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RESUMEN 

El concepto de equilibrio ha jugado un rol fundamental en el desarrollo de la ecología de comunidades. En este artículo 
realizamos un seguimiento histórico de los principales usos del concepto y analizamos su influencia en el desarrollo de los 
distintos enfoques en la disciplina. Las primeras nociones fueron formuladas en el siglo pasado por naturalistas precursores 
de la ecología, como Darwin, Möbius y Forbes. A comienzos de este siglo y hasta la década del 30, el concepto estuvo 
relacionado implícitamente con la idea de balance de la naturaleza. en particular en los trabajos de Shelford, Clements y 
Adams. Hutchinson y MacArthur hicieron nuevos aportes en los años 40 y 50, y durante los 60 y 70 el concepto fue 
incorporado en los principales cuerpos teóricos desarrollados en esa época, destacando los aportes de Lewontin, y los de 
Sutherland, Connell y Peterson en los 80. Gran parte de las controversias generadas desde los ochenta hasta hoy se refieren 
a la existencia o no de equilibrio en la naturaleza, y a las escalas de tiempo y espacio relevantes para detectarlo. Actual-
mente podemos reconocer que la problemática de equilibrio v/s no-equilibrio en ecología de comunidades se ha abordado 
desde dos enfoques distintos. Primero, a través del estudio de las dinámicas temporales, analizando la existencia o no 
existencia de estados de equilibrio asociados a características como estabilidad, persistencia y elasticidad de los sistemas. 
Segundo, en el estudio de la naturaleza de los factores involucrados en la regulación de la dinámica de estos sistemas, 
donde se asocia la noción de equilibrio con la preponderancia de interacciones bióticas, y la de no-equilibrio con la de 
perturbaciones abióticas. En este comentario discutimos las consecuencias que han tenido estos enfoques en el desarrollo 
de la teoría ecológica moderna. y en particular en ecología de comunidades. 
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ABSTRACT 

The equilibrium concept has played a key role in the development of community ecology. In this paper we review the main 
concepts, usage, and the relevance of the term in a historical context. The first concept of equilibrium arase in the past 
century from the work of naturalists such as Darwin, Möbius and Forbes. Later, at the beginning of this century, in the 
twenties and early thirties the concept was associated with the idea of balance of nature; the main contributions were dueto 
Shelford, Clements and Adams. Hutchinson and MacArthur made importan! contributions in the forties and fifties. In the 
sixties and seventies. the concept became operational and was incorporated into the main theoretical frameworks in 
ecology, where Lewontin made a seminal contribution. In the eighties, the works by Sutherland, Connell and Peterson 
should be highlighted. Most controversies during this decade were devoted to the existence or non existence of equilibrium 
in nature and the proper temporal and spatial scales for its detection. Presently, it is possible to recognize that the problem 
has been approached in two different ways. First, through the study of temporal dynamics, where the occurrence of 
equilibrium or non equilibrium in a community is discussed from the viewpoints of stability, resilience and persistence. 
Second, through the study in nature of the forces in volved in community regulation; here, equilibrium often appears linked 
to the predominance of biotic interactions, and non-equilibrium with the predominance of abiotic disturbances. In this 
commentary we discuss the implications that both approaches have had in the development of the modero ecological 
theory, focusing particularly on community ecology. 

Key words: community, equilibrium, non-equilibrium, interaction, disturbance. 
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INTRODUCCION 

El concepto de equilibrio, entendido como 
el estado de un sistema en el cual fuerzas 
encontradas, operantes sobre él, se compen-
san (Art 1982), ha jugado un rol fundamen-
tal en el desarrollo conceptual y práctico de 
la ecología de comunidades (Mclntosh 
1985). Muchos de los estudios orientados a 
entender y predecir la dinámica temporal 
de los ensambles de especies suponen, im-
plícita o explícitamente, la existencia de si-
tuaciones de equilibrio en la naturaleza 
(e.g., DeAngelis & Waterhouse 1987, Mi-
chalski & Arditi 1995). A la vez, la identi-
ficación y caracterización de los factores 
determinantes de estas dinámicas se ha de-
sarrollado en estrecha relación con nocio-
nes particulares de este concepto (e.g., 
Connell 1978, Dunson & Travis 1991) 

El objetivo del presente comentario es 
revisar algunas nociones y usos del concep-
to de equilibrio en ecología de comunida-
des y analizar su influencia en el desarrollo 
de distintos enfoques en esta disciplina. 
Para ello realizamos un seguimiento histó-
rico del concepto desde los inicios de la 
ecología hasta la época actual y discutimos 
los distintos enfoques ocupados para su es-
tudio y aplicación. 

PRIMERAS NOCIONES DEL CONCEPTO EN 
ECOLOGIA DE COMUNIDADES 

Las primeras nociones (no explícitas ni 
operacionales) del concepto de equilibrio 
en la ecología de comunidades, estuvieron 
relacionadas con la idea de que la persis-
tencia de los organismos se debía a la exis-
tencia de un balance entre fuerzas opuestas 
de la naturaleza (Egerton 1973). Darwin 
( 1859), en su descripción de la lucha por la 
existencia, menciona que existe un alto po-
tencial reproductivo en las especies, el cual 
es constantemente frenado por los factores 
de mortalidad natural. 

Posteriormente, Karl Mobius ( 1877, cita-
do por Mclntosh 1985), se refirió más explí-
citamente al concepto al indicar que "cada 
área de una biocenosis soporta una cierta 
cantidad de vida representada por un número 
de individuos determinado, y ante condicio-

nes favorables del medio se puede producir 
un número excesivo de crías. Dado que el 
espacio y la comida son limitados, la suma 
de los individuos en la comunidad rápida-
mente retornará a su promedio anterior". De 
esta forma, "la disminución de la abundan-
cia de una especie es compensada por el au-
mento en la abundancia de otras". Mobius 
basó esta explicación en el principio de que: 
"cada territorio biocenótico tiene (en todo 
momento) la más alta medida de vida que 
puede ser producida y mantenida". 

Forbes ( 1880, citado por Mclntosh 1985) 
utilizó el concepto directamente al referirse 
a las diferencias en las interacciones estruc-
turales y funcionales que se dan entre los 
organismos y especies. Este autor indicó que 
"a pesar del alboroto y la lucha evidente en 
la naturaleza, las leyes y las fuerzas benefac-
toras tienden hacia un estado de sanidad o 
equilibrio". Para el logro de este estado des-
cribió un sistema de "amortiguadores y ba-
lances" que restringen las oscilaciones en las 
poblaciones y las especies. 

Con posterioridad a estos dos trabajos, 
los primeros indicios de que en los sistemas 
naturales no siempre es posible encontrar 
situaciones de equilibrio fueron desarrolla-
dos por los ecólogos vegetales (ver discu-
sión en Mclntosh 1985). Warming, en el 
año 1895, indicó que "las comunidades de 
vegetales no son estáticas o están en equili-
brio, sino que más bien existe una lucha 
constante dentro y entre ellas. De esta for-
ma, cualquier equilibrio es perturbado por 
cambios en los factores físicos, cambios in-
ducidos por los animales y/u hongos y lu-
chas entre las plantas". 

En los ejemplos precedentes, es posible 
visualizar en sus diferentes dimensiones la 
problemática central de la teoría de la evo-
lución planteada por Darwin ( 1859) sobre 
la lucha por la existencia y el mecanismo 
de selección natural. 

Las aseveraciones mencionadas eviden-
cian que la noción de equilibrio sustentada 
hacia finales del siglo pasado alude básica-
mente a que las comunidades naturales están 
normal y frecuentemente "estabilizadas" o 
cercanas a un estado "estático" en la compo-
sición y abundancia de sus especies a través 
del tiempo. Este estado sería el resultado de 
las interacciones bióticas entre los miembros 
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de la comunidad, los cuales conforman un 
sistema ecológicamente saturado y limitado 
en sus recursos, que tiene la capacidad de 
retornar a su estructura original luego de una 
perturbación (Wiens 1984, Re ice 1994 ). 

Durante los primeros años del presente 
siglo el concepto de equilibrio fue incorpo-
rado a los estudios del devenir o dinámica 
de los sistemas ecológicos, en directa rela-
ción con la estabilidad y/o persistencia 
temporal de éstos. Schelford (1915), uno de 
los precursores del análisis tráfico de las 
comunidades, consideró que el equilibrio 
correspondía a un estado de balance entre 
la oferta y la demanda de los recursos en 
los sistemas naturales. Clements ( 1936) 
hizo referencia al concepto al afirmar que 
el clímax en las comunidades es un estado 
autoperpetuante en el cual las especies do-
minantes se encuentran en equilibrio. Ade-
más, relacionado con el concepto de clí-
max, Adams (1908, citado por Mclntosh 
1985) reconoció que una característica del 
estado de clímax es su estabilidad relativa 
debida a la dominancia o el equilibrio pro-
ducido por la selección severa (biótica y 
abiótica) y los ajustes que ocurren a través 
del proceso de sucesión. 

Allee (1932, citado por Mclntosh 1985), 
en sus estudios de ecología animal, escribió 
que "año a año en las comunidades anima-
les hay un balance estático de la materia 
orgánica. La comunidad permanece en 
equilibrio dinámico, igualándose las tasas 
de reproducción con las de mortalidad". 

Durante las décadas de los cuarenta y 
cincuenta, uno de los temas dominantes en 
la ecología fue el estudio de la diversidad 
en las comunidades y los factores responsa-
bles de su generación y mantención (Hut-
chinson 1959). McArthur (1955) y Elton 
(1958) propusieron la hipótesis de que a 
medida que aumenta la complejidad (diver-
sidad) de las comunidades naturales au-
menta su estabilidad, identificando esta úl-
tima propiedad con la idea de balance y 
equilibrio de las especies (Pi mm 1991 ). 

AÑOS SETENTA 

Durante la década del setenta la ecología 
de comunidades se fundamentaba básica-

mente en dos cuerpos teóricos: a) uno ba-
sado en modelos matemáticos determinis-
tas (que no consideran términos de azar en 
su estructura), principalmente los modelos 
de crecimiento poblacionallogístico (Pearl 
& Reed 1920) y los desarrollados por Lotka 
(1925) y Volterra (1931) para compe-
tencia y depredación; y b) la teoría del ni-
cho (Hutchinson 1959, MacArthur 1968, 
Levins 1968). 

Escenario para los modelos matemáticos 

Un aporte importante de los modelos mate-
máticos deterministas al análisis de los sis-
temas comunitarios, y la comprensión de 
sus alcances, lo desarrolló Lewontin 
( 1969), quien consideraba que en dicha 
época se estaban produciendo dos grandes 
transformaciones para la ecología: 1) el 
paso de ser una ciencia descriptiva a una 
ciencia cuantitativa, cambio generado a 
partir de los trabajos de Lotka (1925) y 
Volterra (1931 ), y 2) el cambio desde una 
visión estática a una visión histórico-evolu-
tiva. Este cambio se habría generado a par-
tir de los trabajos de Clements sobre suce-
sión y clímax (Clements 1916). 

En base a lo anterior, Lewontin (1969) 
reconoció la etapa de inicio de una "teoría 
exacta de la evolución de las comunidades 
de organismos". Esta teoría debería ser ca-
paz de explicar el estado presente de la bios-
fera y además contener especificaciones so-
bre el estado pasado y futuro de los 
organismos. 

Como una forma de contribuir a la for-
mulación de un escenario abstracto para 
esta teoría, Lewontin (1969) hizo una ana-
logía entre los componentes de los sistemas 
físicos y biológicos. En esta analogía, ge-
nerada a partir del concepto físico de cam-
po vectorial en un espacio multidimensio-
nal (o espacio de fase), se supone que los 
distintos puntos vectoriales y sus desplaza-
mientos (que pueden ser trazados sobre el 
espacio de fases), pueden ser homologados 
con los distintos estados y las variaciones 
en la diversidad y abundancia de las comu-
nidades biológicas. De esta forma, en un 
escenario construido en base a componen-
tes determinísticos, como en la mecánica 
newtoniana, el autor define la estabilidad 
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como el estado dinámico en que todas las 
interacciones (fuerzas) del sistema se anu-
lan en un punto atractor o de equilibrio. A 
partir de las características de las fuerzas 
que definen al punto de equilibrio se puede 
determinar la existencia de: a) equilibrios 
estables: puntos hacia los cuales confluyen 
los componentes del sistema y permanecen 
estacionarios; b) equilibrios inestables: 
puntos hacia los cuales pueden confluir los 
componentes del sistema, permaneciendo 
en ellos sólo en forma transitoria; y e) osci-
laciones cíclicas: oscilaciones de los com-
ponentes entre puntos de equilibrio locales 
en el sistema, las cuales muestran una cier-
ta periodicidad en el tiempo. 

Por otra parte, en base a las característi-
cas de interacción de los componentes es 
posible diferenciar situaciones de estabili-
dad global y estabilidad local de un sistema 
ecológico. La estabilidad global se definió 
como la existencia de un punto de equili-
brio hacia el cual se converge desde todos 
los puntos del espacio de fases. Esta situa-
ción se produce normalmente cuando el 
conjunto de ecuaciones descriptoras del sis-
tema es lineal. Cuando el conjunto de ecua-
ciones no es lineal, pueden existir muchos 
puntos (soluciones de las ecuaciones vecto-
riales de interacción) de estabilidad (equili-
brio) local hacia los cuales pueden conver-
ger los componentes del sistema. Estos 
puntos de equilibrio en el sistema dinámico 
corresponderán a puntos de mínima energía 
(concepto de equilibrio matemático de Lya-
punov; ver desarrollo matemático del con-
cepto de estabilidad en Pimm 1982). 

Dado que el sistema (e.g., la comunidad) 
es perturbado, nunca se encontrará en un es-
tado de equilibrio estable o en un estado de 
oscilación cíclica; más aún, su posición será 
determinada por una combinación de pertur-
baciones aleatorias y por el nivel de respues-
ta del sistema a la perturbación, expresado 
por la función de Lyapunov (Lewontin 
1969, Tuljapurkar & Semura 1979, Pimm 
1982). De esta forma, a través del tiempo el 
sistema ocupará una serie de puntos en el 
hiperespacio, y el ensamble de esos puntos 
formará una nube alrededor de la posición 
de equilibrio estable (distribución o densi-
dad de probabilidades estable), pudiéndose 
describir el sistema en forma estadística. 

En el escenario propuesto por Lewontin 
( 1969) se establecen con claridad las dife-
rencias entre constancia y estabilidad. 
Constancia es una propiedad del sistema de 
variables de estado en algún momento es-
pecífico; si los puntos que representan al 
sistema están en una posición fija, el siste-
ma es constante. Estabilidad es una propie-
dad del espacio dinámico en el cual el sis-
tema está evolucionando. Por lo tanto, si 
existe un punto en equilibrio en el campo 
vectorial no significa necesariamente que la 
comunidad deberá permanecer constante en 
ese punto. Dada la eventualidad de pertur-
baciones aleatorias ambientales que afectan 
la abundancia de los organismos, el estado 
del sistema se encuentra en flujo constante, 
por lo que la estabilidad será reconocida en 
sentido dinámico en los casos en que el en-
samble de puntos de posición del sistema 
mantenga una distribución acotada con su 
centro en la vecindad de un punto de equili-
brio estable del sistema (Lewontin 1969). 

En relación al escenario determinístico 
dinámico precedente, en la física se ha re-
conocido que estos sistemas estructural-
mente pueden ser categorizados en: a) sis-
temas estables: aquéllos en los cuales 
cambios infinitesimales en un parámetro 
causan cambios infinitesimales en el siste-
ma; b) sistemas inestables: aquellos en que 
cambios pequeños en los parámetros produ-
cen grandes alteraciones en el espacio vec-
torial definido. 

Un ejemplo de este último tipo es el mo-
delo de Lotka (1925) - Volterra (1931) de 
interacción depredador-presa. En la versión 
más simple de este modelo no existe un tér-
mino de autoamortiguación poblacional 
(e.g., denso-dependencia), y las trayecto-
rias de las abundancias de depredadores y 
presas se presentan como oscilaciones per-
petuas no amortiguadas en el tiempo. Si al 
modelo se le agregan términos de segundo 
orden (i.e., se introduce autoamortiguación 
a las abundancias del depredador y la pre-
sa), las curvas en el plano de abundancias 
depredador-presa pueden tender hacia un 
punto estable. Por lo anterior, un cambio 
pequeño de los coeficientes de los térmi-
nos de orden puede causar una alteración 
radical en el resultado de la interacción en-
tre las especies. Frente a esta situación, 
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Lewontin (1969) sugmo que la existencia 
de inestabilidades estructurales en las co-
munidades biológicas es muy inquietante 
dado que las predicciones de los modelos 
son muy sensibles a los supuestos, y por lo 
tanto "sin demostrar previamente que estas 
inestabilidades son la excepción en la natu-
raleza se hace muy difícil desarrollar una 
teoría ecológica predicti va". 

Es importante destacar que fue Lewon-
tin quien definió un escenario abstracto y 
cuantitativo (Fig. 1) que consideraba con-
ceptos de equilibrio y de estabilidad, los 
que fueron incorporados en la teoría ecoló-
gica desarrollada a partir de ese momento. 

Competencia y equilibrio 

El desarrollo de las ecuaciones de interac-
ción comunitaria de Lotka ( 1925) - Volte-
rra (1931) y el escenario propuesto por 
Lewontin (1969) permitieron el desarrollo 
y posterior prevalencia de la teoría de com-
petencia, reconocida en la década de los se-
tenta como un "paradigma" ecológico 
(Mclntosh 1985). 

La teoría indica que la estructura y di-
versidad en las comunidades biológicas 

'V" 

" 
B 

está determinada principalmente por las in-
teracciones que ocurren entre los indivi-
duos (factores biológicos), siendo la inte-
racción más importante la competencia. Un 
aspecto central de la teoría es el concepto 
de equilibrio, que prácticamente nunca es 
abordado explícitamente en los trabajos 
empíricos, a pesar de ser una condición ne-
cesaria para el estudio de la interacción. 

Los supuestos esenciales de esta teoría, re-
sumidos por Chesson & Case (1986), son los 
siguientes: 1) Las características de historia 
de vida de las especies pueden ser descritas a 
través de la tasa de crecimiento per cápita. 2) 
Se pueden usar ecuaciones deterministas para 
modelar las dinámicas de crecimiento pobla-
cional de las especies de la comunidad. 3) 
Las fluctuaciones ambientales no ejercen 
efectos importantes en la dinámica comunita-
ria. 4) El ambiente es espacialmente homogé-
neo y la inmigración no juega un rol impor-
tante en la dinámica comunitaria. 5) La 
competencia es la única interacción biológica 
importante. 6) La coexistencia de las especies 
dentro de la comunidad requiere de un punto 
de equilibrio estable en sus abundancias. 

Durante esta década muchos ecólogos de 
terreno y experimentales describieron va-

Fig 1: Algunos dé los componentes del escenario de situaciones de equilibrio 
propuesto por Lewontin (1969). A: equilibrio localmente estable; B: equilibrio 
inestable; C: equilibrio globalmente estable; D: no-equilibrio. 
Sorne components of the scenario proposed by Lewontin (1969) in connection with 
equilibrium states. A: locally stable equilibrium; B: non-stable equilibrium; C: globally 
stable equilibrium; D: non-equilibrium. 
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rios fenómenos como manifestaciones de 
competencia (e.g., Cody 1966, 1968, 
Schoener 1974, Neil 1975, Werner 1977), 
dando apoyo al "paradigma competicionis-
ta" (Vandermeer 1 972). Desafortunada-
mente, en esta teoría no se consideraron si-
tuaciones de coexistencia en las cuales las 
abundancias de las especies no estuvieran 
restringidas a un solo punto de equilibrio 
estable (i.e., existencia de múltiples puntos 
de equilibrio). 

Oposición al paradigma de competencia 

Una forma de oposición al paradigma compe-
ticionista provino de resultados obtenidos a 
partir de dos líneas de investigación: a) estu-
dios que consideraron y dieron evidencia de 
situaciones en las cuales la depredación y/o 
las perturbaciones (y no la competencia) ad-
quirían importancia significativa en la estruc-
turación de las comunidades (e.g., Paine 
1966, Connell 1975, Caswell 1978, Sousa 
1979); y b) estudios que cuestionaron la im-
portancia de las interacciones en la estructu-
ración de los patrones de abundancia y diver-
sidad de las especies en las comunidades. 
Esta última línea fue desarrollada fundamen-
talmente por la escuela de Simberloff (Sim-
berloff 1 970, Strong 1984 ), y sostuvo la nece-
sidad de determinar a través de modelos 
nulos si los patrones observados y descritos 
eran consecuencia de las interacciones, o sim-
plemente si no eran distinguibles de los gene-
rados por procesos aleatorios. Este acerca-
miento permitió, al someter a prueba los 
datos de terreno obtenidos por diferentes au-
tores, reevaluar la evidencia e importancia de 
la competencia como uno de los factores es-
tructuradores de las comunidades (Connor & 
Simberloff 1 979). 

Estas líneas de investigación dieron 
cuenta de la importancia relativa de las dis-
tintas interacciones para la explicación de 
los patrones observados en la naturaleza, 
siendo el aporte más importante, en térmi-
nos de la noción del concepto de equilibrio 
en ecología, el determinar que la explica-
ción para la generación y mantención de es-
tos patrones también puede obtenerse al 
considerar factores "externos" al sistema 
biológico (e.g., perturbaciones) (Sale 1977, 
Connell 1978, Sousa 1 979). 

Concepto de no-equilibrio 

En base al reconocimiento de que factores 
externos a las comunidades, tales como las 
perturbaciones, podían determinar su diná-
mica, a finales de la década del setenta se 
integró en plenitud la noción de "no-equi-
librio" propuesta originalmente por War-
ming (1895, citado por Mclntosh 1985). 
Esta se entendió como la situación en la 
cual la comunidad es afectada en mayor 
grado por los agentes abióticos que por las 
interacciones entre especies y las dinámi-
cas poblacionales son gobernadas por 
efectos independientes de la densidad 
(Wiens 1 984). En cierta manera esto llevó 
a un nuevo auge de los conceptos gleaso-
nianos (Gleason 1917; citado en Mclntosh 
1 995), con respecto al grado de dependen-
cia entre las especies de una comunidad, 
dando énfasis en aquellos factores que 
afectan a especies individuales al modifi-
car su relación con los demás componen-
tes de la comunidad. De esta forma, los 
patrones de estructura y dinámica comuni-
taria pueden ser atribuidos a procesos de 
perturbación o reclutamiento, restando im-
portancia al efecto de las interacciones 
que se dan entre las especies (Reice 1994 ). 

El reconocimiento de la existencia e im-
portancia de estados de no-equilibrio en las 
comunidades biológicas generó dos posi-
ciones encontradas, que persisten hasta el 
día de hoy: 1) las situaciones de equilibrio 
y no-equilibrio ocurren en forma excluyen-
te (e.g., Thomson 1980, Reice 1994), o 2) 
ambas pueden ocurrir en forma simultánea 
( e.g., Connell 1978, Caswell 1978, Gross-
man et al. 1982, Wiens 1984, DeAngelis & 
Waterhouse 1987). Una explicación gráfica 
para esta última idea la desarrolló Wiens 
(1989) en base al reconocimiento de la 
existencia de un continuo de situaciones 
posibles para las comunidades, donde los 
extremos representan los estados de equili-
brio y no-equilibrio (Fig. 2). 

Hipótesis de equilibrio y no-equilibrio 

De las posiciones anteriores, la opción de 
simultaneidad ha generado interesantes de-
sarrollos teóricos para la ecología de comu-
nidades. Por ejemplo, Connell (1978) adop-
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No-Equilibrio 
Desacoplamiento biótico 
Independencia de las especies 
Sistema no saturado 
Limitación abiótica 
Denso independencia 
Oportunismo 

Equilibrio 
Acoplamiento biótico 
Competencia 
Sistema saturado 
Limitación por recursos 
Denso dependencia 
Optimización 

Fig 2: Espectro de estados desde situaciones de no-equilibrio a equilibrio pro-
puesto por Wiens ( 1984) para clasificar a las comunidades, y algunas de las 
características para ambos tipos de sistemas. 
Spectrum proposed by Wiens ( 1984) for the classification of communities between equili-
brium and non-equilibrium states, and sorne of the main characteristics of each state. 

tó esta posición para explicar la coexisten-
cia de especies funcionalmente similares 
dentro de una comunidad. Para este autor, 
las hipótesis que han sido propuestas para 
explicar cómo la diversidad comunitaria es 
producida y/o mantenida pueden ser agru-
padas en dos categorías: equilibrio y no-
equilibrio, Cabe destacar que la categoriza-
ción propuesta por Connell (1978) se 
fundamentó en la diferenciación del tipo de 
factor (biótico o abiótico) que determina la 
dinámica comunitaria, sin hacer referencia 
al tipo de escenario conceptual considerado 
(determinístico o estocástico). 

Las hipótesis de equilibrio, válidas en la 
época del paradigma competicionista, con-
sideraban que luego de una perturbación la 
composición de especies de una comunidad 
recuperaba su estado inicial, permanecien-
do sus abundancias en equilibrio gracias a 
las interacciones entre las especies. En este 
contexto la posibilidad de recuperación del 
estado inicial corresponde al concepto de 
estabilidad, y la velocidad a la cual ocurre 
el proceso corresponde al de elasticidad, 
mientras que el tiempo de permanencia en 
el estado inicial corresponde al de persis-
tencia (Pimm 1984, 1991 ). 

En relación a la diversidad comunitaria, 
las principales hipótesis que se derivan de 
esta línea de pensamiento son (Connell 
1978): a) hipótesis de diversificación de ni-
cho: en estados de equilibrio cada especie es 
competitivamente superior en la explotación 
de una subdivisión particular del hábitat, de 

esta forma la diversidad es función del rango 
total de hábitats y el grado de especializa-
ción de las especies en dicho rango; b) hipó-
tesis de cadenas circulares: en estados de 
equilibrio, cada especie usa mecanismos de 
interferencia provocando que algunas "ga-
nen" (en términos de su adecuación biológi-
ca) frente a ciertos competidores, pero que a 
su vez "pierdan" frente a otros; e) hipótesis 
de mortalidad compensatoria: en estados de 
equilibrio, la mortalidad producida por cau-
sas no relacionadas a la interacción competi-
tiva se produce selectivamente sobre aque-
llas especies con habilidades competitivas 
superiores. 

Por otra parte, las hipótesis de no-equili-
brio (Connell 1978) son aquellas generadas 
en los estudios en que se cuestiona el para-
digma competicionista, y suponen que el 
número de especies en una comunidad está 
en equilibrio infrecuentemente. Lo anterior 
implica que una diversidad específica alta 
se mantiene sólo cuando la composición de 
especies está continuamente en recambio, 
siendo los factores externos (i.e., perturba-
ciones) los más importantes en prevenir la 
interacción entre las especies. Las hipótesis 
referidas a diversidad comunitaria que se 
derivan de esta línea de pensamiento son: 
a) hipótesis de perturbación intermedia: la 
diversidad es máxima a niveles intermedios 
de frecuencia e intensidad de una perturba-
ción y mínima a niveles muy bajos o altos 
de perturbación; b) hipótesis de igual posi-
bilidad: todas las especies son iguales en 



328 FARIÑA ET AL. 

sus habilidades de colonización, exclusión 
de invasores y resistencia a los embates 
ambientales, con lo cual la diversidad sólo 
depende del número de especies presentes 
en el área geográfica (colonizadores) y del 
tamaño poblacionallocal de las especies; e) 
hipótesis de cambio ambiental gradual: los 
"rangos" de habilidad competitiva de las 
especies son alterados continuamente a una 
tasa temporal tan alta que el proceso de eli-
minación de especies por exclusión compe-
titiva rara vez ocurre. 

Dentro de estas hipótesis, la de perturba-
ción intermedia propuesta originalmente 
por Grime (1973) ha tenido bastante acep-
tación, y en la actualidad se aplica incluso 
en ámbitos como la conservación biológica 
(Hobbs & Huenneke 1992). No obstante, 
aunque es considerada una de las primeras 
hipótesis de no-equilibrio en ecología de 
comunidades, debe tomarse en cuenta que 
también considera situaciones de equilibrio 
y exclusión competitiva al explicar fenóme-
nos como la variación de la diversidad. 

Una demostración clásica de esta hipóte-
sis fue presentada por Sousa (1979). Este 
autor determinó la importancia de las per-
turbaciones en la mantención de la diversi-
dad local en el intermareal rocoso del sur 
de California, entregando evidencia conclu-
yente sobre que la coexistencia de una de-
terminada diversidad de especies, con re-
querimientos similares de recursos, no se 
logra a través de mecanismos de diferen-
ciación en el uso de los recursos (hipótesis 
de equilibrio), sino debido a la acción de 
agentes perturbadores físicos. Estos agentes 
generan condiciones de no-equilibrio en las 
poblaciones evitando la exclusión competi-
tiva, y permiten una recolonización cons-
tante de especies en el sistema. 

Una expansión de esta hipótesis, presen-
tada por Huston ( 1979) como "hipótesis ge-
neral de diversidad de especies", supone 
que en la naturaleza numerosas comunida-
des existen en un estado de no-equilibrio, y 
que el equilibrio competitivo no es alcanza-
do debido a reducciones periódicas en los 
tamaños poblacionales (causadas por la de-
predación y a la ocurrencia de fluctuacio-
nes ambientales). En estas comunidades se 
establece un balance dinámico entre la tasa 
de desplazamiento competitivo y la fre-

cuencia de reducciones poblacionales, re-
sultando en un nivel estable de diversidad. 
Por el contrario, bajo condiciones de reduc-
ción poblacional infrecuente, un incremen-
to en las tasas de crecimiento de los compe-
tidores superiores generalmente resulta en 
disminuciones en la diversidad debido a ex-
clusión competitiva. Este modelo muestra 
que tanto la depredación, considerada como 
un tipo de perturbación, como la competen-
cia (o la productividad), en forma conjunta 
y no excluyente, pueden contribuir a la es-
tructuración del patrón de diversidad en las 
comunidades. 

Las dos hipótesis anteriores suponen que 
la competencia (aunque bajo un escenario 
distinto al de la teoría clásica) es el factor 
estructurador de la comunidad. 

Otra hipótesis, presentada por Caswell 
(1978) como un modelo de no-equilibrio 
para la coexistencia de especies mediada 
por perturbaciones bióticas, resaltó la im-
portancia de la depredación en la estructu-
ración del patrón de diversidad en las co-
munidades. El modelo surgió ante las 
evidencias conflictivas obtenidas en estu-
dios enmarcados en la teoría clásica de 
equilibrio y de sistemas poblacionales ce-
rrados, que apuntaban a que la depreda-
ción era (Paine 1966, 1971, Harper 1969, 
Dayton 1971) o no era (Paine & Vadas 
1969, Janzen 1976) un factor importante 
en la mantención de la diversidad comuni-
taria, y ante la inexistencia de modelos 
matemáticos que diesen cuenta de estas si-
tuaciones. Este autor clasificó los sistemas 
poblacionales como abiertos o cerrados y 
en equilibrio o no-equilibrio. Los sistemas 
cerrados fueron caracterizados por un solo 
parche homogéneo de hábitat, y los siste-
mas abiertos como colecciones de parches 
conectados por migración. Una caracterís-
tica general de los sistemas abiertos es que 
los comportamientos transitorios de no-
equilibrio pueden persistir por períodos 
extremadamente largos de tiempo. El mo-
delo presentado por Caswell utilizó esta 
última característica para generar coexis-
tencia de largo plazo entre competidores 
en condiciones de no-equilibrio bajo el 
impacto de la depredación. 

Las bondades del modelo simplificado, 
que sólo consideró dos especies de compe-
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tidores y un depredador, son que: a) predice 
la posibilidad de coexistencia de competi-
dores en concordancia con las observacio-
nes descritas del fenómeno y validadas por 
la experimentación (e.g., Paine 1966, Day-
ton 1971); b) hace predicciones consideran-
do la organización espacial y temporal del 
proceso de depredación, que lo distinguen 
de otros modos de coexistencia mediada 
por depredadores (e.g., sistemas cerrados 
de equilibrio con respuestas variables de 
selección de presas por parte del depreda-
dor). Las predicciones concuerdan con las 
observaciones de una serie de casos en los 
cuales la depredación impide la coexisten-
cia de especies dentro de la comunidad 
(e.g., Paine & Vadas 1969, Janzen 1976). 
El modelo de Caswell predice que dentro 
de un escenario compuesto por parches uni-
dos al azar por migración, las interacciones 
que ocurren dentro de algunos parches po-
drían seguir dinámicas de equilibrio con 
exclusión competitiva y extinciones, típicas 
de los sistemas cerrados y en equilibrio 
(sistemas clásicos). A la vez, dentro de 
otros parches se podrían generar dinámicas 
de no equilibrio, con extinciones causadas 
por la acción del depredador. Las interac-
ciones entre parches (conectados por mi-
gración) permiten la coexistencia de los 
competidores a través de la depredación. 
Con lo anterior Caswell ( 1978) puso en evi-
dencia que la escala espacial de análisis 
puede ser un factor crucial para la determi-
nación da la existencia de situaciones de 
equilibrio o de no-equilibrio en la naturale-
za. En los análisis espaciales y temporales 
restringidos (e.g, una localidad, y un tiem-
po máximo equivalente a una extinción po-
blacional local; Roughgarden & Feldman 
1975), sólo se reconoce como puntos de 
atracción del sistema a las densidades po-
blacionales de cero individuos, existiendo 
baja probabilidad de que exista un equili-
brio estable. La aplicación de una teoría 
basada en este tipo de análisis requerirá de 
mucho esfuerzo para definir los niveles de 
equilibrio (Wolda 1989). Por otra parte, en 
un análisis que considere un conjunto de 
localidades en una escala temporal más 
amplia (e.g., con varias extinciones loca-
les) se podrán establecer diferencias entre 
las extinciones locales (poblacionales) y 

globales (a nivel de especies). Las extin-
ciones locales serán relativamente comu-
nes, y dado que ellas no son estados absor-
bentes del sistema, no se requerirá de 
condiciones de equilibrio. En este tipo de 
análisis la migración de especies adquiere 
una importancia fundamental. 

Finalmente, en relación a la estructura-
ción de las comunidades, Caswell indica 
que probablemente las comunidades no 
sean sistemas de equilibrio o no-equilibrio 
en forma excluyente, sino que más bien 
(concordando con Diamond 197 5 y poste-
riormente Wiens 1984) pueden contener un 
"núcleo" de especies dominantes que inte-
ractúan fuertemente alcanzando niveles po-
blacionales predichos por modelos de equi-
librio; ellas estarán rodeadas por un gran 
número de especies en condiciones de no-
equilibrio, las cuales interactúan a una 
escala espacial distinta. Esta idea fue reto-
mada y aplicada en los conceptos de pobla-
ciones "núcleo" y "satélite", a partir de un 
modelo metapoblacional desarrollado por 
Hanski (1982). 

Durante la década del 70 ocurrió otro 
importante acercamiento al tema de equili-
brio comunitario por parte de Sutherland 
(1974). Este autor, inspirado en el trabajo 
de Lewontin ( 1969), destacó la importancia 
del contexto histórico para el análisis del 
estado y dinámica de una comunidad, pro-
poniendo la existencia de múÜiples puntos 
de equilibrio estables en las comunidades 
naturales. La proposición se sustenta en el 
reconocimiento de que en diversos tipos de 
comunidades las variaciones en una o más 
especies clave (sensu Sutherland 1974) o 
fundadoras (sensu Dayton 1971) producen 
un cambio en la estructura comunitaria, de 
forma tal que ésta pasa a un nuevo estado 
estable en el tiempo. En base a esta propo-
sición reanalizó los resultados de estudios 
anteriores (e.g., Stephenson & Searles 
1960, Paine 1966, Dayton 1971), entregan-
do evidencia de que en las comunidades es 
posible encontrar múltiples estados estables 
en el tiempo. 

Sutherland (197 4) reconoció que la exis-
tencia de estos estados múltiples conlleva 
problemas teóricos difíciles de solucionar. 
En particular, en el caso del desarrollo de 
modelos se debe considerar un submodelo 
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para cada punto de estabilidad y a la vez, 
cada uno de estos submodelos debe ser aco-
plado dentro de una superestructura apro-
piada. La especificación de esta superes-
tructura involucra desarrollos matemáticos 
complejos. En base a esto, propuso que a 
partir de un cambio de énfasis desde los 
análisis de estabilidad de ajuste (asociados 
a la idea de recuperación de un estado ini-
cial ante una perturbación) hacia los de es-
tabilidad de persistencia (asociados a la 
idea de permanencia comunitaria en el 
tiempo; Margalef 1969), se debían reanali-
zar los patrones temporales de estructura-
ción comunitaria. 

La idea del cambio de énfasis se funda-
menta en el supuesto de que las comunida-
des que persisten en el tiempo presentan al-
gún grado de estabilidad de ajuste, y tiene 
la ventaja de que la persistencia, a diferen-
cia de la estabilidad de ajuste, puede ser 
determinada por observación y/o experi-
mentación tomando en cuenta una escala 
espacial y temporal adecuada dada por la 
experiencia naturalista (Sutherland 1974). 

DECADA DE LOS OCHENTA Y ACTUAL 

La década de los ochenta se inicia con los 
trabajos clásicos de Sutherland (1981 ), Con-
nell & Sousa (1983) y Peterson (1984). Es-
tos aportes no contienen visiones precisa-
mente coincidentes, pero tienen la virtud de 
reenfocar el problema de la estabilidad eco-
lógica. Los temas de la fuerza de la interac-
ción y el de los estados múltiples de equili-
brio comienzan así a dominar el escenario 
teórico al inicio de la década. El foco de la 
discusión se centró preferentemente en la 
opinión de Connell & Sousa ( 1983), quienes 
sugirieron que en términos de escala tempo-
ral se requería "un recambio de todos los 
individuos de esa especie en el lugar" para 
estimar que efectivamente se había alcanza-
do un nuevo estado de equilibrio comunita-
rio luego de una perturbación. Esto fue visto 
como un criterio excesivamente estricto e 
impracticable en escala ecológica por auto-
res como Paine et al. (1985), los cuales, con-
siderando una idea original de Slobodkin 
(1961) adoptaron un estándar más pragmáti-
co y sugirieron que se podría utilizar el cri-

terio del tiempo ecológico como " .... inter-
valos del orden de diez veces la longitud de 
una generación" para aceptar nuevos estados 
de equilibrios comunitarios. Esto tiende a 
eliminar (arbitrariamente) el problema de la 
longevidad extrema de algunos individuos 
en las comunidades o la existencia de clones 
(e.g., corales, briozoos) u "organismos in-
mortales" (Paine et al. 1985). 

Adicionalmente, tanto los estudios desa-
rrollados en la década de Jos setenta como 
al inicio de los ochenta entregaron eviden-
cia sobre la posibilidad de incorporar esce-
narios comunitarios distintos en términos 
de equilibrio y no-equilibrio, poblaciones 
abiertas o cerradas, y del rol de las escalas 
temporales y espaciales, y finalmente des-
tacaron la importancia de incorporar los 
factores físicos y las perturbaciones en la 
estructuración y mantención de las comuni-
dades. En la década precedente y la actual, 
estos aportes por una parte se han expandi-
do y por otra han sido fuertemente cuestio-
nados, pero quizás lo más importante es 
que han dado origen a nuevos modelos. 

Los modelos matemáticos de equilibrio 
y su escenario comunitario actual 

El problema con los modelos que recono-
cen la existencia de uno o varios puntos de 
equilibrio determinables matemáticamente 
(e.g., Lotka 1925, Volterra 1931), es que a 
menudo sus predicciones no pueden ser con-
trastadas en las escalas espaciales y tempo-
rales en que normalmente se desarrollan los 
estudios de terreno. Por ejemplo, en el mo-
delo de crecimiento poblacional logístico 
determinista, el punto de equilibrio predicho 
no considera ni describe las dinámicas no 
determinísticas que se dan en las poblacio-
nes a escala espacial restringida (dinámicas 
transitorias). Por ello se ha hecho necesario 
definir escenarios y modelos no determinís-
ticos que permitan su aplicación en las dis-
tintas escalas espaciales y temporales de 
análisis (DeAngelis & Waterhouse 1987). El 
escenario que define los estados de equili-
brio inestable y equilibrio estable local y 
global descritos por Lewontin (1969), consi-
deraba un marco de referencia determinísti-
co para la trayectoria de los componentes 
del sistema. La adopción de un marco de 
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referencia estocástico permitiría darle mayor 
realidad a los modelos al considerar la posi-
ble interacción de las fluctuaciones del am-
biente con las dinámicas poblacionales. De 
esta forma se pueden acopLar aquellos facto-
res deterministas de los componentes pobla-
cionales con los ruidos o fluctuaciones esto-
cásticas que pueden afectar al sistema 
(Ellner & Turchin 1995). 

Para continuar con el razonamiento es 
necesario definir las importancia de las per-
turbaciones en los escenarios determinísti-
cos y estocásticos. En los determinísticos 
las perturbaciones actúan como fuerzas que 
desplazan a las comunidades de sus puntos 
de equilibrio, en cambio en los estocásti-
cos también pueden ser un factor que, 
dependiendo de las características de los 
componentes del sistema (en términos de su 
sensibilidad o grado de respuesta a las per-
turbaciones), pueden ser las determinantes 
de la dinámica o comportamiento temporal 
de la comunidad. En este sentido en los es-
cenarios estocásticos, a diferencia de los de-
terministas es posible encontrar situaciones 
de acoplamiento en las cuales la dinámica de 
los componentes del sistema está determina-
da por la dinámica temporal de las perturba-
ciones (Ellner & Turchin 1995). 

Las distintas consideraciones del efecto 
de las perturbaciones sobre la dinámica de 
los sistemas se traduce en diferencias impor-
tantes en la conceptualización de nociones 
como estabilidad o persistencia. En los esce-
narios estocásticos, a diferencia de los deter-
minísticos, las medidas de estabilidad y 
persistencia son determinadas tomando en 
cuenta un rango de variabilidad para los es-
tados del sistema. Esto es, la estabilidad de 
los componentes de la comunidad es consi-
derada como la mantención de un rango de 
variabilidad de las abundancias de las espe-
cies, y el tiempo en que dicho rango se man-
tiene corresponde a la persistencia (lves 
1995). La variabilidad de la abundancia de 
las especies en los sistemas estocásticos de-
pende de la sensibilidad de sus tasas de cre-
cimiento a las fluctuaciones ambientales 
(aspecto definido como resistencia en los 
sistemas determinísticos) y de la capacidad 
de amortiguación a través de mecanismos 
bióticos de las especies a estas fluctuaciones 
(la elasticidad en los sistemas determinísti-

cos). De esta forma la elasticidad en las co-
munidades con comportamiento estocástico 
es definida como la razón entre la variabili-
dad de las abundancias de sus poblaciones y 
la variabilidad en las tasas de crecimiento 
(determinadas por el ambiente). En otras pa-
labras, mientras más variables son las densi-
dades de las especies en la comunidad 
en relación a la variabilidad de sus tasas de 
crecimiento, menos elástico es el sistema 
(DeAngelis & Waterhouse 1987). 

El tomar en cuenta una situación en la 
cual el acoplamiento entre la dinámica tem-
poral de las especies con la de las perturba-
ciones no se logra (equilibrio) o se logra 
(no-equilibrio), permite explicar por qué se 
ha reconocido al equilibrio corno un con-
cepto útil cuando se aplica en algunas esca-
las ecológicas y en otras no (Harris 1980). 

Nuevas formulaciones para los conceptos 

En la actualidad es aceptada la posibilidad 
de que las comunidades existan a lo largo 
de un espectro desde estados de equilibrio 
estable (i.e., comunidades interactivas con 
pocos efectos estocásticos) hasta estados de 
no-equilibrio (i.e., comunidades poco inte-
ractivas con grandes efectos estocásticos) 
(ver Wiens 1977, Grossrnan et al. 1982, 
Rahel et al. 1984). A la vez, se mantiene 
una tendencia (al parecer heredada desde 
los tiempos de Clements versus Gleason) a 
identificar a las comunidades en estado de 
equilibrio como estructuradas primariamen-
te en base a fuerzas bióticas (crecimiento 
poblacional autorregulado e interacciones 
compensatorias), y a aquellas en estado de 
no-equilibrio con una estructura controlada 
por variaciones ambientales (Re ice 1994 ). 
Otros autores, corno Menge & Sutherland 
( 1987), optaron por ordenar a las comuni-
dades de acuerdo a la importancia relati-
va de factores bióticos (competencia, de-
predación), y abióticos en función de su va-
riación a través de gradientes de estrés 
ambiental e intensidad de reclutamiento. 
Aunque estos autores no explicitan los esta-
dos resultantes en términos de equilibrio o 
no-equilibrio, estas categorías están implíci-
tas en su modelo. De hecho, este tipo de 
categorización es desarrollada a través de la 
diferenciación del tipo de factor que regula 
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o afecta la dinámica comunitaria (factor bió-
tico o abiótico) y no en base al tipo de diná-
mica que presentan las comunidades. 

Es útil expandir el espectro interactivo 
tradicional entre factores bióticos y abióti-
cos para reflejar el hecho de que las inte-
racciones bióticas pueden involucrar retroa-
limentaciones y retrasos en los tiempos de 
respuesta de las poblaciones, pudiendo des-
estabilizar a algunas comunidades (Turchin 
& Taylor 1992). En este sentido, DeAnge-
lis & Waterhouse (1987) describieron las 
comunidades resultantes como: a) Comuni-
dades establemente interactivas: las pobla-
ciones tienden a fluctuar alrededor de valo-
res fijos de densidad. Las desviaciones 
desde esos valores causadas por pertur-
baciones son contrarrestadas por interaccio-
nes bióticas (homeostáticas) o retroali-
mentaciones que causan un retorno hacia 
valores de equilibrio. b) Comunidades ines-
tablemente interactivas: las interacciones 
entre poblaciones se traducen en tasas de 
crecimiento no compensatorias y subamor-
tiguan las retroalimentaciones negativas, 
conduciendo la comunidad a un estado le-
jos del punto de equilibrio estable. Para es-
tas comunidades existen varios puntos de 
equilibrio, pero no son estables, y las extin-
ciones o violentas oscilaciones llevan al 
sistema fuera del punto de equilibrio entre 
las poblaciones. Esta situación se denomina 
inestabilidad de retroalimentación biótica; 
las interacciones internas entre las pobla-
ciones son demasiado fuertes para que el 
sistema persista en forma estable. e) Comu-
nidades débilmente interactivas: las fluc-
tuaciones estocásticas son capaces de llevar 
a las poblaciones lejos de sus valores de 
equilibrio. En este caso, las fuerzas causan-
tes de las fluctuaciones son tanto o más 
fuertes que cualquier interacción biótica 
(homeostática) que actúe entre las pobla-
ciones para devolverlas a su estado inicial. 
Esta situación se conoce como dominancia 
estocástica. 

Al caracterizar las comunidades normal-
mente se había supuesto que éstas eran del tipo 
establemente interactivas. Sin embargo, estu-
dios posteriores demostraron que las comuni-
dades podían encontrarse también en situacio-
nes de inestabilidad interactiva (Schaffer 
1984) o de interacción débil (Sale et al. 1984). 

No obstante, si las comunidades alta-
mente interactivas son susceptibles a re-
troalimentaciones bióticas inestabilizantes 
y si las comunidades débilmente interacti-
vas son susceptibles a extinciones estocás-
ticas, ¿qué permite a las comunidades per-
sistir en el tiempo? Durante los últimos 
años se ha destinado mucho esfuerzo a este 
tema, desarrollándose dos tipos principales 
de modelos (DeAngelis & Waterhouse 
1987): 1) los que incorporan mecanismos 
estabilizadores bióticos en los modelos co-
munitarios clásicos, generando equilibrio 
en base a la consideración de supuestos dis-
tintos a los clásicos; y 2) los que abando-
nan los estados de equilibrio estable como 
propiedad fundamental a escala local de las 
comunidades, y examinan los mecanismos 
que aseguran la persistencia de largo plazo. 

Los dos tipos de modelo, cuyo desarrollo 
no fue excluyente, pueden agruparse a su 
vez en cinco grandes tipos (DeAngelis & 
W aterhouse 1987) de acuerdo a los mecanis-
mos que involucran: 

1 . Modelos que contienen mecanismos es-
tabilizadores intrínsecos en la dinámica 
poblacional de las especies interactuan-
tes. Para los modelos determinísticos de-
predador-presa donde puede existir ines-
tabilidad (May 1972), se han propuesto 
mecanismos poblacionales intrínsecos 
que podrían generar estabilidad, como 
por ejemplo conductas de alternancia 
("switching") de presas por parte del de-
predador, respuestas funcionales en la 
búsqueda de refugios por parte de las 
presas, y tiempo de búsqueda de los de-
predadores, entre otros (Abrams 1982, 
Kaiser 1983, Sih 1984). 

2. Modelos donde la perturbación es consi-
derada como un factor estabilizador en 
comunidades inestablemente interacti-
vas, tomando en cuenta la evidencia de 
que la perturbación puede ser vital para 
promover la coexistencia de especies 
que compiten; ejemplos son los modelos 
en los cuales la perturbación: a) afecta a 
las poblaciones directamente (Huston 
1979, Wooding 1981), b) afecta la dis-
ponibilidad de recursos (Nudds 1983), y 
e) afecta o produce fluctuaciones en la 
abundancia de consumidores y/o en los 
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niveles de recursos disponibles (Powell 
& Richerson 1985). 

3. Modelos en que la persistencia de comu-
nidades débilmente interactivas se realiza 
a través de mecanismos compensatorios 
bióticos. En estas comunidades, si el 
efecto de fluctuaciones ambientales alea-
torias es importante, la probabilidad de 
extinción de poblaciones individuales es 
alta, por lo tanto su persistencia en el 
tiempo se produce por: a) la presencia de 
mecanismos desarrollados por las espe-
cies para ocupar un número determinado 
de refugios, que correspondería al "piso" 
de la abundancia poblacional, que les 
permite escapar a los efectos de la pertur-
bación (Errington 1946); b) la capacidad 
de permanecer estables a bajos niveles 
poblacionales que no permitan los efec-
tos deletéreos de la competencia (Connell 
et al. 1984 ); e) la posibilidad de tener res-
puestas reproductivas de acuerdo al nivel 
de las perturbaciones (e.g., Lodge & Ke-
lly 1985). En relación a este tipo de res-
puestas poblacionales se ha definido el 
término de regulación "denso-dependien-
te vaga" (Strong 1984), el cual considera 
que las poblaciones, en respuesta a las 
fluctuaciones ambientales, despliegan un 
amplio rango de variaciones en sus abun-
dancias. Este rango está acotado por un 
"techo" de competencia interespecífica 
(Milne 1962) y por el "piso" antes defini-
do (lo cual no implica que ocurran extin-
ciones). En este contexto se ha discutido 
el concepto de persistencia, definiéndolo 
en términos determinísticos como la can-
tidad de tiempo que perdura una varia-
ble (poblacional) antes de ser cambiada 
(Pi mm 1984 ), o en términos estocásticos 
como los límites de probabilidad de la 
abundancia poblacional entre el "techo" 
y el "piso" (Ches son 1984 ). 

4. Modelos que reconocen un acoplamien-
to débil de localidades dominadas esto-
cásticamente en un paisaje, definiendo 
la importancia de la escala espacial en 
la interpretación de los efectos de per-
turbaciones aleatorias actuando sobre 
un ambiente. Un ejemplo son los mode-
los de "dispersión del riesgo", que con-
sideran que la extinción local de una 
población no es importante si no propa-

ga sus efectos al resto de las localida-
des (Crowdley 1981). 

5. Modelos que reconocen un acoplamiento 
débil de localidades inestablemente inte-
ractivas en un paisaje, suponiendo que 
las extinciones, a través de desplazamien-
tos competitivos o sobrexplotación de las 
presas por los depredadores, pueden ocu-
rrir en localidades individuales pero son 
continuamente compensadas por invasio-
nes a partir de otras localidades. Algunos 
de estos modelos suponen homogeneidad 
ambiental (Caswell 1978) y otros supo-
nen heterogeneidad (Abramsky & Van 
Dyne 1980). 

El desarrollo de todos estos modelos ha 
permitido realizar nuevas consideraciones 
teóricas relativas a la escala espacial y tem-
poral involucrada en los estudios en ecolo-
gía de comunidades (Pimm 1991). Por otra 
parte, las instancias relacionadas con las 
posibilidades biológicas de moderación de 
los efectos catastróficos, que se hicieron 
evidentes al reconocer la posibilidad de 
situaciones comunitarias de dominancia es-
tocástica e inestabilidad, permitieron un 
cambio de visión de las comunidades eco-
lógicas (DeAngelis & Waterhouse 1987). 
Esto se refleja en que más que reconocer a 
las comunidades como unidades ecológicas 
autocontenidas que poseen un equilibrio es-
table, se debe tomar en cuenta a las condi-
ciones transitorias (extinciones frecuentes) 
como inescapables, al menos en escalas es-
paciales pequeñas. Este cambio de perspec-
tiva, aunque se sustenta en una base bastan-
te distinta a la clásica determinista, puede 
conducir a nuevas interpretaciones de la vi-
sión clásica al determinar las escalas espa-
ciales y temporales en las cuales los mode-
los de equilibrio son aproximaciones 
válidas para la representación de la dinámi-
ca temporal de las comunidades. 

La posibilidad de la existencia de condi-
ciones transitorias (de no-equilibrio) a ni-
vel local puede tener importantes aplicacio-
nes a nivel de la biología de conservación y 
manejo. Parte de esta aplicación ya ha sido 
desarrollada (Pickett & Thompson 1978). 
Sin embargo, todavía existen resabios de la 
antigua escuela en esta área. Por ejemplo, 
el hecho de otorgar una excesiva importan-
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cia a las condiciones de no-equilibrio, ge-
neradas a partir de perturbaciones ambien-
tales, al tratar de establecer los factores es-
tructuradores de la comunidad (Hobbs & 
Huenneke 1992, Reice 1995). 

Otro aspecto importante es que se hace ne-
cesario desarrollar metodologías y análisis 
que permitan dar cuenta de las conexiones 
entre las distintas escalas espaciales (y tem-
porales) en que se desarrolla la dinámica (de 
equilibrio y no-equilibrio) comunitaria. Es 
necesario definir las posibilidades de extrapo-
lación de las dinámicas en los sistemas desde 
y entre distintas escalas (Boulton et al. 1992). 
Esto último se expresa en el hecho de que 
dependiendo de la escala espacio-temporal de 
observación, o del contexto de los estudios, 
existirán mayores probabilidades de encon-
trar o no un tipo de dinámica u otra. Ejemplos 
de estas situaciones son los desacuerdos en 
términos de equilibrio o no-equilibrio produ-
cidos al analizar una misma comunidad en 
distinta escala espacial (Anderson et al. 1981, 
Rahel et al. 1984 ), o variaciones en los su-
puestos de equilibrio (Caswell 1978) al ex-
pandir las escalas de análisis de un modelo 
(Crowdley 1979). Otros ejemplos son la ex-
pansión de la escala temporal de los estudios, 
donde se observan situaciones distintas a las 
consideradas inicialmente (Sutherland 1981, 
Jaksic et al. 1995). 

Un área en la cual es posible evidenciar 
el problema de la extrapolación desde dis-
tintas escalas, es la mantención de especies 
raras en áreas que se están contrayendo o 
son fragmentadas. Por ejemplo, en el caso 
de la fragmentación de bosques la teoría 
clásica de biogeografía insular (MacArthur 
& Wilson 1967) establece que es imposible 
que permanezcan todas las especies del 
bosque en cada una de las islas que surgi-
rán a partir de la fragmentación, dado que 
se está transformando a islas grandes en is-
las pequeñas. Sin embargo, si las tasas de 
migración y dispersión de propágulos entre 
las islas son suficientemente altas, una red 
de islas podría emular a pequeña escala la 
diversidad del bosque original. De esta ma-
nera, aunque se observen dinámicas transi-
torias o de no-equilibrio en cada isla, una 
apropiada configuración espacial podría 
mantener una población en equilibrio esta-
ble (DeAngelis et al. 1979). 

ACERCA DE LA CONTROVERSIA 

En ecología, la unidad de medida común 
para el análisis de los estados de equilibrio 
y no-equilibrio de las comunidades ha sido 
la abundancia relativa de las especies que 
conforman la comunidad. Otras unidades 
de medida como número de especies, bio-
masa, grupos funcionales de especies, pai-
sajes, etc., también son potencialmente 
utilizables para este tipo de análisis. La 
elección de esta unidad pasa por el recono-
cimiento de que los conceptos han sido teó-
rica e históricamente diferenciados en base 
a algunas de estas unidades (abundancias 
y número de especies; e.g., biogeografía 
de islas), no siendo posible encontrar el 
mismo nivel de análisis para las otras uni-
dades. Al respecto se ha argumentado que 
esta elección de unidad se explicaría por 
dos razones: 1) el reconocimiento de que en 
la jerarquía abundancia-número de espe-
cies-densidad o biomasa total de especies, 
un cambio a nivel de la abundancia de las 
especies puede ser representativo, en algu-
nos casos, de los cambios en los restantes 
niveles (Pimm 1984); 2) una consecuencia 
del desarrollo original del concepto en mo-
delos poblacionales (que usan como unidad 
la abundancia), los cuales sirvieron de base 
para el desarrollo de modelos de interacción 
de especies en ecología de comunidades. 

Otro aspecto a considerar es que la mayo-
ría de los ejemplos presentados en la literatu-
ra corresponden a modelos (representaciones 
simplificadas de la realidad). Ante esto surge 
la pregunta: ¿existen estados de equilibrio di-
námico en la naturaleza o sólo son un artefac-
to derivado de modelos matemáticos y ecoló-
gicos desarrollados para el estudio de las 
dinámicas comunitarias? Hay numerosos 
ejemplos en los que se ha intentado poner a 
prueba la existencia de estados de equilibrio 
dinámico en las comunidades, o al menos la 
cuantificación de parámetros asociados a éste 
(Sousa 1984). Sin embargo, mucha de esta 
evidencia ha sido criticada, principalmente 
por la metodología que se ha empleado en los 
análisis, desestimando de esta forma la exis-
tencia de situaciones de equilibrio. Este razo-
namiento ha llegado casi al extremo de resu-
citar posiciones como las de Elton (Sousa 
1984 ), quien afirmó apodícticamente que en 
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la naturaleza no existe el equilibrio (Murdoch 
1991, Reice 1994). Una posición menos drás-
tica al respecto la entrega Sousa ( 1984) al 
proponer que posiblemente existe equilibrio 
pero no se ha analizado adecuadamente. 

Esta última controversia fue analizada 
en un simposio reciente, denominado "El 
cambio desde el paradigma de equilibrio al 
de no-equilibrio" (Murdoch 1991, Koetsier 
et al. 1991). Una de las conclusiones prin-
cipales fue que no existen evidencias de 
equilibrio en la naturaleza, por lo tanto el 
paradigma de equilibrio debía ser abando-
nado. La conclusión fue criticada (Koetsier 
et al. 1991) debido a que: a) no tomaba en 
cuenta la posibilidad de existencia de un 
espectro de situaciones de no-equilibrio y 
equilibrio en la naturaleza y la importancia 
de la escala de análisis utilizada para su 
detección (Caswell 1978); b) la elección de 
unidades de análisis no fue debidamente 
considerada como un factor importante en 
la detección de equilibrio o no-equilibrio. 
De hecho, los estudios entregan distintos 
resultados dependiendo de si toman en 
cuenta la biomasa, el número de especies 
de la comunidad (Pimm 1984), o la rela-
ción producción/respiración en un sistema 
(Koetsier et al. 1991 ); e) no se definió qué 
tan cercano o equivalente, en relación a una 
situación original preperturbación, debe ser 
considerado el punto de retorno (equilibrio) 
de un sistema. 

Al respecto, un estudio de Tilman & Down-
ing ( 1994) da evidencia del retorno a un 
punto de equilibrio en la biomasa vegetal 
después de una perturbación. Este ejemplo 
correspondería a una evidencia de equili-
brio mediado por compromisos entre los 
organismos. Sin embargo, estos resultados 
son criticables, dado que es probable que al 
analizar los efectos de la perturbación so-
bre la comunidad tomando en cuenta otros 
niveles tráficos como los herbívoros y car-
nívoros del sistema, no se encuentre evi-
dencia de equilibrio (e.g., ver McNaughton 
1985). Relacionado con el punto anterior, 
la evidencia entregada por Sutherland 
(1974) para los puntos múltiples de estabi-
lidad también está basada en el análisis de 
la estructura de uno (productores) o dos 
(productores y herbívoros) ni veles tráficos 
en una comunidad, dejando de lado las 

fluctuaciones y la estabilidad del resto de 
sus componentes. 

Otro aspecto que no ha sido reconocido 
tanto por los proponentes del cambio de pa-
radigma de equilibrio como por los escépti-
cos, es que la detección de estados de equi-
librio o no-equilibrio en la naturaleza pasa 
por la determinación de los patrones de 
abundancia de las especies en una comuni-
dad, y a la vez por determinar los factores 
responsables de estos patrones. En otras pa-
labras, se puede reconocer equilibrio en las 
abundancias de las especies en situaciones 
donde los factores determinantes de estos 
patrones son tanto las interacciones ( escue-
la de equilibrio) como las perturbaciones 
(escuela de no-equilibrio). Los patrones y 
los factores asociados a cada una de estas 
situaciones deben ser tomados en cuenta y 
evaluados en forma conjunta para dilucidar 
la existencia o no existencia de equilibrio 
en la naturaleza. Como un ejemplo para 
este planteamiento, Sutherland & Karlson 
( 1977) demostraron que en el desarrollo de 
una comunidad bentónica submareal, donde 
los factores clave eran las interacciones 
competitivas entre los organismos (bajo im-
pacto de perturbaciones físicas), nunca se 
alcanzó un punto de equilibrio. Esta situa-
ción podría ser considerada de no-equili-
brio (en base a su dinámica) y de equilibrio 
(en base a los factores clave involucrados). 

En la actualidad, por una parte se conti-
núa analizando la evidencia de estados de 
equilibrio o no-equilibrio en la dinámica de 
las comunidades a partir de nuevos enfo-
ques, como los análisis de la importancia 
de las variaciones en los recursos en esca-
las temporales atípicas (e.g., pocos segun-
dos) (Seasted & Knapp 1993), esto toman-
do en cuenta las características de historia 
de vida de los organismos (e.g., Tilman & 
Pacala 1993) o reconociendo la importancia 
de las influencias abióticas y las tolerancias 
fisiológicas de las especies (Dunson & Tra-
vis 1991 ). Por otra parte, a partir del análi-
sis de sistemas complejos se han propues-
to modelos de dinámica temporal de la co-
munidad donde se reconocen estados de 
equilibrio, no-equilibrio, y situaciones in-
termedias, denominadas conservación y ex-
plotación (Holling 1992). Este tipo de 
modelo permite simular la dinámica comu-
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nitaria con gran generalidad, permitiendo la 
coexistencia de situaciones de equilibrio y 
no-equilibrio y aportando además explica-
ciones para el paso de un estado a otro 
(Costanza et al. 1993). 

Es posible reconocer que en la ecología 
de comunidades las discusiones sobre la 
existencia de equilibrio o no-equilibrio ha 
estado relacionada con discusiones de otros 
conceptos igualmente importantes. En la 
controversia relativa a la naturaleza de las 
comunidades, se relacionó erróneamente a 
la escuela superorganísmica con la noción 
de equilibrio y a la escuela individualista 
con la de no-equilibrio. Esta relación se 
fundamentó en la importancia diferencial 
que ambas escuelas daban a los factores 
bióticos como responsables de la regula-
ción y mantención de los sistemas naturales 
(Mclntosh 1995). Otro ejemplo de lo ante-
rior se encuentra en la historia del concepto 
del balance de la naturaleza, que original-
mente estableció que una propiedad intrín-
seca de los sistemas naturales era su capa-
cidad de retorno a las condiciones iniciales 
(de equilibrio) después de una perturba-
ción. Más aún, se consideraba que en la na-
turaleza existía un equilibrio constante en-
tre fuerzas contrarias (e.g., natalidad v/s 
mortalidad; Egerton 1973). 

En base a los ejemplos anteriores y rela-
cionado con la controversia de equilibrio v/s 
no-equilibrio, se ha reconocido que en la 
historia del desarrollo de conceptos en eco-
logía normalmente se generan controversias 
polarizantes (e.g., hipótesis de: denso-de-
pendencia v/s denso-independencia, super-
organísmica v/s individualista, competencia 
v/s depredación, etc.). Estas controversias 
normalmente no se solucionan, y se termina 
por reconocer que en la naturaleza existen 
gradientes o espectros en los que tienen al-
gún grado de importancia los dos factores 
planteados originalmente como opuestos 
(Peters 1991). Por ejemplo, Sutherland 
( 1981), al reanalizar uno de sus propios es-
tudios en una comunidad marina bentónica 
tomando en cuenta las características de las 
perturbaciones que la afectaban, concluyó 
que "la evidencia de estabilidad y no-esta-
bilidad puede ser encontrada en cualquier 
comunidad dependiendo del punto de refe-
rencia (estado de equilibrio inicial), las per-

turbaciones específicas, y la escala tempo-
ral". Este autor se refería a que la búsqueda 
de alguna relación general entre estabilidad 
y estructura comunitaria es un camino in-
fructuoso, y el foco debería cambiarse ha-
cia la pregunta de "cómo una comunidad 
local reacciona a las perturbaciones que ex-
perimenta". 

Las controversias polarizantes para el 
desarrollo de la ecología se han cuestiona-
do dura y ácidamente. Se ha propuesto de 
que los ecólogos deben hacer un esfuerzo 
para cambiar el tipo de cuestionamiento 
desde los clásicos sin solución, basados en 
las preguntas de por qué y cómo, a otros 
más humildes pero solucionables, tales 
como cuándo, cuántos y dónde (Peters 
1991 ). No obstante, históricamente estas 
preguntas han servido como base para el 
desarrollo de aproximaciones operacionales 
importantes para el estudio de las poblacio-
nes y comunidades de organismos y para la 
aplicación de la ecología en otras áreas del 
conocimiento (Mclntosh 1995). 

La controversia entre equilibrio y no-
equilibrio en ecología de comunidades re-
fleja una problemática general en biología: 
la importancia relativa de los factores bió-
ticos o los factores ambientales en la es-
tructuración de los patrones en distintas 
escalas biológicas. Ejemplos de esta pro-
blemática han sido las discusiones en eco-
logía de poblaciones sobre denso-depen-
dencia o denso-independencia (Smith 
1961), en genética el cuestionamiento que 
derivó en la formulación de la ecuación 
general de la genética (Ay ala 1984 ), y en 
teoría del aprendizaje la discusión relativa 
a la heredabilidad de algunos caracteres 
como la inteligencia (Mednick 1984 ). Es 
importante rescatar alguna lección desde 
estas controversias, que se han basado en 
antinomias, es decir en la falsa oposición 
entre conceptos que son distintos pero no 
realmente contrarios, y donde frecuente-
mente se termina considerando a tales 
conceptos como complementarios. 
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