la forma de eleccion sexual que se ha
tratado con anterioridad, la hembra selecciona segtin deter-
minadas caracteristicas como el plumaje exagerado u otras
demostraciones que puedan relacionarse con la salud y la
calidad de un macho como pareja. La segunda aproximacion
es que la hembra puede basar su eleccién en recursos como
el habitat o la comida que mejoraran su eficiencia.

Para las hembras mondgamas, el criterio de seleccion
del macho parece ser la captacién de un recurso, normal-
mente la defensa de un territorio o hédbitat de buena calidad
(véase el Apartado 11.10). La hembra (selecciona a un
macho y acepta su territorio, o selecciona el territorio y
acepta el macho que vive en éI? Existen pruebas de labora-
torio y estudios de campo que indican que los pajaros can-
tores hembra basan su eleccion, en parte, en la variedad de
cantos del macho. En estudios aviares, las hembras del car-
bonero comudn (Parus major) eran mas receptivas a los
machos que poseian una mayor variedad de cantos elabora-
dos. En los estudios de campo, el carricerin comiin macho
(Acrocephalus schoenobaenus), con repertorios de canto
mas complejo, parece quedarse con los territorios de mayor
calidad, por lo que los cantos mas complejos podran con-
ducir de hecho a la hembra. Ninguno de estos estudios, sin
embargo, ha determinado la eficiencia de las hembras atrai-
das hacia esos machos.

Entre las especies poligamas, el asunto se vuelve mas
complejo. En aquellos casos en los que las hembras captan
un recurso junto con el macho, la situacion es similar a la
de las relaciones monogamicas. Entre los pdjaros poliga-
mos, por ejemplo, las hembras muestran una fuerte prefe-
rencia por los machos que habitan en territorios de buena
calidad. En los territorios con una cobertura superior en el
nido y abundancia de comida, las hembras pueden conse-
guir el éxito reproductivo inclusive si comparten el territo-
rio y el macho con otras hembras.

Cuando el macho poligamo no ofrece recursos, la hem-
bra posee una informacion limitada sobre cémo actuar.
Ella debera seleccionar un ganador que venza a los otros en
combate, como el cimarrén, el ciervo y las focas. Debera
seleccionar a su pareja por la intensidad de las exhibiciones
de cortejo o alguna caracteristica morfoldégica que refleje la
superioridad genética del macho y su vitalidad.

Entre algunas especies poligamas, es dificil observar el
trabajo de seleccion de las hembras. En ciervos y focas, el

macho dominante se encarga de un harén de hembras. No
obstante, las hembras expresan alguna eleccion. Las protes-
tas de los elefantes marinos hembra para obtener la atencion
del macho dominante pueden atraer otros machos grandes a
su alrededor, que intentan reemplazarlo. Este comporta-
miento asegura que las hembras formaran pareja sélo con el
macho de mayor rango.

En otras situaciones, las hembras parecen tener clara-
mente el control. Los machos actGian y se exponen para
ellas. Tal publicidad puede ser muy costosa para el cortejo
de las especies poligamas. Debido al comportamiento os-
tentoso y la distraccion se arriesgan a la depredacion. Apa-
recen ejemplos excepcionales sobre la eleccion de la
hembra en las especies de lek. Estos animales se retinen en
grupos de cortejo comunales llamados leks o ruedos. Los
machos del lek defienden pequefios territorios que no pose-
en recursos y publicitan su presencia mediante voces colo-
ridas y demostraciones visuales. Las hembras visitan los
leks de los machos expuestos, seleccionan uno, se aparean
y luego se van. Aunque unas pocas especies utilizan este
sistema de apareamiento, estd generalizado en todo el
mundo animal, desde insectos a ranas, pajaros y mamife-
ros. Los machos defienden territorios de apareamiento
pequenos y cerrados, donde las hembras tendran zonas
superpuestas que los machos no podran defender de forma
econémica. Los leks ofrecen una oportunidad poco fre-
cuente para las hembras de elegir una pareja entre los
machos que se exhiben. Al congregarse entre los machos
dominantes con las mds atractivas exhibiciones, los ma-
chos satélites y menos dominantes pueden quedarse con
alguna oportunidad de apareamiento. La mayoria de los
apareamientos en el lek, sin embargo, los realiza un peque-
fio porcentaje de machos de jerarquia dominante estableci-
da durante la ausencia de hembras.

8.6 | Los organismos disponen tiempo
y energia para la reproduccion

Los organismos invierten su energia, como se gastan los
ingresos de una casa o de una empresa, para satisfacer
muchas necesidades. Una parte de esa energia se emplea
en el crecimiento, la manutencion, la captacion de ali-
mento, la defensa del territorio y a escapar de los depre-
dadores. La energia debe ser también destinada a la
reproduccion. El tiempo y la energia designados a la re-
produccién constituyen el esfuerzo reproductivo de un
organismo.

Cuanto mayor es la cantidad de energia que gasta un
organismo para la reproduccion, menor es la cantidad
que puede adjudicar al crecimiento y a la manutencién.
Por ejemplo, las hembras reproductoras del is6podo
terrestre Armadillium vulgare tienen una menor tasa de
crecimiento que las hembras no reproductoras.
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Perfil de investigadores | Alexandra L. Basolo
Facultad de Ciencias Bioldgicas

Universidad de Nebraska-Lincoln, Lincoln, Nebraska

L as caracteristicas fisicas rebuscadas y a menudo muy vistosas
que exhiben los machos de muchas especies animales (colora-
cion brillante, aletas o plumas sumamente largas) siempre fue-
ron un dilema para la tradicional teoria de la seleccion natural.
Dado que las hembras en el proceso de seleccién de pareja en
general favorecen estos rasgos masculinos, la seleccion sexual
(véase el Apartado 8.4) refuerza estas caracteristicas. Sin
embargo, la inversion masculina en estas caracteristicas reduce
la cantidad de energia disponible para otras actividades directa-
mente relacionadas con la eficiencia individual, tales como la
reproduccion, el aprovisionamiento, las defensas, la habilidad
para eludir a los depredadores, y el crecimiento. El papel del
intercambio en la asignacion de energia en la evolucion de las
caracteristicas animales es el tema central de investigacion de
la ecéloga Alexandra Basolo, el cual estd cambiando la forma en
la que los ecdlogos del comportamiento ven la evolucién de la
seleccion de pareja. Las investigaciones de Basolo se basan en
pequefios peces de agua dulce del género Xiphophorus que
habitan en América Central. Un grupo de especies de este géne-
ro, el pez cola de espada, exhibe un dimorfismo sexual en la
estructura de la aleta caudal. Los machos poseen un apéndice
caudal alargado y colorido, llamado espada (Figura 1), el cual
no se encuentra presente en las hembras. Este apéndice no
demuestra ninguna funciéon mas alld de ser una sefial visual
para las hembras en el proceso de seleccién de pareja. Para
comprobar la hipétesis de que esta caracteristica es en parte
consecuencia de la seleccién femenina (seleccion intersexual),

Figura 1 | El cola de espada, Xiphophorus hellerim. Los
machos (véase la figura) poseen un apéndice alargado y
colorido en la aleta caudal inferior (cola), denominado espada,
el que funciona como un atractivo visual para atraer hembras
durante el cortejo.

Basolo llevé a cabo una
serie de experimentos
de laboratorio con

el fin de determinar

si las hembras
demostraban alguna
preferencia por la
longitud de la espada
de los machos. Su
sujeto de estudio fue
un cola de espada, Xiphophorus hellerim, que se observa en la
Figura 1. En estos experimentos, a las hembras se les daba a ele-
gir entre dos machos que diferian en la longitud de su espada.
Se realizaron cinco pruebas con diferentes pares de machos. En
cada par existia una variacion en la longitud de la espada de
cada macho. La preferencia por parte de las hembras fue medi-
da contabilizando el tiempo que una hembra pasaba relacio-
nandose con cada macho. El resultado de los experimentos
revel6 que las hembras preferian a los machos con espadas mas
largas. Cuanto mayor era la diferencia en el tamafio de la espa-
da entre dos machos, mayor era la diferencia de tiempo que
cada hembra estaba con ellos. Los resultados indican que la
seleccion sexual por medio de la eleccién femenina influye en la
eficiencia de los machos. El beneficio de poseer una espada lar-
ga es una mayor probabilidad de apareamiento. Pero, scual es el
coste? La locomocién absorbe una gran parte de la cantidad de
energia disponible del pez, y la aleta caudal alargada (la espada)
del macho cola de espada puede influir en el coste energético
del nado. La presencia de la espada aumenta la posibilidad de
apareamiento (por medio de la eleccién femenina), pero puede
afectar negativamente las actividades que involucran el nado.
Para evaluar los costes asociados con la longitud de la espada,
Basolo llevé a cabo una serie de experimentos utilizando otra
especie de pez cola de espada, el Espada Montezuma (X. monte-
zumae), que se encuentra en México. De la misma forma que el
cola de espada, los machos tienen una aleta caudal asimétrica
como resultado de una espada extendida, y la presencia de esta
espada aumenta las posibilidades de apareamiento.

Los experimentos fueron disefiados para cuantificar los costes
metabdlicos de las aletas de espada durante dos tipos de nado; el
nado de rutina y el nado de cortejo, en machos con y sin las ale-
tas de espada. Los machos fueron elegidos de entre la poblacién
con longitudes promedio de aletas de espada. Se les corté qui-
rurgicamente (se les extirpd) la aleta a algunos de estos machos.
La comparacion fue entonces hecha a partir de machos cony sin
espadas tanto para el nado de rutina (sin presencia de hembras)
como para el nado de cortejo (con presencia de hembras). El
comportamiento masculino de cortejo involucra una serie de
maniobras activas. El nado de rutina en los machos ocurre en
ausencia de hembras, mientras que la presencia de hembras pro-
voca un tipo de nado de cortejo. Basolo ubicé a los machos en
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Figura 2 | Relacion entre la diferencia en el largo de la
espada entre los dos machos estudiados y la diferencia
de tiempo que pas6 la hembra con el macho que poseia
la espada mas larga. (Adaptado de Basolo 1990b.)
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Figura 3 | El consumo promedio de oxigeno en machos con
espadas intactas (normales) y acortadas (extirpadas) en
ausencia y presencia de las hembras. Los resultados durante
la ausencia de hembras representan el nado de rutina. Los
resultados durante la presencia de hembras representan el
nado de cortejo. (Adaptacién de Basolo 2003.)

estudio dentro de una camara respirométrica: una camara de
vidrio instrumentada para medir el contenido de oxigeno del
agua en forma constante. En un ensayo en el que se encontraba
presente una hembra, ésta fue suspendida en la cdmara en un
tubo de vidrio cilindrico que tenia un sistema de agua separado.
Durante cada ensayo, se tom6 una muestra de agua de la cama-
ra y se midié el contenido de oxigeno para determinar la fre-

cuencia de la respiracién. Un mayor consumo de oxigeno indica
un coste metabdlico mayor (frecuencia de la respiracién).

Los resultados de los experimentos demuestran un signi-
ficativo coste de energia asociado con el comportamiento de
cortejo (Figura 3).

Se observé un 30% de incremento en el coste neto en
ambos grupos (machos con y sin espadas), cuando las hem-
bras se encontraban presentes, como resultado de un incre-
mento en el comportamiento de cortejo. Sin embargo, el
coste de energia para los machos con espadas fue significati-
vamente mas elevado que para los machos sin espadas, tanto
para el comportamiento de nado de rutina como para el de
cortejo (Figura 3). Por lo tanto, aunque la seleccion sexual a
partir de la eleccion de las hembras favorece al de espadas lar-
gas, los machos con espadas mas largar experimentan mayo-
res costes metabolicos durante el nado, indicando que la
seleccion sexual y la seleccion natural tienen efectos opuestos
en la evolucion de la espada.

El coste de una espada larga para los cola de espada se
extiende mas alld que la energia de nado. Otros estudios han
demostrado que los machos mas llamativos tienen mas posibili-
dades de recibir un ataque de los depredadores que los indivi-
duos menos llamativos. De hecho, en las poblaciones de los cola
de espada que se encuentran de manera simpatrica (conjunta)
con peces depredadores, el largo promedio de la espada de los
machos dentro de la poblacion es significativamente mas corta
que en las poblaciones en las que no hay depredadores.

A pesar del coste, tanto de energia como de probabilidad de
supervivencia, las aletas espada de los ejemplares cola de espada
les confieren una ventaja en la adquisicién de parejas que deben
compensar los costes en términos de seleccion natural.e
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1. En sus experimentos en los que examina los costes y los
beneficios de las espadas en las aletas caudales de los peces
macho, ¢pudo la profesora Basolo cuantificar diferencias
en la eficiencia, en relacion a estas caracteristicas?

2. A menudo, la seleccién sexual favorece caracteristicas que
podrian reducir la probabilidad de supervivencia para el
individuo. ¢No es esta idea contraria al concepto de selec-
cién natural presentado en el Capitulo 2?

Visite ouanmevit! en www.ecologyplace.com para realizar
un analisis de regresion.
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Las hembras no reproductoras destinan igual cantidad
de energia para el crecimiento que la energia que las hem-
bras reproductoras destinan al crecimiento y a la reproduc-
cion. De manera similar, existe una relacion negativa entre
el crecimiento anual y el tamafio de la cosecha de pinas
del Pino de Oregon (Pseudotsuga menziesii) (Figura 8.2).
Cuanto mayor es el nimero de pinas producido por el arbol,
menor es el incremento de crecimiento radial. Los ciclos
vitales representan compromisos entre objetivos en compe-
tencia. Al aumentar la asignacion otorgada a la reproduc-
cion, el organismo (isépodo o Pino de Oregdn) disminuye su
crecimiento, lo que puede traer consecuencias en su capa-
cidad para competir por recursos, sobrevivir o reproducirse
en el futuro. La cantidad de energia que los organismos
invierten en la reproduccion varia. Las herbaceas perennes
invierten entre un 15 y un 20 por ciento de la produccion
neta anual en la reproduccion, e incluyen la propagacion
vegetativa. Las plantas silvestres anuales asignan entre el
15y el 30 por ciento; la mayor parte de las cosechas de gra-
nos, entre el 25 y el 30 por ciento; y el trigo y la cebada,
entre el 35y el 40 por ciento. La lagartija Lacerta vivipara
invierte entre el 7 y el 9 por ciento de su asimilacion de
energia anual en la reproduccion. La salamandra de las
Montanas Allegheny (Desmognathus ochophaeus), gasta el
48 por ciento de su flujo de energia anual en la reproduc-
cion. La inversion de un organismo en la reproduccion
incluye no sélo la produccion de descendencia, sino tam-
bién los costos de su cuidado y alimentacion. Es esta inver-
si6on en reproduccion la que finalmente determinard la
eficiencia de un individuo (véase el Capitulo 2). La eficiencia
de un individuo, sin embargo, no esta definida por la canti-
dad de descendientes producidos a lo largo de su vida, sino
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Figura 8.2 | El pino de Oregdn (Pseudotsuga menziesii)
demuestra una relacion inversa entre la distribucién

para la reproduccion (nimero de pifias producidas) y crecimiento
anual (medido por crecimiento radial). (Adaptado de Eis 1965.)
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por el namero de descendientes que lograron sobrevivir y
reproducirse. Factores tales como la forma en la que es asig-
nada una cierta inversion en reproduccion, el momento de
reproduccion, el nimero y tamarfio de descendientes produ-
cidos, y el cuidado y defensa, van a interactuar en el con-
texto del ambiente a fin de determinar el retorno (véase
Cuantificando la ecologia 8.1: La interpretacion de los com-
promisos).

8.7 | Las especies difieren en el tiempo
de reproduccion

¢Como deberia un organismo invertir su energia en la
reproduccion a lo largo del tiempo? Una posibilidad consis-
te en invertir inicialmente toda la energia en el crecimien-
to, el desarrollo, y el almacenamiento de la energia,
seguido por un esfuerzo reproductivo masivo, y la muerte.
En esta estrategia, un organismo sacrifica sus perspectivas
futuras al utilizar toda su energia en un acto suicida de
reproduccion. Este modo de reproduccion se denomina se-
melparidad. La semelparidad es utilizada por la mayor parte
de los insectos y otros invertebrados, asi como por algunas
especies de peces, particularmente el salmén, y por muchos
vegetales. Es comun entre las plantas anuales, las bienales
y algunas especies de bambues. Muchas plantas selmépa-
ras, tales como la Ambrosia (Ambrosia spp.) son pequeiias,
viven poco tiempo y se encuentran ubicadas en habitats efi-
meros o perturbados. Para ellas, no tendria sentido intentar
sobrevivir para luego reproducirse nuevamente, ya que las
probabilidades de que esto suceda son pocas. Alcanzan su
maxima eficiencia al utilizar toda su energia en un tnico
ciclo reproductivo. Otros organismos que practican la se-
melparidad, sin embargo, tienen vidas mas largas y demo-
ran la reproduccion. Las efimeras (Ephemeroptera) pueden
incluso vivir varios afios en forma de larvas antes de emer-
ger a la superficie del agua para una vida adulta de algunos
dias, dedicada a la reproduccion. Las cigarras periddicas
viven entre 13 y 17 afios bajo la tierra antes de emerger
como adultas para llevar a cabo una tnica y extraordinaria
exhibicion de reproduccion. Algunas especies de bambu
tardan entre 100 y 120 afos en florecer, producen una cose-
cha de semillas masiva, y luego mueren. Las espadas plate-
adas (Argyroxiphium spp.) viven entre 7 y 30 afos antes de
florecer y morir. En general, las especies que desarrollan la
semelparidad deben aumentar su eficiencia lo suficiente-
mente como para compensar la pérdida de la capacidad de
reproduccion repetida. Los organismos que producen
menos crias por vez y pueden repetir la reproduccién a lo
largo de su vida se denominan iteroparos. Entre los orga-
nismos iterdparos se incluyen la mayor parte de los verte-
brados, las plantas herbaceas perennes, los arbustos y los
arboles. Para un organismo iteréparo, el problema es el mo-
mento de la reproduccion: temprano, o mas tarde en la vida.



Cualquiera sea la eleccion, incluye compromisos. La repro-
duccién temprana implica menos crecimiento, madurez
temprana, supervivencia reducida, y potencial reducido
para la futura reproduccion. La reproduccion tardia im-
plica un mayor crecimiento, madurez tardia, y una mayor
supervivencia, pero también implica menor tiempo para
la reproduccion. De hecho, si un organismo debe reali-
zar la maxima contribucion a las generaciones futuras,
debe equilibrar los beneficios de la reproduccion inmedia-
ta con la perspectiva futura, incluso el coste de la fecun-
didad (la produccion total de descendencia) y su propia
supervivencia.

8.8 | Lainversion parental depende
del nimero y del tamaiio de las crias

En teoria, una distribucion de energia para la reproduccion
puede potencialmente producir o bien muchas crias de
pequeio tamano o pocas, pero mas grandes. La cantidad de
descendientes afecta a la inversion parental que cada uno
recibe. Si el padre produce un gran nimero de crias, s6lo
podrad ofrecer una inversion minima para cada uno. En
estos casos, los animales no proporcionan cuidado parental,
y los vegetales almacenan muy poco alimento en las semi-
llas (Figura 8.3). Estos organismos generalmente habitan
en lugares alterados y poco predecibles, o bien en lugares
como el océano abierto, en donde las oportunidades de cui-
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Figura 8.3 | Relacién inversa entre el peso promedio de las
semillas individuales y el niimero de semillas producido por tallo
en la poblacién de vara de oro silvestre (Solidago) en una variedad
de habitat. (Adaptado de Wernery Platt 1976.)

dado parental son escasas, en el mejor de los casos. Al divi-
dir la energia para la reproduccion entre el maximo de cri-
as que sea posible, los padres aumentan las probabilidades
de que alguna de ellas pueda establecerse en algin lugar y
reproducirse en el futuro. Los padres que producen pocas
crias se encuentran mas capacitados para gastar mas ener-
gia en cada una de ellas. La cantidad de energia variara con
el namero de crias, su tamano y su madurez en el momento
del nacimiento. Algunos organismos gastan menos energia
durante la incubacion. Las crias nacen o salen del cascarén
completamente indefensas y requieren un cuidado parental
considerable. Estos animales, como los ratones o el mirlo
primavera (Turdus migraforius), son altriciales. Otros or-
ganismos poseen tiempos de incubacion o gestacién mayo-
res, por lo tanto las crias nacen en un estado avanzado de
desarrollo. Se encuentran capacitados para moverse y bus-
car alimento al poco tiempo luego del nacimiento. Estas
crias se denominan precoces. Como ejemplos, se pueden
citar las aves gallinaceas, tales como las gallinas y los pavos, y
los mamiferos ungulados, tales como las vacas y los ciervos.
El grado de cuidado parental es muy variable. Algunas
especies de peces, tales como el bacalao (Gadus morhua),
depositan millones de huevos que flotan y se mueven em-
pujados por la corriente en el océano sin ningin cuidado
parental. Otras especies, como la perca, ponen cientos de
huevos y les ofrecen algin grado de cuidado parental.
Entre los anfibios, el cuidado parental es mas frecuente en
sapos tropicales y ranas, como también en algunas especies
de salamandras. Entre los reptiles, los cocodrilos son una
excepcion. Ellos defienden el nido y a sus crias por un tiem-
po considerable. Los invertebrados demuestran cuidado
parental en distintos grados. El pulpo, los crustaceos tales
como la langosta, el cangrejo de rio, y el camarén; y algu-
nos anfipodos tales como el milpiés, empollan y defienden
sus huevos. El cuidado parental se desarrolla mejor entre los
insectos sociales: abejas, avispas, hormigas, y termitas.
Los insectos sociales llevan a cabo todas las funciones del
cuidado paternal, incluidas la alimentacion, la defensa, el ca-
lentamiento y el enfriamiento, y la salubridad.

8.9 | Lafecundidad depende de la edad
y el tamaio

En muchas especies, el nimero de descendientes produci-
dos varia con la edad y el tamano de los padres. Muchos
vegetales y animales ectotermos (de sangre fria: peces, rep-
tiles, anfibios e invertebrados), no poseen un tamano adul-
to caracteristico. Estas especies pueden continuar con el
crecimiento a lo largo de sus vidas adultas (aunque nor-
malmente a una tasa relativa en disminucién continua).
Esta condicién se denomina crecimiento indeterminado.
Entre las plantas, las perennes retrasan la floracion hasta
que alcanzan un tamarno (y area de hoja) lo suficientemen-
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Cuantificando la ecologia 8.1 | La interpretacion
de los compromisos

La mayor parte de las caracteristicas del ciclo vital trata-
das en este capitulo suponen un compromiso, y la com-
prension de la naturaleza de los compromisos supone
también el analisis de los costes y beneficios para un ras-
go en particular.

Uno de los compromisos del esfuerzo reproductivo
analizados en el Apartado 8.6 incluye el namero y el
tamafio de la cria producida. El grafico de la Figura 1, es
similar al de la Figura 8.4, que muestra la relacion de
compromiso entre el tamario de la semilla y el nimero de
semillas producidas por planta. El ejemplo supone una
asignacion fija (100 unidades) y por lo tanto, el niimero
de semillas producidas por planta disminuye cuando se
incrementa el tamario de la semilla.

Si nos basamos Gnicamente en esta informacion, pare-
cera que la mejor estrategia para aumentar el éxito de la
productividad serfa la produccién de semillas pequenias,
para asi aumentar el nimero de retonos producidos. Sin
embargo, debemos considerar también cualquier benefi-
cio del éxito reproductivo que podria variar como una fun-
cion del tamafio de la semilla. Las reservas de energia y
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nutrientes que se asocian
ala semilla de gran tamario

se han mostrado para aumentar las probabilidades de éxi-
to del arraigo, especialmente los plantones de ambientes
de recursos escasos (véase el ejemplo de la relacion entre
el tamano de la semilla y la supervivencia de plantones
protegidos de la luz en el Capitulo 6, Perfil de investiga-
dores, Kaoru Kitajima). En la Figura 2 se sefiala la rela-
cion generalizada entre el tamano de la semilla y la
supervivencia de plantones en dos ambientes diferentes
(htmedo y seco). En ambos ambientes, la supervivencia
aumenta con el tamario de la semilla; sin embargo, en los
ambientes secos, la probabilidad de sobrevivir disminuye
de manera dramatica a medida que disminuye el tamarfio
de la semilla.

Al multiplicar el nimero de semillas producidas por
la probabilidad de sobrevivir, podemos calcular el éxito
reproductivo esperado (el nimero de retofios sobrevi-
vientes por planta) para las plantas que producen semi-
llas de un tamafio determinado tanto en ambientes
hiimedos como secos (Figura 3).
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te grande como para soportar la produccién de semillas.
Muchas plantas bienales en ambientes pobres también tar-
dan en florecer mas alla de los 2 afos de vida, hasta que las
condiciones ambientales se vuelven mas favorables. Las
plantas anuales no muestran ninguna relacion entre el ta-
mario de la hoja y el porcentaje de energia destinado a la
reproduccion; y como resultado, las diferencias de tamafio
entre las plantas anuales resultan en diferencias en el nime-
ro de semillas producidas. Las plantas pequenas producen
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menor cantidad de semillas, ain cuando estas plantas con-
tribuyen con la misma proporcién de energia a la repro-
duccion que las plantas mas grandes. Existen patrones
similares entre los animales poiquilotérmicos (de sangre
fria). La producciéon de descendencia (fecundidad) en los
peces aumenta con el tamario, el cual aumenta con la edad.
Dado que la fecundidad temprana reduce tanto el creci-
miento actual como el éxito reproductivo posterior, los
peces obtienen una ventaja selectiva al retrasar la madura-
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En los ambientes himedos, donde todos los tamafios
de semillas poseen posibilidades comparables de sobrevi-
vir, la estrategia de producir muchas semillas pequefias da
como resultado la mas alta eficiencia y el miximo éxito

reproductivo. Por el contrario, la mayor probabilidad de
supervivencia hace que la estrategia de producir semillas
grandes tenga mas éxito en ambientes secos, inclusive
aunque se produzcan muchas menos semillas.

Interpretar los compromisos observados en las carac-
teristicas del ciclo vital, como la citada anteriormente
entre el tamano de la semilla y el nimero de semillas pro-
ducidas, requiere comprender como funcionan esos com-
promisos en el contexto ambiental (tanto bidtico como
abidtico) en la cual la especie habita. Tanto los costes
como los beneficios de una caracteristica pueden cambiar
cuando las condiciones ambientales cambian. La diversi-
dad de las caracteristicas de los ciclos vitales que exhiben
las especies es testimonio del hecho de que no hay una
Unica y «mejor» solucion para todas las condiciones
ambientales.®

1. En el ejemplo indicado mas arriba, la selecciéon natu-
ral favoreceria a las plantas que producen semillas
pequenas en ambientes hiimedos y a las plantas que
producen semillas grandes en ambientes secos, lo
que da como resultado una diferencia de promedio
entre el tamano de las semillas de ambos ambientes.
iQué esperaria de un ambiente en el que la tasa de
lluvias anuales es relativamente alta durante la
mayoria de los anos (hiimedo) pero en el que las épo-
cas de sequia (seco) que persisten durante varios
afios, son habituales?

2. Las semillas de especies tolerantes a la sombra son nor-
malmente mas grandes que aquellas especies intole-
rantes a la sombra. ;Como refleja esta diferencia el
compromiso en las caracteristicas del ciclo vital en
relacion a la reproduccion exitosa en los ambientes de
Sol y sombra? Véase esta discusion de la tolerancia a la
sombra en el Capitulo 6 y también en el Perfil de inves-
tigadores del mismo Capitulo.

cién sexual hasta que crecen en tamanio. El sdbalo (Doroso-
ma cepedianum) que se reproduce a los 2 afios de edad pro-
duce alrededor de 59.000 huevos. Aquellos que retrasan la
reproduccién hasta el tercer afio, producen alrededor de
379.000 huevos. Entre los sabalos, sélo alrededor del 15
por ciento desovan a los 2 afios de edad y alrededor del 80 por
ciento lo hace a los 3 afos. El ndmero de huevos producidos
por la tortuga boba (Caretta carefta) se encuentra limitado
por la capacidad de almacenamiento de huevos de la hembra,

el cual se encuentra relacionado con el tamano del cuerpo.
De forma similar, existe una relacion positiva entre el tama-
o del cuerpo y el nimero de crias producidas en los cangre-
jos de grandes pinzas (Heterozius rohendifrons) hembras
que habitan en los ambientes costeros de Nueva Zelanda (Fi-
gura 8.4a). Existe una relacion evidente entre el tamafio del
cuerpo y la fecundidad en algunos animales endotérmicos
(de sangre caliente). Las hembras mas pesadas tienen mas
éxito en cuanto a reproduccién, y una mayor parte de sus

Capitulo 8 Patrones de ciclos vitales | 183



1500

L] ® .. ° Y
e ® L)
1000 - Coe o
g e ®o0 %
o s ° %o
S se @ o o
% ° .o::o.'. e o%
3 o, o0 LA
" s00f- wipte
o .2 o5 o
° .o’g. [ ° ° O
: 2 L) :o:
‘o.:.. LY
Se
0 |
0 5000 10.000
Tamafno corporal de la hembra (ancho del caparazén [mm])3
(a)

9

3 i Habitat de

2 - coniferas ®

2 gl |® Habitat de

3 hoja caduca

3 i ®

o - ® O

S

= 3F ° & o

g

o - ®

£ ° o o

s | e 2
or $ L

1 | | | | | | I | |
300 340 380

Peso corporal a los 18 meses (g)

(b)
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se correlaciona con el peso corporal del primer invierno como adulto. (Adaptacién de Wauters y Dhondf 1989.)

descendientes logran sobrevivir. Por ejemplo, el peso cor-
poral de la ardilla roja europea (Sciurus vulgaris) en los
bosques belgas tiene una fuerte relacion con el éxito repro-
ductivo a lo largo de su vida (Figura 8.4b). Muy pocas ardi-
llas con un peso menor a 300 g logran reproducirse.

8.10 | El abastecimiento de alimentos
afecta a la produccion parental

Dentro de una region dada, la produccion de descendientes
puede reflejar la abundancia de alimento. En el caso de las
especies con crecimiento indeterminado, la disponibilidad
de alimento puede tener una influencia directa en el tama-
no corporal y, por lo tanto, en el esfuerzo reproductivo
(véase el Perfil de investigadores del Capitulo 7). En los
ambientes en los cuales la disponibilidad de recursos ali-
menticios varia mucho a lo largo del tiempo, el nimero de
descendientes que pueden ser producidos fisiol6gicamente
durante algunos afios puede ser mayor que el nimero de
descendientes que pueden abastecerse. Bajo estas circuns-
tancias sera necesario reducir el nimero de crias. En
muchas especies de aves, la incubacién asincrénica y el fra-
tricidio, la matanza de un hermano por parte de otro, fun-
cionan como reductores de descendencia. En la incubacién
asincronica, las crias tienen edades distintas. Los hermanos
mayores piden alimento mas enérgicamente, lo cual obliga
a los agobiados padres a ignorar los pedidos de los herma-
nos mas jovenes y pequefios, quienes luego mueren. Por
ejemplo, el mirlo comtn americano (Quiscalus quiscula)
comienza la incubacién antes de que la nidada completa de
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cinco huevos haya sido puesta. Los huevos puestos al final
son mas pesados, y los mas jovenes crecen rapido. Sin em-
bargo, si el alimento escasea, los padres dejan de alimentar
a los ultimos descendientes debido al pedido mas enérgico
por parte de los hermanos mas grandes y desarrollados. La
cria que naci6 en ultimo lugar muere por inanicién. De
esta forma, la incubacién asincrénica favorece a las crias
que nacen primero, lo que asegura la supervivencia de
algunos de los hermanos bajo condiciones desfavorables.
En otras situaciones, las crias mayores o mds enérgicas
simplemente matan a sus hermanos mas débiles. Un nime-
ro de aves, incluidos rapaces, garzas, garcetas, alcatraces, y
pagalos practican el fratricidio. Los padres normalmente
ponen dos huevos, posiblemente para asegurarse contra la
infertilidad de un solo huevo. El hermano mas grande de
los recién nacidos mata al hermano mas pequefio y los
padres otorgan todos los recursos al pollito que sobrevivid
(Figura 8.5). Estas aves no estan solas en cuanto a tenden-
cias fratricidas. Las hembras de algunas avispas parasitas
ponen dos o mas huevos en un hospedador, y las larvas
luchan entre si hasta que s6lo una sobrevive.

8.11 | El esfuerzo reproductivo puede
variar con la latitud

Las aves de las regiones templadas tienen un mayor tama-
fio de puesta (cantidad de huevos producidos) que aquellas
que se encuentran en los trépicos (Figura 8.6), y los mami-
feros en las mayores latitudes tienen mas descendencia que
aquellos en latitudes menores. Las lagartijas demuestran



Figura 8.5
donde el mas grande de las dos crias mata al hermano méas
pequeiio. Los padres contribuyen ignorando la batalla.

Ejemplo de fratricidio en el piquero enmascarado,

un patron similar. Aquellas que viven en latitudes menores
tienen un menor tamano de puesta, se reproducen a edades
mas tempranas, y experimentan una mayor mortalidad
adulta que aquellas que viven en latitudes mayores. Los
insectos también, como el escarabajo del algodoncillo
(Oncopeltus spp.), demuestran un patrén latitudinal en el
esfuerzo reproductivo. Los escarabajos del algodoncillo de
las regiones templadas y tropicales tienen en comun la
duracién de la etapa del huevo, la supervivencia del huevo,
la tasa de desarrollo y la edad de maduracion sexual. A pesar
de que los tamanos de puesta son iguales, las especies de las
regiones templadas realizan mas puestas y por lo tanto
ponen un mayor numero de huevos. La produccion total de
huevos en las especies tropicales es de s6lo el 60 por ciento
del total puesto por las especies de climas templados. Los
vegetales también siguen el principio general de asignacion
de recursos siguiendo una base longitudinal. Por ejemplo,
tres especies de espadafias crecen en América del Norte y
América Central. La espadafia comun (Typha latifolia) cre-
ce en un amplio rango de climas, con una distribucion que
se extiende desde el Circulo Polar Artico hasta el Ecuador.
La espadana de hoja estrecha (T. angustifolia) se encuentra
limitada a las latitudes del norte. La espadana surena
(T. domingensis) crece inicamente en las latitudes del sur.
Estos tres tipos de espadafias demuestran un gradiente cli-
matico en la distribucion de energia para la reproduccion
vegetativa (asexual). La 7. angustifolia y las poblaciones
nortenas de la 7. lafifolia crecen antes y mas rapido que la
T. domingensis y producen un namero mayor de rizomas.
Las poblaciones surefias producen menor cantidad de rizo-
mas pero mas grandes. ;Por qué razén ocurre este patron
de variacion geogrifica en la asignacion reproductiva? David

Tamario de puesta

1 1 i
OO 10 20 30 40 50 60

Latitud (grados)

Figura 8.6 | Relacién entre el tamafio de puestay la latitud en
las aves. Se encuentran representadas las subfamilias Icteridae
(mirlos, oropéndolas, y alondras) en América del Norte y América
del Sury el género mundial Oxyura (malvasias) de la subfamilia
Anatidae. (Adaptado de Cody 1966.)

Lack, un ornitélogo inglés, propuso que el tamafo de pues-
ta en las aves ha evolucionado para que se iguale el nimero
maximo de crias que los padres podrian alimentar. De este
modo, el tamafo de puesta es una adaptacién del abasteci-
miento de alimentos. Las especies de climas templados,
expreso, tienen mayor tamano de puesta porque al ser ma-
yor la duracién del dia durante la primavera, cuentan con
mas tiempo para el aprovisionamiento, y esto permite man-
tener una prole mayor. En los trépicos, donde la duracion
del dia es de aproximadamente 12 horas, el tiempo para el
aprovisionamiento es mas limitado. Martin Cody, de la Uni-
versidad de California en Los Angeles, modificé las ideas de
Lack al proponer que el tamano de puesta resulta de las dis-
tintas asignaciones de energia para la produccién de huevos,
la capacidad de evitar a los depredadores y la competencia.
En las regiones templadas, las catastrofes climaticas locales
periddicas (tal como inviernos muy duros o sequias en el
verano) pueden mantener una poblacién por debajo del
nivel que los recursos podrian soportar. Los organismos res-
ponden con un mayor tamano de puesta y una mayor tasa de
incremento de la poblacién. En las regiones tropicales, con
climas predecibles y mayor probabilidad de supervivencia,
no hay ninguna necesidad de producir una cantidad adicio-
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nal de crias. Una tercera hipétesis, propuesta por N. Philip
Ashmole de la Universidad de Edimburgo (Escocia), estable-
ce que el tamafio de puesta varia en proporcion directa con
las variaciones estacionales de los recursos, especialmente
de alimentos. La densidad poblacional se encuentra regula-
da principalmente por la mortalidad en el invierno, cuando
los recursos son escasos. La mayor mortalidad en invierno
implica mas alimento para los supervivientes durante la
época de cria. Esta abundancia se ve reflejada en mayores
tamanos de puesta. De este modo, tanto la variacion geogra-
fica en el tamano promedio de puesta y como el tamano de
la poblacion reproductiva se encuentran inversamente rela-
cionados con el abastecimiento de alimentos en el invierno.

Aunque el rendimiento reproductivo entre organismos
parece ser mayor en latitudes mas altas, el nimero de espe-
cies comparables para las cuales existe informacion es muy
pequeno como para confirmar cualquiera de estas hipéte-
sis. Se requieren muchos mas estudios realizados a través
de una gradiente latitudinal.

8.12 | La seleccion del habitat influye
en el éxito reproductivo

El éxito reproductivo depende en gran parte de la eleccién
del habitat. Establecerse en un habitat que no sea el 6ptimo
puede dar como resultado el fracaso reproductivo. El pro-
ceso por el cual los organismos eligen activamente una ubi-
cacion especifica para habitar se denomina selecciéon del
habitat. Dada la importancia de la seleccién del hibitat para
la eficiencia de los organismos, ¢de qué modo pueden ellos
evaluar la calidad de la zona en la que se establecen? ;Qué
buscan en un lugar en el que viviran? Estas cuestiones han
interesado a los ecélogos durante muchos afios. La com-
prension de las relaciones entre la seleccion del habitat, el
éxito reproductivo y la dindmica de las poblaciones ha lle-
gado a ser de especial importancia a la luz de la pérdida
del habitat para muchas especies, como resultado del im-
pacto de la accién del hombre sobre el paisaje (véase el
Capitulo 28).

La seleccion del habitat se ha estudiado con més pro-
fundidad entre las aves, particularmente en aquellas espe-
cies que defienden los territorios para la reproduccion
(véase el Apartado 11.10). Los territorios pueden delimitar-
se, y las caracteristicas de un habitat pueden describirse y
compararse con el ambiente circundante. De particular
importancia resulta la posibilidad de comparar aquellas
areas que se eligen como habitat con las 4reas adyacentes
que no son elegidas. Basandose en eso, una gran variedad
de estudios que examinaron el proceso de seleccion del
habitat en las aves han demostrado una fuerte correlacion
entre la seleccion de un area como habitat y las caracteris-
ticas estructurales de la vegetacion. Estos estudios indican
que la selecciéon del habitat probablemente implica un
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enfoque jerarquico. Las aves parecen evaluar inicialmente
las caracteristicas generales del paisaje: el tipo de terreno,
la presencia de lagos, lagunas, arroyos y humedales, y los
rasgos mas evidentes de la vegetacién como las praderas
abiertas, las zonas de arbustos y el tipo y extensién de los
bosques. Una vez delimitada el drea mas general, responden
a caracteristicas mas especificas, como la configuracion es-
tructural de la vegetacion, especialmente la presencia o
ausencia de diferentes capas verticales, como arbustos, ar-
boles pequenos, zona de copas altas y el grado de irregula-
ridad. (Figura 8.7). Frances James, un ec6logo dedicado al
estudio de las aves en la Florida State University, acuné el
término niche gestalt para describir el perfil de vegetacion
relacionado con el territorio de reproduccion de una espe-
cie en particular.

Ademas de la estructura fisica de la vegetacion, también
son importantes las especies vegetales concretas presentes
en el lugar. Ciertas especies vegetales pueden producir los
alimentos preferidos, como determinadas semillas y frutos,
o influir en el tipo y cantidad de insectos disponibles como
presa para los pajaros insectivoros.

Las caracteristicas estructurales de la vegetacion que
definen si una planta es apropiada para una especie en con-
creto pueden relacionarse con una variedad de necesidades
especificas, como el alimento, albergue y lugar para anidar.
La falta de ramas en las que pararse a cantar puede impedir
que algunos pajaros colonicen un habitat que de otro modo
seria apto. Otro de los requisitos es hallar un lugar adecua-
do para anidar. Los animales necesitan el resguardo sufi-
ciente para protegerse a si mismos y a las crias de los
enemigos y las condiciones climaticas adversas. Los anima-
les que anidan en las cavidades necesitan arboles muertos u
otras estructuras adecuadas en las que puedan acceder a los
huecos. En las dreas que no cuentan con estos sitios, las
poblaciones de pajaros y ardillas pueden incrementarse de
manera radical si se les proporcionan cajas para nidos y
guaridas.

La seleccion del habitat es una caracteristica comtn en
la conducta en una gran variedad de vertebrados, ademas
de los pajaros; peces, anfibios, reptiles y mamiferos son
algunos de los numerosos ejemplos. La culebra listada ele-
gante (Thamnophis elegans) que vive a lo largo de las cos-
tas del territorio en el que habitan los pinos ponderosa y las
artemisias del Nordeste de California, seleccionan las pie-
dras de espesor intermedio (entre 20 y 30 cm.) y descartan
las més delgadas y las mas gruesas cuando eligen un lugar
donde replegarse. El refugio bajo rocas menos voluminosas
seria mortal debido al calor; debajo de las mas grandes, les
resultaria imposible calentarse en el rango de temperatura
que prefiere su organismo (7}, véase el Capitulo 7). Debajo
de las rocas de espesor intermedio la culebra puede lograr y
mantener la temperatura corporal que prefiere durante
largos periodos. También los insectos buscan determinadas
caracteristicas para su habitat. Thomas Whitman estudi6 la
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Figura 8.7 | La estructura de la vegetacion que caracteriza el habitat de tres chipes neotropicales.

(a) Chipe de cara negra (Geothlypis trichas), un pajaro de los margenes arbustivos del bosque y de campo
de humedales y maleza. (b) Chipe encapuchado (Wilsonia citrina), un pajaro de bosques pequefios y
abiertos. (c) Chipe suelero (Seiurus aurocapillus), un habitante de bosques de caducifolios o de bosques
mixtos de caducifolios y coniferas con suelo forestal abierto. Los rétulos 9-10 m, 18-30 m, y 15-30 m

refieren a la altura de la vegetacion. (Adaptado de James 1971.)

seleccion del habitat que realizan los pulgones formadores
de agallas Pemphigus que viven como parasitos en el alamo
de hoja estrecha (Populus angustifolia). Encontré que el
pulgon selecciona las hojas mas largas para colonizar y las
diferencia las hojas mds pequenas. Ademas elige las mejo-
res posiciones en la hoja. Al ocupar este habitat particular,
que proporciona la mejor fuente de alimento, produce indi-
viduos més eficientes.

Aunque un habitat en concreto tenga las caracteristi-
cas adecuadas, puede suceder que no sea el elegido. La
presencia o ausencia de otros de la misma especie puede
influir en algunos individuos para elegir o evitar un sitio
en particular. En las especies sociales, o que forman colo-
nias, como las gaviotas argénteas (Larus argentatus), un
individuo elegird un lugar si otros de la misma especie ya
estan alli. Por otro lado, la presencia de depredadores y la
actividad del hombre pueden desalentar a algunas espe-
cies a ocupar un lugar que de otro modo seria adecuado
(véase el Apartado 14.8).

La mayor parte de las especies posee cierta flexibilidad
para la seleccion de su habitat. De otro modo, estos anima-
les no se establecerian en lo que a nosotros nos parece un
ambiente menos adecuado, ni colonizarian nuevos habi-
tats. Con frecuencia algunos animales estan obligados a
realizar este tipo de eleccion. Los habitats disponibles vari-
an desde 6ptimos a marginales; los habitat 6ptimos, como
una buena ubicacion en un concierto, se ocupan rapida-
mente. Los marginales se ocupan posteriormente, y los
individuos que se retrasan o los que no son dominantes
obtienen los héabitats mas pobres, en los que tienen pocas
probabilidades de reproducirse con éxito.

;Las plantas seleccionan su habitat? Y si es asi ;de qué
modo? Los vegetales no pueden levantarse ni moverse para
encontrar un lugar adecuado. Las plantas, como los animales,
se desarrollan mejor en cierto tipo de ambientes, caracteriza-

dos por la presencia de determinados factores ambientales
como la luz, la humedad, los nutrientes y la presencia de her-
bivoros. El tnico recurso que tienen para la seleccion del
habitat es la evolucion de las estrategias de propagacion que
intervienen en la probabilidad de que una semilla llegue a un
lugar adecuado para la germinacion y que logre la supervi-
vencia de la planta que brota. La seleccion del habitat incluye
la capacidad de las plantas para propagarse con la ayuda de
agentes como el viento, el agua o los animales hacia las par-
celas preferidas, las que con frecuencia incluyen también
algun factor de riesgo.

8.13 | Las condiciones ambientales
influyen en la evolucion de las
caracteristicas del ciclo vital

Las caracteristicas de la historia vital que exhibe una especie
son producto de la evolucion y deben reflejar las adaptacio-
nes a las condiciones medioambientales preponderantes bajo
las que se produce la seleccion natural (véase Cuestiones de
ecologia: el ciclo vital del maiz: historia de una seleccion no
natural) Si este es el caso, ¢las especies que habitan en am-
bientes similares exhiben patrones similares en las caracte-
risticas de su historia vital? Las caracteristicas de la historia
vital ;muestran patrones relacionados con los habitats que
ocupan las especies?

Una forma de clasificar los ambientes (o habitats de las
especies) se relaciona con su variabilidad en el tiempo.
Podemos prever dos tipos de habitat opuestos: (1) los que
son variables en el tiempo, o de vida corta y (2) los que son
relativamente estables (de vida larga y constantes), con
pocas fluctuaciones ambientales aleatorias. Los ecdlogos
Robert MacArthur de la Universidad de Pensilvania, E. O.
Wilson de la Universidad de Harvard y, posteriormente,
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Cuestiones de ecologia | El ciclo del maiz:
una historia de seleccion

no natural

El maiz es uno de los cultivos alimenticios mas impor-
tantes del mundo y tal vez una de las especies vegetales
mas reconocidas de la Tierra. La actual produccion mun-
dial anual se aproxima a las 600 millones de toneladas
métricas o alrededor de 100 kg para cada persona del pla-
neta. Sin embargo, la planta de maiz que conocemos
actualmente ha sufrido una increible transformacion
desde su forma antigua, una transformacién que supone
la alteracion de las caracteristicas de ciclo vital a través
del cultivo selectivo, un proceso guiado por la evolucion
humana.

El maiz, o choclo como se lo llama en muchas partes
del mundo, es una planta aclimatada de América. Junto a
muchas otras plantas indigenas como las judias, calaba-
zas, melones y tabaco, los colonizadores europeos de
América adoptaron rapidamente el cultivo del maiz y junto
a otras especies de cultivo desarrolladas por los america-
nos nativos se extendié rapidamente por todo el mundo,
lo que alter6 la naturaleza de la agricultura mundial. La
planta original de maiz que encontraron los colonizado-
res, sin embargo, tiene una larga historia de transforma-
ciones. El maiz se desarroll6 hace unos 7.000 afos a
partir del teosinte, una hierba salvaje que crece en Amé-
rica Central (Sur de Méjico). El teosinte es un grupo de
grandes hierbas de América Central y América del Sur del
género Zea. Hay cinco especies reconocidas de teosinte
entre las que se incluye el zea mays a partir del cual se ha
desarrollado el maiz. Los granos ancestrales del teosinte
eran, aparentemente, muy diferentes al choclo de hoy.
Esos granos eran pequenos y no estaban pegados los unos
a los otros como los granos de la espiga farfollada del
maiz de hoy.

Por su recoleccion y su cultivo sistematicos esas plan-
tas que mejor se adaptan para el consumo humano, los
americanos nativos alentaron el cultivo de espigas o
mazorcas de esas primeras plantas de maiz.

Las primeras espigas de maiz eran de unas pocas pul-
gadas de largo y poseian s6lo ocho hileras de granos. La
longitud de la mazorca y el tamano de los primeros maices
aumentaron durante varios miles de afios, lo que hizo cre-
cer el rendimiento de cada cultivo. Esta trasformacién
supuso un importante cambio en la distribucién del
patrén de recursos (carbono y otros nutrientes). El criterio
mas importante para la seleccién de plantas para cultivo
fue la asignacién cada vez mayor de recursos a aquellas
partes de la planta utilizadas como alimento. En el caso del

maiz, esto se tradujo
en un incremento de la
distribucién de recursos hacia la
reproduccion, la produccion de semillas. Al cultivar selec-
tivamente las plantas que asignaban la mayor cantidad de
recursos a la produccién de semillas, los seres humanos
han alterado el ciclo de vida de estas especies para saciar
las necesidades alimenticias. El incremento en la asigna-
cién a la reproduccion se realiza a expensas de la dedica-
da a la produccion de otras estructuras, principalmente a
las raices. El sistema de raices bien desarrollado y carac-
teristico de hierbas permitieron la captacion de agua en
las regiones de lluvias limitadas donde estas especies cre-
cieron de manera natural. Las variedades modernas de
maiz a menudo deben regarse para compensar su reduci-
da capacidad para tolerar periodos de baja humedad del
suelo. Para evitar la necesidad de riego, se han desarro-
llado variedades especificas para las regiones en las que la
humedad del suelo estd reducida en verano. Estas varie-
dades crecen y maduran mas rapidamente y evitan el
estrés de la sequedad asociado con el final del verano.

Los ancestros originales del maiz moderno pueden atn
hoy encontrarse en América Central, pero virtualmente
todas las poblaciones de teosinte estin amenazadas o en
vias de extincion.

El gobierno mexicano ha tomado medidas en los alti-
mos afios para proteger a las poblaciones salvajes de teo-
sintes, y actualmente existe una larga lista de cientificos
interesados en la utilizacién de poblaciones salvajes para el
desarrollo futuro del maiz aclimatado, e inclusive en con-
cederle a los cultivos de maiz las caracteristicas beneficio-
sas del teosinte, como la resistencia a los insectos y el
perennialismo. e

1. ;Podria pensar en otro ejemplo en el que el ciclo vital
de una planta o especie animal haya sido manipulada
activamente para propdsitos humanos? ¢(Qué caracte-
risticas han sido manipuladas?

2. ¢(Podria pensar en alguna caracteristica del ciclo vital
humano que haya sido alterado por el desarrollo de la
tecnologia o de la cultura moderna? Piense en el ciclo
vital en el mds amplio sentido para incluir factores
culturales y de comportamiento que influyan en los
patrones vitales de crecimiento, desarrollo y repro-
duccioén.
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E. Pianka de la Universidad de Texas utilizaron esta dicoto-
mia para desarrollar el concepto de seleccién r y seleccion KA.

La teoria de la seleccién r y la seleccion K pronostica que
las especies que se adaptan a estos dos ambientes diferentes
diferiran en las caracteristicas de su ciclo vital como el
tamarnio, fecundidad, edad en la que se reproducen por pri-
mera vez, nimero de acontecimientos reproductivos a lo
largo de su vida y extension del tiempo de vida. Las especies
conocidas popularmente como estrategas de la r son tipica-
mente de vida corta. Tienen una tasa reproductiva elevada
en una baja densidad de poblacion, rapido desarrollo, tama-
fio corporal pequeno, un gran nimero de crias (pero con
poca supervivencia) y proporcionan minimos cuidados
parentales. Ellos utilizan hébitat transitorios. Muchos viven
en ambientes inestables o impredecibles que pueden causar
una mortalidad de proporciones catastréficas, independien-
temente de la densidad de la poblacion. Para estas especies,
los recursos medioambientales rara vez son un factor res-
trictivo. Pueden aprovecharse de situaciones no competiti-
vas. Algunos estrategas de la r, como las malezas, pueden
dispersarse ampliamente, son buenos colonizadores y res-
ponden rapidamente a las alteraciones.

Los estrategas de la K son especies competitivas con po-
blaciones estables de individuos de vida larga. Tienen una
tasa de crecimiento mas lenta en poblaciones pequefias,
pero mantienen esa tasa de crecimiento en grandes densi-
dades. Los estrategas de la K pueden enfrentar presiones
fisicas y bidticas. La reproduccion es tanto demorada como
repetida y tienen un tamafio corporal mas grande y un desa-
rrollo mas lento. Producen pocas semillas, huevos o crias.

Entre los animales, los progenitores cuidan de sus crias;
entre las plantas, las semillas poseen alimento almacena-
do que le brinda a los brotes la suficiente fortaleza en sus
inicios. La mortalidad de los estrategas de la K se relaciona
mas con la densidad que con condiciones medioambienta-
les impredecibles. Son especialistas, eficaces usuarios de
un ambiente particular, pero sus poblaciones tienen capa-
cidad de carga y su crecimiento esta limitado por la capaci-
dad de recursos. Estas cualidades, combinadas con su
falta de medios para una dispersion extensa, hace de los
estrategas K pobres colonizadores de habitat nuevos y
desocupados.

Los términos » y K que se utilizan para caracterizar
estas dos contrastantes estrategias se relacionan con los
parametros del modelo logistico de crecimiento de la
poblacion que presentaremos mas adelante, en el Capitulo
10, donde r es la tasa de crecimiento per capita y K es la
capacidad de carga (el tamafno maximo que una poblacion
puede sustentar). Utilizar la clasificacion de estrategias r y
K para comparar especies tiene un valor limitado. Por
ejemplo, la correlacion entre el tamafio corporal, el indice
metabdlico y la longevidad en los organismos de sangre
caliente (véase el Capitulo 7) da como resultado especies de
tamano corporal pequefio que generalmente son clasifica-
das como especies r y aquellas de gran tamafo corporal
como especies K.

El concepto de especie r y especie K es mas util para
comparar organismos del mismo tipo. La salamandra mo-
teada (Ambystoma maculatum) y la salamandra de dorso
encarnado (Plethodon cinereus) que se encuentran en la
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Figura 8.8 | El modelo de Grime de la variacién del ciclo vital en plantas esta basado en tres estrategias primarias: ruderales (R),

competitivas (C) y de tolerancia al estrés (S). (a) Estas estrategias primarias definen los tres puntos del tridngulo. Las estrategias
intermedias estan definidas por las combinaciones de esas tres (p. ej. CS, CR, CSR y SR). (b) Las evaluaciones de Grime de las
estrategias del ciclo vital de la mayoria de los arboles y arbustos (Ty S), liquenes (L), hierbas bianuales (B), hierbas perennes (P),

y hierbas anuales (A). (Adaptado de Grime 1977.)
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region occidental de Norteamérica son un ejemplo de es-
trategias de ciclos vitales opuestas.

La salamandra moteada, una estratega r, puede hallarse
debajo de troncos y montones de hojas hiimedas en los
habitats de los bosques caducifolios. Durante el mes de
febrero, los individuos emigran a lagunas y otros pequerfios
espejos de agua para reproducirse. Después del aparea-
miento, las hembras depositan hasta 250 huevos en grandes
masas gelatinosas compactas que se adhieren en racimos
por debajo de la superficie del agua. Después del aparea-
miento, los adultos abandonan el agua y no proporcionan
cuidados a los huevos ni a las crias. Por el contrario, la sala-
mandra de dorso encarnado, un estratega K, ocupa habitat
similares en los bosques caducifolios de coniferas. Tras el
apareamiento, las hembras depositan entre 4 y 10 huevos
en un racimo dentro de las grietas de los troncos o mufio-
nes en descomposicion. Luego las hembras se acurrucan
alrededor del racimo de huevos, y los vigilan hasta que
nacen las larvas.

El ecologo J. Phillip Grime, de Sheffield, Inglaterra,
dedicado al estudio de las plantas, utilizé un enfoque si-

milar al de MacArthur y Wilson para desarrollar una clasi-
ficacion del ciclo vital de los vegetales basada en tres
estrategias principales (R, Cy S) que relacionan la adap-
tacion de las plantas a los diferentes habitats (Figura 8.8).
Las especies que exhiben la estrategia R o estrategia rude-
ral, colonizan rapidamente sitios problematicos pero son
de estatura pequena y de vida corta. La distribucion de
recursos estd destinada principalmente a la reproduccion,
y presentan caracteristicas que les permiten una amplia
dispersion de semillas a nuevos sitios problematicos. Los
habitats predecibles con abundantes recursos favorecen a
las especies que distribuyen recursos para el desarrollo y
que favorecen la adquisicién de recursos y la capacidad de
competencia (especies C). Los habitats con recursos limi-
tados, favorecen las especies tolerantes al estrés (especies
S) que distribuyen recursos para el mantenimiento. Estos
tres tipos de estrategias constituyen el punto final de un
sistema de clasificacion triangular, que permite estrate-
gias intermedias y depende de factores medioambientales
como la disponibilidad de los recursos y la frecuencia de
las alteraciones.

Resumen

Reproduccion sexual y asexual (8.1)

La eficiencia es la capacidad de un organismo para dejar des-
cendencia que a su vez pueda reproducirse. Los organismos
que contribuyen con mas descendientes para la préxima gene-
racién son los mds eficientes. La reproduccion puede ser
sexual o asexual. La reproduccién asexual, o clonacién, da
como resultado un nuevo individuo que es genéticamente el
mismo que su progenitor. La reproduccién sexual une un 6vu-
lo y un espermatozoide y forma una célula diploide o cigoto.
La reproduccion sexual produce variabilidad genética entre los
descendientes.

Formas de reproduccion sexual (8.2)

La reproduccién sexual puede ser de diferentes formas. Las
plantas con ejemplares masculinos y femeninos separados se
denominan dioicas. Un organismo que tiene tanto 6rganos
sexuales masculinos como femeninos es hermafrodita. Las
plantas hermafroditas tienen flores bisexuales o, si son monoi-
cas, flores masculinas y femeninas separadas en el mismo
ejemplar. Algunas plantas y animales pueden cambiar su sexo.

Sistemas de apareamiento (8.3)

Entre los sistemas de apareamiento se incluyen dos tipos basi-
cos: la monogamia y la poligamia. En la poliginia, el macho
consigue mas de una hembra; en la poliandria, la hembra tie-
ne mas de un macho. El potencial de apareamiento y seleccion
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sexual competitivos es mayor en la poligamia que en la mono-
gamia.

Seleccion sexual (8.4)

La seleccion del apareamiento adecuado es fundamental si un
organismo va a contribuir a la generacion siguiente. Un com-
ponente importante para la estrategia de apareamiento es la
seleccion sexual. En general, los machos compiten con otros
machos por la oportunidad de aparearse con las hembras, pero
finalmente las hembras son las que eligen. La seleccion sexual
favorece los rasgos que aumentan el éxito del apareamiento,
aun si estos representan la desventaja de hacer a los machos
mas vulnerables a la depredacién. La competencia entre
machos es una seleccion intrasexual, mientras que la selec-
cién intersexual incluye la atraccion diferencial entre indivi-
duos de un sexo con respecto al otro. Al elegir los mejores
machos, las hembras aseguran su propia eficiencia.

La energia invertida en la reproduccion (8.6)

La cantidad de tiempo y energia que los progenitores invierten
en la reproduccion se denomina esfuerzo reproductivo.

El momento de la reproduccion (8.7)

Para potenciar al maximo su eficiencia, un organismo debe
equilibrar el esfuerzo reproductivo inmediato con las posibili-
dades futuras. Una alternativa, la semelparidad, es invertir el



maximo de energia en un tnico esfuerzo reproductivo. La otra
alternativa, la iteroparidad, es asignar menos energia cada vez
a repetidos esfuerzos reproductivos.

Nidmero y tamaiio de la descendencia (8.8)

Los organismos que producen un gran nimero de descendientes
tienen una inversién minima en cada uno de ellos. Pueden per-
mitirse traer una gran cantidad de individuos al mundo, con la
probabilidad de que pocos sobrevivan. Al hacerlo de ese modo,
aumentan la eficiencia de los descendientes. Los organismos que
producen menos descendencia invierten considerablemente mas
en cada uno. Tales organismos aumentan la eficiencia de los des-
cendientes a expensas de la eficiencia de los progenitores.

Edad y tamaiio (8.9)

Existe una relacién directa entre el tamafo y la fecundidad
entre los vegetales y los ectodermos. Cuanto mas grande es el
tamafio, mas descendencia se produce. En ambos grupos,
endodermos y ectotermos, las hembras mas fuertes son las
que mas éxito tienen en producir un nimero mayor de des-
cendientes.

Abastecimiento de alimentos (8.10)

La produccion de descendientes generalmente refleja la dispo-
nibilidad de alimentos. En épocas de escasez, los progenitores
pueden fracasar en la alimentacion de algunos de sus descen-
dientes. En otras situaciones, los descendientes mas vigorosos
matan a sus hermanos mas débiles.

Variacion latitudinal (8.11)

En general, el tamano de la puesta y de la hojarasca se incre-
menta desde los trépicos hacia los polos. Este gradiente puede
ser consecuencia de la duracion del dia, lo que influye en el
tiempo de busqueda, o del clima mas estable en los trépicos.

Seleccion del habitat (8.12)

El éxito reproductivo depende en gran medida de la eleccion
del habitat. Esta seleccion es una caracteristica genética y en
parte depende del comportamiento. La mayoria de los estudios
de seleccion del habitat se han centrado en los pajaros que
defienden los territorios reproductivos. Los resultados indican
que la seleccion del habitat incluye un abordaje jerarquico,
cuya eleccién inicial se basa en las caracteristicas generales del
paisaje; dentro de esta area, los individuos responden a carac-
teristicas especificas de la vegetacion o el habitat.

Influencias ambientales (8.13)

Los organismos que viven en ambientes variables o efimeros,
o aquellos que enfrentan graves problemas de depredacién
producen numerosos descendientes, asegurandose que algu-
nos de ellos sobreviviran. Un gran niimero de descendientes es
caracteristico de las plantas anuales, los mamiferos de vida
corta, los insectos y las especies semelparas.

Tener pocos descendientes es caracteristico de las especies
de vida larga. Las especies iteroparas pueden ajustar el niime-

ro de descendientes en respuesta a las condiciones ambienta-
les y a la disponibilidad de recursos.

Preguntas de estudio

1. ;Por qué podriamos esperar que la reproduccion sexual
sea una ventaja en un ambiente variable?

2. Compare las plantas dioicas, monoicas y hermafrodi-
tismo.

3. ;Cudles son algunas de las ventajas del hermafroditismo?

4. Diferencie entre monogamia, poligamia, poliginia y po-
liandria.

5. ¢Por qué la monogamia es mas frecuente entre los paja-
ros que entre los mamiferos?

6. ;De qué manera la preferencia de una hembra por una
caracteristica del macho (seleccién sexual) tal como el
color o el tamafio corporal hace que la seleccion pueda
ser contraria a la seleccion natural?

7. Compare la seleccién intrasexual y la seleccion inter-
sexual.

8. Analice el compromiso en el nimero de descendientes
producidos y el grado de cuidado parental.

9. ;Cudles son las condiciones que favorecen la semelpari-
dad frente a la iteroparidad?

10. En una determinada ubicacién para la reproduccién hay
un compromiso entre el namero y el tamafo de los des-
cendientes producidos (véase la Figura 8.10). ;Qué tipo
de ambiente favoreceria a las especies vegetales que utili-
zan la estrategia de producir muchas semillas pequenas
mas que pocas y grandes?

11. ;Cual es la diferencia entre los organismos seleccionados
por r y los individuos seleccionados por A.
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| rio Copper, en el sudeste de Alaska, se origina en el
glaciar Copper, sobre el Monte Wrangell, en lo que es aho-
ra el Parque Nacional Wrangell San Elias. Desde su cabe-
cera en el glaciar Copper, el rio recorre 300 millas hacia el
Oeste y baja unos 3.600 pies a través de las tierras virge-
nes de Alaska antes de llegar al golfo de Alaska. En su via-
je de 300 millas hacia el océano, atraviesa 12 grandes
glaciares, cada uno de los cuales ayuda a aumentar el
volumen del agua y la cantidad de sedimentos que le dan
al rio Copper su color gris opaco caracteristico. Su color
puede evocar lo anodino, pero cada primavera, el rio Cop-
per toma vida con millones de salmones real (Oncorhyn-
chus tshawytscha) que vienen desde el golfo de Alaska y
pasan por la desembocadura del rio para luego dirigirse
rio arriba donde se reproducen.

El salm6n deja de comer una vez que entra en agua
dulce para reproducirse. Su cuerpo se oscurece y pierde
su color plateado brillante. Su condicién se deteriora en
la batalla contra la corriente. La notable abundancia en
las aguas y el debilitamiento convierten al salmén real en
presa facil de predadores, como el 0so pardo de Alaska y
el aguila calva, y la mayoria muere antes de realizar su
cometido. Para los que sobreviven, su camino contina
hacia la cabecera y los arroyos que alimentan el rio en su
curso. Cuando llegan, la hembra elige un lugar, utiliza su
cola para cavar un nido (llamado nido de grava) y deposi-
ta entre 500 y 1.200 huevos, que luego son fertilizados
por uno o mas machos. Una semana después, los adultos
mueren.

El ciclo de vida del salmén real comienza cuando las
crias salen de los nidos de grava. Estas viven en agua dul-
ce durante un periodo de hasta un ano antes de dirigirse
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rio abajo hacia las aguas de la costa. En el mar, el salmén
se mueve y atraviesa miles de millas mientras madura. De
2 a 5 afos después, los adultos regresan al rio Copper, y
el ciclo vuelve a comenzar.

Durante miles de afos, este ciclo se ha repetido y la
poblacién del salmén real en el rio Copper ha perdurado.
Si, en promedio, cada individuo que desova tiene éxito en
la produccién de una cria que, de igual modo, sobrevive
para reproducirse exitosamente, la poblacion perdura. La
dindmica de la poblacién del rio Copper depende de
varios factores que influyen en los patrones de supervi-
vencia sobre el ciclo de vida del salmén real, como la
abundancia de comida y las condiciones ambientales del
rio y los arroyos que albergan a las crias y en los océanos
abiertos, hogar de los adultos. De la misma manera, las
condiciones ambientales influyen en el éxito reproducti-
vo. En los aflos mas calidos y secos de lo habitual, los
arroyos y afluentes pueden volverse tan poco profundos
que el acceso a las zonas de desove se vuelve muy res-
tringido, por lo que se reduce la reproduccion.

Esta historia se repite a lo largo de la linea costera del
Noroeste del Pacifico. Solamente en Alaska, el salmén real
regresa a los rios Yukon, Kuskokwin, Nushagak, Susitna,
Kenai, Alsek, Taku y Stikine, como también a incontables
arroyos pequefios que fluyen hacia la costa. Dado que el
salmén regresa en la madurez a sus cursos de agua origi-
nales para desovar, la gran poblacion que habita las aguas
del Océano Pacifico del Norte es, en realidad, un conjunto
de poblaciones locales, cada una de las cuales es genéti-
camente (nica. Los individuos regresan a los lugares
especificos de los arroyos en los que nacieron y asi se
reproducen en subpoblaciones especificas. La dinamica



de la poblacion costera mas numerosa, demografica y ge-
nética, es por lo tanto, producto de la dinamica colectiva
de estas poblaciones reproductivas locales.

El relato sobre el salmén real es Ginico para esta espe-
cie; un producto de las caracteristicas de su ciclo de vida
(véase el Capitulo 8). Sin embargo, la historia del salmén
real pone de manifiesto un concepto mucho mas amplio
del proceso que gobierna la dindmica de las poblaciones.
Para cada individuo, el nacimiento y la muerte son acon-
tecimientos separados, pero para la poblacion, el naci-
miento y la muerte son propiedades colectivas y son
estas propiedades colectivas las que dirigen la dinamica
de la poblacion a lo largo del tiempo. Los individuos nacen
y mueren, y la poblacién es una entidad en constante cam-
bio. Si el nimero de individuos que nacen excede el nime-
ro de los que mueren, el tamafio de la poblacion aumenta.
Si se da la situacion inversa (nacimientos < muertes), el
tamano de la poblacion se reduce.

Varios factores pueden tener influencia sobre el éxito
de la supervivencia y de la reproduccion de los indivi-
duos. El efecto global de estos factores es regular el cre-

cimiento de la poblacion. Finalmente, la totalidad de
todos los grupos de salmones reales en el Noroeste del
Pacifico no forman una poblacion homogénea que se
reproduce entre si. En realidad, la poblacion regional mas
grande consiste en una union de poblaciones locales que
se conectan por el intercambio ocasional de individuos.
Por lo tanto, la poblacion regional esta dirigida por proce-
s0s que operan en dos escalas espaciales: la dinamica de
las poblaciones locales y la dinamica del conjunto de po-
blaciones locales. Mas adelante, analizaremos estos con-
ceptos basicos, puesto que se relacionan con la dindmica
de las poblaciones naturales. También analizaremos las
propiedades que caracterizan al grupo de individuos que
define la poblacion; la manera en que las propiedades
colectivas de nacimiento y muerte gobiernan la dinamica
de las poblaciones locales; los factores, tanto ambienta-
les como de comportamiento, que sirven para regular el
crecimiento de las poblaciones; los procesos que influyen
en las interacciones de las subpoblaciones locales; y las
dindmicas de la poblacién regional mas grande.
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Capitulog | Propiedades de las poblaciones

9.1 Los organismos pueden ser unitarios o modulares

9.2 Ladistribucion de una poblacién determina su ubicacién espacial

9.3 Laabundancia refleja la densidad y la distribucion de la poblaciéon

9.4 Para determinar la densidad se necesita un muestreo

9.5 Las poblaciones tienen estructuras de edad

9.6 Las proporciones sexuales en las poblaciones pueden variar segin la edad
9.7 Los individuos se desplazan dentro de la poblacién

9.8 Ladistribuciony la densidad de la poblaciéon cambian en tiempo y espacio

Como individuo, ;de qué manera percibe el mundo? La mayoria de nosotros considera individuo
a un amigo, un arbol de arce del barrio, una margarita en un campo, una ardilla en el parque, o un
gorrion que tiene su nido en el patio. En pocas ocasiones consideramos a cada uno como parte
de una unidad mayor: de una poblacion. Aunque el término poblacion tiene muchos significados
y usos diferentes, para los bidlogos y ecdlogos tiene una definicion concreta. Una poblacion es
un grupo de individuos de la misma especie que habitan en una determinada zona. Esta defini-
cion tiene dos rasgos muy importantes. Primero, al requerir que los individuos sean de la misma
especie, la definicion sugiere el potencial (en organismos de reproduccion sexual) de reproduc-
cion de los miembros de la poblacién. Como tal, la poblacion es una unidad genética. Define su
pool genético, el foco de evolucion. En segundo lugar, la poblacion es un concepto espacial, que
requiere un limite espacial definido; por ejemplo, la poblacion reproductiva del salmén real que
vive en el rio Copper que hemos descrito o la poblacion del pinzén de Darwin mediano que habi-

ta la isla de Dafne Mayor (Islas Galapagos) que se describié anteriormente.

Las poblaciones tienen rasgos unicos porque son la
suma de sus individuos. Las poblaciones tienen estructura,
lo cual se relaciona con caracteristicas tales como densidad
(el niimero de individuos por unidad de area), el porcenta-
je de individuos en varias clases de edades y el espacio entre
los individuos. Las poblaciones también muestran dinami-
cas: un patron de cambio constante a través del tiempo que
se da como resultado del nacimiento, la muerte y el movi-
miento de los individuos. En este capitulo, exploraremos
los rasgos basicos que se usan para describir la estructura
de las poblaciones y, al hacerlo, estableceremos la base para
examinar la dindmica de la estructura poblacional en los
capitulos que siguen (véanse los Capitulos 10y 12).
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9.1 | Los organismos pueden ser unitarios
o modulares

Una poblacion es considerada un grupo de individuos, pero
(qué constituye un individuo? Para la mayoria de nosotros,
definir un individuo no pareceria ser un problema. Somos
individuos, y también, son individuos los perros, los gatos,
las arafias, los insectos, los peces, y el resto de gran parte
del reino animal. Lo que nos define como individuos es
nuestra naturaleza unitaria. La forma, el desarrollo, el cre-
cimiento y la longevidad de los organismos unitarios son
predecibles y vienen determinados desde la concepcion. El
cigoto, formado mediante la reproduccion sexual (véase el



Apartado 8.1), se convierte en un organismo genéticamen-
te tinico. No hay duda sobre el reconocimiento de un indi-
viduo. La vision simplista de un individuo, sin embargo,
pierde fuerza cuando el organismo es modular en lugar de
unitario. En los organismos modulares, el cigoto se con-
vierte en una unidad de construccién (un médulo) que lue-
go produce mas modulos similares. La mayoria de las
plantas son modulares. Un arbol, un arbusto o una planta
herbacea que crece de una semilla es un individuo con sus
propias caracteristicas genéticas (véase el Capitulo 2). Una
vez establecidas, algunas especies de arboles, como la falsa
acacia (Robinia pseudoacacia) y el dlamo temblon america-
no (Populus tremuloides), algunos arbustos y muchas
plantas herbaceas perennes desarrollan extensiones de sus
raices, que producen brotes nuevos o ventosas que pueden
permanecer ligados a las extensiones de las raices o sepa-
rarse y vivir de manera independiente (Figura 9.1). Estos
modulos nuevos o clones pueden cubrir un area importan-
te y parecer ser un individuo. El arbol o la planta produci-
do por reproduccion sexual que, por tanto, surge del cigoto

Figura 9.1

es un individuo genético o un genete. Los médulos produ-
cidos de manera asexual por los genetes son ramets. Los
ramets pueden permanecer unidos fisicamente a su genete
padre o pueden separarse y funcionar independientemente
(Figura 9.2). Estos médulos pueden producir semillas y sus
propias extensiones laterales o ramets.

Aunque vivan de manera independiente o fisicamente
unidos al individuo original, todos los ramets tienen la mis-
ma constitucién genética que el producto original de la
reproduccion sexual. De esta forma, al producir ramets, el
genete puede cubrir un area relativamente grande y exten-
der su vida ampliamente. Algunos médulos mueren, otros
viven, y aparecen médulos nuevos.

Aunque las plantas son el grupo de organismos modu-
lares mas claro, hay muchos ejemplos de animales modula-
res, como los corales, las esponjas y los briozoos que crecen
por produccion repetida de médulos.

Técnicamente, para estudiar poblaciones de organis-
mos modulares, debemos reconocer dos niveles de estruc-
tura poblacional: el médulo (ramet) y el individuo (genete).

(b)

Dos ejemplos de crecimiento modular en plantas. (a) El crecimiento en un dlamo temblén americano (Populus

tremuloides) incluye médulos de raices y brotes de raices, que dan lugar a clones. Estos clones tienen diferentes edades;
el mas joven de los individuos forma el extremo de crecimiento mas alejado del padre. (b) El patrén de crecimiento

de las praderas marinas de Halodule beaudettei se produce a lo largo de los rizomas. Los rizomas crecen por debajo de los
sedimentos del fondo. El rizoma crece lateralmente y surgen nuevos brotes a intervalos regulares.
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Individuo
genético
parental

Extensiones de
la raiz

(a)
Figura 9.2

/ Raices

@ ndividuo parental

Clones
\( :
(c)

Individuo parental/
clon muerto

Las conexiones entre el individuo parental y sus clones se rompen con el tiempo, y algunos clones llevan

existencias independientes. (a) Individuo genético parental (b) Crecimiento clénico desde extensiones de la raiz. (c) El
individuo genético parental ha muerto. El crecimiento clonico que se origina en las extensiones de la raiz del padre forma
grupos de tallos individuales nuevos. Las raices de algunos clones se separaron de las extensiones parentales de la raiz
y de algunas extensiones clonales y formaron nuevos grupos independientes. Sin embargo, todos los clones del mismo

padre, independientes o no, son genéticamente idénticos.

Desde el punto de vista practico, sin embargo, los ramets
generalmente se cuentan y funcionan como miembros in-
dividuales de la poblacion.

9.2 | La distribucion de una poblacion
determina su ubicacion espacial

La distribucion de una poblacién describe su ubicacion
espacial, el drea sobre la que se encuentra. Se basa en la
presencia y ausencia de individuos. Si decimos que cada
uno de los puntos rojos de la Figura 9.3 representa la posi-
cion de un individuo dentro de la poblacién en el paisaje,
podemos trazar una linea (mostrada en azul) que delimita

Figura 9.3 | Una poblacién hipotética. Cada punto rojo representa
un organismo individual. La linea azul delimita la distribucion de la
poblacién o la superficie sobre la que existe la poblacién.
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la distribucion de la poblacion; un limite espacial dentro
del cual residen todos los individuos de la poblacion. La dis-
tribucion describe el rango geografico de la poblacion o el
area que encierra la poblacion entera de una especie.

La distribucion de una poblacion estd influenciada por
la existencia de condiciones ambientales adecuadas. El arce
rojo (Acer rubrum), por ejemplo, es el mas extendido de
todos los arboles caducifolios del este de América del Norte
(Figura 9.4). El limite norte de su distribucién coincide con
el 4rea en el sudeste de Canada donde las temperaturas
minimas en invierno descienden hasta los —40 °C. Su
limite sur es la Costa del Golfo y el sur de Florida. Las
condiciones secas limitan su distribucién en direccion al
oeste. Dentro de este rango geografico, crece en una am-
plia variedad de tipos de suelo, humedad del suelo, acidez
y altitud, desde pantanos boscosos hasta cadenas monta-
fiosas. El arce rojo muestra una alta tolerancia a la tem-
peratura y a otras condiciones ambientales. A su vez, este
alto grado de tolerancia le permite una extensa distribu-
cion geografica.

El ejemplo del arce rojo también ilustra otro factor
importante que limita la distribucién de una poblacién: las
barreras geograficas. Aunque esta especie de arbol ocupa
varias islas al sur de la peninsula de Florida (véase el mapa
en la Figura 9.4), los limites sur y este de su distribucion
corresponden con la linea costera del Atlantico. Aunque las
condiciones ambientales pueden ser adecuadas para el esta-
blecimiento y crecimiento en otras regiones geograficas del
mundo (como Europa y Asia), su capacidad de colonizar
esas regiones es limitada. Otras barreras para la dispersion
(movimiento de individuos), tales como las cordilleras o
grandes areas de habitat inadecuado, también pueden res-
tringir la expansion y, por ende, la distribucién geografica
de una especie.

Mas adelante, analizaremos otro factor que puede limi-
tar la distribucién de una poblacion: las interacciones, tales
como la competencia y la depredacion, con otras especies.



Figura 9.4 | Elarce rojo (Acer rubrum), uno de
los arboles méas extendidos en el este de América
del Norte, se desarrolla en una amplia variedad
de suelos, textura, humedad, acidez y elevacion
mas que cualquier otro arbol de Norteamérica.

El limite norte de su rango coincide con la
temperatura minima en invierno de —40 °C

en el sudeste de Canada.

Dentro del rango geografico de una poblacion, los indivi-
duos no se distribuyen de igual modo en una region. Los
individuos ocupan solamente aquellas zonas que pueden
satisfacer sus requerimientos. Un organismo responde a
varios factores ambientales y solamente cuando se encuentra
dentro del rango de tolerancia (véase el Apartado 2.9) puede
habitar un lugar. Como resultado de esto, podemos describir
la distribucion de la poblacion con varias escalas espaciales.
Por ejemplo, en la Figura 9.5, la distribucion del musgo
Tetraphis pellucida se describe con varias escalas espaciales
diferentes, que varian desde la distribucién geografica en
una escala global hasta la ubicacién de los individuos dentro
de un solo grupo que ocupa el tocén de una conifera muerta.
Esta especie de musgo solo puede crecer en areas donde la
temperatura, la humedad y el pH son adecuados y diferentes
factores pueden ser restrictivos en diferentes escalas espacia-
les. En la escala continental, este factor es lo apropiado del
clima (temperatura y humedad). Dentro de un area en parti-
cular, la distribucion se limita a los microclimas a lo largo de
los bancos de los arroyos, donde las coniferas son abundan-
tes. Dentro de una localidad en particular, ocupa los grupos
de coniferas donde el pH es lo suficientemente acido.

Como resultado de la heterogeneidad ambiental, la
mayoria de las poblaciones estan divididas en subpoblacio-
nes, cada una de las cuales ocupa una parcela de habitat
adecuado que esta separado de otras subpoblaciones por
areas que son apropiadas. En el ejemplo de Tetraphis, pre-

sentado en la Figura 9.6, la distribucion de los individuos
dentro de una region se limita a los bancos de los arroyos,
donde la temperatura y la humedad estan dentro del nivel
de tolerancia, y los grupos de coniferas estin presentes
como substrato para el crecimiento. Como resultado de
esto, la poblacion estd dividida en subpoblaciones locales,
cada una de las cuales estd asociada con una cuenca. Los
ecologistas llaman metapoblaciones al grupo de subpobla-
ciones locales, un tema que trataremos en detalle en el
Capitulo 12. Estas subpoblaciones o poblaciones locales
son generalmente el centro de estudio de los ec6logos, en
lugar de las poblaciones enteras de una especie a lo largo de
su zona de distribucion geografica. Por este motivo, al refe-
rirse a la poblacion, es importante definir explicitamente
sus limites (alcance espacial). Por ejemplo, un estudio eco-
16gico se puede referir a la poblacién de arces rojos en las
Tierras Virgenes de Three Ridges de los Bosques Nacionales
George Washington-Jefferson, Virginia, o a la poblacién de
salmon real que desova en el rio Copper de Alaska (véase
introduccion de la Cuarta parte).

9.3 | La abundancia refleja la densidad
y la distribucion de la poblacion

Mientras que la distribucion define el alcance espacial de la
poblacion, la abundancia define su tamafio: el nimero de
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Figura 9.5 | La distribucién del musgo Tetraphis pellucida en varias escalas espaciales diferentes, desde el ambi-
to geografico global hasta la ubicacién de colonias individuales en el toc6n de un arbol. (Adaptado de Firman, 1964,

como se ilustra en Krebs, 2001.)

individuos de la poblacion. En el ejemplo presentado en la
Figura 9.3, la abundancia de la poblacién es el nimero total
de los puntos rojos (individuos) dentro de la linea azul que
define la distribucion de la poblacion.

La abundancia es una funcién que depende de dos fac-
tores: (1) la densidad de la poblacién y (2) el area a lo largo
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de la cual la poblacién estd distribuida. La densidad pobla-
cional es el ndmero de individuos por unidad de drea (por
kilémetro cuadrado, hectirea o metro cuadrado). Al colo-
car una cuadricula sobre la distribucion de la poblacion de
la Figura 9.3, como se muestra en la Figura 9.6, podemos
calcular la densidad de cualquier celda de la cuadricula
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Figura 9.6 | Podemos utilizar la poblacién hipotética que se
muestra en la Figura 9.3 para definir la diferencia entre la
abundancia y la densidad. La abundancia se define como el
ndmero total de individuos en la poblacion (puntos rojos). La
densidad de la poblacién se define como el nimero total de
individuos por unidad de area. La cuadricula divide la distribucién
en cuadrados de igual tamafio. Si suponemos que cada celda

de la cuadricula es de 1 m?, la densidad de la celda 1 de la
cuadricula es de 5 individuos/m?, la densidad de la celda 2 es de
2 individuos/m?, y la densidad de la tercera celda es de cero
(vacio).

contando el nimero de puntos rojos que quedan dentro de
los limites. La densidad medida simplemente como el na-
mero de individuos por unidad de drea recibe el nombre de
densidad absoluta. El problema con esta medida es que los
individuos generalmente no son igual de numerosos a lo
largo de la zona de distribucién geografica de la poblacién
(véase el Apartado 9.2). Los individuos no ocupan todo el
espacio disponible dentro de la distribucion de la poblacion
porque no todas las areas son adecuadas, y como resultado,
la densidad puede variar ampliamente de un lugar a otro
(véase el ejemplo de la Figura 9.6)

La distribucién de los individuos dentro de una pobla-
cion (en otras palabras, su posicion relativa con respecto a
los otros), tiene un efecto importante sobre la densidad.
Los individuos de una poblacion pueden estar distribuidos
al azar, uniformemente, o en grupos (Figura 9.7). Los indi-
viduos pueden estar distribuidos al azar si la posicion de
cada uno es independiente de la de los demas.

En cambio, los individuos distribuidos uniformemente
estan espaciados de manera mas o menos equitativa. Una
distribucién uniforme generalmente resulta de alguna for-
ma de interaccién negativa entre los individuos, como la
competicion (véase el Capitulo 11), que funciona para man-
tener alguna minima distancia entre los miembros de una
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Aleatorio Uniforme Agregado

Figura 9.7 | Los patrones de la distribucion espacial

de los individuos dentro de una poblacién: al azar, uniformes
y agregados.

poblacion. Las distribuciones uniformes son comunes en
las poblaciones animales donde los individuos defienden un
area para su uso exclusivo (territorialidad, véase el Aparta-
do 11.9) o en las poblaciones de plantas donde existe una
fuerte competencia por los recursos terrestres que estan
debajo de la superficie, como el agua o los nutrientes (Figu-
ra 9.8).

La distribucion espacial mas comun se da en bloques,
donde los individuos se encuentran agregados. El agrupa-
miento es el resultado de varios factores. Por ejemplo, el
habitat apropiado u otros recursos pueden estar distribui-
dos en zonas mas amplias. Algunas especies forman grupos
sociales, como el de los peces, que se desplazan en bancos,
o los pajaros que lo hacen en bandadas. Las plantas que se
reproducen asexualmente forman grupos, mientras que los
ramets se extienden hacia fuera desde la planta madre (véa-
se la Figura 9.1). La distribucion de humanos se da en gru-
pos por el comportamiento social, economico y geografico,
reforzado por el creciente desarrollo de zonas urbanas
durante el siglo pasado (véase la introduccién a la Novena
parte). En el ejemplo presentado en la Figura 9.6, los indi-
viduos dentro de la poblacion estan agrupados, y como

La distribucion de los arbustos en el desierto Kara

Figura 9.8
Kum de Asia central consiste en una distribucion uniforme. Los
sistemas de raices de estos arbustos se extienden mas de ocho
veces el diametro de sus partes aéreas, y la competencia por el
agua en este ambiente arido es intensa.
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resultado, la densidad varia ampliamente entre las celdas
de la cuadricula.

En cuanto a la distribucion geografica (véase el Aparta-
do 9.2), la distribucién espacial de los individuos dentro de
la poblacién también puede ser descrita en maltiples esca-
las espaciales. Por ejemplo, la distribuciéon de los arbustos
Euclea divinorum, que se encuentran en los ecosistemas de
la sabana de Africa del Sur, es agrupada (Figura 9.9a). Los
grupos de Euclea estan proximos de la cubierta de otra
planta que ocupa la sabana: los arboles del género Acacia
(Figura 9.9b). Sin embargo, los grupos estan distribuidos
uniformemente y reflejan la distribucion uniforme de los
arboles de Acacia sobre el terreno. La distribucion regular
de los arboles es debida a la gran competencia por el agua
entre los individuos vecinos (véase el Apartado 11.10). En el
ejemplo de Tetraphis presentado en la Figura 9.5, la distribu-
cion espacial de los individuos esta agrupada en dos escalas
espaciales diferentes. Las poblaciones estin concentradas
en largas bandas o lineas ubicadas a lo largo de los bancos
de los arroyos, lo cual deja vacio el resto del area. Dentro de
estas zonas, los individuos se agrupan nuevamente en zo-
nas que corresponden a la distribucion de los tocones de
coniferas.

Para referirse a dicha disposicién por zonas, los ecélo-
gos utilizan la densidad ecoldgica, es decir, el nimero de
individuos por unidad de espacio habitable disponible. Por
ejemplo, en un estudio sobre la codorniz de Virginia (Coli-
nus virginianus) en Wisconsin, los bidlogos expresaron la
densidad en términos del nimero de aves por millas de seto
(el habitat preferido de las aves), en lugar del nimero de
aves por hectarea. Las densidades ecoldgicas son raramen-

20m

20m

® Acacia tortilis
@® FEuclea divinorum

(a) (b)
Figura 9.9

te estimadas porque determinar qué porcion del habitat
representa el espacio habitable es generalmente una tarea
dificil.

9.4 | Para determinar la densidad
se necesita un muestreo

El tamafio de la poblacién (abundancia) es una funcion de
la densidad de la poblacion y el area que esta ocupada (dis-
tribucion geografica). En otras palabras, el tamafo de la
poblacién = densidad x area.

Pero ¢como se determina la densidad? Cuando la distri-
bucién espacial y la abundancia son pequefios, como es el
caso de tantas especies raras y en extincion (véase el Capi-
tulo 28), se puede realizar un conteo completo. De la misma
manera, en algunos habitats que raramente son abiertos,
como en el caso del antilope que vive en una llanura plana
o las aves acudticas concentradas en las marismas, la den-
sidad puede estar determinada por un recuento directo de
todos los individuos. Sin embargo, en la mayoria de los
casos, la densidad debe estimarse a través de un muestreo de
poblacion (véase Cuantificando la ecologia 9.1: Muestreo
de una poblacion).

Un método de muestreo usado extensamente en el estu-
dio de las poblaciones de plantas y animales sésiles (no
moviles) utiliza cuadriculas o unidades de muestreo. Los
investigadores dividen el drea de estudio en subunidades,
en la cuales cuentan animales o plantas de interés de mane-
ra designada, generalmente contando individuos solamen-
te de un subgrupo o muestras de las subunidades (como en

La distribucién espacial de los arbustos Euclea divinorum que viven en la sabana de Africa del Sur.

Los individuos estan agrupados debajo de las copas de los arboles Acacia tortilis, como se observa tanto en
(a) el mapa de individuos dentro de una parcela de muestra de 20 m x 20 my en la fotografia que lo acompaiia
(b). Sin embargo, los grupos se reparten uniformemente como resultado de la distribucion uniforme de los

arboles A. tortilis en el paisaje.
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la Figura 9.6) A partir de esta informacion, ellos determi-
nan la densidad media de las unidades del muestreo (véase
Cuantificando la ecologia 2.1: Estadistica descriptiva). Al
multiplicar el valor medio por el total del area se logra una
estima del tamafio de la poblacién (abundancia). La preci-
sion del muestreo puede estar influenciada por la forma en
que los individuos estan espacialmente distribuidos a lo lar-
go del terreno (Apartado 9.3). Las estimaciones de densidad
también pueden estar influenciadas por la eleccion de limi-
tes o unidades de muestreo. Si una poblacion se agrupa,
concentrada en dreas mas pequefas, y la densidad de la
poblacion se describe en términos de individuos por kilé-
metro cuadrado, dardn una impresion falsa (Figura 9.10).
En este caso, es importante establecer una estimacién de
variacion (véase Cuantificando la ecologia 2.1: Estadistica
descriptiva) o facilitar un intervalo de confianza para la es-
timacion de densidad (véase Cuantificando la ecologia 2.2:
Intervalos de confianza). En los casos en que el agrupa-
miento es el resultado de la heterogeneidad del habitat (el
habitat esta agrupado), los ecologistas pueden elegir usar
el indice de densidad ecoldgica para las areas especificas
(habitat) en las cuales se encuentra la especie (por ejemplo,
bancos de arroyos en la Figura 9.5).

Para las poblaciones que se desplazan, los ec6logos de
animales deben utilizar otros métodos de muestreo. Captu-
rar, marcar y recapturar individuos dentro de una pobla-
cion, una técnica conocida como técnica de captura y
recaptura, es lo mas usado para estimar la poblacion ani-
mal. Hay muchas variaciones de esta técnica y libros en-
teros estan dedicados a varios métodos de aplicacion y
analisis estadisticos. Sin embargo, el concepto basico es
simple.

Los métodos de captura-recaptura o marcado-captura
se basan en el entrampado, el marcado y la liberacién de un
ndmero conocido de animales marcados (M) en la pobla-
cién (N). Después de un periodo de tiempo apropiado para
que los animales marcados se mezclen nuevamente con el

Aleatorio Uniforme Agregado
Figura 9.10 | La dificultad del muestreo. Cada area contiene

una poblacién de 16 individuos. Dividimos cada area en cuatro
unidades de muestreo y elegimos una al azar. Nuestras
estimaciones seran bastante diferentes seg(n la unidad que
seleccionemos. Para la poblacion aleatoria, se estiman 20, 20, 16
y 8. Para la poblacién uniforme, cualquier unidad de muestreo
proporciona una estima correcta (16). Para la poblacién agregada,
se estiman 32, 20, 0y 12.

resto de la poblacion, se vuelve a capturar un namero de
individuos de la poblacion (r2). Algunos de los individuos
capturados en este segundo periodo llevaran marcas (re-
capturado, R) y otros no. Si suponemos que la proporcién
de animales marcados con respecto a los animales mues-
treados en el segundo muestreo 7n/R representa el indice de
la poblacion entera (N/M), podemos calcular una estima-
cion de la poblacién mediante la siguiente relacion:

N

— = £
M R
La tnica variable que desconocemos en esta relacion es

N. Podemos despejar la N reordenando la ecuacién de la
siguiente manera:

A modo de ejemplo, supongamos que al muestrear una
poblacion de conejos, un bidlogo captura y etiqueta 39
conejos de la poblacion. Tras liberarlos, la proporcién de la
cantidad de conejos en la poblacion entera (N) al nimero
de conejos etiquetados y marcados (M) es N/M. Durante el
segundo periodo de muestreo, el biélogo captura 15 cone-
jos etiquetados (R) y 19 sin marcar, lo cual da un total de 34
(7). La estimacion del tamafio de la poblacién, N, se calcu-
la como:

N = nM _ (34x39)
R 15

=88

El método mas simple, el de marcado y recaptura tni-
cos, se conoce como el indice de Lincoln o el indice de Pe-
tersen para determinar el tamafio relativo de la poblacion.

Para el trabajo con la mayoria de los animales, los eco-
logos encuentran que la medida de densidad relativa o
abundancia es suficiente. Los métodos incluyen la observa-
cion que se relaciona con la presencia de organismos, en
vez del recuento directo de individuos. Las técnicas inclu-
yen el recuento de vocalizaciones, como el registro de la
cantidad de tamborileos del collar del urogallo que se oyen
a lo largo de un rastreo, recuento de heces de un animal a
lo largo de un camino recorrido o la cantidad de huellas de
ZOrros que cruzan cierto camino. Si estas observaciones
tienen una relacion relativamente constante con respecto
al tamario de la poblacion total, entonces se puede modifi-
car la informacion con el niumero de individuos vistos por
kilémetro u oidos por horas. Estos conteos, llamados indi-
ces de abundancia, no pueden funcionar solamente como
estimaciones de densidad actual. Sin embargo, una serie de
datos de indice, recolectados estos de algiin area a lo largo
de un periodo de afos, describe una tendencia en la abun-
dancia. Los recuentos obtenidos desde diferentes areas
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Todos los estudios ecolégicos incluyen la recopilacién de
observaciones, informacién que tiene que ver con objetos
que pertenecen a la poblacién. El uso del término «pobla-
cién» en este contexto es diferente al de la definicién uti-
lizada por los ecélogos (véase el Apartado 1.2 y Ia
introduccién de la Cuarta parte). Aqui el término se refie-
re a una poblacion estadistica: un grupo de objetos acerca
de los cuales intentamos establecer inferencias (conclu-
siones). Utilizamos el término objetos en lugar de indivi-
duos porque la poblacion de interés puede ser algo mas
que los organismos individuales, como las hojas de los
arboles o los arroyos de una cuenca. En Cuantificando la
ecologia 2.1, utilizamos la longitud del cuerpo de 20 peces
luna que fueron capturados en una laguna para calcu-
lar las medidas de valor medio y de variacién. En este
ejemplo, la poblacién estadistica es toda de peces luna de
esa laguna. Independientemente de la poblacion, es poco
probable que el investigador pueda reunir observacio-
nes/medidas sobre todos los miembros de la poblacién.
Por lo tanto, es necesario recopilar observaciones de algu-
nos subgrupos de poblacién. La parte de la poblacién que
se observa realmente recibe el nombre de muestra. Los
veinte peces luna de nuestro ejemplo representan una
muestra de la poblacién de todos los peces luna que viven
en la laguna. Dado que el objetivo de cualquier estudio es
establecer diferencias que tienen que ver con la poblacién
de interés, es esencial que las muestras de objetos repre-
senten a la poblacién completa. Esto significa que cada
pez luna de la poblacién tiene las mismas posibilidades
(probabilidades) de ser seleccionado para una muestra. En
caso contrario, nuestra muestra no representa cabalmen-
te la distribucién de las longitudes del cuerpo de los peces

Cuantificando la ecologia 9.1 | Muestreo de una poblacion

luna de la laguna. Por
ejemplo, supongamos que
solamente se muestrea a
los peces luna que estan préximos a la orilla porque fue-
ron mas faciles de capturar en las aguas bajas. Ahora
supongamos que los peces luna mds grandes prefieren las
aguas mas profundas del centro de la laguna. Nuestro
muestreo no seria imparcial y nuestras estimaciones de
valor medio y variacién serian menores que las de la po-
blacién completa porque se representaron en mayor nu-
mero a los peces luna mas pequenos y se excluyeron a los
individuos de mayor tamano. El procedimiento de mues-
treo que asegura que cada objeto de la poblacién tenga las
mismas posibilidades de ser seleccionado recibe el nom-
bre de muestreo simple aleatorio.

Es posible que existan factores que naturalmente divi-
den la poblacién en subpoblaciones identificables, y pode-
mos esperar que las observaciones y las medidas de interés
varien entre las diferentes subpoblaciones. Es necesario
tener en cuenta esta variacion cuando seleccionamos una
muestra de la poblacién para obtener una muestra que
represente a la poblacién en su totalidad. Esto se puede
lograr por medio de un muestreo estratificado. En el pro-
cedimiento de muestreo aleatorio estratificado, las mues-
tras aleatorias se obtienen de cada subpoblacion definida.
Por ejemplo, se podria tener la intencién de subdividir la
poblacién en categorias sobre la base del sexo (macho o
hembra) o la edad (joven y adulto). Entonces las muestras
aleatorias se obtendrian de cada una de estas subpoblacio-
nes o grupos.

El procedimiento del muestreo aleatorio estratificado
generalmente se utiliza en la estimacion de la densidad de
la poblacion de una especie en un lugar. Supongamos que

durante los mismos afios brindan una comparacién de
abundancia entre los diferentes habitats. La mayoria de los
datos de poblaciones de aves y mamiferos se basan en indi-
ces de abundancia relativa, en lugar de recuentos directos.

9.5 | Las poblaciones tienen estructuras
de edad

La abundancia describe la cantidad de individuos de la
poblacién, pero no proporciona informacién sobre sus
caracteristicas: como los individuos dentro de una pobla-
cion pueden ser diferentes unos de otros. A menos que cada
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generacion se reproduzca y muera en una misma estacion,
sin llegar a convivir con la proxima generacion (como las
plantas anuales y muchos insectos), la poblacién tendra
una estructura de edad: la cantidad o proporcion de indivi-
duos en diferentes clases de edad. Dado que la reproduccion
esta limitada a ciertas edades y la mortalidad es mas desta-
cada en otras, las proporciones relativas de los grupos de
edad influyen en la rapidez o la lentitud del crecimiento de
la poblacién (véase el Capitulo 10).

Las poblaciones pueden estar divididas en etapas o en
clases de edad de importancia ecoldgica: prerreproductiva,
reproductiva y posrreproductiva. Podemos dividir a los
humanos en personas jovenes, adultos trabajadores y per-




queremos estimar la densidad de una especie de planta
herbacea en un area arbolada. Podriamos realizar un cen-
so utilizando parcelas de 1 m2 colocadas de forma aleatoria
(cuadrados; véase el Apartado 9.7) a lo largo del bosque. En
este ejemplo, es posible que nuestra poblacion esté en
todas las parcelas de 1 m? dentro del bosque. La densidad
(individuos/m?2) se podria estimar utilizando el valor medio
(nimero medio de individuos registrados por parcela. Sin
embargo, supongamos que sabiamos de antemano que esta
especie de planta es mas abundante en los margenes de los
arroyos del bosque. Ahora seria mas apropiado tomar una
muestra aleatoria estratificada de parcelas del bosque.
Dividiremos el bosque en dos categorias: (1) areas adya-
centes a los arroyos y (2) areas no adyacentes a los arroyos
(en cualquier otra parte del bosque) Luego realizariamos
un muestreo de parcelas colocadas de forma aleatoria den-
tro de estas dos areas. Luego podriamos estimar indepen-
dientemente la densidad de la poblacién para ambas
subpoblaciones, y si lo desedramos, podriamos calcular
una estima de la cantidad total dentro del bosque al tomar
una media ponderada de los dos:

Densidad media por
parcela para las muestras
tomadas en areas no
adyacentes a los arroyos

Densidad media por
parcela para las muestras
tomadas en éareas
adyacentes a los arroyos

Media ponderada = (mg x pg) + (Mpg X Prg)

Proporcion del area total
del bosque, que es
adyacente a los arroyos

Proporcion del area total
del bosque, que no es
adyacente a los arroyos

En algunos estudios, podemos estar realmente interesa-
dos en saber si existen variaciones sistematicas dentro de la
poblacion. Volvemos al ejemplo del pez luna. Si observamos
que los muestreos de pez luna de las aguas mas profundas
del centro de la laguna eran generalmente mas grandes que
los del muestreo de las aguas menos profundas de la costa,
podriamos intentar probar la hipétesis de que el tamafio del
pez luna aumenta segiin la profundidad del agua. En este
caso, podriamos realizar un muestreo sistematico de la
poblacion a lo largo del gradiente de agua profunda dentro
de la laguna tomando muestras aleatorias en intervalos pre-
determinados de agua profunda. Este procedimiento recibe
el nombre de muestreo (aleatorio) sistematico.

Los métodos actuales utilizados para recolectar las
muestras variaran segun la poblacién del estudio. Cada
campo de estudio de la ecologia ha desarrollado protocolos
para el muestreo de diferentes tipos de poblaciones (ani-
males, plantas, suelos, cuerpos de agua, etc.), y se pueden
encontrar ejemplos de estos en el Apartado 9.7 y en
muchos informes de investigacién mencionados en el tex-
to. Sin embargo, en cada caso, los protocolos se han desa-
rrollado para asegurar que las muestras representan a la
poblacién que se estudia, por medio de una variacion de
uno de los procedimientos aleatorios de muestreos referi-
dos anteriormente.®

1. ;Como se podria desarrollar un procedimiento de
muestreo de los estudiantes de tu colegio o universidad
para estimar la proporcion de estudiantes que tocan el
piano?

2. Seleccionar estudiantes que concurrieron a un con-
cierto de musica clasica, ¢proporcionaria una estima
imparcial? ¢Por qué si o por qué no?

sonas de la tercera edad. Cuanto tiempo los individuos per-
manecen en cada etapa depende en gran medida del ciclo
de vida del organismo (véase el Capitulo 8). Entre las espe-
cies anuales, la duracion de la etapa prerreproductiva tiene
poca influencia en la tasa de crecimiento de la poblacion.
En organismos con tiempos de gestacion variables, la dura-
cion del periodo prerreproductivo tiene un profundo efecto
sobre la tasa de crecimiento de la poblacion. Los organis-
mos de vida corta generalmente aumentan de manera rapi-
da, con un breve intervalo entre las generaciones. Las
poblaciones de organismos con vida larga, como los elefan-
tes y las ballenas, aumentan lentamente y tiene una gran
separacion entre generaciones.

Para establecer la estructura de edad de la poblacién, se
necesita algan medio para obtener las edades de los miem-
bros de la poblacion. Para los humanos, esta tarea no es un
problema, pero lo es para las poblaciones naturales. Los
datos de edad para los animales naturales puede obtenerse
de varias formas; el método varia segtn las especies (Figu-
ra 9.11) El método maés preciso, pero el mas dificil, es el de
marcar a los individuos jovenes de una poblacién y hacer
un seguimiento de su supervivencia durante el tiempo.
Este método exige una gran cantidad de individuos marca-
dos y mucho tiempo. Por este motivo, los bi6logos pueden
utilizar otros métodos menos precisos. Estos métodos in-
cluyen el examen de una muestra representativa de los res-
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Adultos Jovenes

(a)

Adultos \/ Jovenes

(c) (d)

Neonatos

Adultos Jovenes

(b)

Adultos

Jovenes

Figura 9.11 | Ejemplos de métodos utilizados para calcular la edad de las aves y de los mamiferos,

(a) La primera pluma de un pavo adulto es redondeada mientras que la del joven es puntiaguda.

(b) Ademas de que la pluma principal presentada es puntiaguda, las cubiertas primarias (obsérvense las
flechas) de la codorniz de Virginia jovenes son de color beige. (c) Las diferencias del color de las rayas
en la cola de las ardillas grises distinguen a las adultas de las jovenes. Las jévenes tienen franjas mucho
mas distintivas de blanco y negro en el borde de sus colas. (d) Las diferencias en la estructura 6sea

de las alas de los murciélagos pueden ser utilizadas para establecer la edad. Estas diferencias pueden

ser reconocidas al palpar los huesos de las alas de los individuos vivos.

tos de animales muertos para determinar las edades en el
momento de la muerte. El biélogo puede observar el des-
gaste y el reemplazamiento de los dientes de un venado y
otros ungulados, los anillos de crecimiento en el cemento
de los dientes de los carnivoros y ungulados o los anillos de
crecimiento anual en los cuernos del cimarrén. Entre las
aves, las observaciones del cambio de plumaje y su desgas-
te, tanto en individuos vivos como muertos pueden sepa-
rar a los jovenes de los subadultos (en algunas especies) y
los adultos.

206 Cuarta parte  Poblaciones

Los estudios de la estructura de edad de las poblaciones
de plantas son escasos. La razén principal es la dificultad
para determinar la edad de las plantas y si las plantas son
individuos genéticos (genetes) o ramets (clones).

Los silvicultores han tratado de usar la estructura de
edad como una guia para la gestion de la madera (véase el
Capitulo 27). Emplean el tamano (didametro del tronco a
la altura del pecho o dap) como un indicador de edad en la
suposicion de que el didmetro aumenta con la edad. Cuan-
to mas grande sea el didmetro, mas viejo sera el arbol. Los
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Figura 9.12 | Ejemplo de series temporales de los aumentos

radiales de un haya americana (Fagus grandifolia) en Virginia
central. La linea punteada indica la media general para el arbol en
el tiempo.

silvicultores han descubierto que tales supuestos se aplican
a los arboles de copa dominante; aunque su crecimiento se
ve paralizado por la falta de luz, de humedad o de nutrien-
tes, y los arboles mas pequenos de sotobosque, los planto-

nes y los arboles jovenes ensanchan poco su didmetro. A
pesar de que su didmetro los hace parecer jovenes, los arbo-
les pequefios generalmente poseen la misma edad que las
especies grandes del bosque.

Se puede conocer la edad aproximada de los arboles
con crecimiento estacional mediante el recuento de los
anillos de crecimiento anuales (Figura 9.12). Los intentos
por conocer la edad de las plantas no lefiosas no han teni-
do éxito. El método mads preciso para establecer la estruc-
tura de edad de plantas herbaceas de poca vida es marcar
determinados plantones y seguir su crecimiento. Las pira-
mides de edad (Figura 9.13) son instantaneas de la estruc-
tura de edad de la poblacién, en algin momento en el
tiempo, que brindan una imagen de los tamafios relativos
de los distintos grupos de edad en la poblacién. Como
veremos en el Capitulo 10, la estructura de edad de la
poblacién es una consecuencia de los patrones de morta-
lidad y reproduccion especificos de la edad. En las pobla-
ciones de plantas, la distribucién en clases de edad, por lo
general, es altamente sesgada (Figura 9.14) debido a que
los arboles de la zona de copas pueden inhibir la produc-
cion de plantones y el crecimiento y la supervivencia de
los arboles jovenes. Una o dos de las clases de edad domi-
na el lugar hasta que muere o la quitan, y permite que las
clases de edades jovenes tengan acceso a recursos como la
luz, el agua, los nutrientes y, por lo tanto, al crecimiento
y el desarrollo.

Edad Hombres Mujeres Hombres Mujeres Hombres Mujeres
80+ | |
75-79 | |
70-74 | |
65-69 | |
60-64 | |
55-59 I |
50-54 | |
45-49 | |
40-44 | |
35-39 | | | |
30-34 I | | |
25-29 | | |
20-24 | | |
15-19 | | | |
10-14 | I I |
5-9 | | | |
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Porcentaje de poblacion Porcentaje de poblacion Porcentaje de poblacion
(a) México (b) Estados Unidos (c) Suecia
Figura 9.13 | Piramides de edad para tres poblaciones humanas en 1989. (a) México muestra una poblacién en
aumento. Una amplia base de jovenes entraran en las clases de edad reproductiva. (b) La pirdmide de edad de
los Estados Unidos posee una forma menos conica. Las clases de edad mas jovenes ya no son las mas grandes.
(c) La pirdmide de edad de Suecia es la tipica de una poblacion que se acerca a una tasa de crecimiento cero.
Visite erapmit! en www.ecologyplace.com para conocer mas sobre la teoria de biogeografia insular.
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Figura 9.14 | Un bosque de robles (Quercus) en Sussex,
Inglaterra, se encuentra dominado por arboles de la clase de edad
que va desde los 60 hasta los 120 afios. No ha habido arboles
nuevos durante 20 afios (clases de edad mas jévenes). Visite
auanTivit! en www.ecologyplace.com para realizar la prueba

del chi-cuadrado.

9.6 | Las proporciones sexuales
en las poblaciones pueden variar
segin la edad

En teoria, las poblaciones de organismos que se reproducen
sexualmente tienden hacia una proporcion sexual de 1:1
(proporcién de machos frente a hembras). La proporcion
sexual primaria (la proporcién en la concepcion) también
tiende a ser de 1:1. Esta afirmacién puede no ser uni-
versalmente verdadera y es, por supuesto, dificil de com-
probar.

En la mayoria de las poblaciones de mamiferos, incluso
en los humanos, la proporcion sexual secundaria (la pro-
porcion en el nacimiento) generalmente estd sesgada hacia
los machos, pero la poblaciéon cambia hacia las hembras en
los grupos de edad mas viejos. Por lo general, los machos
tienen una esperanza de vida mas corta que el de las hem-
bras. La menor expectativa de vida de los machos puede ser
una consecuencia tanto de factores fisioldgicos como de
factores de comportamiento. Por ejemplo, en muchas espe-
cies animales existen rivalidades por las posiciones domi-
nantes en las jerarquias sociales o por la obtencion de
parejas. Entre las aves, hay una tendencia a que exista un
mayor numero de machos que de hembras debido a un
aumento de la mortalidad de las hembras, las cuales son
mas susceptibles a la depredacién y a los ataques.

9.7 | Los individuos se desplazan
dentro de la poblacion

En algiin momento de sus vidas, la mayoria de los organis-
mos, en cierta medida, se desplazan. El movimiento de los
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individuos tiene una influencia directa en su densidad
local. El movimiento de los individuos en el espacio se
denomina dispersién, aunque el término dispersién por lo
general hace referencia al desplazamiento mas especifico
de individuos a una cierta distancia. Al desplazamiento de
individuos fuera de una subpoblacion se lo denomina emi-
gracion. Se llama inmigraciéon al desplazamiento de un
individuo desde un lugar a otra subpoblacién. El desplaza-
miento de individuos entre subpoblaciones dentro de una
distribucién geogréifica mayor es un proceso clave en la
dindmica de las metapoblaciones (véase el Capitulo 12) y
para mantener el flujo de genes entre estas subpoblaciones
(véase el Capitulo 2).

Muchos organismos, especialmente las plantas, depen-
den de medios pasivos de dispersion que incluyen la grave-
dad, el viento, el agua y los animales. La distancia que estos
organismos viajan depende de los agentes de dispersion.
Las semillas de la mayoria de las plantas caen cerca de los
parentales, y su densidad disminuye rapidamente con la
distancia (Figura 9.15). Las semillas mas pesadas, como las
bellotas de los robles (Quercus spp.), poseen un area mas
corta de dispersion que las semillas mas ligeras arrastradas
por el viento de los arces (Acer spp.), abedules (Betula
spp.), asclepias (Asclepiadaceae), y dientes de le6n (Taxaxa-
cum officinale). Algunas plantas, como los cerezos y los
durillos (Viburnum spp.), dependen de portadores activos,
como determinadas aves y mamiferos, para dispersar sus
semillas al comer sus frutos y transportar las semillas a
algiin punto distante. Estas semillas pasan a través del trac-
to digestivo del animal y son depositadas en sus heces.
Otras plantas poseen semillas con espinas y ganchos que se
enganchan en las pieles de los mamiferos, las plumas de las
aves y la ropa de los humanos. En el ejemplo de la distribu-
cién en grupos de los arbustos E. divinorum presentados
en la Figura 9.9, las aves dispersan las semillas de esta espe-
cie. Las aves se alimentan con los frutos y depositan las
semillas en sus heces, mientras se posan en las acacias. De
esta manera, las semillas se dispersan por el paisaje y la dis-
tribucion agrupada de los E. divinorum se asocia con el uso
de las acacias como percha de aves.

Para los animales que se desplazan, la dispersion es
activa, pero muchos dependen de medios pasivos de trans-
porte, como el viento o el agua en movimiento. El viento
transporta los individuos jovenes de algunas especies de
aranas, las larvas de las mariposas lagartas y los quistes de
las artemias (Artemia salina). En los arroyos y rios, las
formas larvales de algunos invertebrados se dispersan
aguas abajo en la corriente hacia un habitat mas apropia-
do. En los océanos, la dispersiéon de muchos organismos
esta relacionada con el movimiento de las corrientes y de
las mareas.

La dispersion entre los animales que se desplazan pue-
de involucrar a especies jovenes y a adultos. No existe una
regla establecida para saber cudl de ellos se dispersa. Los
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Figura 9.15 | Patrdn de caida de semillas del tulipero de Virginia
(Liriodendron tulipifera). Las lineas definen las areas con la misma
cantidad de semillas. Con estas especies que se dispersan a través
del viento, las semillas se desprenderan rapidamente de los
arboles parentales. (Adaptado de Clark 1960).

mayores dispersadores entre las aves son generalmente las
especies jovenes. Entre los roedores, como el ratén ciervo
(Peromyscus maniculatus) y las ratillas de las praderas
(Microtus pennsylvanicus), los machos subadultos y las
hembras componen la mayor parte de los individuos que se
dispersan. El agrupamiento, los cambios de temperatura, la
calidad y la abundancia de comida y el fotoperiodo, todos
cumplen su papel al estimular la dispersion de varias espe-
cies animales.

Por lo general, los individuos que se dispersan buscan
un hébitat libre para ocupar. Como consecuencia, la distan-
cia que recorren dependerd en parte de la densidad de las
poblaciones que lo rodean y la disponibilidad de areas libres
adecuadas.

A diferencia del desplazamiento en una tinica direccién
de los animales en los procesos de emigracién e inmigra-
cion, la migracién es un viaje de ida y vuelta. Los repetidos
viajes de regreso pueden ser diarios o por temporadas. Por
ejemplo, el zooplancton en los océanos se traslada hacia

abajo a las profundidades mas bajas y hacia arriba a la super-
ficie por la noche. Este movimiento parece ser una respues-
ta a la intensidad de la luz. Los murciélagos dejan los
lugares donde se posan, en las cuevas, y los arboles, durante
el dia y viajan a sus zonas de alimentacién y regresan al
amanecer. Otras migraciones son por temporadas, de corta
o de larga duracion. Las lombrices realizan una migracion
vertical anual para pasar el invierno en las profundidades y
regresan a suelos mas altos cuando hay temperaturas mas
calidas durante la primavera. Los ciervos (Cervus canaden-
sis) bajan de las areas veraniegas en la alta montafia a las
areas de invierno en las tierras bajas. A mayor escala, los
renos (Rangifer tarandus) se trasladan desde la zona de pas-
toreo, en los bosques boreales, a la tundra artica durante el
invierno, donde su mayor fuente de alimento son los lique-
nes. Las ballenas grises (Eschrichtius robustus) se trasladan
desde las aguas articas ricas en alimentos hacia las aguas
calidas de invierno en la costa de California, donde dan a luz
a sus crias (Figura 9.16). De manera similar, las ballenas
jorobadas (Megaptera novaeangliae) migran desde los océ-
anos del Norte hacia el Pacifico central cerca de la islas
Hawai. Quizas las mas comunes de todas son las migracio-
nes de corta y larga duracion en primavera de las aves acua-
ticas, las aves playeras y las migradoras neotropicales a sus
zonas de anidacion y en otofio e invierno a sus zonas de
hibernacion.

Otro tipo de migracion consiste en solo un viaje de
retorno. Esas migraciones las realizan los salmones del
Pacifico (Oncorhynchus spp.) que se reproducen en co-
rrientes de aguas dulces (véase la introduccién de la Cuar-
ta parte). Los mas jovenes nacen y crecen en los tramos
superiores de los arroyos y rios costeros de agua dulce y via-
jan corriente abajo y hacia el mar, donde logran la madurez
sexual. En esta etapa, regresan al comienzo del arroyo para
reproducirse y luego mueren.

9.8 | La distribucion y la densidad
de la poblacion cambian en tiempo
y espacio

La dispersion tiene el efecto de variar la distribucion es-
pacial de los individuos y, como resultado, los patrones
localizados de la densidad de la poblacién. Como conse-
cuencia de la emigracion, la densidad de algunas areas dis-
minuye, mientras la inmigracion a otras areas aumenta
la densidad de las subpoblaciones o hasta establece nuevas
subpoblaciones en habitat que anteriormente estaban
libres.

En algunos casos, la dispersiéon puede causar la varia-
cion o expansion de la zona geogréfica de la poblacién. El
papel de la dispersion en la expansién de la zona es parti-
cularmente evidente en las poblaciones que han sido in-
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Figura 9.16 | Viajes migratorios de dos vertebrados. (a) Los patos cabezones (Aythya collaris) que se crian en el
Noreste migran a través de un corredor junto a la costa hacia terrenos de hibernacién en Carolina del Sury
Florida. (b) La ballena gris (Eschrichtius robustus) pasa el verano en los mares Artico y de Bering e hiberna

en el Golfo de California y las agua de Baja California.

troducidas a una regiéon donde anteriormente no existian.
Una gran variedad de especies han sido introducidas,
intencionalmente o no, en regiones fuera de su distribu-
cion geogréfica (véase Cuestiones de ecologia: Dispersion
asistida por humanos). A medida que la poblacién inicial
se establece, 