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Resumen

En este frabajo se revisan los fundamentos, los probiemas y la aportacion del paradigma individualista al estudic de
la distribuscién geografica de las especies. En esencia, esta visién del mundo natural propone que: i) la respuesta
principal de los organismos ante las modificaciones ambientales es la variacién de su distribucitn, 1i) las adaptaciones
son el resultado de decisiones evolutivas antiguas y no de la seleceién hacia |as condiciones ambientales en las que
se encuenira actualmente la especie, y i) que las comunidades son asociaciones fransiforias de especies,

Si la distribucion actual de una especie es el resultado de acoplar espacialmente sus adaptaciones eco-
fisiologicas heredadas, se sugiere gue la elaboracidn de modelos predictivos utitizando diversas variables
ambiantales, puede permitir estimar la distribucion potenciat de una especie. La comparacién entre |a distribucion
potencial y la real podria ser una herramienta (it para comprender los patrones y procesos implicados en la actual
composicion faunistica y la diversidad de un territorio.
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individualism and Spatial Adaptation: a new approach to explain the geographica!l distribution

of species

Abstract

In this paper, | review the fundaments and problems of the individualistic paradigm, and its relevance on the study
of the geographical distribution of species. Briefly, this approach propose that: i) the main response of species {o
environmental changes is {o frack their preferred conditions in the geographical space; i} the adaptations are the
result of ancestral evolutionary events, rather than the result of gradual selection {o the present environmental
conditions where the species live; and iii) present-day communities are provisional associations of species,

If the present-day disfribution of one species is due to the spatial fif of their ecophysiological adaptations,
perform predictive models using different environmental variables can allow us 1o estimate the potential distribution
of species. | suggest that comparing potentiai and real distributions may be an useful methodoiogical tool fo
understand the patterns and processes concerned with both faunistic composition and diversity of the areas.

Key words: Geographical distribution, Spatial adaptation, Individualistic paradigm, Predicted distributions.

Desanima tener gue reconocer que la complicacion y las aparentes incongruencias en

la distribucion actual de plantas y animales es tal que, a primera vista, parece que no hay
grandes esperanzas de desentrafiar lo ocurrido.

Ramén Margalef (1991)

Las comunidades son imdgenes calidoscdpicas gue se desvanecen con jactlidad ante el
mds leve mavimiento del mundo exterior, siendo reemplazadas por otra imagen singular.
Rob Hengeveld (1594)

ADAPTACION PROGRESIVA Y ADAPTACION PERMANENTE

Cuando observamos un individuo de una especie cualquiera,  Evolucidn per Seleccion Natural nos ha ofrecido un proceso
impresiona el acuerdo existente enfre sus caracteristicas y las  capaz de explicar este ajuste. I.a Ecologia Demografica v Ia
limitaciones y requerimientos del medio en ¢l que habita,  Genética nos han confirmado que, ante la presidn ambiental,
Hernos Hlamado adaptacion a2 esta relacidn y la Teoria de la  las poblaciones responden cambiando su tasa de supervivencia
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¥ sus frecuencias génicas, de modo que se seleccionan y se
favorecen los individuos mejor adaptades a la nueva situacion
(seleccion diveccional, Avers, 1989). Se admite generalmente
que este es un proceso gradual que transcurre lentamente con
el paso de una generacién a otra aunque, a escala geoldgica,
puedan producirse bruseas aceleraciones asociadas a perturba-
ciones (Mayr, 1963; Elredge & Gould, 1972)

Con esta vision del mundo natural, las especies son
entidades plésticas y las caracteristicas que actualmente
observamos en ellas son el resultado de un acercamiento
gradual e inevitable hacia Ia “perfeccion viable™ son el mejor
resultado posible gue la evolucién ha podido encontrar con los
matertales que posefa. Esie es el modelo que nos propone ef
programa adaptacionista (Gould & Lewontin, 1978), que
todo lo explica acudiendo a la seleccion natural, Parece menos
dogmético entender la evolucidn de los organismos como una
“chapuza constante” (Margalef, 1991): una acumulacion
sucesiva de soluciones adaptativas que, forzosamente, han
tenido que realizarse utifizando los materiales preexistentes.
Puede haber un cierto grado de progreso adaptativo, pero
siempre limitado por las restricciones que imponen las
adaptaciones ya conseguidas.

Para que la adaptacién genética produzca cada vez
organismos mejor adaptados, es necesaria ademds una
condicion ineludible: que las condiciones abidticas se encuen-
tran en una situacion de equilibrio fluctuante alrededor de
unas condiciones medias estables. Evidentemente, si el medio
se encuentra en un permanente estado de no-equilibrio, si las
condiciones ambientales cambian en una direccidn impredeci-
ble, una especie es incapaz de optimizar constantemente sus
adaptaciones. A lo sumo serfa un organismo en permanente
estado de adaptacidn. En un mundo en equilibrio 1a adapta-
¢ién constituye un progreso hacia un patrdn cada vez mas
perfeccionado. En un mundo en estado de no-equilibrio, la
seleccidn natural mantiene diferentes estados adaptativos para
evitar la extincidn (Van Valen, 1985) v la adaptacién es un
ajuste permanente entre las condiciones exteriores y las
capacidades de los organismos.

COMUNIDADES Y ECOSISTEMAS

El medio ambiente de una especie esté también constituido y
producido por los organismos vivos con [os que cohabita, De
modo que este ajuste fino de las caracteristicas de las especies
hacia las condiciones ambientales, debe producir ignalmente
conjuntos de especies interdependientes, comunidades de
organismos relacionados por una historia evolutiva comiin
mds ¢ menos extensa. Estas comunidades también tenderian
hacia un estado ideal de equilibrio (Roughgarden, 1979). Un
proceso en el cual, los ciclos de materiales son cada vez mds
intrincados, los flujos de energia mas lentos v las conexiones
entre J0s organismos que cohabitan mas complejas.

Las comunidades ¢ asociaciones de especies serian el
resultado de una evolucién compartida, de un clerto proceso
de coevolucidn. Asi, cada especie de una comunidad concreta
habrfa evolucionado para ocupar un “nicho” especifico, unas
determinadas condiciones del medio a las cuales estaria
especiaimente adaptada y en las que su tasa de supervivencia
serfa maxima (Hutchinson, 1957). La frontera de cada nicho
estaria delimitada por Ia fuerza de la compstencia ¥ por las
adversas condiciones ambientales, una medida cuantitativa
aproximada de ese nicho seria la abundancia o la biomasa
relativa de cada especie y la evolucidn consistiria en la
creacion progresiva de nuevas formas de vida capaces de
rellenar los nichos vacios (Mayr, 1963).

Jorge M. Lobo

RIGIDEZ E INESTABILIDAD

Sin embargo, la Paleontologia, 1a Climatologia del Cuaterna-
rio, la Genética y la Biogeografia han aportado resultados que
avatan una modificacién de este esquema de pensamiento.
Segin diverses estudios (Turner & Paterson, 1991; Ahlberg
et al., 1996; Rollo, 1994; Slack, 1994), en muchas ocasiones
el genoma no se reemplaza sino que permanece oculto e
inalterado y la evolucion no es un proceso gradualista genera-
do por la adicidn de pequefios cambios genéticos, sino que
pueden producirse saltos evolutivos significativos debidos 2
modificaciones genéticas relativamente pequefias que afecten
a los genes reguladores. Los complejos de genes reguladores
pueden ser muy antiguos y mantenerse intactos desde los
tiempos de origen de un taxon, de modo que las adaptaciones
que actualmente observamos en un grupo de especies podrian
haberse generado en tiempos y lugares muy alejados de los
actuzles (Beerling & Woodward, 1996; Farrell et al., 1992;
Latham & Ricklefs, 1993).

Ademas, el estudio de las condiciones climdticas
durante los dos tltimos millones de afios muestra que el medio
abidtico ha estado en un permanente estado de no-equilibrio
v que las condiciones ambientales siguen tendencias cambian-
tes de distinta duracién. La respuesta de las especies ante esos
cambios ha sido la dispersion, sin apenas evidencias de
modificaciones morfoldgicas importantes (Coope, 1979;
Elias, 1994; Huntley & Birks, 1993; Webb etal., 1993). De
este modo, las especies exhiben una respuesta individual ante
los cambios ambientales con velocidades de dispersion y
direcciones diferentes.

De acuerdo con esta visidn, las comunidades actuales
serian aseciaciones provisionales de especies, resultado de la
yuxtaposicion de taxones con distintas historias evolutivas, no
existiendo unas condiciones de equilibrio ideales entre las
distintas especies que las componen. Las especies pueden
interaccionar o no conformando una comunidad, pero los
componentes de esas asociaciones varfan con el tiempo, El
registro fosil nos demuestra que esto ha sido asi durante el
transcurso del Pleistoceno (Coope, 1970y 1978; Davis, 1981;
Webb, 1981; Graham, 1986; Graham & Grim, 1990; Valenti-
ne & Jablonski, 1993). Otros hallazgos se empefian en
desmantelar el concepto de comunidades en equilibrio: el
aislamiento de una localidad disminuye su diversidad (Burkey,
1995), la invasién por parte de especies fordneas no se
acompafia generalmente de la exclusion de las especies nativas
(Lodge, 1993) y el espacio del nicho puede alargarse con la
adicidn de una nueva especie (Martinez, 1992).

SSISTEMAS O INDIVIDUOS?

Son muchas las ocasiones en las que el conocimiento cientifi-
co se ha debatido entre estos dos exiremos antagdnicos: un
enfoque reduccionista cuya pretensidn es identificar los
constituyentes basicos y sus propiedades, para deducir las
propiedades del conjunto, y un enfoque holistico en el cual las
propiedades del conjunto son algo més que el resultado de la
suma de las propiedades de sus constituyentes (Capra, 1996).
La Mecdnica, la Geometria Analitica, ia Teoria Celular o la
Biologia Molecular serfan buenos ejemplos del enfoque
reduccionista. La Teoria de Sistemas, la Termodinamica, la
Cibernética o la Ecologia, del enfoque holistico.

En el campo de las ciencias naturales, los ecélogos han
estudiado ios patrones de variacion de la diversidad v han
formulado hipdtesis para explicarlos utilizando, en ocasiones,
métodos experimentales para verificarlas o refutarlas y
téenicas estadisticas més o menos complejas que permiten
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asociar una probabilidad a los sucesos o patrones estudiados.
;Por qué varia espaciaimente el nimere de especies? o jpor
qué estdn estas especies en un determinado territorio? Son
incégnitas que, fundamentaimente, la Ecologia ha tratado de
despejar desde su visidn holistica. Sin embargo, otras discipli-
nas como ka Fisica han adquiride un enfogue méas global, han
estudiado las propiedades emergentes en distintos niveles
jerarquicos de complejidad, después de una fase reduccionista
largay provechosa. La Biologia ha sido incapaz de hacerlo. El
descubrimiento de las propicdades de las células o los genes,
son sin duda pasos reduccionistas decisivos gue han podido y
pueden permitir entender algunas propiedades de los niveles
de integracidn bioldgica siguientes; pero ha sido y seré casi
imposible conocer las propiedades de las especies, los
constituyentes basicos de las comunidades y los ecosistemas.
Ni siquiera poseemos un catdlogo o una estina fiable de su
niimero. La aproximacion holistica de la Ecologia no ha sido
consecuencia de que las prepiedades de los sisternas ecologi-
cos sean inexplicables acudiendo a las propiedades de sus
componentes, sino que se ha debide a la imposibilidad de
conocer las propiedades genéticas, fisioldgicas o demograficas
de las especies que integran las comunidades, El conocimiento
de las caracteristicas de las especies es un primer paso esencial
para exphicar fos procesos ecoldgicos (Walter et al., 1984,
Hengeveld, 1990)

De este modo, por contraposicion con el modelo ecologi-
¢o de comunidades, se ha propuesto un modelo individualista
cuyos precedentes se encuentran en los trabajos del botdnico
Gleason (1917 v 1939), Pero es a partir de los afios 70 cuando
la aproximacion “individualista” (Lomnicki, 1992; Walter &
Paterson, 1994; Hengeveld, 1997) renace con fuerza, sustentada
en evidencias empiricas. Evidencias que ponen en duda los
fundamentos de la Ecologia de Comunidades y enfatizan la
necesidad de elaborar hipOtesis predictivas a partir de las
caracteristicas de las especies. El enfoque individualista supone
un revulsivo de gran transcendencia para Iz Biogeografia, que
Hengeveld (1990, 1994 y 1997) ha defendido y propagado en lo
que é] llama ia “adaptacion espacial”.

L. A ADAPTACION ESPACIAL Y LA BIOGEOGRAFIA

Si las especies son relativamente rigidas y sélo una pequefia
parte del genoma puede adaptarse gradualmente y si, ademas,
el medio abidtico estd en permanente estado de no-equilibrio,
la manera mas eficaz de reaccionar ante una modificacion
ambiental consiste en variar el rango y la ubicacion geografi-
ca. Ante un cambio climatico, la respuesta fundamental de los
seres vivos ha sido la variacion espacial de su distribucion,
acoplando geograficamente sus requerimientos eco-fisiologi-
cos para mantenerse en aquelios enclaves que reproducen las
condiciones ambientales para las que estdn adaptados.

Este modo de entender el medio natural concede gran
importancia a la dimension espacial, si queremos explicar la
diversidad y fa composicion faunistica de un determinado
territorio. La Biogeografia se convierte asi en una disciplina
de alto valor explicativo, que estudia el dinamismo de las
4reas de distribucién como parte del proceso evolutivo; pero
que debe reforzarse mediante la utilizacion de intensas
acumulaciones de informacién, la biisqueda de patrones
subyacentes, la propuests de interpretaciones para los
mismos vy, por Gltimo, si es posible, la elaboracién de
modelos deductivos con valor predictivo que permitan
rechazar estadisticamente hipOtesis nulas formuladas con
anterioridad (Legendre, 1990; Walier & Paterson, 1994;
Blondel, 1995; Hengeveld, 1997).

Dentro de ia Biogeografia existen varias escuelas que
difieren en sus métodos y postulados (ver Martin-Piera &
Sanmartin en este volumen) pero, inicialmente, la Biogeogra-
fia se ha dividido en dos escuelas basicas que se diferencian,
fundamentalmente, en el mecanismo de especiacion gue
invocan, sungue resultan complementarias (Nelson, 1981):
Una dispersalista, para la cual los grupos monefiléticos se
diferencian en zonas periféricas por la divergencia de peque-
fias poblaciones que se dispersan y después se aisian {especia-
cidn parapdtrica; Mayr, 1963); v otra vicariante, para la cual
la aparicién de una barrera genera la subdivision de ua
especie ancestral {especiacion alopdtrica; Nelson & Platnick,
1981). De este mode, lareconstruccidn de la historia filogené-
tica de un grupo taxondmico podria ilustrarse mediante un
cladograma: un arbol genealdgico dicotdmico en el cual se
reconstruyan los eventos cladogenéticos {divergencias) gue
han dado lugar a la vicariancia de las especies. El plantea-
miento de Hennig (1950) es que esareconstruccion filogenéti-
ca debe de estar relacionada con las dreas de distribucion. El
cladograma en ¢l tetnpo debe coincidir con el cladograma en
el espacio. Asi, segtin la Biogeografia basada en la vicariancia,
la fauna de un territorio es el resultado de la interaccion entre
la historia geoldgica especial de ese drea y la evolucion por
aistamiento de las especies que la ocupan a partir de sus
ancestros. $idescubrimos las relaciones genealdgicas entre las
especies de un grupo emparentado y conocemos la historia
geologica de las dreas que ocupan, podemos intentar indagar
la causa de la presencia de esas determinadas especies en cada
area (Morrone & Crisci, 1993).

Evidentemente, este planteamiento limita la capacidad
operativa de los procesos dispersivos a la hora de explicar la
presencia de las especies en un drea. Por ello, la Biogeografia
basada en la vicariancia sOlo utiliza, para plantear sus hipote-
sis, los taxones endémicos o presentes en pocas areas, omitien-
do la especiacidn simpétrica, la dispersidn y la extincion. Pero,
no sblo se consideran no informativos a los taxones de amplia
distribucién, sino que se reduce sin furdamento la capacidad
dispersiva de los endémicos: se asume que las especies
actualmente exclusivas de un drea se han encontrado en ella
desde el momento de su generacién por vicariancia

Si, generalmente, la ubicacidn actual de un taxon es
consecuencia de las condiciones ambientales que prevalecen
en ese drea y no necesariamente se corresponde con la de su
area de origen, las hipdtesis de reconstruccidn historica de la
Biogeografia basada en la vicariancia pierden fundamento.
TFampoco atribuir el centro de origen de un taxon al lugar
donde habitan mas especies congenéricas resultaria idéneo.
Como las especies emparentadas tienen mayores posibilidades
de poseer adaptaciones parecidas, el lugar con més especies
puede ser simplemente el lugar que alberga las condiciones
ambientales mas idoneas para esas especies. Sin embargo, es
evidente que, cuanto mas extensas y homogéneas desde el
punto de vista histérico sean las areas a analizar {por ¢jemplo,
masas continentales) y cuanto més se ascienda en el 4rbol
filogenético, mayor serd la capacidad explicativa de la
vicariancia. Los trabajos de Brundin (1963) o de Sibley &
Ahlquist (1990} son un buen ejemplo de ello.

La Biogeografia no necesita obligadamente considerar
la genealogia v la taxonomia de los seres vivos (Hengeveld,
1990). Es una disciplina propia que trata de estudiar la
dimensién espacial de los proceses evolutives. Asume que la
evolucion existe v estudia sus consecuencias espaciales. Las
caracteristicas de las dreas geogréficas no son un atributo
taxonomico intimamente ligado a cada especie, sino el
resultado de un proceso, de una adaptacién entre las cambian-
tes condiciones del medio y las caracteristicas de las especies.
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Como en otras disciplinas, en Biogeografia también se
ha guerido elaborar modelos deductivos. Aproximaciones que
tratan de predecir mediante una funcién de variables (drea,
distancia, tasa de dispersién, natalidad, mortalidad, etc.) el
comportamiento geogrifico de lag especies. El modelo de
Biogeografia insular de MacArthur y Wilson {1967) y, més
recientemente, la teoria de metapoblaciones (Hanski & Gilpin,
1991}, son buenos ejemplos de ello. Las condiciones de
distintos territorios cercanos pueden variar y las propiedades
de las especies que los invaden también, ast que elaborar o no
modelos predictivos generales sobre la Biogeografia basando-
se en caracteristicas generales come el nfimero de especies, la
distancia o el 4rea, son aproximaciones generales que pueden
estar describiendo el resultado neto de muchos procesos
independientes o demostrando la existencia de restricciones
{Hengeveld, 1990). Imposiciones que impiden la existencia de
un nizmero elevado de especies en una isla pequefia, pero gue
dicen poco sobre ef verdadero proceso bioldgico subyacente.

Las hipdtesis vicariantes se ven favorecidas en un
escenario de adaptaciones genéticas mds 0 menos graduales,
comunidades en equilibrio y condiciones ambientales estables.
Ello se debe a que el modelo de especiacién por divergencia
gradual necesita del aislamiento geografico como requisito
(especiacion glopdtrica), pero también a que este escenatio
favorece la especializacion de las especies en un marco geografi-
co permanente, Cuande las variaciones del rango geogrifico son
innecesarias debido a la constancia ambiental y cuando dos
especies hermanas pueden divergir debido a ja especializacion
de cada una hacia susrespectivas condiciones ambientales, es de
esperar encontrar una relacion entre dreas vy filogenia,

LOS PROBLEMAS
Resumiendo, el modelo individuatista propone tres principios:

1 Que las propiedades que actualmente observamosen las
especies son, a 1o sumo, consecuencia de las adaptacio-
nes producidas durante un periodo restringido de
tiempo: ¢l de la especiacidn. Pero también existe un
lastre filogenético, por el cual las adaptaciones serfan el
resultado de decisiones evolutivas antiguas de alguno
de los ancestros de las especies que actualmente obser-
vamos. Asi, las adaptaciones reflejarian las condiciones
en las que se originaron dichas especies o las de sus
ancestros. Podemos llamar a estas adaptaciones memo-
ria biogeogrdfica.

II  Que como consecuencia de los constantes cambios
ambientales la alternativa ha side la alteracién de la
orientacidn, la forma y la ubicacién de las 4reas de
distribucion, Podemos llamar a este procesoadaptacion
espacial.

Il Que las actuales comunidades son asociaciones transi-
torias de especies y, aunque la modificacién de las 4dreas
de distribucion pueda ser sincrénica en ocasiones, las
comunidades no se desplazan al unisono. Llamaré a
estas asociaciones pseudocomunidades,

En términos generales, estas hipdtesis estan sustentadas
en evidencias empiricas y constituyen una esquema de pensa-
miento que refuerza la posicion cientifica de los biogedgrafos,
sabre todo de los dispersalistas. Pero hay varias cuestiones
importantes que necesitan una explicacién. Si la adaptacion
espacial resulta ser la respuesta fundamental de los seres vivos
ante los cambios ambientales, jcval ha sido entonces el
mecanisme que ha generado las adaptaciones que ahora
observamos? Si durante el Gltimo milion de afios las evidencias
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de modificaciones morfoldgicas son escasas jcusndo se han
producido éstas?. Si las comunidades son asociaciones acciden-
tales, ;céme han podido producirse y mantenerse relaciones tan
complejas como las que observamos?,

UN MOMENTO PARA CADA PROCESO

Tal vez no sea necesario proponer nuevos procesos adaptativos.
Es suficiente suponer la existencia de periodos estables
ambientalmente, en los que se producen las adaptaciones y
periodos de cambio espacial en [os que el aislamiento genético
seria dificil (Coope, 1987). Las Gltimas evidencias sefialan que,
durante los (ltimos 150.000 afios se han producido multitud de
modificaciones climaticas de diferente duracién e intensidad
con ung periodicidad aproximada de 1.000 afios (Roy et al,,
1996), de modo que las especies han debido sufrir constantes
e impredecibles cambios en su distribucion geogréfica. Los
efectos de estas variaciones climaticas pueden haber sido tan
intensos, que cualquier intento de comprender la actual
composicion y la diversidad de una regién sin su concurso sea
estéril. La ubicacion actual de un taxon estaria determinada por
estos eventos climdticos, pero las caracteristicas de los organis-
mos serian fruto del pasade, de su historia evolutiva

Ahora bien, en ausencia de cambios ambientales ;¢como
pueden las poblaciones aislarse? y jcdmo puede producitse el
aislamiento genético necesario para la generacion de especies?
Parece un sinsentido. En periodos de cambio ambiental se
supone que se crean barreras y se produce aislamiento {espe-
ciacion alopéatrica), pero lo que se predice es que las especies
varian su distribucidn geografica. ;Coémo pueden entonces
producirse especies en ausencia de cambios ambientales?

Walter & Paterson (1994) proponen un mecanismo de
especiacion que funcionarfa en periodos de estabilidad
ambiental. Dicho mecanismo estd basado en el Sistema de
Reconocimiento Especifico de Apareamiento (Specific-Mate
Recognition Systems o SMRS) propuesto por Paterson (1985).
Un SMRS es un sistema mas o menos complejo de comunica-
cidm entre los sexos que tiene como fin la fecundacién, de
modo que una especie estaria compuesta por aquellos indivi-
duos con idéntico SMRS y un cambio en dicho sistema tendria
como consecuencia el aislamiento genético y la especiacion.
Segln estos autores, la co-adaptacién intersexual del SMRS
de una especie produce una estabilizacidn genética, siempre
y cuando funcione dentro de las condiciones ambientales
caracteristicas de esa especie. Ello se debe a que la eleccion
sexual, 1a eleccidn alimentaria v la eleccién de hdbitat van de
la mano: es dificil encontrar ventajosa una estrategia que
favorezca el encuentro sexual en un hibitat distinto del de la
biisqueda alimentaria. De este modo, para Walter y Paterson
se producirfan cambios adaptativos cuando una pequefia
pobiacién quedase aislada en un drea Jocal marginal alejada de
las condiciones medias ideales, no necesitindose aislamiento
geografico para que surjan nuevas adaptaciones.

EL PROBLEMA DE LA COEVOLUCION Y
L.AS COMUNIDADES

Este es sin duda el problema de mayor calado al que debe
enfrentarse ¢ paradigma individualista. Las especies interac-
¢ionan y crean conexiones entre ellas. Estas interacciones
pueden ser entre el depredador y su presa, entre el hospedador
v su huésped, entre las plantas y sus polinizadores, entre los
miembros de una comunidad o, en su méxima expresidn, eatre
los clementos de toda la Biosfera (Lovelock, 1979). Se trata
de un proceso inevitable que crea redes de influencias que
incrementan la complejidad del sistema.
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Cuando estas interacciones modifican mutuamente las
condiciones de seleccidn, se supone gue estamos ante un
proceso coevelutivo. En estos casos se producen adaptacio-
nes compleias, 2 menude y aparentemente, de cardcter
obligado. A pesar de las estrechas especializaciones que se
corlocen entre pares de especies, no hay evidencias conclu-
yentes de que sus adaptaciones sean fruto de un proceso
coevolutive (Futuyma & Slatkin, 1983). Cuando ¢l medio de
un Organismo es otro orgarismo, no hay dificultad alguna
paraque ambas especies varien espacialmente al unisono. Sin
Hlegar 2 esa situacion extrema, puede gue numerosas relacio-
nes entre un parasito y su huésped o entre simbiontes, se
mantengan gracias a la semejanza en los requerimientos
ambientales de ambas especies, semejanza que seria el
resultado del propio proceso de coevolucion. Otra posibilidad
consiste en suponer que el vinculo entre especies no es {an
restrictivo come se supone (Fox & Morrow, 1981). Al variar
individualmente su rango geografico las especies podrian
encontrar, en una buena cantidad de ocasiones, otras con
caracteristicas similares sobre las cuales restablecer la
anterior relacidn.

En el caso de las relaciones que se establecen dentro
de las comunidades y los ecosisternas éstas son de menor
intensidad y més laxas. Los ecosistemas estdn casi siempre
moderadamente conectados (¢ada consumidor se alimenta
solo de unas pocas especies), las cadenas troficas no
difieren mucho en longitud (entre dos y cinco niveles) y
una “conectividad” alta sélo puede producitse si el niimero
de especies del ecosistema es bajo (Pimm, 1979; Pimm &
Lawton, 1980; Briand, 1983). Enfonces, se pregunta
Margalef (1991): “; Por qué un ecosistema contiene tantas
especies si su funcidn se realiza igual de bien con pocas
especies?”

Entre la comunidad como un superorganisme y la
comunidad como asociaciones efimeras v aleatorias deberia de
pensarse en un punto intermedio, que permita cierte grado de
coevolucion entre las especies, que explique las relaciones y
las funciones de estas asociaciones y gue de hugar a una
estructura reconocible. En una comunidad existen procesos y
elementos. Los procesos principales se mantendrian, aunque
ios elementos implicados varien. Es decir, las relaciones
seguirian estableciéndose independientemente de cual especie
realice cada papel. Ello significa que las funciones ejercidas
por las especies dentro de un sistema bioldgico podrian ser
redundantes: habria muchas especies con el mismo oficio.

En cualquicr comunidad o ecosistema reconocible como
tal, las condiciones ambientales varfan espacial y estacional-
mente. Ademds, los distintos tipos de habitat no estén reparti-
dos homogéneamente y cada uno sufre modificaciones
temporales particulares, denominadas sucesiones, de mayor o
menor rapidez. Todos estos factores interaccionan en un
complejo mundo de conexiones. La repercusion de las
oscilaciones climaticas estacionales difiere segiin los habitats,
segln la posicién espacial o segin la etapa sucesional
Adems, la capacidad de dispersion difiere entre las especies
y las preferencias de habitat o la fenologia pueden variar en
una misma especie dependiendo de su posicidon espacial
(Hengeveld & Haeck, 1982). En fin, toda una red de influen-
cias que ofrece un escenario espacial con distintas posibilida-
des para cada una de las especies. Parece increible considerar
que el conjuntoe de especies que comparte una ubicacién y
unos recursos constituya una comunidad cerrada. Si las
especies responden individualmente ante jos cambios ambien-
tales modificando su distribucion geogréfics, las comunidades
locales variarian su composicion tanto mas cuanto mayor sea
la desviacion espacio-temporal que experimentern.

565

Las comunidades son entidades abiertas y dindmicas
probablemente, unas més que otras. Cada especie nueva que
s¢ adhiere o cada especie que se marcha puede alterar las
relaciones y la estructura de una comunidad local, pero su
efecto dependers del grado de conexién que hayan adguirido
los elementos que la constituyen. En un mundo cambiante, las
especies han debido seleccionarse para incrementar su
tolerancia ambiental mediante adaptaciones fisiologicas,
comportamentales o morfolégicas. Estas especies se desplaza-
rian a diferentes distancias, en diversas direcciones y a distinta
velocidad, para encontrar unas condiciones adecuadas en ofra
ubicacion, aunque eso signifique modificar su fenologia o su
preferencia de hébitat. En este nuevo escenario las especies
sufririan de nuevo procesos de seleccion segiin las oportunida-
des locales, pero las funciones a realizar en ¢l sisterna no se
verian menoscabadas. Las comunidades o los ecosistemas no
pueden depender de [a aportacidn clave de unas pocas
especies. Esto constituiria un callejon evolutivo sinsalida. Los
nichos, las funciones que deben realizarse en una comunidad,
son oportunidades que potencialmente pueden ser ocupadas
por un conjunto mas o menos extenso de especies con amplias
tolerancias ambientales (Hengeveld, 1994)

EL PUNTO MEDIO

Las especies se adaptan modificando su distribucion espacial
pero también variando su genoma de manera gradual o brusca.
Ambos procesos pueden tener lugar y su actuacion conjunta
nos explica la presencia de los organismos en un femitorio. Bs
mas, son complementarios y mejoran mutuamente sus capaci-
dades. En periodos geolégicos con fluctuaciones ambientales,
la adaptacion espacial es una respuesta rapida y efectiva que
permite la supervivencia de las especies sin recurrir al lento
proceso de adaptacién genética, Este ha debido ser el proceso
dominante durante el final de] Pleistoceno, el periodo reciente
que posiblemente més ha condicionado la actual distribucién
de las especies. Sin embargo, durante los periodos de estasis
ambiental las especies mdas abundantes de una comunidad
pueden mantenerse asociadas durante largo tiempo, aungue
siempre parece existir una tasa de reemplazamiento temporal
en lo que a las especies raras se refiere (Brett et al., 1996;
McKinney et al., 1996). La adaptacion genética actuaria,
fundamentalmente, en los periodos estables desde el punto de
vista ambiental, promoviendo la especializacién evolutiva de
los organismos. Un mundo orgénico en ef que el mecanismo
predominante de adaptacién a las nuevas condiciones fuera la
modificacion fisiologica, ontogenética o anatomica producirfa,
probablemente, organismos conservadores y altamente
especializados con grandes posibilidades de extincion ante
una modificacién ambiental,

ALGUNAS SUGERENCIAS Y EJEMPLOS

Es evidente que proponer recomendaciones es més dificil que
descubrir puntes débifes en un argumento. A continuacion se
presentan algunas sugerencias metodoldgicas para tratar de
explicar la distribuciéon geogréfica de los seres vivos. Bs
necesario considerar benévolamente estas recomendaciones.
Son una aproximacién personal no carente, a su vez, de
debilidades. Utilizando la informacidén sobre los Scarabaeoidea
coprofagos de la Peninsula Ibérica, en este trabajo se presentan,
a titulo de ejemplo, algunos resultados preliminares

Es necesario elaborar métodos que permitan valorar, si
la presencia de una especie en una region es el resultado de
su adaptacion gradual a las condiciones ambientales y a las
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Fig. 1.- (A} Relacién asintdtica entre el nlimero de registros v el nfunero de especies de Scarabaeidae (Coleoptera) en las 252 cuadriculas UTM
de 50 Km presentes en [a Peninsula Ibérica. (B) Idénticas relaciones asintdticas, pero esta vez considerando separadamente cinco regiones
fisiocliméticas. Los datos proceden de una base de datos que compendia toda la informacisn disponible sobre este grupo. Cotno puede verse,
fa relacién asintdtica general presenta una gran dispersién en sus puntos, dispersién que se minimiza notoriamente cuando las curvas sélo
consideran los datos de una region topografica y climdticamente homogénes.

especies con las que cohabita en esa region (factores ecolégi-
cos), o si dicha presencia es el resultado del acoplamiento
espacial entre [as caracteristicas geogréficas v ambientales
del territorio y las adaptaciones conseguicdas previamente por
las especies (factores histdricos). Ricklefs (1987), Herrera
(1992); Cornell & Lawton (1992) o Ricklefs & Schluter
(1993) proponen aproximaciones interesantes a esta cuestion.

Sila distribucidn actual de un taxon es el resultado de
adecuar geograficamente las adaptaciones ambientales
heredadas, es necesario poseer una buena informacién sobre:
1) las adaptaciones que poseen las especies que se quiere
estudiar, y ii) la corologia de esas mismas especies. Eso
significa, por una parte, realizar estudios de fisiologia,
anatomia funciona! o autoecologia que mejoren nuestro
conocimiento sobre las especies y, por otra, compendiar n
exhaustivos bancos de datos la informacién coroldgica
disponible, realizando nuevos estudios faunisticos en los
territorios menos prospectados.

Tras casi 10 aftos de trabajo se ha logrado finalizar una
base de datos que acumula toda [a informacion disponible
sobre los Scarabaeidae (Coleoptera) {hero-baleares (Lobo &
Martin-Piera, 1991). Esta labor ha significado compendiar,
hasta la fecha, 15.023 registros pertenecientes a 96.981
ejemplares. Se ha almacenado toda la informacion contenida
en las publicaciones, tesis, tesinas, colecciones privadas y
piiblicas sobre este grupo, precisando la ubicacidn espacial

de cada registro con una resolucion de 10 y 50 Km (cuadri-
culas UTM). Como puede observarse en la figura 1A, a
medida que se incrementa el nimero de registros en las
cuadriculas UTM de 50 Km, el ndmero de especies encontra-
das se va haciendo asintdtico. Utilizando esta relacién
(Soberon & Licrente 1993), es posible estimar cuales son lag
cuadricuias relativamente bien muestreadas. Por ejemplo,
aquellas en las cuales se afiada una especie nueva cada 1.000
registros.

Evidentemente, el ntmero total de especies en una
cuadricula dependerd de sus condiciones ambientales; en
territorios con adversas condiciones es de prever que exista un
menor afunero de especies y, por tanto, que con menor esfuerzo
sea posible alcanzar una estima fiable de la riqueza. Porello, es
conveniente realizar diversas relaciones asintGticas entre el
numero de registros y especies, una para regién climaticamente
homogénea (Fig. 1B). Realizando estos andlisis, hetnos encon-
trado que sdlo el 25% de las cuadriculas UTM de 50 Km de
nuestra peninsuia estan relativamente bien muestreadas (Fig. 2).
Un porcentaje similar ba sido establecido para Francia (Lobo et
ak., 1997). La conclusion es descorazonadora. Acumular toda la
informacion existerste sobre uno de los grupos de insectos mejor
estudiados, a una escala tan grosera como las cuadriculas de 50
Km (2.500 ko), nos da como resultade que las tres cuartas
partes de la Peninsula ibérica esta todavia insuficientemente
prospectadas.



Individualisme y Adaptacion Espacial: un nuevo enfoque 567

10 | 11 12 | 13 | 14 | 16 | 16 |-177) 18 | 18

|23 24

25 137 138 ;36 40 | 41 | 42

55 | 56 | 57 | 58 | 5%

74 175 76 | 7Y | 78 | 79 | BO

95 | 86 | 97 | 98 | 99 | 100

2 | 118 | 114 [ 115 | 116 17 | 118 | 119

103
120 | 12 130 {131 | 132 | 133 | 134 | 135
136 | 146 | 147 | 148 | 149 | 150

152 | 153 163 | 164 | 166 | 166 | 167

175 1176 | 77 1178 {179

170 |- 171 | 172 | 173 | 174

201 | 202

187 188 | 189 | 190 192 { 193 | 194 | 195 | 196
203 | 204 | 205 | 206 | 207 | 208 | 209 | 210 | 211 216 | 217
218 | 219 | 220 | 221 | 202 | 223 | 224 | 231

232 | 233 | 234 | 238

s Tza7 124

i 255

Fig. 2.- Cuadriculas UTM de 5¢ Km de la Peninsula Ibérica y, oscurecidas, aquellas cuya riqueza y composicion de Escarabeidos puede
considerarse bien establecida.

Una vez delimitadas las unidades espaciales cuyos

inventarios pueden considerarse fiables, es necesario compendiar .

informacion ambiental variada sobre esas mismas unidades. El N "
conjunto de esta informacion constituird la base para confeccio- ¢ *

nar modelos que permitan estimar la distribucién de una especie z . " . Y s
a cualquier escala espacial y conocer la importancia refativa de “ﬁ’r. - 3 e °
las diversas variables examinadas. Predecir la distribucion 2 - . |+
geogréfica de una especie requiere considerar todo tipo de & - SRSk .
variables, tanto aguellas de caricter histérico y geografico que & - Y

tradicionalmente han sido objeto de estudio de Ia Biogeografia . . R

historica, como aquellas ambientales estudiadas por la Ecologia .

o la Biogeografia Ecolégica (ver, por gjemplo, Birks, 1996}, Para
ello, es necesario utilizar herramientas estadisticas adecuadas que

permitan incorporar la dimensién espacial a la hora de explicar -
la composicion y la diversidad, sea cual sea la escala de analisis - .
(Legendre, 1990 y 1993). 2 . " =

Como se ha comentado antetiormente, para predecir ja 'g . g L —m__;\w T
presencia o la ausencia de una especie es necesario considerar £ A :
todo tipo de variables pero, singularmente, las espaciales (fatitud ~ § S .
y longitud). Es importante también incluir los términos cuadrati- >~ A *
cos y clibicos de las variables utilizadas (¢ y X’) debidoaque,en =~
ocasiones, la variable deperidiente puede relacionarse de manera - T4
curvilinear con una variable ambiental como puede verse en la -
figura 3. Por Gltimo, es conveniente asimismo utilizar como (> media m axima)’
variables sus interacciones (el resultade del producto entre éstas, .
ver Margules et ak., 1987), Ello es particularmente franscendente ~
en cl caso de las variables espaciales y las ambientales (por - . .
ejemplo, latitud x temperatura), debido a gue los factores que g . N : ] -
limitan Ia distribucion de una especie pueden variar espacialmen- é - . q i
te (ver Gauslaa, 1984). § - T : )/,

o ~ L4 L] .

Fig. 3.~ Relacion entre ¢l nimero de especies de Escarabeidos en las <. : b2 B
cuadriculas de 0,8 x 0.4 grades del territorio francés y la temperatura L
media maxima anual de esas cuadriculas. En este caso, el término cibico e i
es el que posee mayor capacidad predictiva, . i

(T2 media méxima) ¢



568 Jorge M. Lobo

Fig. 4.~ Distribucidn de Nyphaeus typhoeus (L) (M) y T. momus (Olivier) {¥) en la Peninsula Ibérica. La linea continua representa ef limite
de distribucién de 70 momus, ‘
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Fig, 5.~ Gréfico de contorno en el coal ias lineas unen los puntos ¢on una probabitidad similar de aparicidn de T, memus. A mayor sombreado
mayor probabilidad de presencia. El gréfico esta elaborado considerando la presencia o ausencia de 1a especie en cada cuadricula UTM de 50
K y ef polinomio de tercer grado de la latitud y fa fongitud. EI mapa aproximado de la Peninsula ibérica se ha superpuesto sobre et grifico
para su mejor comprensidn. Examinese la distribucion prevista con la real de la figura 4.
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Fig. 6.- Distribucién potencial de T.gyphoeus y T. momus en la Peninsula Ibérica. Para obiener esta cartograffa se realizé un Andlisis
Discriminante utilizando los datos de presencia-ausencia de cada especie y diversas variables climaticas, topogrificas y espaciales. Latitud,
variacién asual de la temperatura v la interaccion entre esta Gltima variable y la longitud, fueron las variables que permitieron predecir Ja

distribucion de T. typhoeus. La interaccion entre Ja variacion anual de

ia temperatuta v la longitud, junto con el porcentaje de horas de sol al

cuadrado fueron las variables predictivas en el caso de T. momus. Comparese la distribucion potencial surgida con la real de fa figura 4.

En el caso de las variables cspaciales, la inclusién de
cada uno de los nueve términos de un polinomio de tercer
grado de la latitud vy la Jongitud (Trend Surface Analysis:
B LAT+B,LON+bLAT + b LAT LON+bLON*+5LAT
+ B LATYLON + bLAT LON?+ b,LON?) recoge tanto los
términos cuadriticos y cibicos como las interacciones entre
ellos, representando bastante bien cualquier estructura
espacial en la variable dependiente (Legendre, 1990y 1993).
A veces, la estructura espacial de los datos es tan fuerte que
puede predecirse con bastante precisién la presencia de una
especie utilizando Gnicamente la latitud y 1a longitud (Figs. 4
¥ 5). De este modo, aunque no estemos considerando un
varjable ambiental significativa, si esa variable se modifica
siguiendo un patron espacial, parte de su contribucién quedara
recogida dentro las variables espaciales (Legendre & Fortin,
1989; Borcard et al., 1992)

A continuacién es necesario reducir todo ese conjunto
heterogéneo de variables eliminando aquellas redundantes y
seleccionando sdlo las mds explicativas (ver por ejemplo
Heikkinen ¢t al,, 1998). Con ese conjunto reducido de
variables pueden utilizarse distintas técnicas que permiten
asignar a cada especie una probabilidad de aparicion en cada
localidad, segim los valores de las variables ambientales
consideradas (ver, por ejemplo: Nicholls, 198%; Osbomne &
Tigar, 1992; Huntley et al., 1995; Neilson, 1995; Iverson &
Prasad, 1998). El resultado es un mapa de distribucion de la
especie en cuestién (Fig. 6), cartografia que delimita, aproxi-
madamente, el conjunto de localidades en donde las condicio-
nes ambientales son iddneas para esa especie (distribucidn

potencial). Seria muy interesante delimitar la distribucion
potencial a partir de los resuitados de estudios fisiclogicos,
ecologicos o etologicos, en los que se determinaré la capaci-
dad de supervivencia de cada especie ante distintas condicio-
nes ambientales. Como en la gran mayoria de las ocasiones
esto no es posible, asumiremos que los valores de los parame-
tros ambientales del 4rea de distribucion actual de una especie
reflejan esas adaptaciones ecofisiologicas. Aparte de su
atilidad practica, sugiero que la descripcidn del drea de
distribucién potencial puede ayudar a comprender los patrones
y los procesos implicados en la actual composicién faunistica
de un territorio. Veamos.

Si las adaptaciones surgidas antes del Pleistoceno, han
delimitado las tolerancias ambientales y las posibilidades
geograficas de las especies, de entre todos los territorios que
alojan las condiciones ambientales idéneas para la superviven-
cia de una especie {distribucion potencial), ias constantes
modificaciones del rango geogréfico habrian producido un
area de distribucién real menor o igual en extension. La
diferencia entre ambos tipos de distribucion podria atribuirse
a factores geograficos y/o histdricos.

Podemes suponer gue casl siempre existe un lugar
adecuado que no ha sido colonizado por una especie. Un drea
que aiberga las condiciones necesarias para su supervivencia
y que refne las caracteristicas suficientes para que sus
adaptaciones funcionen adecuadamente. El conjunto de estas
4reas constituiria, como se ha dicho, la distribucion potencial
de esa especie. La distribucidn real debe estimarse mediante
la compilacién de exhaustivas bases de datos que permitan
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Fig. 7.~ Distribucion potencial (cuadriculas rayadas) y real {puntos negros) de Onthaphagus stylocerus Gragls en Ia Peninsula Ibérica. Segin
fa prediccitn de este modelo, existen numerosos territories que albergas las condiciones ambientales idoneas para la presencia de esta especie
(zonas montafiosas del sur y este) pero, probablements, la especie no estd presente en ellas por razones de tipo geografico o historico,

conocer, lo mas acerfadamente posible, la ubicacién de las
localidades donde ia especie estd 0 no presente,

Las diferencia entre ladistribucidon real v la distribucion
potencial (drea Potencial No Colonizada, APNC) puede
deberse a insuficiencias de muestreo o desapariciones recien-
tes de cardeter antrépico, pero también a que dichas areas,
aunque g priorireinen las condiciones idoneas para la existen-
cia de la especie, no han podido ser colonizadas (Fig, 7). Es
decir, por factores geograficos o histdricos. Dibujar sobre el
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fica, climatica o espacial que las caracterice?
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