Los efectos

ecologicos

de las fluctuaciones

climaticas

Para entender las interacciones entre el clima y los ecosistemas, no basta la mera descripcion

de correlaciones entre cambios demograficos y circunstancias meteoroldgicas.

A la teoria de la dinamica de poblaciones le corresponde un papel esencial

Mauricio Lima

|l clima influye en multiples procesos ecolé-

gicos. Repercute en la fisiologia y la estruc-

tura de los ecosistemas, el comportamiento,

la demografia y la dindmica de poblaciones.

Tamafia diversidad de efectos en diferentes

niveles de organizacién se corresponde con
las escalas espaciales y temporales en que varian los
fenémenos climaticos.

El clima ejerce su influjo mds directo a través de los
pardmetros locales: la temperatura, las precipitaciones, la
nieve o las corrientes ocednicas. Los ecélogos acostum-
bran centrarse en el estudio de las consecuencias de esos
pardmetros locales. Sin embargo, en los ltimos tiempos
se ha despertado el interés por conocer las consecuencias
de las fluctuaciones climdticas a gran escala sobre los
sistemas naturales, se trate de individuos, poblaciones o
ecosistemas enteros. En los dltimos afios han abundado los
trabajos sobre los efectos de las perturbaciones de largo
alcance en los ecosistemas. Pensemos en la Oscilacién
del Atlantico Norte o El Nifio-Oscilacién Austral.

Importa poder predecir los problemas que el cambio
climatico global podria causarles a los ecosistemas. Para
ello resulta imprescindible la colaboracién entre clima-
télogos y ecdlogos. Cierto es que la ecologia de pobla-
ciones cuenta con una larga tradicién en el estudio de
los efectos del clima en la dindmica de las poblaciones:
Charles Elton apelaba ya en 1924 a los efectos climaticos
para explicar las fluctuaciones ciclicas de las poblaciones
de lemingos, linces y liebres en el hemisferio norte. No
obstante esos ochenta afos transcurridos desde entonces,
con la atencién prestada a los factores climaticos y sus
efectos, se echa todavia en falta un marco tedrico claro
que permita entender mejor el papel de los cambios del
clima en los ecosistemas.
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Nos ocuparemos aqui del andlisis y modelizacién de los
efectos de las perturbaciones climaticas en la dindmica
de las poblaciones, un apartado de la ecologia todavia
poco desarrollado. A modo de prenotando, conviene
tener presente, al abordar las correlaciones entre varia-
bles climdticas y procesos ecoldgicos, que correlacién
no significa causalidad. Las relaciones estadisticas entre
el clima y los procesos ecoldgicos deben tomarse con
precaucién y escepticismo. Para validar las correlacio-
nes, resulta fundamental una explicacién mecanicista
del patrén estadistico descubierto. Ahora bien, el nudo
de la investigacién estriba justamente en dar con un
mecanismo que explique la relacién observada.

Estructura dinamica de las poblaciones

El uso de modelos para estudiar las fluctuaciones nu-
méricas de las poblaciones naturales viene de lejos.
La formulaciéon mas general parte del siguiente pos-
tulado: el factor en que la poblaciéon de una especie
crece o decrece con el tiempo es una funcién f, por
un lado, de la densidad o tamafio de las poblaciones
que interactian en la misma comunidad y, por otro,
de los factores fisicos que intervengan. Puede sumarse
una variable, con una determinada distribucién aleato-
ria, simbolizada por la letra griega €, que representard
las pequefas desviaciones estocdsticas con respecto al
modelo. A ese factor de crecimiento o decrecimiento,
o mds bien a su logaritmo neperiano, se le llama “tasa
per cdpita de cambio de la especie”. Se emplean loga-
ritmos porque el logaritmo de la poblacién a lo largo
de los afios dependerd linealmente del tiempo, con un
factor de proporcionalidad que serd la tasa per cdpita
definida logaritmicamente, siempre y cuando la tasa sea
constante a lo largo del tiempo.
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EL NINO / LA NINA

B Temperatura superficial del mar alta

M Temperatura superficial del mar baja

Pero esa tasa no es constante. El
estudio de las fluctuaciones poblacio-
nales por medio de series de tiem-
po trata de determinar la forma de
la funcién f, que responderd a los
efectos de las densidades pasadas,
vale decir, su estructura de retroali-
mentacion. Desde hace unos decenios
se han venido desarrollando nume-
rosas aproximaciones metodolégicas
y analiticas para determinar la de-
pendencia de la tasa en un periodo
dado con respecto de las densidades
en periodos anteriores; con otras pa-
labras, la estructura endégena de la
dindmica poblacional. Por desgracia,
no hemos asistido a un progreso si-
milar en el estudio de los efectos
del clima y otros factores exdgenos
en la dindmica de una poblacién. El
dnico antecedente es el de Tomoo
Royama, quien clasificé los efectos
de los factores exdgenos en tres ti-
pos de categorias: las perturbaciones
verticales, las horizontales o laterales
y las no lineales.

Efectos verticales
de un factor climatico

Supongamos que nos encontramos
con una poblacién cuya dindmi-
ca estd dominada por un proceso
de primer orden; es decir, por un
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1. EN LA REGION SEMIARIDA del centro-norte de Chile, los recurrentes efectos de El
Nifio-Oscilacion Austral, en combinacion con los efectos de la Oscilacion Antartica, generan
lluvias episddicas que incrementan la productividad vegetal hasta niveles superlativos. Este
fenémeno climatico influye en la abundancia de diferentes especies de pequefios roedores,
en particular el lanchén orejudo de Darwin (Phyllotis darwini), al que se ve en la fotogra-
fia. El factor climatico condiciona la variabilidad temporal de los factores nutricionales
(plantas y semillas) que limitan la poblacién de los roedores.

proceso donde la tasa per cdpita de
cambio depende sélo de la densidad
de la poblacién en el afio anterior. En
ausencia de otras fuerzas ecoldgicas,
la dindmica de cualquier poblacién
viene determinada por la diferencia
entre su tasa per cdpita de natalidad,
N, y su tasa per capita de mortali-
dad, M. La poblacién en un periodo
serd igual a la del periodo anterior
mas N-M veces ésta. La forma mds
simple en que una variable climd-
tica puede condicionar un proceso
dindmico estriba en su modificacién
de la tasa per cdpita de mortalidad
o de natalidad. Sea, por ejemplo, el
efecto la temperatura media sobre
una poblacién de lagartijas; durante
los afios méas cdlidos las lagartijas
sobreviven y se reproducen mejor
que durante los afios en promedio
mads frios.

Si la dindmica de la poblacién
de lagartijas estd determinada sélo

por su propia evolucién enddgena
y por un efecto exdgeno, ligado a
las temperaturas medias del periodo
anterior y que actie de manera ho-
mogénea para cualquier densidad de
la poblacién, entonces la curva que
representa en una grafica la tasa de
cambio poblacional estard determi-
nada s6lo por la densidad, pero la
posicién de esa curva cambiard verti-
calmente de acuerdo con el valor de
la temperatura media en el periodo
anterior. En estas condiciones, la
dindmica de una poblacién puede
expresarse algebraicamente: suma
de una funcién de la densidad en
el periodo anterior, de una funcién
del clima (temperatura media en
ese mismo periodo anterior) y de
la variable aleatoria € que contiene
las desviaciones del modelo. Este
tipo o categoria de efectos exdgenos,
que representa el tipo mas simple de
perturbacién, puede evaluarse con
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T maximo

Tamano
de la poblacién
en el periodo t-1

N*

Tasa de cambio T de la poblacién en el instante t (Ty)

N** N***

C=0Cs
© =Cp
C=0Cy

2. EL CLIMA PUEDE TENER EFECTOS VERTICALES sobre la tasa 7 de crecimiento o decre-
cimiento de una poblacion. Cuando 7 se representa graficamente como funcion del nimero
N de individuos que componen en un momento f esa poblacién, la curva resultante puede
desplazarse, por efecto del clima, hacia arriba o hacia abajo. A medida que las condiciones
climéticas se vuelven menos favorables la curva se mueve de £ a £ y el tamaiio pobla-
cional en el equilibrio (donde ni crece ni decrece) pasa de /*** a N*.

independencia de la densidad de la
poblacioén.

Efectos “horizontales”

Supongamos ahora que existe un fe-
némeno climdtico repercute en un re-
curso importante, capaz por si mismo

de limitar la poblacién. Valgan como
ejemplo ciertos roedores de la zona
semidrida del norte de Chile. Para
determinado nivel de productividad
de plantas y semillas en el desier-
to, la competencia intraespecifica se
incrementa a medida que crece la

T méaximo

Tamano de la poblacion
en el periodo t-1

Tasa de cambio T de la poblacion en el instante t (T)

N* N* N

C=Ci C=C, C=Cs

3. EL CLIMA TAMBIEN PUEDE TENER EFECTOS LATERALES sobre el ritmo de crecimiento de
una poblacion. A medida que las condiciones climaticas se vuelven menos favorables y alteran
el factor limitante y el tamafio de la poblacién en situacion de equilibrio, la curva se mueve
hacia la izquierda, de C5 a £, y el tamafio poblacional en el equilibrio pasa de /*** a /"
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densidad de la poblacién; la com-
petencia mengua conforme decrece
la densidad demogrédfica. Podemos
expresar esa situacién a través de
un modelo sencillo que incorpora
la relacién de demanda y oferta en
forma de cociente. En el modelo en
cuestion, la tasa per cdpita de cam-
bio poblacional es una funcién del
cociente de la densidad o tamaifio
poblacional N en el periodo anterior
y de la densidad o tamafio poblacio-
nal de las plantas (o semillas), mas
la variable e.

Dado cierto nivel de producti-
vidad, la competencia aumenta a
medida que lo hace N y reduce la
tasa per cdpita maxima de cambio
de poblacién. El Nifio-Oscilaciéon
Austral —calentamiento recurrente
de las aguas de la parte ecuatorial
del océano Pacifico— genera lluvias
inhabituales en los ecosistemas del
norte de Chile e incrementa asi la
productividad vegetal. Por lo tanto,
el factor climatico (EI Nifio o las
lluvias) influye en la variabilidad
temporal del factor limitante, que
para los roedores son las semillas
y las plantas. En tal caso, podemos
sustituir el modelo por otro en el
que el factor exégeno (EI Nifio o las
lluvias acumuladas del afio) ocupa,
en el dividendo del cociente del que
depende la tasa de cambio, el lugar
de la densidad vegetal. Este nuevo
cociente representa la competencia
de los roedores por el recurso limi-
tante, que aparece como un elemento
condicionado por la densidad pobla-
cional y el estado del clima.

Ilustrado graficamente, la compe-
tencia por el alimento determina la
curva de la tasa per cdpita de cambio
de la poblacién, mientras que el valor
anual del factor climdtico traslada
las coordenadas de esa curva lateral-
mente, a lo largo del eje horizontal,
que representa el tamafio poblacional
(véase la figura 2). Por lo tanto, los
afos lluviosos asociados a El Nifio
mueven la densidad de equilibrio ha-
cia la derecha, mientras que los afios
secos (los afos de La Nifia, episodio
recurrente en que se enfrian las aguas
ecuatoriales del Pacifico) mueven la
densidad de equilibrio hacia la iz-
quierda (véase la figura 3).

Efectos no lineales

Estos son los efectos climdticos
que oponen mayor resistencia a su
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modelizacién. Supongamos que la
variable C representa la medida de
algin factor climético, por ejemplo
la Oscilacién del Atlantico Norte o
la Oscilacién Austral, y que las mo-
dificaciones experimentadas por esa
variable C se traducen en modifica-
ciones de la funcién que representa la
tasa de cambio de la poblacién. Por
tanto, el efecto de C en la curva no
consistird en una traslacién a través
del plano de la tasa de cambio de la
poblacién, sino en una perturbacion
no lineal (véase la figura 4). Para
representar tal perturbacién podemos
atribuir, a cada estado de la variable
C (el clima) en el periodo anterior,
una funcidén f diferente que ligue la
densidad de poblacién con su propia
tasa de cambio.

Aclarémoslo con un ejemplo. Sea
una poblacién depredadora que mi-
gra en invierno y cuya densidad de
poblacién depende del nimero de sus
presas en el drea de invernada, nime-
ro que a su vez depende de alguna
variable climdtica. Si se multipli-
can en abundancia los depredado-
res, limitardn luego el nimero de
sus presas en el hdbitat de verano.
Y el factor climatico, que determi-
naba la abundancia de presas en la
region de invierno, puede tener un
efecto no lineal sobre la poblacién
de presas en el habitat de verano
del depredador.

La tasa de cambio de la poblacién
de presas del hébitat de verano obe-
deceria a una determinada funcién
cuando la variable climdtica C to-
mase un cierto valor en la zona de
invernada y a otra funcién cuando
tomase un valor distinto: si debido a
determinado estado del clima durante
el invierno hay pocas presas en la
regioén de invernada, la densidad de
depredadores serd baja, y las presas
en la zona de verano estardn limi-
tadas por algin otro factor (comida,
nidos, etcétera). Sin embargo, si a los
depredadores les fue muy bien en
invierno merced a la abundancia de
presas, entonces las presas del hébitat
de verano podrian estar limitadas por
el depredador y exhibir otro tipo de
funcién (véase la figura 5).

Colonizaciones “verticales”

Hasta aqui nos hemos cefiido a mo-
delos abstractos, con algiin ejemplo
para ilustrarlos. Veamos ahora eco-
sistemas reales que estin sujetos a
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77777777777 T méaximo

Tamafio de la poblacion N*
en el periodo t-1

Tasa de cambio T de la poblacion en el instante t (T)
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4. L0S EFECTOS DEL CLIMA PUEDEN SER NO LINEALES. A medida que las condiciones
climaticas cambian (de £ a £,), se modifica la forma de la curva que representa la tasa
T de cambio poblacional y con ella el tamafio o densidad de la poblacién en situacion de
equilibrio (de //*** a N/*). Para un tamafio dado (/,), la competencia es mas intensa (por
lo tanto se reduce el valor de la tasa de cambio) en una situacion climatica £ que en
una £5. Con £, la tasa va decayendo para poblaciones mayores més deprisa que en la

situacién climética £

los distintos tipos de efectos clima-
ticos de la clasificaciéon de Roya-
ma. Empezaremos por los efectos
“verticales”.

Cuando cambia la distribucién geo-
grifica de una especie, su “rango de
distribucién”, aparecen ejemplos cla-
sicos de efectos verticales del clima
sobre la dindmica de las poblaciones.
Si consideramos que la tasa per ca-
pita maxima de una poblacién y su
relacién con la densidad valen como
indicadores del espectro de condicio-
nes en cuyo seno una especie puede
sobrevivir y reproducirse, los efectos
“verticales” (aditivos) de las condi-
ciones ambientales determinardn los
intervalos en cuyo ambito la tasa de
cambio de la poblacién toma valores
posibles.

La tasa de cambio demografico de-
pende de la diferencia entre las tasas
de natalidad N y mortandad M; por
tanto, los efectos directos del clima
en N, en M o en ambas determinaran
la posibilidad de que se extienda o
mengiie el rango de distribucién de la
poblacion. Asi, segin se ha descrito
hace poco, los incrementos de las
temperaturas medias anuales debidos
al calentamiento global han permi-
tido a diferentes especies colonizar

nuevos habitats; en concreto, ciertas
especies de peces han colonizado la-
titudes mds boreales e incrementado
su rango de distribucién. Se sabe de
situaciones semejantes para algunas
especies marinas que en el Pacifico
Oriental aprovechan los episodios de
El Nifio para colonizaciones espo-
radicas.

Entre las perturbaciones verticales
del clima podriamos incluir las ex-
pansiones geograficas de las enfer-
medades transmitidas por mosquitos
en Asia, Africa Oriental e Iberoa-
mérica. El mismo mecanismo seria
el responsable de los incrementos
en los rangos de distribucién hacia
latitudes mds polares de diferentes
especies de mariposas, aves e in-
cluso de arbustos drticos. Pudieran
también considerarse verticales los
efectos que la Oscilacion del Atlan-
tico Norte ejerce sobre las poblacio-
nes de atunes boreales; el fendmeno
determina, de manera distinta en una
orilla y otra, las temperaturas y pre-
cipitaciones invernales. Los atunes
atienden a claves del entorno para
maximizar su éxito reproductor
(maximizar N); las tendencias de
la temperatura del océano estarian
cambiando la disponibilidad y el ta-

49



CLIMA |

INVIERNO

5. EFECTOS NO-LINEALES del clima sobre una poblacion de
roedores. Un depredador migratorio hace de correa de transmision
de tales efectos. Una especie de ave rapaz migratoria se alimenta
de roedores en dos localidades diferentes, una en verano y la otra
en invierno. La abundancia de roedores en la region de inverna-

da depende de un factor climatico determinado. Por lo tanto, si
las rapaces limitan la proliferacion de los roedores en su habitat
estival, el factor climatico que determina la abundancia de presas
el habitat de invierno puede actuar como un efecto no lineal sobre
la poblacion de presas en el habitat de verano del depredador (a).

mafio de las dreas que les son mads
favorables.

Otro efecto climatico de la mis-
ma indole seria el causado por las
bajas temperaturas y las lluvias in-
vernales en las ovejas salvajes de las
islas escocesas de St. Kilda. Durante
los inviernos frios y lluviosos los
individuos ven reducida su capaci-
dad termorreguladora y padecen un
desequilibrio térmico; por lo tanto,
existirfa un efecto directo sobre D
que harfa bajar la curva de la tasa
en su representacion gréfica.

El Nifio y los cambios laterales

No escasean en la bibliografia re-
ciente los ejemplos de efectos late-
rales del clima sobre diferentes po-
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VERANO

________ T maximo

Tamano de la poblacién
en el periodo t-1

N \: -C

———————— T maximo

Tamano de la poblacion
en el periodo t-1

Tasa de cambio T de la poblacion en el instante t (Tt)

blaciones naturales. Mencionemos,
a modo de botén de muestra, las
fluctuaciones de la biomasa o del
nimero experimentadas por ciertas
poblaciones de peces marinos. Se han
documentado efectos notables de la
Oscilacidn Austral y la Oscilacién Pa-
cifica Decenal sobre el reclutamiento
de algunas especies de atunes en el
Pacifico Tropical. Se llama recluta a
la incorporacién de nuevas masas de
peces a los bancos de pesca.

A este respecto, se ha planteado la
hipétesis de que ambas oscilaciones
climaticas, al alterar los sistemas de
corrientes y la temperatura superfi-
cial del océano, provocan que los
atunes se encuentren con una dis-
tinta disponibilidad de alimento. En

El tamaio de la poblacion de presas del habitat de verano cambiara
segln cierta funcion, cuando el clima de la zona de invernada

sea £'=C" y conforme a una funcion diferente cuando el clima sea
C=C": si debido a cierto estado del clima durante el invierno hay
pocas presas, la densidad de depredadores sera baja y las presas en
la zona de veraneo estaran limitadas por algin otro factor (comida,
nidos, etc.). Pero si los depredadores se multiplicaron en invierno
gracias a la abundancia de presas, las presas del habitat de verano
podrian estar limitadas por el depredador y su poblacion creceria o
decreceria de otra forma para un tamafio poblacional dado ().

particular, los cambios de producti-
vidad y de aportacién de nutrientes
en el Pacifico Ecuatorial durante los
episodios de El Nifio dan lugar a
una perturbacién de tipo lateral que
afecta a toda la cadena trofica. Un
patrén interesante es el que presen-
tan la sardina y la anchoveta en el
Pacifico Oriental, en el sistema de
la corriente de Humboldt. El Nifio
causa una reduccién importante del
alimento que nutre a las anchovetas
(constituye, pues, un factor limitan-
te). Aunque parecen favorecer a las
poblaciones de sardinas, no estdn cla-
ros los mecanismos asociados con los
efectos de El Nifio y La Nifia.

De forma similar, en los ecosiste-
mas semiaridos de los suelos aleda-
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flos a la costa Pacifica de América
Austral, en particular en las dreas
austral de Pert y centro-norte de Chi-
le, los recurrentes efectos de El Nifio-
Oscilacién Austral generan lluvias
inhabituales. Al aumentar entonces la
productividad vegetal, crece, en va-
rios 6rdenes de magnitud la densidad
de roedores (véase la figura I). Este
ejemplo representa un caso tipico de
pulsos de productividad que se ajus-
tan perfectamente a la categoria de
perturbaciones laterales.

Otro caso interesante es el del
pingiiino emperador (Aptenodytes
forsteri). Se sabe que la extension
de la capa invernal de hielo marino
repercute en la densidad demografica
de esta ave. Los registros anuales
hablan de caida repentina y dréstica,
a finales del decenio de 1970, de la
poblacién con riesgo de desapari-
cion; esa disminucion iba asociada
probablemente a una reduccién en
la disponibilidad de alimento, rela-
cionada a su vez con la temperatura
superficial del mar. Tenemos, pues,
un ejemplo que encajaria en la ca-
tegoria de los efectos laterales del
clima. Se ha informado del mismo
tipo de efectos para ciertas aves ma-
rinas del Artico, en particular para la
especie Fratercula arctica. La varia-
bilidad anual en la temperatura del
océano condiciona la disponibilidad
de la presa principal de esta ave,
el arenque (Clupea harengus), y su
éxito reproductor. De manera similar,
los efectos observados de EIl Nifio-
Oscilacion Austral sobre la poblacién
del petrel azul (Halobaena caerulea)
en el océano Indico austral represen-
tarfan un caso manifiesto de efectos
“laterales”.

La no linealidad en peces,

alces y lobos

En los efectos no lineales interacttiian
el clima y el ecosistema, con mayor
nitidez que en el resto de los efectos.
El clima cambia las reglas del juego
entre los individuos de una pobla-
cién, o entre los individuos de po-
blaciones diferentes (competidores,
presas, pardsitos o depredadores). Sin
animo de exhaustividad, citemos al-
gunos ejemplos arquetipicos de esta
categoria.

Durante los afios calidos, el abade-
jo de Alaska (Theragra chalcogram-
ma) se lleva a los juveniles cerca de
la costa, alejados del hébitat de los
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adultos. Se incrementa la recluta y
decae la intensidad del canibalismo.
Por el contrario, durante los afios
frios el transporte se reduce, los juve-
niles y adultos comparten un mismo
habitat y el canibalismo se convierte
en el principal determinante del re-
clutamiento. Por lo tanto, es posible
que la forma de la funcién que da
la tasa per cdpita del cambio pobla-
cional cambie de los afios cdlidos
a los frios, ya que la competencia
intraespecifica serd muy diferente en
uno y otro periodo, al depender del
clima el alcance del canibalismo.
Algo similar ocurriria para la po-
blacién de sardinas (Sardinops spp)
en el Pacifico Oriental. Durante los
afnos de alta productividad —durante
La Nifa y en épocas normales—,
las poblaciones se hallan limitadas
por una intensa depredacién de sus
huevos, larvas y juveniles, dada la

abundancia de depredadores en el
sistema de la corriente de Humboldt.
En esos periodos de alta productivi-
dad, la funcion de la tasa de cambio
de la poblacién se caracteriza por un
punto de equilibrio de baja densi-
dad, donde el factor limitante de la
poblacién es el espacio libre de de-
predadores, y el mecanismo regula-
dor, la competencia por ese espacio.
Durante los episodios de El Nifio, la
productividad decae y las sardinas se
ven libres de los depredadores (véase
la figura 6): la poblacién de sardinas
alcanza entonces un nuevo equilibrio,
dominado por la limitacién del ali-
mento, y el mecanismo de regulacién
es la competencia por la comida. Por
lo tanto, El Nifio-Oscilacion Austral
cambia la forma de la funcién que
rige la tasa de cambio de la pobla-
cién, con los consiguientes efectos
no lineales.
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6. LAS SARDINAS (Sardinops spp) DEL PACIFICO ORIENTAL estan sujetas a los cambios
climaticos asociados al recurrente fendmeno climatico El Nifio-Oscilacion Austral. Durante
los afios de alta productividad (La Nifia y afios normales), las poblaciones de sardinas esta-
rian limitadas por la alta mortandad de huevos, larvas y juveniles, debida a la abundancia
de depredadores en el sistema de la corriente de Humboldt. Cabe esperar entonces que la
tasa 7 de cambio de la poblacion se atenga a una funcion de la densidad de la poblacion
caracterizada por un punto de equilibrio a baja densidad, donde el factor limitante seria el
espacio libre de depredadores y la competencia por dicho espacio estableceria el meca-
nismo de regulacion poblacional. En los célidos episodios de El Nifio decae la produccion
primaria y las sardinas se ven mas libres de los depredadores. La poblacion de sardinas
alcanza entonces un nuevo equilibrio, dominado por la limitacién de alimento: el mecanismo
de regulacion es la competencia por el alimento.
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Se nos ofrece otro ejemplo en la
dindmica de los alces (Alces alces) y
lobos (Canis lupus) de la isla Royale,
del Lago Superior, y su relacién con
el clima, representado por el indice
de la Oscilacién del Atlantico Norte.
Ese indice representa la diferencia
entre las presiones atmosféricas me-
dias invernales al nivel del mar en
las Azores, Lisboa o Gibraltar y en
una estacion de Islandia. Durante los
afios con valores negativos de la Os-
cilacién, la capa invernal de nieve es
mds gruesa y los lobos cambian su
comportamiento de caza. El tamafio
de la manada crece. En esos inviernos
los lobos cazan tres veces mds alces
que en los afios con valores positivos
de la Oscilacién, en los que la capa
de nieve es menor y las manadas mas
pequefias. El clima y el cambio en
el comportamiento de caza de los
lobos parecen causar, en lo que se
refiere a los propios lobos, un efecto
lateral, ya que aumentan las presas
disponibles.

Durante los afios en que son ne-
gativos los valores de la Oscilacidn,
los alces experimentarian efectos no
lineales de la Oscilacién. La pobla-
cién de alces se hallarfa limitada por
los lobos y regulada por el espacio
libre de depredadores. Durante los
afios en que la Oscilacién es posi-
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tiva, la poblacién estaria limitada
por la disponibilidad de alimento
y la competencia intraespecifica.
En resumen, la condicién positiva
o negativa del clima, representa-
do por la Oscilacién del Atlantico
Norte, determinaria dos tipos dife-
rentes de funcién para la tasa per
céapita de cambio de la poblacidn.

7. LA OSCILACION DEL ATLANTICO
NORTE tiene un efecto no lineal sobre la
dinamica de los alces (A/lces alces) y lobos
(Canis lupus) de la isla Royale. Durante
los afios con valores negativos (en azul)
de un indice que caracteriza el estado de
la Oscilacidn, los lobos cazan el triple de
alces que en los afios de valores positivos
(en rajo), en los que la capa de nieve

es menor y las manadas mas pequefas.
Desde el punto de vista de los alces, la
Oscilacion tendria efectos no lineales du-
rante los afios de indice positivo (rgjo): la
poblacién de alces estaria limitada por los
lobos y regulada por el espacio libre que
éstos dejasen, mientras que durante los
afios de Oscilacion negativa (azu/) estaria
limitada por la disponibilidad de alimento
y la competencia intraespecifica.

Tendria, pues, efectos no lineales
del clima.

En resumen, vemos, pues, que
existen interacciones entre los pro-
cesos enddgenos y exdgenos, con un
grado considerable de no linealidad,
que reflejan la complejidad de los
efectos ejercidos por el clima en los
ecosistemas. La teoria de la dindmica
poblacional, y en particular la clasifi-
cacion realizada por Royama, facilita
mucho el andlisis y comprensién de
tales efectos.
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