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ResuMEN. La ciencia de la ecologia estudia las interacciones de los sistemas biolégicos con el
medio ambiente. El concepto de nicho ecoldgico es la base central de este estudio ya que describe
cémo organismos en diferentes niveles de organizacién interacttian con su medio ambiente a
distintas escalas espacio-temporales. Se ha creado cierta confusién acerca de este concepto porque
han existido diferentes definiciones y diferentes perspectivas sobre la forma de encararlo. En
este articulo, hacemos una revisién de perspectivas previas, proponemos un concepto sintético
del nicho y consideramos cémo las relaciones de nicho influyen en las interacciones entre las
especies dentro del marco de las metacomunidades. Asimismo, contrastamos algunos de los
puntos de vista resultantes con estudios previos enfocados en comunidades locales y discutimos
la posible relevancia del mecanismo de deriva a nivel de especies — mecanismo andlogo a la
deriva génica — sobre patrones observados cuando la diferenciacién de nichos entre especies es
escasa o inexistente.

[Palabras clave: teoria neutral, competencia por recursos, redes tréficas, ensamblaje de
comunidades, invasibilidad, dispersién]

ABssTRACT. The niche concept in metacommunities: The science of ecology studies how biological
systems interact with their environment. The niche concept lies at the heart of this study because
it describes how organisms at different levels of organization interact with their environment at
different spatio-temporal scales. However, because different definitions and different perspectives
about this concept have existed, confusion has emerged. In this paper we review how such
perspectives might be synthesized and we consider how niche relations influence species
interactions in metacommunities. We contrast some of the resulting insights with previous work
focused on local communities and we use this synthesis to discuss the possible importance of
drift mechanisms that exist in the absence of niche differences among species.

[Keywords: neutral theory, resource competition, food webs, community assembly, invasibility,
dispersal]

INTRODUCCION

Las tensiones involucradas en el concepto
de nicho pueden ser vistas como un proceso
dialéctico (Chase & Leibold 2003; Fig. 1). Los
primeros usos del término por J. Grinnell (1917)
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y C. Elton (1927) fueron sustancialmente
diferentes. Si bien Grinnell estaba interesado
en la forma en que el medio ambiente o habitat
regulaba la distribucion de diferentes especies,
Elton se concentraba en cémo los organismos
participaban en las actividades que realizaban
en su medio ambiente. A pesar de que ambos
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autores fueron muy influyentes, e inspiraron
una gran cantidad de estudios y proyectos,
ninguno ofreci6 una definicién formal del con-
cepto de nicho ecolégico. La primera definiciéon
formal de dicho concepto se atribuye a G. E.
Hutchinson (1957) unos veinte afios mas tarde.
Esta definicién se basé explicitamente en las
influencias del ambiente sobre la aptitud de
los organismos, ignorando los cambios que
éstos a su vez provocaban sobre el medio. Iréni-
camente, él y sus colaboradores utilizaron esta
definicién para desarrollar lo que ahora se
denomina “teoria del nicho.” Esta teoria trata
explicitamente sobre la manera en que los orga-
nismos se relacionan con su ambiente, pero
generalmente simplifica o ignora cémo estas
interacciones afectan la aptitud de dichos orga-
nismos.

Es posible sintetizar estas dos perspectivas
tomando una definicién del nicho mas amplia
que la propuesta por Hutchinson. Asi, lo
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definimos como la relacién entre una pobla-
cién de organismos y su medio ambiente
(Leibold 1995, 1998; Chase & Leibold 2003) en
la que las interacciones pueden operar en am-
bas direcciones: del organismo al ambiente y
viceversa (Fig. 2). De este modo, el ambiente
afecta la aptitud esperada de un organismo
(como en la definicién de Hutchinson (1957)),
pero alavezresponde a las actividades de los
organismos (como lo propuesto por Elton
(1927)). Podemos separar estos componentes,
componente impacto y componente respuesta
respectivamente, y demostrar que influyen
sobre varios aspectos de la ecologia evolutiva,
de poblaciones, de comunidades y de ecosiste-
mas de manera muy distinta.

Basédndonos en estudios previos realizados
por R. MacArthur (1972), D. Tilman (1982) y
otros (e.g., Grover 1994; Holt et al. 1994) es
posible examinar c6mo las relaciones de nicho
afectan la competencia interespecifica por
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Figura 1. Historia y visiéon dialéctica del concepto de nicho.

Figure 1. History and synthetic view of the niche concept.
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recursos, las relaciones con depredadores
compartidos, o las interacciones en redes tréfi-
cas (Leibold 1995, 1996, 1998; Chase & Leibold
2003). Dichas relaciones de nicho pueden ser
representadas graficamente usando el concep-
to de las isoclinas de crecimiento neto cero o
“ICNC” y los vectores de impacto. Las ICNC
representan las condiciones del nicho bajo las
cuales el crecimiento de la poblacién de una
especie esta balanceado por la mortalidad (i.e.,
condiciones de equilibrio) y han sido aplicadas
extensamente por Tilman (1982). En el enfoque
que nosotros proponemos para una sintesis
del concepto de nicho (Fig. 3), el componente
respuesta del nicho se identifica con las ICNC
de las especies, mientras que el componente
impacto se identifica con el vector de impacto
(o en el caso de competencia por recursos, el
vector de consumo).
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Los dos componentes tienen distintas impli-
caciones para la coexistencia de las especies
(Fig.4). Enel caso de dos especies y dos recur-
sos, la posibilidad de coexistencia depende de
que exista un punto de equilibrio donde las
dos especies presentan, simultdneamente,
crecimiento cero o, graficamente, cuando am-
bas ICNC se cruzan (Fig. 4). Esto significa que
las especies deben presentar un compromiso
en su forma de responder al ambiente, siendo
cada una de ellas mas sensible a un factor am-
biental o recurso determinado. Sin embargo, el
tener ICNC que se cruzan no garantiza que el
punto de equilibrio sea atrayente y estable. La
existencia de un punto de equilibrio estable
requiere que cada especie afecte al factor
ambiental o recurso que mds limita su creci-
miento con una magnitud mayor que la otra
especie. En otras palabras, ambas especies de-

Factor
ambiental

Respuesta

Impacto

Organismo

Figura 2. Los dos componentes del nicho, respuesta e impacto. El nicho es la relacién entre los organismos
y el ambiente y posee dos componentes. Uno corresponde a la respuesta del organismo a su ambiente,
evaluado como la aptitud del organismo en su ambiente. El otro, es el efecto o impacto del organismo
sobre su ambiente evaluado como la tasa de impacto per capita promedio que los organismos ejercen
sobre el ambiente. Juntos, estos dos componentes forman un ciclo de retroalimentacién que regula la
abundancia de los organismos en su ambiente. Los impactos y respuestas pueden ser a su vez
descompuestos en varios componentes asociados con diferentes factores ambientales a través de efectos
directos e indirectos.

Figure 2. The two components of the niche. The niche is the relationship between organisms and the
environment. The response has two components. One is the response of the organism to the
environment, evaluated as the expected fitness of the organism to the environment. The other is the
effect of the organism on the environment, evaluated as the average per capita rate of impact of the
organism in altering the environment. Together the two components form a feedback loop in the
regulation of the organism in the environment. Impacts and responses can be decomposed into numerous
components associated with different environmental factors through direct and indirect effects.

El nicho: conceptos y aplicaciones
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beran tener efectos intraespecificos que supe-
ren en magnitud a sus efectos interespecificos.

Ademas de la competencia por recursos, las
mismas definiciones para los componentes res-
puesta e impacto del nicho pueden ser utiliza-
dos para examinar otros tipos de interacciones
entre especies. Su posible utilidad para anali-
zar las interacciones mediadas por explotado-
res como depredadores o patégenos (Holt

MA LEeBoLD & P GEDDES

Ecologia Austral 15:117-129

1977; Leibold 1998) y por depredadores y re-
cursos (Holt et al. 1994; Leibold 1996, 1998),
son especialmente importantes ya que permi-
ten una correspondencia directa entre el con-
cepto de nicho y las relaciones entre organis-
mos en redes tréficas (como fuera sugerido por
Elton en 1927). Es posible, asimismo, examinar
otras interacciones entre especies como mu-
tualismos, comensalismos, etc. usando estas
definiciones (ver Chase & Leibold 2003).

El componenterespuesta El componenteimpacto

Isoclinas de crecimiento

neto cero (ICNC)
Definicion de Hutchinson

Vectores de impacto {consumo)

Teora def nicho de MacArthur
(ver Pefraitis 1089

e
7

Figura 3. Representacion gréfica de los dos componentes del nicho en un modelo de competencia por
dos recursos esenciales (ver Tilman 1982). El componente respuesta muestra las condiciones de aptitud
esperada igual a cero como la isoclina de crecimiento neto cero o ICNC. Las condiciones ambientales
abarcadas por la ICNC (parte derecha superior de la isoclina sombreada) representan las condiciones
que permiten a los organismos sostener su crecimiento y mantener una poblacién. Esto corresponde
directamente a la definicién de Hutchinson (1957). El componente impacto estd representado por vectores
que muestran las tasas de consumo (o reduccién de recursos) per capita (indicadas con flechas) y que
describen las preferencias del organismo por cada recurso. Estos vectores de impacto pueden ser
constantes, como en esta representacion grafica, pero no siempre lo son necesariamente.

Figure 3. Graphical representation of the two niche components for a model of competition for two
essential resources (following Tilman 1980). The response component is summarized by showing
conditions of zero expected fitness (as zero net growth isoclines or “ZNGI’s). Environmental conditions
bounded by the ZNGI (to the upper right in this case) represent conditions that allow the organisms to
sustain its population and correspond directly to Hutchinson’s definition (1957). The impact components
is represented by vectors that show the proportional per capita rates of resource depletion or consumption
which describe the relative diet or uptake preferences of the organism for the two resources. These
impact vectors are portrayed as constant in this figure though they generally do not need to be so.

El nicho: conceptos y aplicaciones
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Figura 4. Representacion grafica de la competencia entre dos consumidores por dos recursos usando la
representaciéon de los dos componentes del nicho de la figura 3. Cada especie tiene su isoclina de
crecimiento neto cero (ICNC) y su vector de impacto: los de la especie A se muestran con linea punteada
y los de la especie B se muestran con linea entera. El ambiente estd descripto por el vector de suministro
(flecha de linea entera mds gruesa), solamente para condiciones de renovacién o suministro bajo la
concentracién de recursos en equilibrio. Bajo condiciones de equilibrio, la gran suma de cada vector
impacto multiplicado por la densidad de cada consumidor debe ser igual en magnitud y opuesta en
direccién al vector de suministro. En esta figura se representa sélo el caso de coexistencia estable de
ambas especies, en el cual cada especie estd mds limitada por un recurso distinto (recurso R, para la
especie A y recurso R, para la especie B). El circulo resaltado muestra cémo cada vector impacto es
determinado por la suma de las tasas de consumo de cada recurso por cada consumidor, donde cada
especie tiene un impacto mayor en el recurso que mds limita su crecimiento. En este caso, A tiene un
impacto relativo mayor sobre R, que B y viceversa. Consecuentemente, las dos especies deben mostrar
dos compromisos ligados: uno relacionado a su limitacién por los diferentes recursos y el otro relacionado
al impacto relativo de ambas sobre los dos recursos.

Figure 4. Graphical representation of competition by two consumers for two resources using the
representation of the two niche components described in Figure 3. Each species has its own zero net
growth isocline and impact vector: Those corresponding to one species (species A) are shown with
dashed lines and arrows; those corresponding to the other species (species B) are shown with solid lines.
Only the case allowing for stable coexistence is shown, in which each species has a larger impact on the
resource that is more limiting. The environment is described by the supply vector (bold solid arrow)
only for conditions or resource renewal (supply) at equilibrium resource concentrations. Atequilibrium,
the sum of each impact vector times the density of each consumer must be equal in magnitude and
opposite in direction to the supply vector. The inset shows how each impact vector is determined by the
sum of the consumption rates of each consumer on each of the resources. Coexistence requires species
to be strongly limited by different resources (in this case, A is limited by resource 2, B is limited by
resource 1). Additionally each species must have a greater relative impact on its more limiting resource
(in this case, A has a greater relative impact on resource 2 than B, and vice versa for resource 1).
Consequently the two species must show two linked tradeoffs, one related to their limitation by
different resources, the other related to their relative impacts on those same resources.

El nicho: conceptos y aplicaciones
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El concepto sintético de nicho en el ensamblajede  vee puntos de vista esenciales acerca del
las comunidades posible comportamiento de las metacomuni-
dades (concepto que discutimos abajo con més

Estos aspectos elementales de las relaciones detalle).

de nicho pueden ser usados para examinar
varias incégnitas sobre la ecologia de comuni-
dades, particularmente aquellas que trascien-

den el analisis de pares d.e especies con nichos 5). Sabemos que en cualquier comunidad, se
similares como la sucesién (Tilman 1982), la espera que s6lo dos especies coexistan, pero
distribucion de la biomasa entre diferentes  ;y4les de ellas coexistiran? De acuerdo con
niveles troficos (Leibold 1996) y otros patrones  1a teoria del nicho, la respuesta dependerd de
de las comunidades (Chase & Leibold 2003).  1as condiciones ambientales locales. Primero,
Aqui ilustramos algunos puntos importantes podemos notar que si bien todas las combina-
acerca de dichas interacciones en el contexto  ciones de pares de especies pueden coexistir
del ensamblaje de las comunidades a lo largo  por el criterio previamente descripto (cada es-
de gradientes simples ya que este enfoque pro-  pecie responde a un recurso especifico mas que

Consideremos el caso en que varias especies
compiten por dos recursos, como en el previa-
mente discutido con dos consumidores (Fig.
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Figura 5. Ordenamiento de cinco especies mostrando un compromiso general en cuanto a la limitacién
por dos recursos: invasibilidad. Para simplificar la representacion grafica, asumimos que cada especie
tiene un compromiso ligado con un impacto mayor sobre sus recursos limitantes. También ignoramos
restricciones adicionales impuestas por el vector de suministro que describiria el ambiente (ver Figura
6). Bajo estas premisas, las combinaciones de especies que tienen ICNC que se cruzan en los puntos sin
sombrear (blancos), son vulnerables a la invasién debido a que esos niveles de recursos en equilibrio
yacen dentro de las condiciones que permiten lograr crecimiento positivo en al menos una especie mas
(hacia la zona superior derecha de la ICNC de la tercer especie). Las combinaciones de especies con
ICNC que se cruzan en los puntos sombreados (negros) no son vulnerables a la invasién porque las
concentraciones de recursos en equilibrio resultan en crecimiento negativo de las especies restantes.

Figure 5. Species sorting among five species that show a general trade-off in limitation by two resources;
invasibility. We assume that each species has the linked trade-off in which they have a stronger impact
on their more strongly limiting resources to simplify the graphic. We also ignore additional constraints
due to the supply vector that might describe the environment in this graph (see Figure 6). Under these
assumptions, the combinations of species that have ZNGIs that cross at point labeled with open symbols,
are invasible since those equilibrium resource levels lay within the conditions that allow at least one
other species to increase its density (to the upper right of the third species” ZNGI). Species combinations
with ZNGlIs that intersect at filled symbols are not invasible in this way because the equilibrium resource
concentrations result in negative population growth in the remaining species.

El nicho: conceptos y aplicaciones
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la otra, y cada una tiene un impacto mayor en
el recurso del cual presenta mayor dependen-
cia), la vulnerabilidad de las comunidades a
ser invadidas por otras especies hara que la
coexistencia de ciertas combinaciones de espe-
cies sea altamente improbable. Esto sucede por-
que algunos pares de especies forman comuni-
dades que pueden ser invadidas por una
tercera especie (con la extincién consecuente
de al menos una de las especies originalmente
presentes), mientras que otras combinaciones
de especies son particularmente resistentes a
la invasién. En la figura 5 las combinaciones
que pueden ser invadidas se muestran con las
intersecciones de sus ICNC con simbolos sin
sombrear. Las combinaciones que no pueden
ser invadidas son un subconjunto de todas las
combinaciones posibles y se muestran en la
figura 5 con simbolos sombreados. De este
modo, si bien las especies entran a una
comunidad en diferente orden, el resultado fi-
nal de este proceso de ensamblaje estd alta-
mente restringido por las relaciones de nicho
entre ellas.

Una observacioén remarcable que emerge de
este enfoque sintético de la teorfa de nicho, es
el hecho de que las combinaciones de especies
finales que no pueden ser invadidas consisten
de pares de especies que son mds similares
entre si que las combinaciones que si pueden
ser invadidas (Leibold 1998), prediccién con-
traria a las de coexistencia y similitud propues-
tas hace tiempo (Hutchinson 1957). La diferen-
cia radica en que las predicciones hechas ante-
riormente fueron basadas sélo en criterios
relacionados con el componente impacto de la
competencia y su efecto en la estabilidad de la
interaccién (ver Leibold 1998), mientras que
en este caso el componente respuesta trabaja
en oposicién a este proceso debido a su efecto
sobre la invasibilidad de las comunidades. En
realidad ambos componentes deberian ser
considerados, teniendo en cuenta que los
criterios de estabilidad son probablemente mas
importantes en algunos sistemas (como los
altamente perturbados o sujetos a condiciones
de no-equilibrio), mientras que es mas factible
que la dindmica de ensamblaje pueda determi-
nar la identidad de la comunidad final bajo
condiciones opuestas (i.e., sistemas sin distur-
bios o bajo condiciones de equilibrio).
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Segundo, de estas combinaciones de especies
que no pueden ser invadidas, hay una sola
combinacién que prevalecerd bajo cualquier
condicién ambiental. Aqui el ambiente esta
descrito por un punto de suministro de recur-
so0s (la concentracién de recursos que existiria
si todos los consumidores estuvieran ausentes)
y el campo de vectores de suministro de recur-
sos que estdn asociados con ese punto (ver
Tilman 1982). Puede demostrarse (Leibold
1998) que cada combinacién de especies que
no puede ser invadida excluiria a todas las
otras especies s6lo dentro de un dominio de
vectores de suministro de recursos asociados
con un subconjunto de puntos de suministro
de recursos (Fig. 6). Asi, este proceso de ensam-
blaje de comunidades da lugar a la corres-
pondencia directa de las condiciones ambien-
tales locales (el punto de suministro de recur-
sos y sus vectores de suministro asociados) y
los atributos de las especies presentes (la
capacidad de dichas especies de reducir los
niveles de recursos como lo describen sus ICNC
y sus impactos relativos sobre estos niveles de
recursos como lo describe la relacion entre el
vector impacto y el vector de suministro de
recursos). Hemos ilustrado estos principios
para el caso de competencia por recursos pero
pueden ser aplicados de manera equivalente
en los casos que conciernen depredacién y
otras relaciones en redes tréficas (Leibold
1998).

Dindmica de ensamblaje en las metacomunidades

Hasta ahora hemos asumido que todas estas
especies existen en algin lugar y que estan
disponibles para proporcionar una fuente de
colonizadores en el proceso de ensamblaje
descripto. Sin embargo, estas especies deben
provenir de algtin lugar especifico como otros
sitios locales con dindmicas similares. Si este
fuera el caso, estamos hablando de un sistema
mas extenso, una “metacomunidad,” definida
como el conjunto de comunidades locales co-
nectadas a través de la dispersién de al menos
algunas de las especies que las componen (ver
Leibold et al. 2004 para una revisién del
concepto). Si todas las comunidades locales
fueran similares (tuvieran puntos de suminis-
tro de recursos similares), entonces todas ter-
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minarfan con el mismo ntimero de pares de es-
pecies y todas las otras especies se extinguirfan
de la metacomunidad o regién y no estarian
disponibles para participar en la dindmica del
proceso de ensamblaje. Sin embargo, si las
comunidades estuvieran sujetas a diferentes
condiciones ambientales locales, entonces po-
drian emerger situaciones mas complejas. Asi-
mismo podemos mostrar que las relaciones de
nicho pueden a su vez develar cudl es y cémo
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se ve esta fuente regional de especies (Fig. 7).
Usando el enfoque sintético de la teoria de
nicho que hemos propuesto podemos evaluar
graficamente qué es lo que sucede con las espe-
cies que tienen al menos una especie superior
a ellas en cuanto a la competencia por todos
los recursos. Esta especie competitivamente
inferior sera forzada a la extincién en todos
los ambientes locales posibles (Fig. 7a) y elimi-
nada de la metacomunidad si ambas, la comu-

Figura 6. Ordenamiento de cinco especies mostrando un compromiso general en cuanto a la limitacién
por dos recursos: efecto de las condiciones ambientales. Para cualquier par de especies con ICNC que se
cruzan, la coexistencia esta limitada a ciertas condiciones ambientales. El vector suministro debe poseer
una inclinacién (tangente) intermedia a la inclinacién de los vectores de impacto de las dos especies. Asi,
ciertas combinaciones de diferentes especies serdn favorecidas bajo diferentes condiciones ambientales.
En este caso, los ambientes con un suministro de recurso R, relativamente mayor favorecerd a las
especies A y B, mientras que ambientes con un suministro de recurso R, relativamente mayor favorecera
a las especies D y E. En el caso en que existiera un gradiente de variacién en el suministro relativo de
ambos recursos en la metacomunidad, existiria un gradiente paralelo en la distribucién de estas cinco
especies, con la especie A restringida a ambientes donde el suministro relativo del recurso R, es mayor,
y la especie E a ambientes donde el suministro relativo del recurso R, es mayor. Las otras especies
estarian regularmente esparcidas a lo largo del gradiente donde las tasas de suministro relativas de los
recursos son intermedias.

Figure 6. Species sorting among five species that show a general trade-off in limitation by two resources;
effects of environmental conditions. For any given pair of species with intersecting ZNGlIs, coexistence
is limited to some environmental conditions. The supply vector must have a slope that is intermediate
between the slopes of the impact vectors of the two species. Thus, different species combinations will be
favored under different environments. In this case, environments with higher relative supply of resource
2 will favor consumer species A and B, whereas environments with higher relative supply of resource
1 will favor species D and E. If there is a gradient in the metacommunity with variation in the relative
supply of the two resources, there will be a closely related gradient in the distribution of these five
species, with species A being restricted to environments with the highest relative supply of resource 2
and species E found where the relative supply of resource 1 is highest. Other species will be regularly
distributed along the gradient at intermediate rates of relative resource supply.
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nidad local y la metacomunidad, llegan al
equilibrio. También podemos considerar qué
sucede si la metacomunidad es invadida por
una especie que es competitivamente superior
aalguna de las especies residentes con respecto
atodos los recursos y determinar si esta especie
invasora forzard la extinciéon de algunas de
estas especies dentro de la metacomunidad
bajo las mismas premisas (Fig. 7b).
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Los elementos bésicos del ensamblaje de las
comunidades locales en relacion a la fuente
de especies locales restringida por factores
como puntos de suministro de recursos y rela-
ciones de nicho, presentan una oportunidad
para hacer predicciones sobre la estructura de
las metacomunidades (Chase & Leibold 2003).
Asumimos: 1) que las condiciones locales
logran dindmicas locales de equilibrio estables
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Figura 7. Ordenamiento de cinco especies mostrando un compromiso general en cuanto a la limitacién
por dos recursos, con especies adicionales que difieren con al menos una de las otras especies en su
limitacién por recursos absoluta. Estas especies adicionales tienen ICNC que no cruzan las ICNC de al
menos una de las otras especies. a) Interacciones con una sexta especie que es competitivamente inferior
a al menos una de las cinco especies de la Figura 6. En este caso, la especie X es inferior a C porque la
especie C puede tener crecimiento positivo bajo todas las condiciones locales que permiten a la especie
X tener crecimiento positivo, pero no viceversa. Si hubiera una disminucién de recursos y un eventual
acercamiento al equilibrio, la especie X se extinguirfa en todo momento en que C también estuviera
presente. b) Interacciones con una sexta especie que es competitivamente superior a al menos una de las
cinco especies de la Figura 6. Aqui, la especie Y es superior a By a C. Este caso resulta de utilidad para
visualizar y lograr un mejor entendimiento de las invasiones de especies nuevas en una metacomunidad.
La especie Y presentara crecimiento positivo bajo todas las condiciones locales que permiten a las
especies B y C tener crecimiento positivo. Eventualmente, en los casos en que B y C coexistan con Y, Y
forzard a estas dos especies a la extincién local.

Figure 7. Species sorting among five species that show a general trade-off in limitation by two resources
with other species that differ in absolute resource limitation to at least one of these species. Such species
have a ZNGI that fails to cross the ZNGI of at least one of the other species. a) Interactions with a sixth
species that is inferior to at least one of the five species shown in figure 6. In this case, species X is inferior
to C because species C can have positive population growth under all the local conditions that allow
species X to grow but not vice-versa. If there is resource depletion and an eventual approach to
equilibrium, species X will go extinct whenever species C is also present. b) Interactions with a sixth
species that is superior to at least one of the five species shown in figure 6. In this case, species Y is
superior to species B and C. This scenario may be useful in understanding invasions by species novel to
the metacommunity such as in alien invasions. Species Y will increase under all local conditions that
allow species B and C to sustain itself, but it will drive these two species locally extinct from any case
where it coexists with them.
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que no estdn sujetas a relaciones tipo fuente-
sumidero con otras comunidades locales, y 2)
que la metacomunidad también estd en
equilibrio, sin ninguna especie inferior a
ninguna otra, a nivel local bajo condiciones
de disponibiliad de todos los recursos. A esta
visién de las metacomunidades la llamamos
el paradigma del “ordenamiento de especies”.
Se trata de una idealizacion ttil sobre como
pueden estructurarse las metacomunidades
relaciondndose intimamente con el concepto
sintético de nicho propuesto. En cambio,
también es posible identificar al menos tres
paradigmas mds para la estructuracién de las
metacomunidades (Leibold et al. 2004) que
pueden ser descritos como derivados de la
perspectiva del “ordenamiento de especies”
pero en los que la relacién con el concepto sinté-
tico de nicho propuesto no es tan directa.

El primero es el paradigma de la “dindmica
de parches” basado en cémo las extinciones
estocdsticas en las comunidades locales pue-
den detener la llegada al punto final esperado
del proceso de ensamblaje. Bajo estas condicio-
nes otros procesos pueden ser importantes.
Por ejemplo competidores inferiores (los que
se extinguirfan en las comunidades locales y
en la metacomunidad acorde con la perspecti-
va del ordenamiento de especies) pueden exis-
tir en comunidades locales, aun si se extinguen
en précticamente todas ellas, si tienen una tasa
de dispersién més alta que la de competidores
superiores (Levins & Culver 1971; Hastings
1980). Asimismo, puede que no haya una co-
rrespondencia estrecha entre las condiciones
ambientales locales y la composicién de la co-
munidad porque algunas de las comunidades
locales pueden no haber logrado todavia su
combinacién final de especies resistente a la
invasién y consisten entonces de pares de espe-
cies como las descritas por simbolos no som-
breados en la Fig. 5 (vulnerables a la invasién).
Este paradigma tiende a ocurrir con mayor pro-
babilidad cuando las tasas de dispersion son
lentas comparadas con las tasas de extinciéon
estocdstica que este paradigma asume.

Una segunda alternativa es la perspectiva del
“efecto de masa” (Amarasekare & Nisbet 2001;
Mouquet & Loreau 2002, 2003). Bajo esta
perspectiva, asumimos que la dispersién es tan
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alta que muchas poblaciones locales existen
como poblaciones “sumidero” que de otra
manera serfian forzadas a la extincién por
competidores superiores a nivel local. Lo
logran emigrando de comunidades locales en
las que son competidores superiores muy pro-
ductivos. Bajo estas condiciones, las comuni-
dades locales pueden llegar a tener una diver-
sidad especifica mayor que la prevista por la
perspectiva del ordenamiento de especies. Sin
embargo, estas poblaciones pueden también
tener impactos negativos sobre competidores
superiores a nivel local: si la inmigracién de
los competidores inferiores a nivel local es lo
suficientemente alta, puede ocurrir que las
especies competitivamente superiores a nivel
local se extingan.

La tercera alternativa es el paradigma “neu-
tral” (Hubbell 2001), segtin el cual diferentes
especies son idénticas en sus rasgos ecoldgi-
cos, de manera que el ordenamiento entre ellas
no ocurre en forma determinista. En efecto, esta
visién se concentra en la dindmica que emerge
cuando todas las especies tienen ICNC y vecto-
res de impacto idénticos. Bajo estas premisas,
la dindmica es impulsada por procesos de deri-
va estocdsticos y no por el ordenamiento ecol6-
gico. Hubbell (2001) ha investigado cémo este
fenémeno puede depender de las tasas de dis-
persion, andlogamente, aunque de forma mas
extensiva que nuestra discusién previa sobre
cémo la dispersion afecta el ordenamiento de
especies.

Es importante destacar que las metacomuni-
dades reales pueden estructurarse a partir de
una combinacién de los procesos descriptos.
Algunos aspectos de estas metacomunidades
probablemente se relacionen con el ordena-
miento de especies dentro de comunidades
locales con diferentes condiciones ambienta-
les, y en efecto existe evidencia que apoya esta
conjetura (ver revisién en Chase et al. 2005).
Sin embargo, en algunos casos, las relaciones
de fuente-sumidero o los patrones de sucesién
secundaria que se relacionan con los para-
digmas del efecto de masa y de la dindmica de
parches pueden ser mas importantes. El papel
dela dindmica de deriva es mas controvertido,
pero se han demostrado algunos casos donde
coexisten especies supuestamente equiva-
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lentes en términos ecolégicos (ver revisién por
Leibold & McPeek, en prensa). Adn si resta
mucho por aprender acerca de cada uno de
estos paradigmas y de cémo estudiarlos empi-
ricamente, es posible que todos ellos sean
véalidos, al menos bajo ciertas condiciones
razonables.

La perspectiva neutral y la teoria del nicho en las
metacomunidades

A primera vista, el paradigma neutral parece
incompatible con la teoria del nicho para las
metacomunidades que hemos delineado. En
vez de asumir que hay numerosas (o atin
infinitas) maneras en que las especies puedan
diferir entre ellas, la perspectiva neutral asume
que las especies son equivalentes en todos los
aspectos ecolégicamente relevantes (Hubbell
2001). Esto incluye las habilidades para inte-
ractuar con el medio ambiente a escala local
(y, donde existe heterogeneidad ambiental, a
escala regional), pero también la habilidad de
dispersién a través de la metacomunidad.
Usando el concepto de nicho que hemos pro-
puesto, esto es equivalente a asumir que todas
las especies tienen los mismos componentes
respuesta e impacto de su nicho, asi como
también las mismas habilidades de dispersion.

Silas especies tuvieran nichos idénticos como
asume el paradigma neutral, entonces sus inte-
racciones estarfan determinadas por la diné-
mica de deriva, de tal manera que podrian ser
adecuadamente descriptas por el modelo neu-
tral de Hubbell (2001) o por otros modelos deri-
vados (e.g., Volcov et al. 2003; Wootton 2005).
Un punto de vista importante que emerge de
nuestra descripcién acerca de cémo las rela-
ciones de nicho afectan la coexistencia de espe-
cies similares (ver arriba), es que predice que
la coexistencia entre especies similares puede
surgir atin en modelos de ensamblaje de comu-
nidades. La diferencia radica en que el modelo
de nicho muestra cuén similares (si bien distin-
tas) deberan ser las especies en cuestién para
poder coexistir, mientras que el modelo neu-
tral asume que las especies idénticas coexisti-
rén. A pesar de que el modelo neutral propone
predicciones muy distintas a las propuestas
por la teoria original del nicho (basada sola-
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mente en funciones de utilizacién de recursos),
las diferencias con la visién maés sintética de la
teoria del nicho que nosotros proponemos son
mucho mads sutiles y podrian llegar a ser muy
dificiles de testear en comunidades naturales.

¢ Coexisten las especies similares o idénticas?

Chase & Leibold (2003) proveen un breve
resumen acerca de la evidencia que documenta
la coexistencia de especies que parecen ser
similares o idénticas. Estos autores concluyen
que el patrén de coexistencia entre congéneres
en comunidades locales es mayor que el espe-
rado segtin los modelos nulos, respaldando
las posturas de los paradigmas de la perspec-
tiva neutral y la del ordenamiento de especies
acerca de la dindmica de nicho en las meta-
comunidades. La evidencia acerca de patrones
de coexistencia de especies con tamafio corpo-
ral o patrones de utilizacién de recursos simi-
lares resultd, sin embargo, mas dificil de gene-
ralizar. Ademas, sabemos de varios casos don-
de especies con poca (0 aun ninguna) diferen-
cia ecolégica coexisten. Por ejemplo, McPeek
(2004) ha documentado que especies de libélu-
las pertenecientes al género Enallagma general-
mente no exhiben diferencias evidentes en sus
rasgos ecoldgicos y parecen diferir s6lo en
atributos relacionados con el apareamiento.
McPeek ha argumentado que eventos de espe-
ciacién repetida asociados con la seleccion
sexual pero no con la diferenciacion ecolégica
han llevado a la generacién de clados de espe-
cies similares o quizds idénticas (McPeek &
Brown 2000), y ha encontrado que muchas de
estas especies coexisten frecuentemente a esca-
la local asi como también a escala regional.
Un ejemplo quizéds mas impactante pero menos
estudiado proviene de trabajos recientes sobre
al anfipodo de agua dulce Hyalella azteca (Witt
& Hebert 2000; Witt et al. 2003). Estos anfipo-
dos se encuentran entre los mds comunes en
Norte América, pero evidencias recientes a
nivel molecular han demostrado que esta no
es una sola especie sino un complejo de al
menos ocho especies que han existido desde
el Mioceno. A pesar de que estas especies han
sido identificadas con técnicas moleculares,
todavia no se han encontrado diferencias mor-
folégicas entre ellas (Wellborn, University of
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Oklahoma, com. pers.). Es notable que dichas
especies generalmente coexistan en muchas la-
gunas. Es razonable especular que el fendme-
no de deriva sea importante en la dindmica de
esta especie (o0 especies) (McPeek & Gomul-
kiewicz 2005). Queda por determinar si estas
especies muestran diferencias sutiles y si estas
variaciones juegan algtin papel en la regula-
cién de sus abundancias relativas.

Junto con esta evidencia acerca de especies
similares que coexisten a nivel local y regional,
se presentan muchos casos de especies que
coexisten pero que muestran una diferencia-
cién de nicho sustancial. La lista es muy larga
e incluye libélulas que coexisten con las del
género Enallagma descriptas previamente
(McPeek 1996; McPeek & Brown 2000; Turgeon
& McPeek 2002) para las que los compromisos
relacionados con la explotacién de recursos y
la resistencia a la depredacién parecen mediar
los patrones de coexistencia y las interaccio-
nes. Un resultado posible es que ambas, la
segregacion de nicho y la dindmica de deriva,
estructuren estas comunidades.

Sostenemos que el determinar si las relaciones
de nicho o la dindmica neutral son una u otra
responsables de la estructura de las metaco-
munidades es un enfoque poco productivo.
Dada la cantidad de ejemplos de segregacion
de nicho y de la observacién de diferencias
ecolégicas multiples y significativas entre
especies de cualquier comunidad, pareceria
improbable que comunidades enteras que invo-
lucran docenas o centenares de especies sean
totalmente reguladas por la dindmica de deri-
va. Contrariamente, y acaso mucho mds impor-
tante, es que nuestra visién sintética de las
relaciones de nicho en las metacomunidades
y los patrones de coexistencia de especies
similares (y potencialmente equivalentes en
términos ecoldgicos) citados anteriormente
indican que la dindmica de deriva podria
desempefiar un papel importante — pero no
tnico — en las comunidades. El desafio que
nos espera es tratar de consolidar mejor estos
dos enfoques para lograr un entendimiento
mas claro de cémo se organizan las comunida-
desy como responderan a través del tiempo a
los cambios ambientales y a los cambios en las
especies que las componen.
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