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RESUMEN

La coexistencia en el plancton de un niimero mayor de especies al que hubiera podido esperarse por la cantidad de recursos
limitantes fue planteada por Hutchinson como una "paradoja”, ya que contradecia el principio de exclusién competitiva, o su
versién moderna, la teorfa del nicho. A la luz de los avances te6ricos y experimentales recientes el problema de la paradoja no ha
sido atin resuelto, aunque en repetidas ocasiones se ha creido lo contrario. Una revisi6n histérica del problema es, por esto,
presentada.

ABSTRACT

The coexistence of planktonic species in a higher number than expected inrelation of resource amount was stated as "paradox” by
Hutchinson in contrary to competitive exclusion principle, or its modern statement, the theory of niche. Insight theoretical and
experimental new advances in community ecology, paradox problem doesn’t have resolved yet even the contrary wasthought. An
historicalandcommentedrevision ofthe problem, ispresented.
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INTRODUCCION

Cualquiera que alguna vez haya observado al
microscopio una muestra de plancton, puede ha-
berse encontrado, en una sola gota de agua, al
menos unas 20 especies distintas.

Los que nos dedicamos al estudio de 1a fraccién
vegetal del plancton, el fitoplancton, no podemos
sentirnos menos asombrados, cuando al revisar
una muestra completa (recolectada por arrastre
con una red cénica de 60u de abertura de malla),
el conteo rebasa, con frecuencia, el niimero de
150 especies distintas, tanto si la muestra fue re-
colectada en aguas costeras o en un lago.

El resultado puede ser mds abrumador, si la
muestra de agua es tomada directamente con una
botella muestreadora y un volumen conocido de
agua es puesto a sedimentar, para luego ser obser-
vada con un microscopio apropiado. A la frac-
cién de organismos "grandes", mayores de 60p,
que fueron capturados con la red, habrd que su-
mar aquellos que, por su tamaiio, escaparon por

los poros de 1a misma y que constituyen, el nano-
plancton.

La cuesti6én no tendria mayor importancia si ig-
nordramos el hecho de que en cualquier pequefio
volumen de agua, entre 30 y 60 especies en pro-
medio, se encuentran compartiendo una misma
reserva de alimento en un ambiente que, al menos
aparentemente, es sumamente homogéneo.

Sipensamos en un bosque, por ejemplc, adver-
tiremos que es un sistema muy heterogéneo, que
presenta muchas opciones distintas para alimen-
tarse y de sitios que pueden ocupar las diferentes
especies que allise encuentran. Se trata de un am-
biente "estructurado®, en el que pueden distin-
guirse y diferenciarse los espacios y los distintos
tipos de alimento que pueden ser consumidos.
Esto explica, en cierto modo, las posibilidades de
diferenciacién de "nichos" que permiten la coe-
xistencia de un ndmero grarde de especies en di-
cho bosque (aunque ya se han planteado serias
dudas sobre este particular, vease Leigh 1990,
para una revisién de las teorfas alternativas).



44 Hidrobiolégica Vol. 3/4, 1992

En el agua, en cambio, se presenta en compara-
cién un ambiente sumamente homogéneo, no es-
tructurado, en el que coexisten muchas especies,
todas ellas fotosintéticas (refiriéndonos sélo al fi-
toplancton), compitiendo todas ellas por el mis-
mo tipo de alimento: nutrientes minerales y luz.
Esto es lo que Hutchinson plante6 como la "para-
doja del plancton" (Hutchinson, 1961).

¢Pero que es el nicho de una especie (o sistema
biol6gico)?. Intuitivamente, el nicho de una espe-
cie estd constituido por todo lo que hace, usa, mo-
difica, desecha, ocupa o evita, con dos fines pri-
mordiales: sobrevivir y perpetuarse.

Hutchinson, sin embargo, di6 Ia pauta para una
ecologia cuantitativa sobre el nicho, al sugerir
que el nicho de un organismo podria ser repre-
sentado por un hipervolumen de n- dimensiones
dado por los valores de cada factor ambiental que
afectara su sobrevivencia. Més atin, cada sistema
bioldgico tiene un espectro de respuestas particu-
lar, determinado evolutivamente, a cada clase o
combinacién de condiciones fisicas, quimicas o
biolégicas, el cual constituye su nicho (Maguire,
1973).

Sin embargo, los organismos no se desempe-
fian en todo el espectro posible de condiciones
ambientales definidas por sus limites de toleran-
cia (nicho fundamental), sino mds bien, en una
porcién menor en la cual no son excluidos por las
actividades de otros organismos o por niveles de
factores fisico-quimicos (nicho realizado) (Hut-
chinson, 1958; Maguire, 1973).

Levandowski (1974) hace una precisién. No
son las variables bidticas o abiéticas en si mismas
las que definen el nicho sino su aspecto operati-
vo, la forma en que influyen o producen una res-
puesta del organismo. Los organismos no compi-
ten por la temperatura o la salinidad en ambientes
marinos, sino compiten en habilidad para vivir
bajo ciertos regimenes de temperatura y salini-
dad.

La idea de que dos o més especies requieren
forzosamente ocupar nichos diferentes para coe-
xistir, fue sugerida por primera vez por Gause
(1934) y expresada por Hardin (1960) en la for-
ma: "las especies que compiten totalmente no
pueden coexistir", y le llamé "principio de exclu-
si6n competitiva".

Dicho principio tiene una consecuencia légica.
Las especies que estdn compitiendo deben estar
en equilibrio (en cuanto a tamafio de su pobla-
ci6n) entre si y con la cantidad de recursos limi-
tantes. En otras palabras, una especie no podri
crecer més alld de la capacidad de mantenimiento
del ambiente y si hubiera una especie que sobre-
pasara competitivamente a todas las demais, el
equilibrio se alcanzaria reduciendo la comunidad
a una poblaci6n de esa sola especie (Hutchinson,
1961). El equilibrio puede reflejarse en las varia-
ciones de tamafio que experimentan las poblacio-
nes y ser expresado mateméiticamente,

LA TEORIA DEL NICHO HOY, EN
SINTESIS

El fundador de 1a teoria moderna del nicho fue
G. Evelyn Hutchinson, cuando escribi6é en 1959
su famoso "Homenaje a Santa Rosalia". Expresa-
da en su forma cuantitativa dice: "dos especies de
aproximadamente los mismos habitos alimenti-
cios no podran mantener balanceadas sus densi-
dades poblacionales por largo tiempo en 1a mis-
ma regién. Una, necesariamente desplazari a la
otra" (Hutchinson, 1975).

Sus postulados fundamentales son (Hutchin-
son, 1959; Levins, 1968; Mac Arthur, 1972; Le-
vin 1970 y 1974):

1. El tamafio de las poblaciones, gremios o co-
munidades esta en equilibrio determinado por Ia
competencia de uno o varios recursos escasos.
Por lo tanto, a n- especies en equilibrio, corres-
ponden al menos n-recursos limitantes, lo cual
implica que habra una diferenciacién en n-nichos
como requisito para la coexistencia. Se suponen,
un ambiente homogéneo, o si es variable, capaz
de ser equilibrado por las especies, y una migra-
cion aleatoria insignificante.

2. La competencia es la mayor fuerza selectiva
de los atributos que sirven para explotar los re-
cursos. Por ello, debe existir cierto grado de disi-
milaridad morfo- funcional como requisito para
la coexistencia.

3. La introduccién de un depredador constitu-
ye un factor limitante que sustituye uno o varios
recursos, pero las n-especies alin pueden mante-
nerse en equilibrio con menos de los n-recursos.




4. Existe un equilibrio ante las fluctuaciones
ambientales el cual puede ser distinto en cada lo-
calidad espacial, para las n-especies que alli coe-
xistan.

5. La especializacién morfolégica y funcional
es la estrategia para lograr una mayor particién de
fos recursos, entre un mayor niimero de especies.
Esta se ve favorecida en los ambientes mas esta-
bies.

6. La dindmica de las poblaciones en compe-
tencia admite una representacién mediante ecua-
ciones deterministicas a condicién de que esta di-
ndmica no se produzca més rdpido que el cambio
ambiental.

Muy recientemente, Leigh (1990) ha sugerido
las siguientes adiciones:

7. La seleccién de atributos se establece entre
las habilidades que resultan de un mayor o menor
compromiso (trade-off) con algiin componente
dela historia de vida del organismo (forma, tama-
fio, tasa de crecimiento, reproduccion, etc.). So-
bre todo, con aquél que le confiere alguna ventaja
selectiva para la competencia por espacio o ali-
mento.

8. Lavariabilidad ambiental también puede fa-
vorecer la especializacién, por lo que la variacién
del ambiente debe medirse directamente. y no a
través de las fluctuaciones en el tamafio de las po-
blaciones.

9. La diversidad es gobernada por la especia-
cién y la extincién, siendo este balance el que
conduce a la estabilidad.

LA EXPLICACION DE LA PARADOJA
SEGUN HUTCHINSON Y SUCESORES

(Coémo explicar que baya mds especies fito-
plancténicas coexistiendo que las que se hubiera
podido esperar por la cantidad de nutrientes limi-
tantes?

Hutchinson (1961) supuso que la presencia de
ciertas especies podria ser explicada por: a) ser
simbidticas o comensalistas, b) ser incidental o
temporal, ¢) 1a depredacién, la cual disminuye la
intensidad de la competencia 6 d) un verdadero
equilibrio, ya que tenian requerimientos especia-
les de nutricién (ej.: vitaminas). Pero atin queda-
ba por explicar el grueso de las especies que so-
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lian encontrarse juntas y que no cabian dentro de
€8t0s €asos.

Hutchinson postul$ entonces una teorfa alter-
nativa basada en la ausencia de equilibrio entre
las poblaciones en competencia. Si el tiempo en
¢l que ocurre un cambio en el ambiente (estabili-
dad de la columna de agua) es del mismo orden
que el tiempo necesario para que ocurra un des-
plazamiento competitivo, entonces nunca podri
alcanzarse el equilibrio que conduzca a la elimi-
nacion de una o mis especies por otra que resulte
un competidor superior. Es decir, antes de que
ocurra algiin desplazamiento competitivo, el am-
biente cambia para favorecer a otra especie que
enun tiempo anterior estaba en desventaja, y fue-
go vuelve a cambiar para favorecer a otra y asi,
sucesivamente. De manera que ninguna especie
es por suficiente tiempo competidor supecior pa-
ra eliminar a otra, y por ello, observamos su coe-
xistencia. Su propuesta de no-equilibrio implica
que el ambiente de las aguas libres es muy homo-
géneo y no estructurado.

Sin embargo, nueve afios después, Richerson
et al. (1970), demostraron que el ambiente del
plancton posee cierta estructura que puede evi-
denciarse por la formacién de parches dentro de
los cuales los individuos de diferentes especies
pueden reproducirse. No obstante, 1a naturaleza
aleatoria e inestable de tales parches impide que
las especies se excluyan competitivamente debi-
do a que se destruyen antes que las poblaciones
alcancen el equilibrio.

Fundamentalmente, 1o que hicieron Richerson
et al. (1970) fue darle apoyo empirico a la teoria
de no equilibrio propuesta por Hutchinson
(1961), trasladando las condiciones de no-equili-
brio de las masas de agua a la dimensi6n de pe-
quenos parches.

Posteriormente, Petersen (1975), apoydndose
en MacArthur y Levins (1964), mostré mediante
un modelo de simulacién, que varias especies del
fitoplancton pueden coexistir en un verdadero
equilibrio, si cada una es limitada por un diferen-
te nutrimento o una combinacién nica de nutri-
mentos, tal y como lo predice la teoria cldsica.

Las conclusiones de Petersen no dejan de ser
tedricas y los supuestos de sumodelo (tasa de cre-
cimiento determinada Unicamente porla disponi-
bilidad de nutrientes, consumo fijo de nutrientes
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FIGURA 1. Tasas de crecimiento de A. formosa y C. meneghiniana.

por cada especie y tasa fija de mortalidad) restrin-
gen sus alcances a un simulacién grosera de lo
que puede estar pasando en la realidad. Ademis,
ignora la naturaleza dindmica del ambiente de las
aguas libres que condicionan el equilibrio de las
especies en competencia.

Mis tarde, Margalef (1978) explic6 la paradoja
mediante tres posibles procesos:

1. En condiciones de baja diversidad y lento
crecimiento de la poblacién, la distribucién es
aleatoria e independiente de manera que no existe
interaccién competitiva.

2. En condiciones de mezcla intensiva, espe-
cies oportunistas con poca o nada de probabilidad
de ocurrencia podrian estar presentes temporal-
mente.

3. En condiciones de disminucién de la turbu-
lencia, especies con alta probabilidad de ocurren-
cia conjunta coexisten en diferentes tamafios de
"eddies” (microgiros turbulentos) que constitu-
yen, de hecho, diferentes nichos (Margalef,
1974).

Las conclusiones alas cuales llegé Margalef, y
las que €1 declara como definitivas para explicar
la paradoja, ya habian sido obtenidas directa o in-
directamente por otros autores, pero sin el rigor
estadistico y el apoyo empirico conseguido por
él. En mi opinién, sus observaciones tienen el
mérito de: introducir el factor turbulencia como
un factor que controla la distribucién y la perma-
nencia de los parches en tiempo y espacio. Basa

sus conclusiones en observaciones de campo, al
analizar la distribucién a pequefia escala de los
organismos en un cuadrante de 2 x 2 millas, en la
costa del Mediterrineo.

Sus observaciones adolecen de una evidencia
importante, pero dificil de obtener en los estudios
de campo. El seguimiento del destino de las po-
blaciones en interaccién, en el caso de estructura-
ci6n en parches. Cuando hay posibilidad de dife-
renciacion de nichos ;se alcanza el equilibrio?
¢hay posibilidades de exclusién competitiva?. Si
hubiera posibilidad de exclusién, ;que caracte-
risticas tendrian las especies que fueran desplaza-
das por competidoras superiores?.

Estas cuestiones fueron abordadas por Tilman
en estudios experimentales en el laboratorio, de
los cuales presentaré a continuacién una breve
semblanza, de dos de ellos.

LAS OBSERVACIONES DE TILMAN

Con el mismo criterio con que Petersen (1970)
trabaj6 su modelo de simulacién, Tilman (1976)
obtuvo la evidencia experimental que se requeria
para mostrar que la habilidad diferencial de las
especies para obtener recursos, determina el des-
tino de la interaccién competitiva.

Tilman (1976) cultivé, en el laboratorio, dos
especies de diatomeas Asterionella formosa y
Cyclotella meneghiniana. Las habilidades de ca-
da especie para usar concentraciones limitantes
de fésforo osilice, mostradas por su constante de
saturacion media (Ks), fueron diferentes (Fig. 1).
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La Ks para el P fue més baja para Asterionella
que para Cyclotella; pero en el caso del Si, Cyclo-
tella tuvo 1a Ks inferior, lo cual indica que Aste-
rionella puede absorber el fosfato en concentra-
ciones limitantes para Cyclotella y ésta a su vez
puede hacer lo propio con el silice en concentra-
ciones que Asterionella ya no seria capaz de ab-
sorber. La teoria predice que Asterionella debe
desplazar a Cyclotella en concentraciones bajas
de P, y Cyclotella a Asterionella a concentracio-
nes bajas de Si. Si cada especie fuera limitada por
un nutrimento diferente, ambas especies debe-
rian coexistir en proporciones de Si:P tales quela
tasa de crecimiento de cada una fuera determina-
da por Ia concentracién de su respectivo nutri-
mento limitante.

Los resultados obtenidos experimentaimente
se ajustron casi perfectamente a las predicciones
de la teoria cldsica (Fig. 2). El desplazamiento
competitivo en condiciones ventajosas para una
u otra especie tomd entre 10 y 25 dias. La coexis-
tencia estable se logr6 en el intervalo predicho
por las ecuaciones de Michaclis- Menten en las
proporciones de Si:P.

Aunque este experimento explica un mecanis-
mo para la coexistencia, no es concluyente res-
pecto a si hay suficientes recursos limitantes para
las n-especies que se encuentran coexistiendo en
el plancton, pero apoya la hipétesis de Richerson
et al. (1975) de la coexistencia en microparches
en un estado de no-equilibrio.

Tilman (1981) ampli6 posteriormente sus ob-
servaciones, cultivando cuatro especies de diato-
meas colectadas en el lago Michigan. Dos de
ellas muy abundantes Asterionella formosa y
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FIGURA 2. Crecimiento de A. formosa 'y C. meneg-
hiniana con respecto a la relacién Si:P.

Fragilaria crotonensis y dos menos comunes Ta-
bellaria floculosa y Synedra filiformis.

Observé el destino de la competencia entre pa-
res de especies en tres condiciones diferentes: ba-
jo limitacién de silice, en proporciones interme-
dias de silice y fésforo y bajo limitacién de f6sfo-
ro (Fig. 3). El desplazamiento competitivo es evi-
denciado por 1a declinacién poblacional de la es-
pecie competitivamente inferior hacia el final del
experimento; la coexistencia, por la aproxima-
ci6n a una densidad constante de ambas especies.

El modelo predijo que Fragilariay Asterione-
lla con bajos e idénticos requerimientos de silice,
serian competidores superiores a Synedra 'y Ta-
bellaria y asi ocurrié experimentalmente (Fig. 3a
y 3c, columna izq.), mientras que entre Fragila-
ria y Asterionella se observé la coexistencia en
equilibrio hacia el final del experimento (Fig. 3a,
col. izq.).

En cuanto al fésforo, aunque las diferencias en
el Ks fueron pequeiias entre las cuatro especies,
Tabellaria fue desplazada por las otras tres espe-
cies bajo cualquier concentracién de P (Fig. 3c).
Asterionella 'y Fragilaria coexisticron en condi-
ciones de limitacién de P (Fig. 3a, col. der). Syne-
dra desplazé a Asterionella, pero con Fragilaria
o liegé al estado constante (Fig. 3b, col. der.).

Er suma, los resultados obtenidos por Tilman
se ajustan a cada uno de los siguientes casos:

1. Ambas especies estin limitadas por el mis-
mo recurso y ambas tienen exactamente la misma
habilidad para obtenerlo. Asterionella y Fragila-
ria podrizn coexistir por evolucion convergente
de sus habilidades competitivas.

2. Cada especie esta limitada en su crecimiento
por un diferente nutrimento, por lo cual tienen di-
ferentes requerimientos de cada nutrimento.
Synedra podria coexistir con Asterionella y con
Fragilaria bajo cierta proporcién de Si:P

3. La especie que tenga el requerimiento més
bajo de ese nutrimento desplazaré a la otra. Tabe-
llaria fue competitivamente inferior y su presen-
cia s6lo puede explicarse bajo los principios de
no-equilibrio, o afiadiendo al modelo del equili-
brio, otros factores como mortalidad diferencial,
heterogeneidad espacial o ciclos estacionales de
temperatura.
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FIGURA 3. Modelo de Tilman. Af = A. formosa ; Fc = Fragilaria crotonensis y St = Synedra filiformis.

¢Ha quedado explicada la paradoja del planc-
ton?. Si retomamos las ideas aportadas por Hut-
chinson, Richerson er al., Margalef y Tilman, la
explicacién podria ser dada, mas o menos, en los
siguientes términos:

Dos factores controlan, en los cuerpos de agua,
la diversidad del fitoplancton y 1a coexistencia de
las especies: la disponibilidad de los nutrientes y
la turbulencia. La turbulencia controla desde
"fuera” las probabilidades de encuentro de unas
especies con otras que pudieran llegar o no a
competir por un mismo recurso escaso. Si la for-
macidn de parches ocurre, dentro de cada uno ha-
brd un complejo de especies, cuya composicién
dependerd de cuales nutrientes pudieran ser po-
tencialmente limitantes en ese parche. Aunque el

equilibrio no llege a darse, dada la naturaleza di-
nimica de la columna de agua, las diferentes ha-
bilidades que presentan las especies en Ia utiliza-
cioén de los nutrientes para su crecimiento, permi-
te afirmar que la coexistencia entre un par de es-
pecies ocurre cuando: 1) el crecimiento de sus
poblaciones estd limitado por diferentes recursos
0 2) su crecimicento estd limitado por el mismo re-
curso pero sus habilidades para obtenerlo son
idénticas, y ninguna supera a la otra, gracias a un
proceso evolutivo convergente.

Hay, sin embargo, varios cabos que quedan
sueltos. Dado el concepto Gaussiano de que la di-
ferenciacién de nichos provee las oportunidades
para evitar la competencia, su consecuencia evo-
lutiva es la divergencia de caracteres (MacArt-




hur, 1972; May, 1974; Lundberg y Stenseth,
1985). ;Cémo es que dos especies limitadas por
¢l mismo recurso, pueden desarrollar a lo largo
del tiempo evolutivo, idénticas habilidades com-
petitivas para coexistir (convergencia de caracte-
res)?. Esto, es lo que afirma Tilman en sus con-
clusiones acerca de la coexistencia entre Asterio-
nella y Fragilaria.

El segundo cabo suelto resulta de una conse-
cuencia 16gica derivada de la formacién de dife-
rentes nichos en cada parche, en que se estructura
la comunidad para evitar la competencia. A me-
nos que se sugiera que cada parche contiene sélo
una especie, 1a cual tiene un equis tiempo para re-
producirse y aumentar su poblacién, el sobrela-
pamiento de nichos podria ser evidenciado a tra-
vés de la respuesta poblacional (crecimiento) de
dos especies que compiten. Si esas respuestas po-
blacionales fueran idénticas, esto implicaria que
no hay tal diferenciacién de nichos y habria que
buscar, nuevamente una explicacion a esta con-
vergencia en los ciclos de crecimiento.

¢EVOLUCION CONVERGENTE O
SEGREGACION ECOLOGICA?

En 1980, Ghilarov (autocitado en 1984) us6la
nocién de "paradoja del plancton” para describir
la coexistencia de dos especies del zooplancton,
Daphnia cucullata y Daphnia galeata en el lago
Glubokoye, un lago mesotréfico cerca de Mosci.
Ambas especies son similares en morfologia y
ecologia. La abundancia y la fertilidad de ambas,
siguen casi exactamente el mismo patrén estacio-
nal (figura 4). Los cambios poblacionales no se
deben a la depredacién no-selectiva, sino que es-
tin dados por la escasez de alimento, ya que la
abundancia del nanofitoplancton resultd sincro-
nizada con los maximos de fertilidad de D. galea-
tay D. cucullata.

Hay, naturalmente, algunas diferencias entre
D. cucullata y D. galeata. D. galeata es mis
grande que D. cucullata y su fertilidad también es
mayor aunque su proporcién de juveniles al total
de la poblaci6n, es en promedio més baja que D.
cucullata. De acuerdo con la teoria clasica, estas
diferencias serian suficientes para explicar su
coexistencia.

Siambas especies estin limitadas por el mismo
conjunto de factores y sus respuestas poblaciona-
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les son casi idénticas, ;donde estd l1a diferencia-
cién de nichos?, ;es suficiente con afirmar que
hay diferencias de tamaiio y fertilidad para expli-
car su coexistencia?.

La cuestién se ha complicado desde que Lewis
(1977) demostré que la coexistencia de las espe-
cies fitoplancténicas, no podia ser explicada por
1a segregacién temporal de las distintas especies.
Esto entra en franca controversia con lo postula-
do por Hutchinson, al sostener que los cambios
en el ambiente (mezcla de las masas de agua) evi-
taban el dezplazamiento competitivo. Més aiin, a
partir de sus estudios demogriéficos del fitoplanc-
ton del Lago Lanao, unlago tropical de Filipinas,
concluyé que las especies més cercanas taxoné-
micamente también lo eran ecoldgicamente y
ello se reflejaba en sus respuestas similares a los
cambios ambientales.

Poco después, Ghilarov (1979; autocitado en
1984), concluyé de sus estudios con 7 algas del
lago Gluboyoke, que la coexistencia entre ellas,
tampoco podia ser explicada por la segregacion
espacial. No importa cuantos parches se formen,
cada parche es multiespecifico y las especies res-
ponden de manera similar a las mismas heteroge-
neidades del ambiente. La paradoja dice Ghila-
rov, es ahora mas paraddjica (Ghilarov, 1984).

La cuestién fundamental que ahora hay que en-
tender, es que cuando las posibilidades de segre-
gacién espacial o temporal (como consccuencia
de 1a competencia) son limitadas, la coexistencia
puede ser favorecida por una convergencia evo-
lutiva en las habilidades de las especies para ob-

tener los recursos que necesitan (Ghilarov,
1984).

Pero esta solucién alternativa, relativamente
reciente, la cual llamaremos similitud conver-
gente, ha tenido que superar un enorme bache, la
idea de la similitud limitante: "Dos especies de-
ben ser suficientemente disimiles para coexistir",
ése era el dogma.

Ahora bien, ;cémo es posible que dos especies
limitadas por el mismo recurso, puedan desarro-
Nar a lo largo del tiempo evolutivo idénticas habi-
lidades competitivas por un recurso y coexistir?.

Segiin Connell (1980), un requisito para la coe-
volucién de competidores es su probabilidad de
co-ocurrencia. Sin embargo, para las especies
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FIGURA 4. Abundancia y fertilidad de Daphnia cucullata y D. galeata.

plancténicas la frecuencia de co-ocurrencia se ve
fuertemente reducida por una parte, debido a la
estructuracién en pequeiios parches y su caricter
efimero, y por otra, al cambio constante en la
composicién de especies enlos parches, asociado
a una alta diversidad.

Sucede que la competencia favorece, si acaso,
la separaci6n de las especies. Méds no son las pre-
siones competitivas las que operan para que haya
una divergencia de caracteres. Es mds comin que
las especies divergan separadamente y que cuan-
do se encuentren puedan coexistir, precisamente
a causa de que ya se han adaptado a diferentes re-
cursos o partes del habitat (Connell, 1980). Una
posicién muy comiin consistia en creer que si yo
no observo la competencia, es porque la eviden-
cia ya ha sido borrada por la divergencia evoluti-
va del pasado entre esas especies. Esta posicién
es la que Connell 1lamé "el fantasma del pasado
competitivo".

En suma, hay poca o ninguna evidencia que la
competencia tenga importantes consecuencias
evolutivas. La convergencia puede ocurrir entre

especies que coexisten y tener bases genéticas
(Aarssen, 1989; Vadas, 1990).

CONCLUSIONES

Dado que la competencia no tiene, al parecer,
consecuencias evolutivas importantes y que las
especies pueden mostrar una similaridad conver-
gente, ;debe descartarse el principio de exclusién
competitiva?.

Al parecer ocurre con més frecuencia en la na-
turaleza, que coexistan especies estrechamente
relacionadas tanto taxonémica como ecolégica-
mente, que lo que podria ser esperado a partir de
una distribucién aleatoria de especies. Den Boer
(1980) propone entonces, que debiera hablarse
de un "principio de coexistencia" como una ma-
nera de generalizar las observaciones empiricas.

Se encuentra entonces una falta de adecuacién
del principio teérico al mundo real. Ghilarov
(1984) propone que el principio de coexistencia
actia en una escala de tiempo ecolégico, mien-
tras que ¢l de exclusién lo hace en una escala evo-
lutiva, intentando con ello conciliar ambos prin-
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cipios. Abrams (1990), recientemente hace una
diferenciacion muy clara entre las consecuencias
ecolégicas (p. coexistencia) y evolutivas (p. ex-
clusién) de la competencia.

Finalmente, aunque las condiciones de turbu-
lencia determinan la estabilidad y la formacién
de parches en las comunidades plancténicas, a
medida que 1a columna de agua pasa de un estado
de mezcla a uno estratificado, esta diferenciacién
fisica no es suficiente para que haya una segrega-
cion espacial y/o temporal de las especies. Por
tanto, no hay evidencia, al menos hasta el mo-
mento actual de las investigaciones, de que haya
una diferenciacién general de nichos, dado que se
presentan especies con requerimientos de recur-
sos similares, producto de procesos evolutivos de
convergencia de caracteres, y de que el ambiente
es extremadamente dindmico. El ambiente peli-
gico es, de hecho, uno de los ambientes menos es-
tructurados que se conocen, y con esto 1a idea de
Hutchinson vuelve a tener relevancia.

Un hecho es innegable, la composicién, abun-
dancia y distribucién del plancton es controlada
por factores fisicos: turbulencia, nutrientes, luz y
discontinuidades fisicas tales como la estratifica-
cién y los frentes mareales (Harris, 1987; Rey-
nolds, 1987). El patrén dentro de las comunida-
des es controlado por factores biticos: compe-
tencia y depredacién. No estd adn claro, cual o
cuales de estos factores, fisicos o bidticos, son los
mds importantes en conferir estructura a estas co-
munidades (Harris, 1987). El problema de la pa-
radoja no ha sido atin resuelto.

Se esta explorando una nueva ruta: las escalas
de tiempo y espacio en las cuales, especies con si-
milares caracteristicas biolégicas compartiendo
un mismo espacio fisico, explotan la fluctuacién
de los recursos (Teff y Edwards, 1984), se¢ antoja
como una interesante hipétesis para explicar la
famosa paradoja del plancton. Esta hipétesis tie-
ne sustento en las observaciones hechas por Tur-
pin y Harrison (1979) sobre las respuestas fisio-
l6gicas de las especies a la heterogeneidad am-
biental.

Explicar a nivel fisiolégico como responden
las especies a las fluctuaciones ambientales, po-
dria llevar acaso a encontrar nuevas formas de
convergencia de caracteres, pero sin duda es el
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mejor camino para entender los mecanismos de
su coexistencia.
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