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ENEMIGOS NATURALES Y BIODIVERSIDAD

LA ESPADA DE DOBLE FILO DE LAS INTERACCIONES TROFICAS

ALEXANDRE MESTRE Y ROBERT D. HOLT

Los enemigos naturales, es decir, las especies que causan dano a otras para alimentarse, estan entre
los principales impulsores de las dinamicas de biodiversidad, a la vez que representan una parte sus-
tancial de esta. A lo largo de la historia de la Tierra, los enemigos naturales han estado implicados en
lo que probablemente sea uno de los mecanismos mas productivos de generacion de biodiversidad: la
radiacion adaptativa mediada por procesos coevolutivos entre enemigos y sus victimas. A escalas de
tiempo ecoldgicas, los enemigos naturales son una parte fundamental de las redes tréficas y pueden
contribuir al mantenimiento de la biodiversidad facilitando la estabilidad y la coexistencia en los nive-
les tréficos mas bajos mediante mecanismos verticales de regulacion (de arriba abajo). Sin embargo, en
ocasiones, los enemigos naturales producen graves pérdidas de diversidad, en la mayoria de las cuales
los humanos estan involucrados.

Palabras clave: competencia aparente, coexistencia, oportunidad ecoldgica, interacciones enemigo-victi-

ma, regulacion de arriba abajo

LA VIDA SE ALIMENTA DE VIDA

Muchos organismos vivos de nuestro planeta sirven de
alimento a otros. Pensemos, por ejemplo, en un caballo
pastando pldcidamente, moscas atrapadas en telarafas,
nuestro gato doméstico trayendo su tltimo trofeo aviar
a nuestra habitacion, las imédgenes televisivas de los
répidos y elegantes movimientos de un guepardo per-
siguiendo a una gacela de Thom-
son o el impresionante salto de un
tiburén blanco al cazar una foca
en la superficie del mar.

Pero incluso el magnifico tibu-
rén alimenta a otros organismos,
porque no solo el grande se come
al pequefio. Los pardsitos son la
excepcion radical a esta regla de
tamafio y se alimentan de hués-
pedes que a menudo son mucho
mds grandes que ellos. El castafio
americano puede crecer hasta los 35 metros, pero la
especie estd cerca de la extincion a causa de un minus-
culo hongo infeccioso. Todos estos consumidores son
«enemigos naturales», especies que dafian a otras (sus
victimas) quitdndoles recursos (energia y nutrientes) a
la fuerza o furtivamente para su propio beneficio (me-

«LOS ENEMIGOS NATURALES
SON ESPECIES QUE DANAN
A OTRAS QUITANDOLES
RECURSOS A LA FUERZA
O FURTIVAMENTE PARA SU
PROPIO BENEFICIO»

dido en términos de reproduccién y supervivencia). El
término incluye a depredadores, herbivoros, pardsitos,
parasitoides y patégenos, e incluso algunas plantas.

Los enemigos naturales representan una parte sus-
tancial de la biodiversidad. ;Qué ocurriria si una per-
sona con poderes magicos decidiera eliminar todos los
enemigos naturales de este mundo con la intencién de
hacerlo mds pacifico? Probable-
mente este reino pacifico le resul-
tarfa muy aburrido, pero da igual
lo que sienta esta persona, jpor-
que su conjuro también la habria
eliminado a ella! El ser humano
es uno de los depredadores domi-
nantes del planeta.

Segin las estimaciones mas
conservadoras, solo los pardsitos
representan al menos una tercera
parte de las especies de animales
o plantas, y célculos algo menos cautelosos sugieren
que pueden constituir hasta la mitad o mds de todos
los seres vivos. Porque no es descabellado pensar que
cualquier especie animal o vegetal alberga su propia
comunidad de pardsitos. Un caso extremo es el del ti-
namu chico (Crypturellus soui), perteneciente a uno

Num. 98 METODE 75



Elogio de la vida

de los linajes de aves mds antiguos del planeta. EI ti-
namu puede albergar mds de veinte especies de piojos
diferentes y en un mismo espécimen se han llegado a
observar hasta nueve especies. Pero los enemigos natu-
rales no son solo una porcién considerable de la tarta
de la biodiversidad, ademds contribuyen a elaborarla, a
conservarla, a darle estabilidad y, en ocasiones, incluso
se alimentan del pastel.

EL JUEGO DEL GATO Y EL RATON COMO
GENERADOR DE BIODIVERSIDAD

Uno de los mecanismos evolutivos de generacion de bio-
diversidad mas fascinantes y productivos es la radiacion
adaptativa que provoca explosiones puntuales —a escala
temporal macroevolutiva— de una variedad de formas de
vida a partir de un tnico ancestro. Esa especie ancestral
se diversifica en multiples especies diferentes debido en
parte a como experimenta la heterogeneidad ambiental
(oportunidad ecoldgica; Stroud y Losos, 2016).

Los ecdlogos y bidlogos evolutivos han invocado el
viejo pero poderoso concepto de «oportunidad ecol6gi-
ca» —la aparicién de un nuevo recurso en el ecosiste-
ma-— para explicar por qué y cudndo ocurre la radiacion
adaptativa. La idea ayuda a explicar las explosiones evo-
lutivas de enemigos naturales a lo largo de la historia de
la Tierra. Estas incluyen la diversificacion de insectos
fit6fagos tras la aparicién de las plantas con flor y la ra-
diacion adaptativa de los caballos en América del Norte
durante el Mioceno tras la aparicioén de las praderas, lo
que dio como resultado una familia diversa de équidos
con una gran variedad de tamafios y de adaptaciones
morfolégicas de denticién para pastar.

Bésicamente, un grupo de organismos se aprovecha
de la oportunidad ecoldgica que supone la exposicion
a una nueva fuente de victimas que otros potenciales
enemigos todavia no han aprovechado y, por tanto, son
los primeros en recibir la oferta de empleo para ser ene-
migos de las nuevas victimas. De
esta forma, la radiacién adaptativa
de un tax6n de victimas desenca-
dena una respuesta diversificadora
de sus enemigos, lo que produce un
efecto cascada evolutivo en la red
tréfica (Brodersen, Post y Seehau-
sen, 2017).

Pero este no es necesariamente
un proceso unilateral. Los enemi-
gos también afectan a la trayec-
toria evolutiva de sus victimas,
porque, a su vez, estas evolucionan para poder escapar
de sus enemigos. La presién de encontrar un «espacio
libre de enemigos» (formas de vivir que reduzcan o eli-

«LOS ENEMIGOS NATURALES
AFECTAN A LA TRAYECTORIA
EVOLUTIVA DE SUS
VICTIMAS, PORQUE ESTAS
EVOLUCIONAN PARA PODER
ESCAPAR DE ELLOS»
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minen la vulnerabilidad de una especie
a sus enemigos naturales) puede estimu-
lar una radiacién complementaria de las
victimas, seguida por un contraataque
evolutivo de sus enemigos. El modelo
clasico de «escape y radiacién» propues-
to por Paul Ehrlich y Peter Raven en
1964, basado en mariposas y plantas,
proporciona un mecanismo potencial
para la codiversificacién de enemigos y
sus victimas. La evolucién de las plantas
genera nuevos compuestos quimicos di-
suasorios para evitar ser depredadas por
las orugas de mariposas. Entonces las
orugas adoptan evolutivamente nuevas
formas de superar las defensas quimicas
de sus anfitriones. Esto se puede con-
vertir en una carrera armamentistica in-
terminable de constante evolucién solo
para «mantenerse en el mismo lugar» (la
clasica hipdtesis de la Reina Roja). Este
bucle retroalimentado entre la huida de
la victima y la persecucién del enemigo
provoca trayectorias coevolutivas diver-
gentes, puntuadas por la aparicioén de di-
ferentes novedades quimicas y la accién
de procesos de aislamiento reproductivo en las plantas.
El resultado es un mosaico de nuevas asociaciones ene-
migo-victima formado por nuevas especies de planta
y oruga, una doble explosion de vida entrelazada que
expande la biodiversidad.
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LA ESTABILIDAD TAMBIEN VIENE DESDE LA CIMA

Un proverbio chino dice: «Una montafia no puede con-
tener dos tigres». Del mismo modo, el principio de ex-
clusién competitiva afirma que «dos competidores abso-
lutos no pueden coexistir». Grosso modo, significa que
dos especies que viven en el mismo
lugar y «hacen lo mismo» no pue-
den coexistir, porque una de ellas
excluye a la otra al monopolizar el
recurso compartido. Este principio
ha dejado una honda huella en el
desarrollo de la ecologia y ha con-
ducido a ideas subyacentes a gran
parte de nuestro conocimiento so-
bre el control de la diversidad. Esto
se debe a que la diversidad implica
la coexistencia de miiltiples espe-
cies que interactian porque dependen de los mismos
recursos, y el principio indica que compartir recursos
impone limites a la diversidad.



Muchos organismos de nuestro planeta proporcionan alimento a
otros. En este sentido, los enemigos naturales representan una par-
te sustancial de la biodiversidad. En la imagen, una leona observa a
un grupo de cebras.

El tinamd chico (Crypturellus soui) puede llegar a albergar hasta
veinte especies diferentes de piojos, y en un mismo espécimen de
esta ave se han llegado a observar hasta nueve especies de estos
parasitos.

Gary L. Clark
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El concepto de exclusién competitiva inspird
los mecanismos clasicos de coexistencia, ba-
sados en los recursos, ampliamente invocados
para explicar la regulacién de la biodiversidad.
De acuerdo con esta perspectiva, la limitacion
de recursos controla las poblaciones y obliga a
las especies a competir. La productividad prima-
ria del ecosistema —el tamafio de la tarta— deter-
mina la cantidad de recursos disponibles para la
comunidad. Entonces, los mecanismos de coe-
xistencia que promueven el mantenimiento de la
biodiversidad —cémo se divide la tarta— consis-
ten en formas de evitar la exclusién competitiva,
repartiendo los recursos mediante procesos de
especializacién (por ejemplo, especies de aves
granivoras con distintas morfologias de pico
adaptadas para explotar semillas de diferente ta-
mafio). Esta concepcién de regulacion ascenden-
te, desde abajo (es decir, desde los recursos), ha
calado en la ecologia. Contrasta con una visién
alternativa, desde arriba (descendente), que da a
los enemigos naturales todo el protagonismo en
la regulacién de las poblaciones y las comunida-
des (Terborgh, 2015).

Fue el ec6logo estadounidense Robert Paine
quien, en 1966, abri6 las puertas a la regulacién
desde arriba con un mensaje claro: la regulacién de la
diversidad por parte de un depredador puede ser sim-
ple, fuerte y directa. Elimind la estrella de mar Pisas-
ter de una parte de la costa rocosa de Makah Bay, en
el estado de Washington (EE UU), lo que provocé una
reduccidn significativa de la diversidad en la comuni-
dad de presas. La eliminacion de la estrella favorecié
al mejillon Mytilus californicus, su presa preferida y
un competidor dominante. El mejillén, liberado de su
némesis, aumentd en abundancia, monopoliz6 el espa-
cio y desplazé quitones, lapas y percebes mediante una
fuerte exclusién competitiva.

Otro ejemplo clasico de regulacién desde arriba es
el papel clave que juegan las nutrias marinas de la cos-
ta occidental de Norteamérica en la conservacion de
los bosques de algas laminariales, que mantiene a los
herbivoros invertebrados en niveles bajos. La elimina-
cién de las nutrias marinas provocd la destruccion de
exhuberantes selvas subacudticas de laminariales por
parte de los erizos de mar, voraces herbivoros que se
alimentan de estas algas y que a su vez son el plato
principal en la dieta de las nutrias marinas. El caso de
las nutrias marinas y los erizos encaja con el concepto
de cascada trdfica y de la «liberacion de mesodepre-
dadores». La eliminacién de depredadores de niveles
tréficos superiores libera a los enemigos naturales que
estan en los niveles intermedios de las redes troficas.
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Las orugas de mariposa monarca (Danaus plexippus) obtienen
y acumulan en su cuerpo los toxicos generados por la planta as-
clepsia (Asclepsias sp.), para protegerse ellas mismas de pajaros y
otros depredadores, usando las armas quimicas de las plantas en
su propio beneficio. Este es un ejemplo de coevolucién mediada
por enemigos naturales con intervencién de tres niveles tréficos
(planta, mariposa y aves). Arriba, imagen de una oruga de monarca
alimentandose de una asclepsia, tomada por Ken Slade en el Grape-
vine Botanical Gardens en julio de 2009.

Estos empiezan a prosperar devorando organismos de
los niveles tréficos mds bajos, lo que produce impactos
potencialmente catastréficos en la diversidad. Se ha
visto que la liberacion de herbivoros por la ausencia de
depredadores provoca cambios drésticos en los ecosis-
temas 4rticos, templados y tropicales, lo que demuestra
la importancia de la regulacién de arriba abajo.

En la década de 1970, Daniel Janzen y Joseph Con-
nell propusieron un nuevo mecanismo regulatorio s6-
lido desde arriba, en este caso mediado por enemigos
naturales especializados (que solo atacan a una espe-
cie de victima). Utilizaron este mecanismo para expli-
car la exorbitante diversidad de especies arbdreas de
los bosques tropicales. Las especies de drbol que son
abundantes estimulan en su entorno el desarrollo de
sus propios patdgenos fungicos especialistas que se
alimentan de las semillas y plantones que los drboles
maduros producen a sus pies. En consecuencia, la pro-
babilidad de que un drbol adulto muerto de una especie
comun sea reemplazado por otro de su misma especie
es baja, lo que abre un espacio que puede ser ocupado
por otras especies arbdreas locales menos comunes.
Mediante este mecanismo, los enemigos naturales
especializados limitan la abundancia de sus victimas
especificas, liberando recursos que pueden ser utiliza-
dos por otras especies. En otras palabras, mantienen la
diversidad de especies de los niveles tréficos mas bajos
porque debilitan la competencia interespecifica por los
recursos de sus victimas.
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En 1966, el ecélogo Robert Paine eliminé la estrella de mar Pisaster
de una zona de la costa rocosa de Makah Bay (EEUU) y con este ex-
perimento abrié las puertas a mecanismos de coexistencia mediada
por enemigos naturales. La desaparicion de la estrella provocé un
aumento de su presa favorita, el mejillon Mytilus californicus, que
a su vez desplazd a quitones, lapas y percebes.

En términos mds generales, la teorfa tréfi-
ca sugiere que los eslabones débiles pueden
estabilizar las dindmicas tréficas. Las interac-
ciones enemigo-victima débiles son comunes,
especialmente las que se basan en el parasi-
tismo, que a menudo son subletales para los
huéspedes; estas suelen fortalecerse cuando
la abundancia de las victimas aumenta, lo que
mantiene a las poblaciones bajo control. La
presencia de muchas de estas interacciones
enemigo-victima podrfa estabilizar una comu-
nidad protegiéndola de los efectos desestabili-
zadores de las interacciones fuertes. Las ten-
dencias modernas en la ecologia reconocen que
comprender la coexistencia de multiples espe-
cies en comunidades requiere una perspectiva
multitréfica, capaz de integrar mecanismos
ascendentes y descendentes, en la que tanto
la competencia por recursos como las interac-
ciones enemigo-victima interactian de forma
simétrica en la regulacién de la diversidad de
especies (Chesson, 2012).

EL AMIGO DE MI ENEMIGO ES Ml
ENEMIGO

Ed Grimley

Imaginemos un mundo distépico en el que los
humanos se ven amenazados por un ejército de vampi-
ros que atacan a la gente durante la noche y se ocultan



durante el dia en el sistema de alcantari-
llado. Supongamos que los vampiros ne-
cesitan recursos alimentarios adicionales
para sobrevivir durante la larga estancia
diurna en la oscuridad subterranea. Pero,
por suerte para ellos, han encontrado una
fuente alternativa de sangre en las préspe-
ras poblaciones de ratas de las alcantarillas.
Podriamos considerar a las ratas como una
especie de enemigo indirecto de los hu-
manos, porque ayudan a los vampiros a
superar las horas diurnas de limitacién de
alimento. La presencia de ratas en las al-
cantarillas durante el dia aumenta los ata-
ques de los vampiros contra las personas
que descansan indefensas por la noche.
Este siniestro ejemplo ayuda a ilustrar el
concepto de «competencia aparente» (Holt

Cortesia de Hakai Magazine

y Bonsall, 2017). El término fue acufiado por Robert D.
Holt en 1977 para definir una interaccion indirecta ne-
gativa entre especies mediada por la accién de un ene-
migo natural comtn, por ejemplo, un depredador gene-
ralista. La idea bdsica es que el dafio producido por un
enemigo natural polifago (los vampiros) a una victima

Elogio de la vida

primaria (los humanos) depende de la disponibilidad y
productividad de victimas alternativas (las ratas). Con
el tiempo, la victima primaria puede verse seriamente
reducida en nimero, e incluso extinguirse localmente,
como consecuencia de una competencia aparente. El re-
sultado podria parecer a primera vista un caso de exclu-
sién competitiva al uso, en el que las victimas compiten
por un recurso compartido, semejanza que da nombre
al concepto. Pero en realidad puede que no compartan
ninglin recurso (como en nuestro ejemplo) y solo inte-
ractiien entre ellas porque son perjudicadas por el mis-
mo enemigo y magnifican los efectos de este daiio. El
resultado de la competencia aparente es muy sensible al
contexto, y puede abarcar tanto la exclusién de algunas
especies de victimas como su coexistencia.

El efecto de compartir un enemigo natural depende
de la interaccién de muchos detalles cruciales. Entre
ellos: la fisiologia y la historia vital de las victimas (tasas
de crecimiento intrinsecas, fenologia y vulnerabilidad),
los atributos comportamentales de todas las especies y
las circunstancias ambientales de la interaccién enemi-
go-victima, todos los factores que controlan el nimero
de enemigos y, en general, el contexto espacial, temporal
y comunitario. El complejo conjunto de interacciones in-
directas entre victimas mediadas por un mismo de-
predador a menudo lleva a la exclusién de una de las
victimas, y la coexistencia es menos comun cuando
los efectos del enemigo sobre sus victimas son fuer-
tes, aunque también puede ocurrir. Por ejemplo, en
algunas circunstancias, la abundancia de la victima
atrae al depredador y de esta manera se favorece a
la victima menos comun, en un tipo de interaccion
indirecta positiva llamada mutualismo aparente.

En las tltimas décadas se ha desarrollado un ex-
tenso corpus tedrico sobre interacciones indirectas
mediadas por enemigos comunes, que extiende sus
profundas raices en campos de la ecologia tan diver-
sos como la ecologia de metacomunidades, la teoria

Lillian Carswell, USFWS

La foto de la izquierda muestra un bosque de algas laminariales en la Reserva Natural Estatal de Point Lobos, en Carmel-by-the-Sea (Monterey,
California). En las orillas de Point Lobos habita la nutria marina (Enhydra lutris) que se alimenta de erizos de mar, voraces devoradores de algas
que, de no ser controlados por las nutrias, acaban eliminando los bosques de laminariales y destruyendo el ecosistema que sustentan. La foto
de la derecha muestra un grupo de nutrias marinas descansando.
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del aprovisionamiento, la biologia de las invasiones, la
dindmica de las enfermedades, la gestién de los ecosis-
temas y el control de plagas. La competencia aparente,
en particular, es un concepto ecoldgico fundamental que
ha ayudado a formar una teoria de los mecanismos de
coexistencia mds sélida y, de forma mas general, el estu-
dio de las redes tréficas ha ampliado considerablemente
nuestro conocimiento sobre las dindmicas y la regula-
cién de la diversidad.

CUANDO EL ENEMIGO COMUN FAVORECE LA
BIODIVERSIDAD

Los modelos teéricos mds simples sobre la competen-
cia aparente predicen que cuando las tasas de ataque de
un enemigo natural comun son constantes y el enemigo
natural es el Unico factor regulador que limita a cada
victima, una de las victimas serd excluida y el ganador
serd el que tenga mds éxito en presencia del enemigo
compartido. Pero los modelos mds simples contienen
muchos supuestos, como que el crecimiento del enemi-
go solo depende de la disponibilidad de la victima; que
las victimas no compiten entre ellas por los re-
cursos (ni participan en interacciones mutua-
listas); y que las redes tréficas contienen muy
pocas especies que interactien.

La realidad suele ser mds compleja que los
modelos abstractos, y relajar los supuestos de
los modelos mds simples afiadiendo pincela-
das de realismo abre la puerta a una rica varie-
dad de mecanismos de coexistencia mediados
por la depredaciéon comin. Ofrecemos aqui
una breve muestra de circunstancias en las que
las victimas pueden coexistir a pesar de com-
partir un enemigo comiin, o incluso casos en
los que la presencia del enemigo media la coe-
xistencia impidiendo la exclusién competitiva
por los recursos (véase Holt y Bonsall, 2017).

En primer lugar, la competencia aparente
se origina por una respuesta funcional o nu-
mérica de un enemigo ante un aumento en la
abundancia de una victima alternativa. A su
vez, esto repercute sobre la victima primaria.
Por lo tanto, si las victimas estdn limitadas por diferen-
tes recursos —es decir, no compiten entre ellas gracias al
reparto de recursos— y estos recursos, a su vez, mantie-
nen las abundancias de victimas lo suficientemente bajas
como para evitar que la poblacién de enemigos crezca
hasta niveles altos, las victimas pueden coexistir facil-
mente. De igual modo, las poblaciones de enemigos na-
turales pueden estar reguladas por otros factores aparte
de la disponibilidad de victimas, como la territorialidad,
la disponibilidad de lugares de anidacién o la interferen-

Caleb Slemmons
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James St. John

Emergencia masiva sincronizada de la generacién V de dos especies
de cigarra periddica con ciclo de 17 afos (Magicicada septendecim
y M. cassini) en Flint Ridge State Park (Condado de Licking, Ohio),
en mayo de 2016. La generacion V es la que se reproduce los afios
1965,1982,1999, 2016, 2033... Cada generacién de cigarras periddicas
difiere tanto en sus afios de reproduccién como en su distribucion
geografica, de forma que, en un lugar concreto, solo emergen ci-
garras adultas cada 17 primaveras, una estrategia que les protege
frente a enemigos naturales.

Oruga de la polilla de cactus (Cactoblastis cactorum) sobre un es-
pécimen de opuntia (Opuntia sp.) en una fotografia tomada por
Caleb Slemmons en Cockburn Town en San Salvador, Las Bahamas,
en junio del 2004. La polilla del cacto fue introducida en el Caribe
en 1956 para controlar las opuntias. En 1989 llegd accidentalmente
a Florida, desde donde se extendié por Norteamérica, amenazan-
do especies nativas poco abundantes de opuntia por competicién
aparente.



cia de otros enemigos (por ejemplo, los ataques de lo-
bos a zorros). Estos factores realistas pueden debilitar
las respuestas numéricas de los enemigos y evitar asf la
exclusién competitiva aparente de una victima por otra.

La coexistencia a corto plazo puede darse cuando el
enemigo tiene comportamientos de aprovisionamiento
cambiantes, y ataca preferentemente a la victima mas
abundante, lo que reduce la mortalidad de la especie
menos comun. De igual forma, cuando la segunda es-
pecie se hace mds abundante, el enemigo puede cam-
biar su preferencia de nuevo y pasar a mantener a raya
también a esta especie. Con esta labilidad conductual

Pitén de la India (Python molurus) capturada en Florida en enero de
2013. Esta serpiente de gran tamafio, de origen asiatico, fue observa-
da por primera vez en el Parque Nacional de los Everglades en 1980.
En el aflo 2000 se reconocié como especie reproductora en Florida
y actualmente su poblacién se estima en al menos 30.000 pitones.
Es un enemigo natural generalista muy voraz que esta diezmando
las poblaciones de mamiferos y aves de la region.

«EL RIESGO DE EXTINCION DE UNA
ESPECIE PUEDE DEPENDER DE CADENAS
COMPLEJAS DE INTERACCIONES
CON MAS DE UN ENEMIGO NATURAL,
QUE REQUIEREN SOLUCIONES
MULTIDISCIPLINARES»
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del depredador, la especie mds vulnerable en cada mo-
mento estd siempre protegida por la gran abundancia
de la otra, lo que da lugar a mutualismo aparente.

Los compromisos representan un papel muy im-
portante (esencial, de hecho) en la coexistencia entre
especies. Un enemigo natural puede promover la coe-
xistencia de dos especies de victimas que compiten por
un recurso comun y forzar un compromiso, de forma
que el mejor competidor también es el mas vulnera-
ble al enemigo. Un ejemplo de este compromiso es el
hecho de que, en el experimento de Paine, la estrella
Pisaster se alimentaba preferentemente de la especie

dominante Mytilus californicus. Los refugios con-
tra los enemigos son un elemento clave en la com-
petencia aparente, y pueden estar implicados en la
coexistencia (jy a veces también en la exclusion!).
Por ejemplo, el compromiso mencionado entre
competicion y resistencia puede darse porque la
victima mds vulnerable en términos competitivos
tiene acceso a un refugio que no estd disponible
para su mejor competidor.

La coexistencia mediada por refugio también
puede ocurrir cuando dos victimas utilizan re-
fugios distintos (sin competir por ellos) que les
protegen de la exclusién cuando sus nimeros son
bajos. La teorfa de la coexistencia muestra que ser
diferentes en muchos sentidos puede proporcionar
ventajas que permiten la coexistencia. Un depreda-
dor comun puede impulsar la diferenciacién evo-
lutiva entre las victimas. Por ejemplo, la evolucién
de algunas especies de aves de bosque ha produci-
do diferencias de lugar de anidacién cuando coe-
xisten. Esto provoca que los depredadores tengan
menos éxito al tener que buscar diferentes tipos
de nidos al mismo tiempo, y hace que concentren
sus esfuerzos solo en uno de ellos. Con esta dife-
renciacion, las victimas que coexisten mitigan el
efecto negativo de compartir un enemigo.

El contexto espacial y temporal también importa.
Los efectos de la competencia aparente pueden dife-
rir entre hébitats y favorecer asi la coexistencia a es-
cala regional mediante segregacion de hdbitats de las
victimas. Dos especies de liebre habitan la isla de Te-
rranova, en la costa oriental de Canadd. Pero utilizan
hédbitats muy diferentes. La liebre americana se intro-
dujo en los bosques boreales y eliming a la liebre drtica
por competencia aparente, puesto que en este hdbitat
la liebre artica es mds susceptible a la depredacion por
zorro comtuin. Pero las liebres drticas sobrevivieron en
refugios rocosos en la tundra, donde, al mismo tiempo,
la liebre americana es mds vulnerable a las rapaces.

Las dindmicas temporales también son impulsoras
fundamentales de competencia y mutualismo aparen-
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tes, como demuestra el caso extremo de las ciga- .

rras periddicas. Un ejemplo extraordinario del
fenémeno de mutualismo aparente son las siete
especies de cigarra periddica del género Magi-
cicada que habitan en Estados Unidos. Tienen
ciclos vitales extremadamente largos con perio-
dos de latencia de trece o diecisiete afios de du-
racién (dependiendo de la especie), durante los
cuales permanecen enterradas alimentdndose de
raices subterrdneas. Los adultos de las especies
que coexisten localmente emergen masivamente
casi en perfecta sincronia en un breve periodo
de tiempo de unas pocas semanas en primavera,
para reproducirse y cerrar el ciclo, por lo que
la respuesta de alimentacién de sus depredado-
res comunes (pdjaros insectivoros) se satura. De
esta forma, se benefician mutuamente de su apa-
ricién conjunta, efimera y sincronizada.

Por dltimo, las contingencias de la comuni-
dad pueden alterar la competencia aparente. Por
ejemplo, las victimas afectadas por enemigos
polifagos que experimentan la liberacién de me-
sodepredadores son victimas de la competencia
aparente. Por tanto, los depredadores de orden
superior pueden estabilizar las redes tréficas reducien-
do la competencia aparente sufrida por niveles tréficos
bajos, debido a que ejercen control sobre la respuesta nu-
mérica de los mesodepredadores de niveles intermedios.

Julian Mason

ENEMIGOS DE LA
BIODIVERSIDAD: EL OTRO
FILO DE LA ESPADA

En los epigrafes anteriores, hemos
mostrado cémo los enemigos natu-
rales generan o mantienen la diver-
sidad tanto a escala evolutiva como
a escala ecoldgica. Pero, como he-
mos dicho, también pueden alimen-
tarse de la tarta. La historia no aca-
ba ni mucho menos con la generalizacién del concepto
de Paine de que los enemigos naturales comunes normal-
mente ayudan a mantener la biodiversidad promoviendo
la coexistencia de sus victimas. Esto puede ocurrir, por
supuesto, pero no estd nada claro que sea la norma gene-
ral. La ecologia bésica de las interacciones enemigo-vic-
tima demuestra que la exclusion de victimas mediada por
los depredadores generalistas es un desenlace habitual de
la competencia aparente. Por tanto, los enemigos natura-
les a menudo pueden reducir la diversidad, especialmen-
te en dindmicas transitorias asociadas con alteraciones
del ecosistema o con invasiones, en las que los humanos
ejercen un papel importante. Un estudio reciente revela
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Los cazadores furtivos han causado la extincion del rinoceronte ne-

gro (Diceros bicornis) en Zambia, a pesar de que su principal objetivo

eran los elefantes. Es un ejemplo del impacto que tiene la explotacién

oportunista sobre la biodiversidad. En la imagen, un rinoceronte ne-

gro con su cria en una sabana de la Reserva Nacional Masai Mara, en
Kenia. La fotografia fue tomada por Julian Mason en agosto de 2008.

el dafio provocado por mamiferos
depredadores invasores (felinos,
roedores, cdnidos y cerdos), impli-
cados en el 58% de las extincio-
nes modernas de aves, mamiferos
y reptiles, y que también son una
amenaza para otras 596 especies
que en la actualidad se encuentran
en peligro de extincién (sobre todo
especies insulares; Doherty, Glen,
Nimmo, Ritchie y Dickman, 2016).

El aporte alimentario al enemigo generalista es un
potencial impulsor de la competencia aparente. El ali-
mento adicional representa el papel de la sangre de rata
de nuestra historia de vampiros. Cuando alimentas a los
gatos salvajes en un parque publico, jsé consciente de
que podrias estar dafiando a las comunidades locales de
pequefios mamiferos, aves y reptiles! El control biold-
gico mediante el uso de enemigos naturales para erra-
dicar especies invasoras conlleva en ocasiones efectos
inesperados e indeseados en la biota nativa, debido a la
competencia aparente. Después de una historia de éxito
de control biol6gico en Australia, la polilla de cactus
argentina Cactoblastis cactorum se introdujo también



a en el Caribe, con la intencidon de controlar el
cactus invasor Opuntia stricta. La polilla de

! ol cactus se extendid accidentalmente a los Ca-

yos de Florida (EEUU) en 1989, donde, con la
ayuda de O. stricta, llevé al cactus endémico
O. spinosissima casi hasta la extincion, y se
convirtié en una grave amenaza para la diver-
sidad de los cactus Opuntia en Norteamérica.

El riesgo de extincién puede depender de
cadenas complejas de interacciones con mas
de un enemigo natural, que requieren solucio-
nes multidisciplinares. Una singular interac-
cién entre enfermedades de cdnidos y VIH
humano estd amenazando tanto al lobo etiope
como al perro salvaje africano. Estas carismd-
ticas especies se ven amenazadas por la rabia
y el moquillo, contagiadas por los perros sal-
vajes, que actian como reservorios de estos
virulentos patégenos. La mortalidad por VIH
ha tenido efectos devastadores en las pobla-
ciones humanas de Africa, desintegrando uni-
dades familiares y provocando el abandono
de los perros domésticos, lo que a su vez au-
menta los reservorios salvajes que sustentan a
las enfermedades caninas, una tragica cadena que une
un virus humano con los carnivoros salvajes.

De manera ocasional, los enemigos naturales in-
troducidos producen efectos realmente devastadores
sobre la biodiversidad. La serpiente marrén de drbol
(Boiga regularis), introducida en Guam, que ha diez-
mado la mayoria de vertebrados nativos de la isla, es
uno de ellos. La pitén de la India (Python molurus),
una serpiente asidtica de hasta siete metros de longitud,
se estableci6 en el Parque Nacional de los Everglades
en Florida en el afio 2000 y ha causado drasticos des-
censos (>85 %) en el nimero de mamiferos comunes
como mapaches, zarigiieyas y linces. El sindrome de
la nariz blanca es una nueva enfermedad que afecta
a los murciélagos en hibernacién. Apareci6 en Nueva
York en el invierno de 2006-2007, y ha matado ya a
mds de cinco millones de murciélagos en Norteaméri-
ca oriental, afectando a miiltiples especies. Todos estos
ejemplos son protagonizados por enemigos generalis-
tas. Pero, sin duda, un hipotético «Premio al Devorador
de la Diversidad» para el enemigo generalista que ha
estado implicado en el mayor nimero de extinciones lo
ganarian los humanos.

La caza humana tiene los mismos efectos que un
depredador generalista potenciado permanentemente
por presas comunes. Nuestra especie es omnivora y no
se alimenta unicamente de animales, sino también de
plantas ricas en calorias. Probablemente las extincio-
nes masivas de los grandes mamiferos norteamerica-
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nos durante el Cuaternario, como consecuencia de la
caza humana, son un ejemplo de competencia aparen-
te. Hoy en dia se llega a sobreexplotar a especies en
peligro de extincién mediante caza no selectiva hasta
que se las elimina por completo, debido a que especies
alternativas comunes hacen posible mantener la viabi-
lidad econémica de la captura oportunista de especies
cada vez mds escasas que, de lo contrario, estarian
protegidas por su propia rareza. Como indican Branch,
Lobo y Purcell (2013), la explotacién oportunista es
«un camino ignorado hacia la extincién». El «Premio
DD» no deberia enorgullecernos, y el conocimiento
que hemos adquirido sobre los efectos de las interac-
ciones indirectas como la competencia aparente puede
—esperamos— ayudarnos a mitigar el impacto que nues-
tro papel como enemigo generalista tiene en la biodi-
versidad de nuestro planeta.
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