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La comunidad cientifica recibe con beneplécito y da la bienvenida a la obra titulada
“Biogeografia Marina” y tengo el privilegio y el honor de presentarla a los lectores.

La biogeografia es una ciencia de sintesis, que opera con otras disciplinas diferen-
tes como la sistematica, la ecologia, la paleontologia y la geologfa. La investigacién
de las causas de los diferentes patrones de distribucién geografica es un tema que
no se haya exento de controversias, ya que la diversidad de explicaciones se debe
a las diferentes disciplinas involucradas que han tratado de sefialar las causas de la
distribucién de las especies y biotas.

Con esta obra el autor pretende promover discusiones y sintesis de la biogeografia
y sus aplicaciones, integrar en una obra los diferentes enfoques y escuelas, ejempli-
ficarlos y establecer sus origenes, conceptos e historia.

Los patrones biogeograficos se manifiestan en varias formas. Se pueden observar
diferencias en la riqueza de especies marinas entre un lugar y otro. La adaptaciéon
de los organismos al ambiente marino también muestra patrones geogréficos, por lo
que se han reconocido razas geogréficas. Las especies, géneros y familias no tienen
una distribucién aleatoria, ya que en su mayoria estdn confinados en un arreglo
determinado a un drea particular. El drea de distribucién de una especie puede ca-
racterizarse segun su forma, ubicacién geogréfica, continuidad, disyunciones y el
reconocimiento de sus barreras biogeograficas.

El objetivo de este libro es ilustrar los principios bdsicos de la Biogeografia Marina,
asf como la mecdnica de accién que debe seguirse para llegar a la interpretacién de
las relaciones filogenéticas entre los organismos. Aunque desde hace mucho tiem-
po ha existido un intenso y apasionado debate sobre las virtudes y alcances de la
Biogeografia Marina, pocos aportes ha habido en este aspecto en nuestro pais. Es
notable la escasez en México de trabajos sobre biogeografia marina como una herra-
mienta para entender los patrones de distribucién de los organismos marinos. Este
trabajo pretende contribuir al desarrollo y aplicacién de la Biogeograffa Marina, ani-
mar a las jévenes generaciones de nuestro pais a poner atencién en esta apasionante
ciencia.

Esta obra no pretende abordar todos los temas biogeogréficos, sino mas bien consti-
tuye una exploracién de los tépicos fundamentales de la biogeografia marina por los
que el autor se ha interesado y fascinado durante todas sus afios de trabajo tanto en



el campo como en el laboratorio y en lugares tan alejados como el Mar de Barents, el
Mar de Chukchi o el Mar de Ross, estimulado por expertos mundiales en ficologia.

El disefio del texto es con base en preguntas y respuestas. La obra se divide en siete
capitulos en los que trata la diversidad bioldgica, la historia y la esencia de la bio-
geografia, el aspecto geografico de la biogeografia marina, la biogeografia histdrica,
haciendo énfasis en la biogeografia de la zona pelagial a nivel de los océanos, consta
de seis tablas y 41 figuras.

El libro tiene literatura citada y recomendada y un amplio glosario en idioma espa-
fiol acompafado con los términos equivalentes en inglés. La literatura de esta obra
constituye una fuente valiosa de informacién biogeogréfica histérica y reciente. Una
parte significativa de los trabajos citados en esta obra fue publicada en ruso, debido
a las investigaciones multidisciplinarias que la ex-URSS realizé en todos los océanos
y de dificil acceso para el lector.

El autor del libro el Dr. Yuri B. Okolodkov, ha trabajado en Biologia Marina durante
35 afios. En 1983 obtuvo su grado de Maestro en Ciencias en la Universidad Estatal
de Leningrado . En 1987, en el Instituto Botdnico Komarov de la Academia de Cien-
cias de la ex-URSS en San Petersburgo obtuvo el doctorado con su tesis “Fitoplancton
del Mar de Chukchi”, en 2000 obtuvo su grado de Doctor Estatal con la tesis titulada
“Dinoflagelados del Artico Eurasidtico” en el Instituto Botdnico Komarov, posterior-
mente enfocé sus estudios en algas de hielo del Océano Glacial Artico y actualmente
es experto en taxonomia y sistemdtica de dinoflagelados marinos.

Ha participado en mds de veinte expediciones marinas y aéreas rusas e internacio-
nales al Artico Eurasidtico, noreste del Atlantico, noroeste del Pacifico y al Antdrtico
a bordo de naves como Polarstern (alemén), Nathaniel B. Palmer (estadounidense),
Lance (noruego), Jan Mayen (noruego) y el velero polaco Oceania, ha colaborado
como investigador invitado en diversos laboratorios de investigaciéon marina en
Polonia, Gran Bretafia, Noruega, EE.UU., Alemania y Francia. Le fueron otorgadas
becas y estancias por la Real Sociedad de Londres, por el Consejo Nérdico de Mi-
nistros, por la UNESCO-CEE, por la Nacional Science Foundation de los EE.UU. y otras
organizaciones. Entre sus obras se encuentra el “Atlas de la Flora Marina del Sur de
Spitsbergen”, cerca de 60 articulos, capitulos de libros, a la vez que ha presentado
sus avances académicos en diversos foros académicos nacionales e internaciona-
les.

A partir del 2001 a la fecha ha trabajado en diversas universidades mexicanas como
la Universidad Auténoma Metropolitana - Iztapalapa, la Universidad del Mar en
Puerto Angel, Oaxaca, y actualmente en el Centro de Ecologia y Pesquerias de la
Universidad Veracruzana en Boca del Rio, Veracruz, donde ha realizado investiga-
ciones sobre dinoflagelados del Pacifico Mexicano y del Golfo de México y sobre
especies marinas no-indigenas, y actualmente trabaja sobre diversos tépicos mari-



nos en el Golfo de México, especificamente en el Parque Nacional Sistema Arrecifal
Veracruzano, iniciando en 2005 el monitoreo de mareas rojas y ciguatera.

La obra estd dirigida principalmente a estudiantes, académicos de diversas espe-
cialidades, instancias gubernamentales, tomadoras de decisiones gubernamentales.

El autor pone al alcance de los estudiantes de los diversos niveles educativos de
Ciencias Marinas y de habla espafiola su obra de consulta, texto que aporta los prin-
cipios bdsicos sobre los que debe descansar el conocimiento biogeografico. Estoy
convencida de que este libro presenta los principios y aplicaciones sobre Biogeo-
graffa Marina de forma sencilla, clara y sobre todo, destinado a un ptblico amplio,
constituye una herramienta de valor inigualable. Si este libro anima a sus lectores a
contemplar los animales y las plantas marinos desde una nueva perspectiva y una
mayor comprension, habra tenido éxito.

Dra. Blanca Pérez-Garcia,
UAM-I, marzo, 2008






PREFACIO

La biogeograffa marina se puede definir como la ciencia que estudia las regularida-
des en la distribucién de cada aparicién de la vida y de los organismos vivientes en
el mar, en una escala geoldgica de tiempo. En virtud de que define sus propios ob-
jeto, sujeto y métodos de estudio, se considera como una disciplina independiente,
aunque estrechamente relacionada con otros campos, como la oceanografia, biodi-
versidad y productividad bioldgica, climatologia, geologia, paleontologia, ecologia
y evolucién de los organismos marinos.

El propésito de este libro es proporcionar una visién actualizada de la biogeografia
marina, bajo una perspectiva histdrica, haciendo énfasis en los organismos peldgi-
cos. Presenta temas bdsicos sobre biogeograffa, ademds de que los t6picos especiales
que pueden ser de utilidad para investigadores de niveles avanzados son discutidos.
El libro incluye el glosario con equivalentes en inglés. Esta enfocado principalmente
para estudiantes de nivel maestria y doctorado.

En este libro se podrd notar la influencia de las excelentes obras de reconocidos
autores, especialmente de C. W. Beklemishev (1969) “Ecologia y la Biogeografia del
Pelagial”, de J. C. Briggs (1995) “Biogeografia Global” y de A. I. Kafanov y V. A. Ku-
dryashov (2000) “Biogeografia Marina: un Libro de Texto”.

El libro estd basado en el curso “Biogeografia Marina Avanzada”, impartido origi-
nalmente a estudiantes de Maestria en Ciencias de la Universidad Auténoma Metro-
politana — Iztapalapa (UAM-1) en mayo del 2002. Posteriormente, se imparti6 a estu-
diantes de Maestria, Doctorado, y a colegas y estudiantes de posgrado del Centro de
Ecologiay Pesquerias delaUniversidad Veracruzana (CEP-UV), enJalapa (agosto 2002),
y en el Centro de Investigaciones Biolégicas del Noroeste, La Paz (noviembre 2002).
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DIVERSIDAD DE ESPECIES: TIERRA Y MAR

DEFINICION DE BIODIVERSIDAD

La diversidad bioldgica o biodiversidad se define como la variedad y variabilidad
de los organismos vivos, incluyendo el niimero de especies y los distintos linajes
filogenéticos (clados), la variacién genética infraespecifica, y la diversidad “funcio-
nal” que comprende las vias de funcionamiento e interaccién entre los organismos y
entre éstos y su medio ambiente (Systematics Agenda 2000, 1994). La biodiversidad
considera al menos tres niveles: la diversidad de especies, la diversidad genética y la
diversidad de ecosistemas (Cullen, 1995).

¢Cudl es la diversidad global?

A la fecha, los sisteméticos han descrito cerca de 1.4 millones de especies de orga-
nismos, la mayoria de los cuales son insectos (Systematics Agenda 2000, 1994). El
numero de las especies terrestres supera al namero de las especies marinas (tablas

1y2).
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Tabla 1. Diversidad de especies terrestres (Briggs, 1995).

Grupos taxonémicos Especies estimadas Citas bibliograficas
Insectos 10 millones Gaston (1991)
Nemadtodos 1 millén (?) May (1988)

Acaros 750 000 Johnston (1982)

Plantas 300 000 Burger (1981)

Arafias 170 000 Coddington y Levi (1991)
Moluscos 20 000 Brusca y Brusca (1990)
Los demds 100 000 Varias fuentes

Total 12 340 000

Tabla 2. Diversidad de especies marinas (Briggs, 1995).

Grupos taxonémicos Especies estimadas Citas bibliograficas
Artrépodos 37 000 Kensley et al. (com. pers.)
Nematodos 35000 Hope (com. pers.)
Moluscos 29 000 Brusca y Brusca (1990)
Anélidos 15 000 Fauchald (com. pers.)
Briozodrios 15 000 Cheetham (com. pers.)
Cordatos 15,000 Varias fuentes
Celenterados 9000 Brusca y Brusca (1990)
Esponjas 9000 Brusca y Brusca (1990)
Los demds 14 000 Varias fuentes
Total 178 000

¢Cuiles son las principales diferencias en biodiversidad entre los ambientes
terrestre y marino?

Primero, a diferencia de lo que sucede en el hébitat terrestre, en donde més de un
90% de todas las especies son miembros de un solo phylum (Arthropoda), en el me-
dio ambiente marino la diversidad de especies se distribuye entre muchos phyla. Se-
gundo, en los niveles de phylum y clase, la biota marina es mucho més diversa que
la biota terrestre: hay 34 phyla en el mar, 17 en agua dulce y 15 terrestres; al nivel de
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clase, 73 habitan en el mar, 35 en aguas continentales y s6lo 33 en tierra (Nicol, 1971).
Con base en los estudios de biologia molecular se acumulan pruebas a favor de que
la mayor parte de biodiversidad marina es debida a los organismos microscépicos
(Caron y Gast, 1995). Por ejemplo, las bacterias, al contrario de las plantas y los ani-
males, demuestran un amplio intervalo de capacidades metabdlicas y fisiolégicas, y
uno de los factores mds importantes que puede explicar esta diversidad son los cam-
bios del ambiente fisico-quimico en el planeta desde su origen; las bacterias han sido
reconocidas en los fosiles de la edad de 3.8 mil millones de afios (Dunlap, 1995).

¢Por qué hay tan pocas especies en el mar?

Al aplicar la teorfa de la biodiversidad como interaccién de energfa, estabilidad y
area (EEA), maés el factor del tiempo evolutivo, se predice que la diversidad de espe-
cies multicelulares en el mar serd mucho mayor que la que se encuentra en tierra.
Sin embargo, las estimaciones indican que la diversidad de especies en el mar puede
ser menor al 2% de la de los organismos terrestres (tablas 1y 2). Dentro del hébitat
terrestre, la teorfa de EEA parece funcionar muy bien, lo mismo que dreas marinas
limitadas, pero no puede aplicarse a todo el océano.

G. E. Hutchinson (1959) sugiere que la extraordinaria diversidad de la fauna te-
rrestre se debe a la diversidad de las plantas terrestres. También se sugiere que la
riqueza especifica de plantas y animales en un drea dada depende de cémo la ener-
gfa es captada por la vegetacion. El tamafio individual de los productores primarios
posiblemente sea el factor critico al cual se atribuye la enorme discrepancia en la
diversidad de especies entre la tierra y el mar (Briggs, 1995).

En el mar, casi toda la fotosintesis se realiza a través de organismos unicelulares,
que no pueden proporcionar apoyo fisico a los metazoarios ni a otras plantas, y que
solamente sirven como alimento. Una de las razones podria ser que existe una gran
diversidad genética en las especies peldgicas, lo cual se infiere basicamente por las
mediciones fisiolégicas, porque son muy amplias las dreas de distribucién donde las
diferentes poblaciones encuentran condiciones ambientales distintas (Brand, 1989;
Pierrot-Bults, 1995). El aislamiento real de poblaciones es creado solamente por las
masas terrestres. Posiblemente esa sea la razén por la que las especies neriticas, en
general, estdn mds sujetas al aislamiento que las especies ocednicas.

La variacién genética y la diferenciacién entre las poblaciones de las mismas espe-
cies de amplia distribucién geografica se considera como el modo principal de es-
peciacién en los taxones ocednicos holoplancténicos (Pierrot-Bults y Van der Spoel,
1976). Se considera que en el océano, los procesos de especiacién son lentos, y, por lo
general, incompletos, es decir, no conducen hacia nuevas especies, principalmente
porque la tasa de mezcla fisica de todos los océanos, que es de 500-1 500 afios, es ré-
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pida con respecto a la mayoria de las tasas de especiacion. Los cambios moleculares
y morfoldgicos se acumulan a diferentes tasas. Se pueden formar muchas especies
cripticas, que son morfolégicamente idénticas, pero, en cuanto a su reproduccién,
son aisladas y molecularmente divergentes unas de las otras (Medlin, 1995).

¢Cudl es la utilidad de la teoria de EEA en la oceanografia?

Al aplicar la teoria de EEA se pueden observar fenémenos tales como: (1) El océano
absorbe una proporcién mucho mayor de energia solar de la que absorbe la tierra y
funciona como una reserva mayor de calor. (2) El ambiente del océano es altamente
estable comparado con el de la tierra, donde se presentan grandes fluctuaciones en
cuanto a temperatura y humedad diurna y estacional. (3) El océano cubre 71% de la
superficie de la Tierra, se extiende hasta cerca de 11 000 m de profundidad y provee
un mayor espacio viviente, por un factor de 300 comparado con el terrestre (Thor-
son, 1971). M4s atin, en términos de tiempo evolutivo, los primeros metazoarios apa-
recieron en el mar hace cerca de 800 millones de afios (Stanley, 1989), y los primeros
animales invadieron la tierra, probablemente, hace cerca de 400 millones de afios,
durante el Siltrico tardio (Selden y Edwards, 1989).

¢Por qué es tan dificil contar las especies de una por una?

Existen dos razones principales que estdn involucradas: (1) la sinonimia; e.g., la al-
meja de rio Anodonta cygnea (L.) de Europa se ha descrito y nombrado 552 veces; la
almeja de agua dulce Elliptio complanata (Lighfoot) de América del Norte tiene cerca
de 100 sinénimos (Boss, 1971); y (2) muchos organismos que han sido reconocidos
como una sola especie han resultado ser un complejo de especies cripticas.

¢Qué métodos se han utilizado para hacer estimaciones sobre la biodiversidad?

Actualmente existen dos métodos. Uno es un enfoque estadistico que se basa en
muestras pequefias, que se suponen tipicas de toda un area. La desventaja de este
método es que depende de que las muestras realmente sean representativas. Por
ejemplo, Erwin y Scott (1980), hicieron un muestreo de escarabajos aplicando la téc-
nica de humo (los insectos caen a las trampas de embudo por la accién del humo
provocado por el fuego) a 19 especimenes de una especie de drbol de la familia
Tiliaceae (Luehea seemannii Triana et Planch.) en Panamd, y obtuvieron 1 200 espe-
cies; entonces, Erwin (1982) dedujé que deberia de haber 30 millones de especies de
artrépodos (principalmente insectos) en las regiones tropicales del mundo. Stork y
Gaston (1990) hicieron célculos que van de 10 a 80 millones de especies para los ar-
trépodos. En el ambiente marino, los datos obtenidos de un hébitat que cubre 21 m?
(donde se encontraron 90 677 individuos de 798 especies de pequefios metazoarios,
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de las cuales 460 especies o el 58% fueron nuevas para la ciencia) se extrapolaron a
300 millones de km? que resultaron en un estimado de unos 10 millones de especies
(Grassle, 1991; Grassle y Maciolek, 1992). Es posible decir que aun cuando las extra-
polaciones pueden funcionar, en estos casos resultan desproporcionadas en relacién
con las muestras. El problema clave para estimar la riqueza de especies en una re-
gién es comprender la tasa con que las nuevas especies se acumulan con la extensién
del drea de estudio (Solow, 1995). El otro método deberd considerar separadamente
cada taxén superior e intentar obtener las estimaciones de los expertos. Por lo me-
nos, en una escala global, este método resulté ser mds consistente que el primero
(Briggs, 1995). Los problemas de estimacion de la riqueza de especies relacionados
con la aplicacién de las funciones matemadticas a la curva especies-drea fueron dis-
cutidos por Solow (1995).

¢Cual es la diferencia entre la riqueza de especiesy la diversidad de especies?

La riqueza de especies es el nimero total de especies de la biota (flora y fauna), en re-
lacién con una determinada drea o hdbitat. La diversidad de especies es una funcién
de la riqueza y abundancia de especies. Ambos términos se utilizan frecuentemente
como sinénimos, sin embargo, el segundo término tiene un sentido ecolégico mds
preciso y denota una cierta estructura de los taxocenos, por lo que los términos no
deberfan confundirse.

¢Cudntas especies permanecen aun sin ser descubiertas?

Los célculos del nimero de especies que atin no han sido registradas y/o descritas
oscilan entre 10 y mds de 100 millones (tabla 3).

GRADIENTES DE DIVERSIDAD

GRADIENTES LATITUDINALES

¢Cudles son los gradientes latitudinales en la diversidad de especies?

En la mayor parte de los grupos predominantes de plantas y animales, tanto terres-
tres como marinos, hay una relacién negativa entre la latitud geografica y la diversi-
dad de especies llamada regla de Humboldt o regla de Wallace (figura 1). También,
se considera que la regularidad mencionada se relaciona con el nombre de Forbes.
Platnick (1992) sefiala que en los ardcnidos y tal vez en otros grupos terrestres de
invertebrados el patrén de la diversidad de especies tiene forma de pera: de las lati-
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Tabla 3. Nimeros de especies descritas y niimeros estimados
de especies que permanecen sin descubrir (Groombridge, 1992).

Organismos Especies descritas Numeros estimados
de especies que
permanecen sin descubrir

Virus 5000 probablemente 500 000
Bacterias 4000 400 000 — 3 millones
Hongos 70 000 1.0 — 1.5 millones
Protozoarios 40 000 100 000 — 200 000
Algas 40 000 200 000 — 10 millones
Plantas 250 000 300 000 - 500 000
Vertebrados 45000 50 000

Anélidos 15 000 500 000 — 1.0 millén
Moluscos 70 000 200 000

Crustédceos 40 000 150 000

Arafas y dcaros 75000 750 000 — 1.0 millén
Otros insectos 950 000 8 — 100 millones

tudes altas del norte hay un incremento gradual hacia los trépicos, pero el aumento
de la diversidad continda hacia las latitudes templadas del sur. Hay algunas excep-
ciones en los patrones ordinarios o en los que tienen forma de pera: en el mar, sélo
hay cerca de 1 000 especies de anffpodos tropicales comparado con cerca de 5 000
de las zonas templadas (Barnard, 1991). Muchas familias de invertebrados marinos
viven solamente en las aguas tropicales y subtropicales.

¢Cudles son las causas de los gradientes latitudinales?

Pianka (1966), y Brown y Gibson (1983) hicieron revisiones exhaustivas sobre las
causas de los gradientes latitudinales (tabla 4). Otras explicaciones incluyen las dife-
rencias en la carga de los epifitos, los taxones endémicos, la diversidad de los orga-
nismos huéspedes, el tamafio de poblacién, la amplitud de nicho ecolégico, la tasa
de crecimiento de poblacién, la distribucién en mosaico en diferentes latitudes. Sin
embargo, ni las hipétesis ecolégicas ni las hipétesis del tiempo de evolucién pueden
explicar los gradientes.
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Figura 1. Variacién latitudinal en nimero de especies recolectadas
en la columna de agua a profundidades de 2 000 m (Angel, 1992).

Una dependencia de las reacciones quimicas de la temperatura tampoco permite
las predicciones sobre la riqueza de especies. S6lo las diferencias en la energia solar
distribuida a través del globo, representadas en el océano a través de las temperatu-
ras superficiales promedio, tienen correlaciones con los gradientes en la diversidad
a lo largo de latitud, altitud y probablemente profundidad (Rohde, 1992; Roy et al.,
1998).

La elevada diversidad de especies en los trépicos puede deberse a la tasa de evo-
lucién mas alta, como resultado de ciclos de vida més cortos, tasa de mutaciéon mads
rdpida, y seleccién mds veloz bajo las temperaturas mads altas. Los crustdceos peld-
gicos y los invertebrados benténicos marinos de aguas someras muestran la misma
tendencia de alta variabilidad genética en la zona tropical y baja en las latitudes altas
(Ayala y Valentine, 1979). Sin embargo, las especies de macroalgas con las dreas de
distribucién mads restringidas en las regiones de alta diversidad muestran la tasa de
crecimiento relativamente mds baja que las especies con las dreas de distribucién
mds amplias (Santelices y Marquet, 1998).
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Tabla 4. Procesos que se han hipotetizados para explicar
los patrones geogréficos de la diversidad de especies (Brown y Gibson, 1983).

Hipétesis o teoria Mecanismos o accion

Perturbaciones histéricas Los hébitats que han sufrido cambios histéricos no estan
saturados, debido a un tiempo menor para que las especies
colonicen y se adapten.

Productividad A mayor disponibilidad de energfa utilizable, mayor
numero de especies, que pueden ser soportadas, y mayor
grado de especializacién de las especies coexistentes.

Dureza Pequeftios hébitats aislados, efimeros o hébitats fisicamente
extremos tienen tasas mds bajas de colonizacién o tasas
mds altas de extincién que los hdbitats grandes continuos,
permanentes y fisicamente uniformes.

Estabilidad climadtica Un ambiente fluctuante puede descartar la especializacién
o incrementar la tasa de extincién, mientras que en un
ambiente estable las especies pueden especializarse en
recursos predecibles y persistir cuando éstas son escasas.

Heterogeneidad del hédbitat  Diversas estructuras fisicas del hdbitat permiten una sub-
divisién mds fina de la limitacién de recursos y, por tanto,
una mayor especializacién.

Competencia, depredacién, Una o mds de estas clases de interaccién interespecifica
mutualismo promueven la coexistencia y la especializacién.

¢Cudl es la regla de Rapoport?

Ademds de las seis teorias generales, Rapoport (1982) habia notado que las dreas de
distribucién latitudinales de cada especie disminuian conforme las latitudes baja-
ban. Por lo tanto, méds especies podrian ubicarse en las latitudes mds bajas, porque
cada una requiere menos espacio. Stevens (1989, 1992), al aplicar la regla de Rapo-
port, detecté un incremento considerable en la diversidad tropical. Sin embargo,
Rohde et al. (1993) consideran que la regla de Rapoport no ha mostrado que se apli-
que a ningin grupo de organismos que estén por debajo de latitudes cercanas a los
25°-35°N, ademds de que no se aplica a los peces marinos y no puede explicar los
gradientes latitudinales.

La regla de Rapoport se refiere a un fenémeno local restringido al Paleértico y al
Nedrtico, arriba de los 40°-50°N, como resultado de los efectos més severos de las
épocas glaciales (Rohde, 1996). Los datos sobre la distribucién geografica de las algas
marinas benténicas apoyan la regla de Rapoport, pero se concluye que las dreas de
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distribucién pequefias estdn relacionadas con las dreas de diversidad alta en general
y no solamente en relacién con el gradiente latitudinal de los polos a los trépicos
(Santelices y Marquet, 1998).

¢Por qué la riqueza de especies es mayor en los trépicos?

La riqueza de los trépicos puede ser una consecuencia no sélo de la alta producti-
vidad en las latitudes bajas, sino también de la gran complejidad estructural que
resulta de su alta biomasa, la cual puede soportar muchas especies de tamafio pe-
querio (Cox y Moore, 1993). La productividad (bioldgica, en el ambiente acudtico) en
general se entiende como la productividad secundaria, o la productividad de zoo-
plancton. La elevada diversidad de especies en los tropicos puede deberse a la tasa
de evolucién mds alta, como resultado de los ciclos de vida mds cortos, a la tasa de
mutacién y a la seleccién mds rapida bajo temperaturas mds altas (Rohde, 1992).

¢Cuiles son los factores abidticos responsables de los cambios
en los gradientes latitudinales de la diversidad de especies?

La circulacién marina a gran escala (los giros ocednicos) y las zonas frontales dividen
a los océanos en dreas donde las caracteristicas fisicas y quimicas del agua se distri-
buyen equitativamente. Las corrientes periféricas representan las fronteras naturales
de los biotopos, de manera que las fronteras de las dreas de distribucion de las espe-
cies se concentran en las partes periféricas de la circulacién del agua y presentan los
mdaximos locales de riqueza de especies. A esto se le denomina sinperata (del griego:
syn — juntos, peratos — dispuesto a pasar); el término fue propuesto por Kuznetsov
(1936).

En la zona de los frentes hidrolégicos ocurren cambios agudos en las caracteristicas
fisicas y quimicas que limitan la distribucién de muchas especies. Al minimo local
de la riqueza de especies se le llama asinperata y se han registrado en estas zonas.
Ambeas, sinperatas y asinperatas constituyen la base de la zonacién de flora y fauna.
Sin embargo, la diversidad de organismos no es solamente un producto adicional de
la geografia fisica, sino una consecuencia evolutiva de los procesos trofodindmicos
de los ecosistemas (Roy et al., 1998).

¢Cudles son los gradientes latitudinales en la productividad de los océanos?

La distribucién de la fertilidad en el ambiente marino se refleja por los nutrientes
accesibles para los productores primarios, que principalmente dependen hidrografi-
camente de las surgencias costeras y ecuatoriales en los trépicos y de la descarga flu-
vial (en el Hemisferio Norte), del flujo de aguas profundas dirigido hacia arriba (en
el Hemisferio Sur) en las latitudes altas (Van der Spoel y Heyman, 1983). Las zonas
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de alta fertilidad son el Artico, el Antértico, las regiones costeras del Pacifico Norte
y del Atldntico Norte y la zona costera alrededor de los continentes e islas. La fertili-
dad se correlaciona notablemente con los nutrientes pero no con la salinidad, tempe-
ratura o corrientes. Existen grandes diferencias entre los patrones de fertilidad (fito-
plancton) y de productividad biolégica (zooplancton). Estas se explican por el hecho
de que la productividad primaria se mide como la productividad de fitoplancton,
que temporalmente puede ser muy alta o baja. El zooplancton, usualmente con la
duracion de ciclos de vida mds larga, no fluctua tan ampliamente en abundancia y es
alta solamente en las dreas donde hay constantemente una alta cantidad de alimento
(fitoplancton). Esto corresponde con la correlacién mds marcada entre la biomasa de
fitoplancton y la de zooplancton en los trépicos que en las latitudes altas.

LOS GRADIENTES VERTICALES

¢Quién fue el primero en describir el gradiente vertical en biodiversidad?

La diversidad de especies responde a los cambios de profundidad y altitud. En el
ambiente terrestre fue von Humboldt (1805), quien lo dio a conocer y quién descri-
bi6 en su obra sobre la geografia de las plantas una serie de cinturones florales en las
laderas de Los Andes. Posteriormente, Merriam (1894) hizo observaciones similares
en los Estados Unidos y propuso una teorfa de zonas altitudinales de vegetacién que
corresponden a las zonas latitudinales y demostr6 que las zonas de vida son una res-
puesta a los factores climaticos. La idea eventualmente se transform¢ en el concepto
ecolégico moderno de los biomas.

El gradiente altitudinal es en principio una respuesta a las condiciones climaticas,
pero las condiciones locales pueden provocar alteraciones mayores. Los cambios
altitudinales a menudo son oscurecidos por los cambios en la precipitaciéon y estruc-
tura del suelo.

¢Cudles son los patrones del gradiente vertical para el bentos?

De acuerdo con Sanders (1968), en aguas polares y templadas la diversidad de los
animales bentdnicos se incrementa desde la plataforma continental interna hasta la
parte media del talud continental. Por ejemplo, a lo largo de la costa noreste de los
Estados Unidos, se conocen unas 226 especies de la plataforma continental, pero su
numero se incrementa a mds de 700 especies en el talud continental (Grassle, 1991).

A partir de los 2 000 m hacia abajo, hay una relacién negativa entre la profundidad
y la diversidad de especies de los animales benténicos que baja notablemente (Vino-
gradova, 1962). En los trépicos aparentemente existe un decremento en la diversi-
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dad desde la plataforma continental interna hacia abajo, y el decremento se acelera
en los limites de profundidad conocidos (200, 2 000 y 6 000 m).

A nivel de clase, la mayoria de las especies viven en la zona de la plataforma con-
tinental, y el maximo de diversidad de especies generalmente se observa a unos 200
m de profundidad.

¢En qué parte de la Tierra existe la mayor diversidad de especies de bentos?

La mayor concentracién de las especies marinas del mundo se encuentra en aguas
someras de la plataforma continental tropical, donde existen los arrecifes coralinos
bien desarrollados, junto con las lagunas y los estuarios, en el tridngulo de las Indias
Orientales, que va desde las Islas Filipinas hasta la Peninsula Malaya y un poco fue-
ra de Nueva Guinea (Briggs, 1992). Esta regién se considera un centro “secundario”
de redistribucién de la biota marina (Kafanov, 2001; Mironov, 2006).

¢Cuadles son los rasgos mds caracteristicos de los patrones del gradiente vertical
en la diversidad de especies pelagicas?

En el mar, casi toda la absorcién de luz y la produccién de fotosintesis se llevan a
cabo en los 200 m superiores. Conforme se incrementa la profundidad, el aporte
de alimento disminuye y también disminuye la diversidad de especies peldgicas.
Esta observacién general se sostiene a pesar de los efectos del estrés climatico en la
plataforma continental en las latitudes altas. La mayor parte del fitoplancton y una
gran cantidad de pequefios herbivoros se encuentran en los 200 m superiores, pero
la mayor diversidad del zooplancton con frecuencia se encuentra a profundidades
mayores. Gran cantidad del zooplancton y de las especies de peces en la zona epipe-
lagica estd sujeta a una fluctuacién circadiana considerable, asi que la profundidad
del pico de la diversidad puede variar de acuerdo a la hora del dia.

LOS GRADIENTES LONGITUDINALES

¢Cudles son los gradientes de diversidad longitudinal en la fauna
de la plataforma continental en los trépicos?

La informacién sobre equinodermos, moluscos, crustdceos, arrecifes coralinos y pe-
ces muestra que la riqueza de la fauna del Indo-Pacifico Oeste es 2.5 veces mayor
que la del Atlantico Oeste, 3.5 veces mds que la del Pacifico Este y 7.3 veces mds
que del Atldntico Este (Briggs, 1985). La curva de la relacién especies/drea para las
tres regiones anteriores indican una relacién comparativamente consistente, pero
el Atlantico Este cayé muy por debajo de la linea (figura 2). Su empobrecimiento

11
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Figura 2. Curva que ilustra la relacién drea/especies entre las cuatro regiones
marinas tropicales: la del Indo-Pacifico Oeste (1PO), la del Atlantico Oeste (AO),
la del Pacifico Este (PE) y la del Atldntico Este (AE) (Briggs, 1985).

probablemente se debi6 a los descensos de temperaturas en las épocas glaciales, que
fueron considerablemente mads severos que en otras regiones tropicales. En el Indo-
Pacifico Oeste, un pico en la diversidad se ha encontrado en un drea relativamente
pequefia que se extiende desde las Filipinas hasta la Peninsula Malaya y aun mds
alld de Nueva Guinea (figura 3). Desde este tridngulo de las Indias Orientales la di-
versidad tiende a bajar en todas las direcciones (Abbott, 1960; Allen, 1975).

¢Qué region templada del Hemisferio Norte se considera la més rica en especies?

En general, el Pacifico del Norte tiene mayor riqueza en especies que el Atlantico del
Norte (Briggs, 1974; Vermeij, 1991). El Atldntico del Norte, un océano con menos ca-
pacidad de almacenamiento de calor, fue mds severamente afectado por los cambios
de temperatura atmosférica del Plioceno y Pleistoceno durante las épocas glaciales.
El Atldntico del Norte fue penetrado por el hielo y las corrientes frias del Océano
Glacial Artico, mientras que el Pacifico del Norte estaba protegido por el Puente
de Tierra de Bering. El estrés climatico resultante posiblemente ha impedido que el
Atléntico del Norte logre una mayor diversidad.

12
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Figura 3. Centro de radiacién evolutiva de las Indias Orientales que se muestra
como un tridngulo dentro de la Provincia de la Indo-Polinesia (rayado)
del Indo-Pacifico Oeste (Briggs, 1995).

RIQUEZA DE ESPECIES Y AREA DEL HABITAT.
BIOGEOGRAFIA INSULAR

¢C6mo la riqueza de especies (S) depende del area del hibitat (A)?

Se han sugerido varios modelos simples de dos pardmetros para describir la relacién
entre la riqueza de especies y el drea del hédbitat:

Ecuacion potencial S = Ca?,

Ecuacion logaritmica linear S = a + k InA,

Ecuacién logaritmica no linear S=aln(1 + A/A__),

dondeCyz ayk ayA_ , respectivamente, son valores constantes.

13
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¢Qué es la biogeografia insular?

El modelo de equilibrio descrito por la ecuacién S = Ca? propuesto por MacArthur y
Wilson (1967) result6é de amplia aplicacion. De acuerdo a éste modelo, deberia espe-
rarse para cada especie, en cada punto de su drea de distribucién, cierta mortalidad
debida a la migracién, a los factores climdticos y a su influencia sobre los recursos
alimenticios. Cada especie tiende a alcanzar su tasa més alta de natalidad. En 4reas
donde la tasa de natalidad excede la mortalidad, la especie permanece. El ntimero
de especies en una isla se determina por el punto de equilibrio entre la tasa de in-
migracion y la mortalidad (figura 4). Si las islas de dreas distintas estdn situadas a
variadas distancias de la fuente de colonizacidn, la tasa de inmigracién decrece con
la distancia y se incrementa con el drea (figura 5).

Los evolucionistas se enfocan especialmente en la flora y la fauna insular con la
esperanza de resolver el problema de la especiacién simpadtrica. El aspecto evolutivo
de los estudios de la biota insular es considerado uno de los mds interesantes.

Charles Darwin noté que la dispersioén de los organismos alrededor de una isla
ocednica era similar a la de las cordilleras, las montafas aisladas, las reservas conti-
nentales aisladas o las cavernas. Otros hdbitats, como las depresiones ultra y pseu-
doabisales, y los anillos sublitorales alrededor de las islas, también deberian ser ob-
jetos de biogeografia insular. Cualquier flora o fauna puede considerarse hasta cierto
punto aislada, por tanto los enfoques que se utilizan en biogeograffa insular son
tutiles en biogeografia general.

¢Cudl es el area minima de distribucién y la biota particular?

Las tres férmulas anteriormente planteadas sugieren un incremento continuo en la
riqueza de especies con el drea del habitat, lo cual no es correcto, ya que cada comu-
nidad o unidad biogeografica estd limitada en cuanto a su espacio. El modelo hiper-
bélico de dos pardmetros S =S bA/(1 + bA), donde S y b son valores constantes, es
el que describe mds adecuadamente los cambios en la riqueza de especies con un
cambio en el incremento del drea (figura 6). El drea (A ), donde el valor Salcanza su
méximo (S ), se llama el drea minima de distribucién.

Las listas de las especies representan objetos elementales de la biogeografia de flora
y fauna. La méxima asociacién de plantas, animales, o ambas, que habitan en una
pequefia drea en el mar, sin sus relaciones, su abundancia y las peculiaridades eco-
l6gicas se conoce como flora, fauna o biota particular, respectivamente. Por ejemplo,
la asociacién total de las especies de animales recolectadas durante todo el afio en
diversos tipos de litoral (rocoso, arenoso, fangoso, etc.) en el mismo golfo, pueden
denominarse la fauna particular. En regiones templadas y polares, las colecciones
zoolégicas y botdnicas se realizan en una estacién del afio mds caliente. Sin embargo,
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nuevas especies especies
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Tasa de cambio en ntimero de especies

Numero de especies presentes

Figura 4. Modelo de equilibrio de la biota de una isla (MacArthur y Wilson, 1963).
La curva de la tasa de inmigracién de nuevas especies y la curva de la tasa
de extinciones de las especies ya existentes en las islas tienen su interseccién
en un punto de equilibrio. La linea interrumpida verticalmente desde este
punto indica el niimero de especies que estardn presentes en la isla, mientras
que la linea horizontal indica la tasa de cambio de las especies en la biota,
cuando se encuentra en equilibrio.

en estas dreas la composiciéon de especies puede cambiar considerablemente con la
estacion, por ello es recomendable analizar las listas estacionales de todas las espe-
cies juntas.

En la biogeografia floral-faunal, las biotas particulares se determinan por la longi-
tud del arco en el drea de estudio, que corresponde a un grado de la latitud geogréfi-
ca. A pesar de la diferencia esencial en la vagilidad de varios grupos de organismos
marinos, esta escala de promediar la informacién biogeografica proporciona méds o
menos los mismos limites de la distribucién de la biota.

DIVERSIDAD Y CONSERVACION

¢Cudl es la tasa de pérdida de especies?

La pérdida de la diversidad de especies se presenta a un ritmo acelerado, posible-
mente a una tasa cercana a 50 000 especies por afio (Wilson, 1991). Tan solo la des-
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Figura 5. La interrelacion entre el aislamiento y el drea, al determinar el punto de

equilibrio de la diversidad biética (MacArthur y Wilson, 1963). Al incrementarse

la distancia de la isla con su fuente de colonizadores baja la tasa de inmigraciéon
(izquierda). El incremento del 4rea disminuye la tasa de extincién (derecha).
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Figura 6. El modelo hiperbdlico de dos pardmetros S =S bA/(1 + bA), el cual
ilustra que el maximo de riqueza de especies de una unidad biogeografica (S ),
su drea de distribucion minima (A ) y la riqueza de las especies (S)
depende del drea del hébitat (A) (Kafanov y Kudryashov, 2000).
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aparicién del drea de bosque tropical podria llegar a ser tan alta como de 6 000 espe-
cies anuales. Esto equivale a la desaparicién de 17 especies diariamente. De acuerdo
con los cdlculos de la Academia de Ciencias de California, méas de 10 000 especies de
organismos terrestres se extinguen cada afio (Cullen, 1995).

¢Por qué deberia importarnos esto?

(1) Las otras especies que comparten la Tierra con nosotros son los tinicos compa-
fieros conocidos en el universo. Tenemos una responsabilidad moral de protegerlas.
(2) Cada especie, sin importar que tan pequefia o insignificante sea en apariencia,
representa un logro evolutivo tinico. A excepcién de unos cuantos producidos por
poliploidia, cada especie es generalmente el resultado de mds de un millén de afios
de seleccién natural. Es probable, que dentro de los préximos 35 afios, el mundo
perderd cerca de un 20% de su diversidad total de especies (Briggs, 1995). (3) Los
centros tropicales de diversidad acttian como centros de radiacién desde los cuales
las especies que han evolucionado recientemente pueden repartirse a otras dreas. (4)
Los hébitats dafiados (bdsicamente a través de la deforestacion, la contaminacién
y los asentamientos humanos) pueden destruirse también, al romper la cadena ali-
menticia por la sola eliminacién de una especie. La biodiversidad ayuda a evitar la
extincién de las especies y ayuda a preservar el equilibrio de la naturaleza, ya que
entre mds pristino un hébitat diferente, existen mds oportunidades de que sobreviva
un cambio o0 una amenaza, ya sea humana o natural, porque el cambio puede ser
balanceado por un ajuste en algtin otro sitio de la comunidad.

¢Cudntas especies los humanos pueden salvar?

Se espera que la poblacién humana se duplique en el préximo medio siglo a més
de 10 mil millones de personas. Se proyecta un incremento de 5-10% en la actividad
econémica global para alcanzar las demandas de la explosién demogréfica (Ehrlich
y Wilson, 1991). Con toda esa alteracién humana del ambiente, es intitil esperar sal-
var a mds de una cuarta parte de las especies del mundo.

¢Cual es la relacion especie/area?

La mayoria de los parques y de los refugios de vida silvestre contienen tan solo
fracciones muy pequefias del hédbitat nativo que una vez existié. Su efectividad para
ayudar a conservar la diversidad de especies estd seriamente limitada por la relacién
de especie/drea: un hébitat que estd reducido a una décima parte de su tamafio ori-
ginal perderd la mitad de sus especies.
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¢Cuiles son las 4reas geograficas en las que el impacto del hombre
sobre la biodiversidad ha sido mas destructivo?

A nivel mundial, en los trépicos existen importantes concentraciones de la biodiver-
sidad. Estas se encuentran en las selvas lluviosas y en las Indias Orientales marinas,
en las regiones de alto crecimiento de la poblacién. Antes del impacto humano, las
selvas lluviosas cubrian un drea total de 6 millones de millas cuadradas, y actual-
mente se ha reducido su édrea a 3 millones de millas cuadradas. Los arrecifes cora-
linos en las Indias Orientales han sido severamente impactados por la erosién, la
deforestacion, la explotacién del coral, la contaminacién, y las técnicas destructivas
de pesca.

¢Existe un acuerdo aceptado por la comunidad cientifica
sobre la estrategia de conservacién?

En el presente, no hay acuerdos entre la comunidad cientifica sobre las estrategias
para la conservacién. Se promueve mads la preservacién de especies poco comtines
o raras. En la mayoria de los casos, se trata solamente de reliquias que marchan ya
camino a la extincién. Una gran cantidad son endémicas de las islas y otros hdbitats
pequerios.

¢Seria preferible concentrar la preservacion de los hibitats donde
se encuentran un mayor mimero de especies?

Al enfocar nuestra atencién en los centros de origen, podemos preservar las especies
més nuevas, mas avanzadas, que tienen el mayor potencial evolutivo. Estas son pro-
ducto de asociaciones altamente competitivas y tienen las mejores oportunidades
para alcanzar el éxito. Por esto, los esfuerzos de conservacién deben concentrarse en
los centros de origen tropical. La riqueza de especies es un indice facilmente obser-
vable para la localizacién de los centros de origen, y deberia ser usado para estable-
cer politicas y tomar decisiones acerca de la conservacién biética y planes de manejo
(Erwin, 1991). Los cientificos empezaron a desarrollar la metodologia para seleccio-
nar los sitios para reservas naturales sin estimar precisamente la riqueza de espe-
cies. Una de las estrategias practicas es considerar a los organismos bien conocidos
como mariposas o aves que servirdn de aproximaciones para la riqueza total. Otra
estrategia es basarse en las caracteristicas medibles del ambiente fisico-geografico,
en el caso de océanos, en el tipo de sedimento y profundidad, porque se supone que
los sitios con cardcteristicas ambientales distintas tienen diferentes especies (Solow,
1995).
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DE LA
BIOGEOGRAFIA

LA ANTIGUEDAD Y LA EDAD MEDIA

LA ANTIGUEDAD

En sus inicios la biogeografia se desarrollaba como una parte de la descripcién ge-
neral de la Tierra y se limitaba al registro de informacién, que en ocasiones llegaba a
ser hasta fantasiosa. Habia solo unas cuantas expediciones organizadas con el pro-
posito de incrementar el conocimiento sobre la geografia. Una de estas fue la travesia
que el viajero griego Pitias realiz6 a lo largo de la costa oeste de Europa en 350-320
A.C. y el viaje realizado por la flota de Alejandro Magno (356-323 A.C.) comandada
por Nearco en 325 A.C. de la India a Mesopotamia. El historiador y gedgrafo griego
Estrabo (63 0 64 A.C.- ca. 24 D.C.), publicé en 64-23 A.C. su libro de 17 tomos llamado
“Geograffa”, el conocimiento de los antiguos griegos y romanos acerca de la Tie-
rra. Otros naturalistas griegos, como Aristételes (384-322 A.C.) y Claudio Ptolomeo
(160-90 A.C.) también hicieron extensivo el conocimiento de la antigua Europa sobre
geografia y biogeografia. La “Geografia” de Ptolomeo fue traducida posteriormente
al drabe por Sabit-ibn-Kurra (836-901 D.C.), y las obras de Aristételes fueron tradu-
cidas por Avicena (ca. 980-1037 D.C.). La Europa medieval aprendi6 sobre geografia
antigua principalmente a través de los drabes quienes conquistaron Espafia y el sur
de Italia.
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LA EpAD MEDIA

Durante el Renacimiento y la Edad Media, la informacién sobre geografia y bio-
geografia se acumulaba. “El Libro” escrito en 1298 en palabras de Marco Polo (ca.
1254-1324) fue una de las primeras fuentes de informacién para los europeos sobre
las plantas y los animales del centro, este y sur de Asia. La primera edicién impresa
de “El Libro” apareci6é en 1477. La ciencia europea de la Edad Media se desarrolla-
ba dentro de los limites de los dogmas teolégicos cristianos, que atacaba el fildsofo
inglés Roger Bacon (1214-1294). Fue entre 1516 y 1565, que un profesor de medicina
en Zurich, Conrad Gessner, publicé su voluminosa obra “La Historia de los Anima-
les” (desde 1561). En Montpellier, Francia, Guillom Rondelé (1507-1566), public6 “La
Historia Mundial de los Peces” (1554). Durante la Edad Media, la biogeografia no
era en su totalidad una ciencia, era inicamente un campo de conocimiento dificil-
mente distanciado de una visién metafisica.

Con el colapso de las relaciones feudales y la formacién de los imperios coloniales,
los grandes paises maritimos empezaron a organizar expediciones a la bisqueda de
nuevos bienes y nuevos mercados. La marca mds importante se presenta a continua-
cion.

1415-1462: los portugueses (Diego de Silves, Dinis Dias, Diogo de Teive, Dio-
go Afonso y otros) descubrieron y exploraron las Islas Azores e Islas de Cabo
Verde.

1486-1488: el navegador portugués Bartolomeu Diaz (1450-1500) descubri6
el Cabo de Buena Esperanza, y siguiendo a lo largo de la costa africana entré
el Océano Indico.

1492-1493: el primer viaje del navegante genovés Cristébal Colén o Cristo-
phorus Columbus (1451-1506) en btisqueda de la ruta occidental de Europa
aIndia. Descubri6 el llamado Nuevo Mundo: las Islas Bahamas, Cuba y Hai-
ti.

1493-1496: el segundo viaje de Cristébal Colén al Nuevo Mundo. Exploré
Cuba y la Isla La Espafiola. Descubrié Puerto Rico y Jamaica.

1497: el italiano-inglés Giovanni Caboto o John Cabot (1455-1499) cruzé el
Atléntico y alcanz6 la costa noreste de América del Norte.

1497-1499: la expedicion portuguesa bajo el mando del explorador portu-
gués Vasco de Gama (1460 a 1469 -1524) descubri6 la ruta marina de Europa
a India pasando Africa del Sur. En total, realizé tres viajes a India.

1498-1500: el tercer viaje de Cristébal Colén al Nuevo Mundo. Descubri6 Tri-
nidad y la costa continental de América del Sur (el estuario del Rio Orinoco
en el territorio de Venezuela moderna).
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1499-1503: el navegador italiano Amerigo Vespucci (1451 a 1454 -1512) reali-
z6 dos o tres viajes a América del Sur y estudi6 toda la costa del continente
del Golfo de Venezuela casi hasta la Tierra del Fuego. Colén descubrié el
Nuevo Mundo pero Vespucci establecié que este mundo era nuevo. El ama-
teur gedgrafo alemdn Waldseemtdiller era el primero quien escribié “Ameri-
ca” en el mapa en 1507.

1502-1504: el cuarto (tltimo) viaje de Cristébal Colén al Nuevo Mundo. Des-
cubrié el istmo centroamericano.

1519-1522: el navegante portugués Fernando Magellanes (1480-1521) realizé
el primer viaje alrededor del mundo.

1577-1580: el explorador inglés Francis Drake (ca. 1540-1596) realiz6 el viaje
alrededor del mundo.

1594-1597: el navegante holandés Willem Barents (ca. 1550-1597) descubri6
los archipielagos Novaya Zemlya y Spitsbergen y en busqueda de la ruta
noreste de Europa a Asia Oriental. En total, realizé tres viajes buscando el
pasaje.

LOS SIGLOS XVII Y XVIII

SIGLO XVII

En el siglo xvII la tarea a que se daban los biogedgrafos era sencilla. El libro del
Génesis contaba como todos los hombres descendian de Noé y habian llegado des-
de Armenia a sus paises actuales. Se consideraba entonces que lo mismo era cierto
para todos los animales. Los estudiosos religiosos trabajaban sobre los detalles de
la estructura del Arca, para poder acomodar un par de cada especie animal. El Arca
se habia repetido docenas de veces en los pasados 300 afios, aun cuando en 1985 se
encontraron reportes de cinco expediciones que apuradamente examinaban las me-
setas del Monte Ararat en Armenia anciente (ahora estd en el territorio de Turquia)
en la basqueda de los restos del Arca (Briggs, 1995). Hale (1609-1676) erigié puentes
terrestres tedricos para explicar cémo los animales debieron llegar del Viejo al Nue-
vo Mundo. Ya para el siglo XVIII era necesario abandonar la idea del Arca, porque ya
la gente se habia informado sobre el tema de la historia natural.

El holandés Bernhardus Varenius (1622-ca. 1650) publicé “La Geografia General”, en
donde hacfa una distincién entre la geograffa general y la regional. El fue el primero
que completé la division fisico-geografica de los océanos que hacia una distincién entre
los cinco océanos y que utilizaba peculiaridades biogeogréficas de cada uno de ellos.
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Mientras tanto, ocurrieron dos viajes importantes:
1642-1644: la expedicién holandesa bajo el mando de Abel Tasman (1603-
1644) descubrié Tasmania, Nueva Zelanda, los archipiélagos de Tonga y
Fiji.
1648: el navegante ruso, Semen Dezhnev (1605-1673) descubri6 que el Estre-
cho de Bering pasaba del Océano Glacial Artico al Océano Pacifico.

SIGLO XVIII

Johannes F. Gronovius publicé “Flora Virginica” (1743). Carl Linnaeus o Linneo
(1707-1778) publicé “Flora Suecica” (1745), “Fauna Suecica” (1746) y “Flora Ze-
ylandica” (1747).

Johann G. Gmelin (1709-1755) public6 “Flora Sibirica” (1747-1769).

Para mediados del siglo xv11l, el concepto del Arca habia cedido ante el de la Mon-
tafia Paradisiaca (sugerido por Linneo), que a su vez también dio paso a laidea de
la creacién en diversos sitios. El axioma de Linneo sobre la invariabilidad de las
especies a través del tiempo fue reemplazado por uno del cambio bajo la influen-
cia ambiental. Finalmente, los naturalistas empezaron a estudiar las asociacio-
nes de plantas y animales en varias partes del mundo. Se formaron las primeras
ideas acerca de la zonacién latitudinal, incluyendo la zonacién biogeografica de
los océanos. Y fue en la practica que se implementé un método comparativo que
utiliza un enfoque cuantitativo. Los registros paleontolégicos demostraron que
los cambios en la vida organica fueron acompafiados por cambios geolégicos.

Georges-Louis LeClerc Compte de Buffon (1707-1788) publicé la “Histoire Natu-
relle” en 80 volimenes (1749-1804). La parte botdnica de esta obra fue realizada
por Jean-Baptiste Lamarck.

Johann Reinhold Forster (1729-1798) publicé “A Catalogue of the Animals of
North America” (1770-1772) y “Observations Made during a Voyage round the
World” (1781).

Eberhard Zimmermann (1743-1783), en una serie de trabajos zoogeograficos pu-
blicados en 1777-1783 claramente separé el aspecto zooldgico (zoologia geografi-
ca) y el aspecto geografico de la biogeografia (geografia zooldgica), y introdujo el
término “zoogeografia”.

Otto Fabricius (1744-1822) publicé la “Fauna Groenlandica” (1780).

Thomas Pennant (1726-1798) en su obra “Arctic Zoology” (1784-1785) era el pri-
mero quien llamé atencién al problema de rutas migratorias, lo que tiene un gran
importancia histdrica.
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Karl Willdenow (1765-1812) publicé “Grundriss der Krauterkunde” (1792).
Las expediciones del siglo XVIII mds importantes son los siguientes:

1725-1730: La Primera Expedicién de Kamchatka bajo el mando de Vitus Be-
ring (1680-1741) y Alexey Chirikov (1703-1748) al Pacifico del Norte.
1733-1743: La Segunda Expediciéon de Kamchatka bajo el mando de Bering y
Chirikov estudié Asia noreste y Europa y descubrieron la costa noroeste de
América del Norte y las Islas Aleutinas.

1766-1769: la expedicion francesa alrededor del mundo bajo el mando de
Louis de Bougenville (1729-1811) realiz6 una serie de descubrimientos en el
Océano Pacifico.

1768-1771: el primer viaje alrededor del mundo por el navegante inglés Ja-
mes Cook (1728-1779) en btisqueda de un continente surefio misterioso. Des-
cubrié la costa este de Australia.

1768-1792: la expedicién rusa a las Islas Aleutinas y la Peninsula de Alaska.

1772-1775: el segundo viaje de Cook. Descubri6 Nueva Caledonia y las Islas
Georgia del Sur.

1776-1780: el tercer viaje de Cook. Descubri6 las Islas de Hawaii, estudié el
Estrecho de Bering y la costa artica de Alaska.

1785-1788: el viaje alrededor del mundo por la expedicién francesa bajo del
mando de Francois Laperousa (1741-1788). Estudi6 las costas de Asia este y
la region de Australia.

LOos SIGLOS XIX Y XX

SIGLO XIX
Alexander von Humboldt publicé “Essai sur la géographie des plantes; accompa-
gné d’un tableau physique des régions équinoxiales” (1805).

J.-B. Lamarck y Augustin Pyramus de Candolle publicaron el primer mapa bio-
geogréfico en la historia de la ciencia en la tercera edicién de “Flore francaise”
(1805).

James Cowles Prichard public6 “Researches into the Physical History of Man-
kind” (1813; 2a edicién en 1826).

A.P. de Candolle public6 “Essai elementaire de geographie botanique” (1820).
Joachim E Schouw publicé “Grundzuge einer allgemeiner Pflanzengeographie” (1823).
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William Buckland publicé “Reliquiae Dilivianae” (1823)

Adolphe Brongniart publicé “Histoire des Vegetaux Fossiles” (1828).

Georges Cuvier publicé “Essay of the Theory of the Earth” (1827).

Alphonse de Candolle (hijo de A. P. de Candolle) publicé dos volumes de la “Géo-
graphie botanique raisonée” (1855).

Charles Lyell publicé “Principles of Geology” (1830-1832).

Edward Forbes publicé “Report on the Mollusca and Radiata of the Aegean Sea”
(1843).

James Dwight Dana publicé el articulo “On an Isothermal Oceanic Chart” (1853)
sobre la distribucién de corales y crustaceos en American Journal of Science.
Edward Forbes publicé el mapa de distribucién de la vida marina en “The Physi-
cal Atlas of Natural Phenomena” por Alexander K. Johnston (1856), lo cual era el
primer trabajo detallado sobre la biogeografia marina. En 1859, la obra péstuma
de Forbes “The Natural History of European Sea” fue publicado.

Charles Darwin y Alfred Russel Wallace anunciaron su teoria en Journal of the
Linnean Society of London en 1858.

Philip Lutley Sclater publicé el articulo “On the Geographical Distribution of the
Class Aves” (1858) y un articulo sobre la distribucién de mamiferos marinos en
1897.

Charles Darwin publicé el libro “On the Origin of Species by Means of Natural
Selection” (1859).

Joseph Dalton Hooker publicé el articulo “On the Origin and Distribution of Ve-

getable Species: Introductory Essay to the Flora of Tasmania” (1860) y “Outlines
of the Distribution of Arctic Plants” (1861).

August Heinrich Rudolf Grisebach public6é “Die Vegetation der Erde nach ihrer
Klimatischen Anordnung” (1872).

Ernst Haeckel publicé “The History of Creation, or the Development of the Earth
and its Inhabitants by the Action of Natural Causes” (1876).

Alfred Russel Wallace publicé su obra de dos volumenes “The Geographic Distri-
bution of Animals” (1876), y los libros “Island Life” (1880) y “The World of Life”
(1910).

Adolf Engler publicé “Versuch einer Enwicklungsgeschichte der Pflanzenwelt”
(1879-1882).

Ludwig K. Schmarda publicé “Die Geografische Verbreitung der Tierre” (1885).
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Edouard Louis Trouessart publicé “La Geographie Zoologique” (1890).
Carl Georg Oscar Drude publicé “Handbuch der Pflanzengeographie” (1890).
Frank E. Beddard publicé “A Textbook of Zoogeography” (1895).

Eugenius Warming publicé “Lehrbuch der Okologischen Pflanzengeographie”
(1896).

Arnold Ortmann publicé “Grundzuge der Marinen Tiergeographie” (1896).

Andreas Franz Wilhelm Schimper publicé “Pflanzen-Geographie auf Physiolo-
gischer Grundlage” (en 1898 en alemdn; en 1903 en inglés).

SIGLOS XX Y XXI

Theodor Arldt publicé “Entwicklung der Kontinente und Threr Lebwelt” (1906).

Angelo Heilprin publicé “The Geographic and Geological Distribution of Ani-
mals” (1907).

William Diller Matthew (1871-1930) publicé el articulo “Climate and Evolution”
(1915).

Friedrich Dahl publicé “Grundlagen einer okologischen Tiergeographie” (1921).

Richard Hesse publicé “Tiergeographie auf okologischer Grundlage” (en 1924 en
alemdn; en 1937 en inglés).

John Christopher Willis public6 “Age and Area: A Study in Geographical Distri-
bution and Origin of Species” (1922).

Hermann von Thering publicé “Die Geschichte des Atlantischen Ozeans” (1927).
Sven Ekman publicé “Tiergeographie des Meeres” (en 1935 en alemdn; en 1953
en inglés).

Marion I. Newbigin publicé “Plant and Animal Geography” (1936).

Vladimir G. Geptner public6 “General Zoogeography” (1936, en ruso).
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Lo ESENCIAL
DE LA
BIOGEOGRAFIA

DEFINICIONES GENERALES, OBJETO, SUJETO
Y LA FINALIDAD DE LA BIOGEOGRAFI{A

DEFINICION DE BIOGEOGRAFiA

La biogeografia (del griego bios — vida, geo — tierra, grafos — describir) como disciplina
cientifica estudia las regularidades geograficas en la distribucién, presente y pasa-
da, de los organismos, alrededor de la superficie de la Tierra a través de una escala
geolégica de tiempo.

OBJETO Y SUJETO DE LA BIOGEOGRAF{A

El objeto de los estudios biogeogréficos lo constituyen las especies, los taxones de
otros rangos, la fauna, la flora, la biota, las comunidades y los ecosistemas. El sujeto
de la biogeografia lo representan las dreas de distribucién de los organismos recien-
tes y fdsiles.
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LA FINALIDAD DE LA BIOGEOGRAFIA

La biogeografia estudia la divisién espacio-temporal de la estructura del biostromo
(Lavrenko, 1964; Levushkin, 1982), o geomérida, que consiste en el conjunto total
de los organismos vivientes en la Tierra, por esto la biogeografia es una disciplina
biolégica de conocimiento, no geogrdfica ni de transicién entre la biologia y la geo-
graffa. El propdsito de la biogeografia no son las caracteristicas de las dreas basadas
en sus floras y faunas, sino las relaciones entre las floras y las faunas. Con este plan-
teamiento, el propdsito tiene el sentido, tanto en niveles empiricos, como tedricos,
permitiendo la construccién de la teoria de biogeografia.

LA UNIDAD BIOGEOGRAFICA

La unidad biogeogréfica es una subdivisién biogeografica que tiene su propio nom-
bre, un rango del sistema jerdrquico de zonacién de categorias y sus peculiarida-
des.

Launidad minima biogeografica es una unidad elemental de andlisis y clasificacion,
que ya no se subdivide, por los métodos que se usan en una rama de la biogeografia.
En la biogeografia floristica y faunistica, la unidad minima biogeografica se caracte-
riza por la ausencia de cualquier limite esencial de un drea de distribucién que cruce
a través de ésta. La ausencia de una especie en una drea dada se puede interpretar
de dos maneras: (1) las especies no pudieron y no tenian suficiente tiempo para ocu-
par el drea, pero si invaden el drea, son capaces de vivir ahi; (2) las especies pueden
invadir el drea en cualquier momento, pero no pueden vivir ahi bajo las condiciones
medioambientales. La primera situacién es interesante para un biogedgrafo, mien-
tras que la segunda lo es para un ecélogo. Esto quiere decir que cualquier drea bajo
estudio puede subdividirse en la base de una proporcién entre las actuales dreas de
distribucién y las potenciales (Starobogatov, 1970). Para la mayoria de las especies,
las dreas de distribucién actuales son menores que las potenciales. Se observa coin-
cidencia entre los dos dreas de distribucién para las especies capaces de dispersarse
facilmente o para las especies distribuidas sin dificultad por humanos. Cuando se
divide el drea de estudio en partes, se incrementard el niimero de especies, las dreas
de distribucién actuales y las potenciales de éstas se traslapan completamente. Fi-
nalmente, el traslape se observard para todas las especies. Cuando se contintia con
la subdivisién del drea, el traslape permanecerd completo.

Por lo tanto, la unidad minima geografica puede definirse como el drea maxima,
dentro de la cual las partes de las dreas de distribucién potenciales de todas las es-
pecies que se sitdan en el drea son congruentes con las partes relevantes de las dreas
de distribucién actuales, o donde la diferencia entre los dos tipos de dreas de distri-
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bucién es practicamente nula. En biogeografia, la barrera se puede definir como el
drea que determina las diferencias entre las areas de distribucién actuales y las po-
tenciales. Si una de las regiones a comparar estd bien delimitada fisiogrdficamente,
se requiere hacer una investigacion adicional para contestar a la pregunta si la regién
corresponde a una unidad minima o mds pequefia.

LA CATEGORIA BIOGEOGRAFICA

La categorfa biogeografica es una totalidad de todas las unidades biogeograficas del
mismo rango en un sistema jerarquico de la zonacién biogeografica. El distrito, la
provincia, la regién/zona, y el reino son las principales categorias biogeogréficas.
En ocasiones se usan otras categorias como el dominio o el bioma (Longhurst, 1995
y 1998). En biogeografia marina, generalmente el distrito es el que corresponde a la
unidad biogeografica minima. Una provincia generalmente significa el conjunto de
los distritos del mismo centro floral o faunal. Una provincia puede tener un grado
de endemismo (véase Capitulo 4, Endemismo), pero debe tener su propio centro de
especiacion, mientras que las zonas de transicién no lo tienen (Nesis, 1982).

EL AREA DE DISTRIBUCION

El drea de distribucién es la superficie de la Tierra (acudtica o terrestre) que ocupa un
cierto taxén (ya se a nivel de especie, subespecie, género, etc.). En sentido biogeogra-
fico, la flora y la fauna es un conjunto de los taxones total de animales/plantas que
habita en una parte concreta de la superficie de la Tierra, no obstante su abundancia
y su papel (nicho ecoldgico) en las comunidades.

UBICACION DE LA BIOGEOGRAFiA
ENTRE OTRAS CIENCIAS

¢Cuales ciencias se relacionan con la biogeografia?

La biogeografia tiene mucho en comtin con otras ciencias como la corologia, la geo-
botdanica, la ecologfa, la paleobiologfa, sin embargo, tiene sus propios objetos, suje-
tos, métodos y objetivos, y por tanto no es igual que las otras ciencias.
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FITOGEOGEOGRAFIA Y ZOOGEOGRAFIiA

La fitogeografia y la zoogeografia conforman la biogeografia, y no son ramas sepa-
radas de la biologfa. En cambio, la biogeografia deberfa dividirse en biogeografia
terrestre, biogeografia de las aguas continentales y biogeografia marina, ya que las
regularidades en la distribucién de los organismos y los factores ecoldgicos que es-
tdn involucrados en estas son diferentes. En el mar, los organismos manifiestan una
distribucién geografica tridimensional, mientras que en tierra es solo bidimensional,
con algunas excepciones, tales como el ambiente limnico, el suelo y el bosque tropi-
cal lluvioso.

SUBDIVISION DE LA BIOGEOGRAFIiA MARINA

La biogeograffa marina deberfa estar dividida en biogeografia de bental y biogeo-
grafia de pelagial, el cual incluye tanto plancton como necton (Parin y Beklemishev,
1966; Parin, 1968). La biogeografia del pelagial deberia estar dividida en biogeografia
peldgica en sentido estricto (de los biotopos del océano abierto) y la biogeografia de
los ecotonos costeros y cerca del fondo marino; éstos tiltimos recuerdan la divisiéon
de bentos (Beklemishev y Semina, 1962; Brinton, 1962). Deberia aplicarse el mismo
enfoque biotépico a la divisién del pelagial en sentido estricto y a su diferenciaciéon
vertical relacionada a las condiciones de temperatura. Las zonas verticales son como
sigue: (1) la capa superior homogénea, (2) las aguas inmediatamente debajo de la
superficie con un agudo gradiente en la temperatura, y (3) las aguas profundas ho-
mogéneas.

COROLOGIA Y LA BIOGEOGRAFIA

El término “corologia” fue propuesto por Ernst Haeckel (1834-1919) en 1866 (del
griego: choros — lugar, espacio; logos — sentido, juicio) para designar la ciencia sobre
la distribucién espacial de los organismos, incluyendo la distribucién horizontal y
vertical por arriba y por debajo del nivel del mar. Consecuentemente, el término
“corologia” es mds amplio y con un significado menos especifico.

Las diferencias en las dreas de distribucion de los organismos puede explicarse ex-
clusivamente por los factores ecoldgicos locales (corologia ecolégica), o por factores
fisico-geograficos a escala planetaria o regional (corologia geogréfica, o la biogeogra-
fia). La geobotdnica deberia estar adscrita a la corologia ecolégica. En la ecologia de
los animales, no hay un término usado ampliamente que sea analogo a la geobotani-
ca. El término “geozoologia” se ha utilizado solamente en casos raros.
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BIOGEOGRAFIA Y ECOLOGIA

Aligual que la biogeografia, la ecologia estudia las regularidades en la distribucién
de organismos, tanto en el tiempo como en el espacio (ecologia global, o ecologia de
la biosfera, paleoecologia). No obstante, a un ecélogo, antes que otra cosa, le inte-
resan las peculiaridades estructurales y funcionales de la biosfera en sus diferentes
niveles de organizacién. Si la distribucién de los organismos podria explicarse en la
base de su ecologia, el sujeto de la biogeografia no existiria (Levushkin, 1982). Real-
mente, la distribucién de los organismos depende de las caracteristicas ecoldgicas de
las especies, asi como de su origen e historia de su ambiente. Cuando se estudia y se
describe la naturaleza biogeogréfica de las especies, solo se debe considerar la forma
del drea de distribucién y no las caracteristicas ecolégicas, a pesar de que la forma
puede ser determinada por ellas (Beklemishev, 1969).

CARACTERISTICAS DE LA BIOGEOGRAFIA
Y LINEAS DE ESTUDIOS BIOGEOGRAFICOS

ASPECTOS DE LA BIOGEOGRAFIiA

Entre los aspectos geograficos, bioldgicos y geoldgicos de la biogeografia pueden
hacerse distinciones diversas. La distribucién espacial de los organismos se expli-
ca principalmente por factores fisico-geograficos. Por lo comtn, se consideran dos
grupos de razones, ecoldgicas e histdricas. Para explicar la diferenciacién espacio-
temporal de la biota, el aspecto biolégico puede involucrar propiedades biol6gicas
de organismos, tales como la tolerancia a ciertos factores ambientales, las relaciones
de competencia, y la capacidad de reproduccién e inmigracién.

LAS LINEAS DE LOS ESTUDIOS BIOGEOGRAFICOS

En los estudios biogeogréficos se han detectado varias lineas de investigacién, como
son: de registro, histdrica, ecoldgica, regional y biocendética (Dall, 1921; Hesse, 1924;
Ekman, 1935, 1953).

La biogeografia de registro (o bionomial) estudia la composicién de las especies
y las peculiaridades morfo-funcionales de la biota, que resulta en los esquemas de
zonacién bionomial. Incluye floristica, faunistica y el inventario.

La biogeografia histérica estudia el génesis y la formacién de las floras y las faunas,
que resultan en los esquemas generalizados de los complejos florales-faunales.

39



I BIOGEOGRAFIA MARINA

La biogeograffa ecolégica se enfoca en las condiciones actuales de la existencia de
los organismos.

Se distinguen también otras directrices en los estudios biogeograficos: causal
(analitico), sintético, tipoldgico, fisionémico, zonal-geografico, bidtico (incluyen-
do floristico y faunistico), paleobiético (incluyendo paleofloristico y paleofaunisti-
o), ecoldgico-biogeografico, paisajistico-geografico, geografico de produccidn, etc.
Puede realizarse una separacién entre las dos lineas principales de investigacién:
paisajistica-geografica y la histérica-genética. La primera se basa en las leyes eco-
l6gicas y la zonacién en la distribucién actual de las caracteristicas fisico-quimicas.
La segunda se basa en las leyes de la evolucién y la zonacién de las caracteristicas
fisico-quimicas en el presente y el pasado.

Los METODOS DE LA BIOGEOGRAFIA

Se ha sugerido que la biogeografia marina es una rama no critica de la ciencia ma-
rina, sin base til, ni metodologia (Rosen, 1975; Dunbar, 1979; Longhurst, 1998). “El
método biogeogréfico no existe, 0 hay tantos métodos como biogeégrafos” (Dunbar,
1979). Al admitir la afirmacién de Longhurst (1995, 1998) sobre la inadecuacion del
andlisis biogeografico cldsico para el andlisis ecoldgico, deberia tomarse en cuenta
que el autor, siendo gedgrafo-ec6logo, divide los océanos en dominios o biomas en
la base de la baroclinicidad, sin delimitar claramente la biogeografia de la ecologfa.

METODO WALLACE

Alfred R. Wallace (1876) consideraba que el principio de la biogeografia era estudiar
la historia de la Tierra. El fue el primero que aplicé la teorfa general de la evolucién
aresolver problemas de la distribucion de organismos (bdsicamente, los animales te-
rrestres). Supuso que al analizar los cuatro grupos de factores causativos: dispersion,
evolucién, cambios climéticos y geograficos, es posible explicar cualquier tipo de
distribucién de organismos. Wallace consideraba que las especies eran un producto
reciente de la evolucién y que eran demasiado numerosas, por eso él usaba el nivel
genérico para sus andlisis. Estudié principalmente mamiferos, debido a que: (1) su
dispersion estd directamente relacionada con la historia de los continentes; (2) los
mamiferos representan un grupo bien desarrollado; y (3) en un registro paleontold-
gico se rastrea su evolucién. Wallace aplicé dos enfoques opuestos: (1) la informa-
cién sobre la distribucién geografica de los organismos se utilizaba para estudiar
la historia de la Tierra; (2) las teorias geoldgicas y bioldgicas eran utilizadas para
explicar la distribucién de los organismos.
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En los siglos XVII y XVIII, la informacién obtenida creaba el problema de las dreas de
distribucién disyuntas y el de la delimitacién de los centros del origen. Wallace fue
el primero que utiliz6 enfoques metodoldgicos para resolver los problemas de la bio-
geografia histérica. Estos dominaban la biogeografia hasta los afios 1960°s, cuando
fue creada la teorfa de las placas tecténicas de la litésfera. El método de Wallace no
podia revelar un factor de la deriva continental. En general, se puede clasificar como
un método estadistico.

METODOS DE EQUILIBRIO

La esencia de la teoria del equilibrio (MacArthur y Wilson, 1963, 1967), llamada bio-
geografia insular, es estudiar la biogeografia sobre una base de los principios de la
ecologfa de poblaciones y la genética. En este enfoque, los procesos evolutivos son
considerados solamente sobre una base a largo plazo. De acuerdo a ello, el ntimero
de especies es la funcién de disponibilidad solamente del drea. Los autores eran in-
capaces de distinguir la biogeografia de la ecologfa.

METODOS FENETICOS

Los métodos fenéticos representan variables cuantitativas, generalmente basadas en
los indices de diversidad o de similitud tales como el de Preston, Simpson, Jaccard,
Sorensen, Shannon. La aplicacién de los indices puede ser til, sin embargo, éste
enfoque subestima la informacién cualitativa.

METODOS CLADISTICOS

El enfoque cladistico se public6 en forma exhaustiva por Hennig (1950, 1966) como
un nuevo enfoque hacia la taxonomia. Hennig aporté una serie de reglas para la
préctica de la sistemadtica, que colectivamente se ha llamado cladismo. Una regla
establece que las especies que poseen las caracteristicas mds primitivas encontradas
residen en parte del drea mds tempranamente ocupada, es decir, el centro del origen
para ése grupo. Sin embargo, se ha encontrado muy poca evidencia que lo demues-
tre. Un cladograma refleja las relaciones de los taxones estudiados dentro del drea.
Un cladograma de un taxén determinado es, de hecho, una sinopsis de los cladogra-
mas de las caracteristicas especificas. Los andlisis cladisticos no requieren una suge-
rencia acerca del cardcter de la especiacién o de la evolucién, tratan el proceso del
cambio evolutivo como una serie de eventos que se ramifican dicotémicamente. Los
métodos cladisticos de forma modificada se utilizan en la biogeografia filogenética
(Brundin, 1966, 1988) y en la llamada biogeografia cladistica (Patterson, 1981). En
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ambos casos, los cladogramas filéticos se transforman en cladogramas taxén/ drea.
Dentro de la metodologfa cladistica, se distinguen los métodos basados en parsimo-
nia (Camin y Sokal, 1965; Kitching et al., 1998; Felsenstein, 2004; Albert, 2005). Parsi-
monia literalmente significa simplicidad o economfa. En el contexto de metodologia,
parsimonia es un algoritmo o unidad de medida de simplicidad en un contexto em-
pirico particular; en sistemadtica, dado que el proceso evolutivo es la causa comun,
cuando dos organismos comparten una similitud se infiere homologia por causa del
mismo ancestro en lugar de la hipétesis de ancestros diferentes (De Luna, 1996).

En la biogeografia de vicarianza, se usan dos categorias de métodos, los llamados
métodos a priori (Component Analysis, Reconciled Tree Analysis, Three Area State-
ment Analysis) y a posteriori (Component Compatibility Analysis, Brooks Parsimony
Analysis) (Wiley, 1986; Zandee y Roos, 1987; Page, 1990, 1994; Brooks et al., 2001; Van
Veller et al., 2000; Ebach y Humphries, 2002; Van Veller, 2002, 2003; Villalobos, 2006).
En el presente, en la biogeografia histdrica se distinguen nueve enfoques y aproxi-
madamente 30 métodos (Morrone y Crisci, 1995; Crisci, 2001).

METODO PANBIOGEOGRAFICO

El llamado método panbiogeogréfico, a veces también conocido como el andlisis
de trazos, es un acercamiento hacia la biogeografia histérica, que comienza con el
andlisis y la comparacién de la distribucién de los organismos, en lugar de hacerlo
a través de sus relaciones (e.g., cladisticas). Ello se sugirié a través de quienes pro-
ponian la panbiogeografia, que es, de hecho, una biogeografia de vicarianza (Craw,
1988; véase Capitulo 6, Regiones neutrales y poblaciones neriticas-lejanas). El mé-
todo se originé con la obra de Croizat (1952). Los panbiogedgrafos refutan ambas
bases de andlisis evolutiva y de placas tecténicas, y toman en cuenta muy poco los
registros fosiles o el cambio climatico. Ellos consideran el drea donde un taxén es
mds diverso en nimeros, genotipos o morfologia, como una pista de donde irradia-
ba un taxén particular. Sin embargo, se sabe que los centros de origen y los centros
de dispersién pueden ser diferentes. En la distribucién de los organismos terrestres,
los pangedgrafos se enfocan en los océanos y no en las masas de tierra através de las
cuales los organismos debieron haberse esparcido normalmente, lo cual no parece
ser apropiado. Heads (2005) compara detalladamente panbiogeografia aplicada a
los taxones marinos y dispersalismo, y enfatiza en la necesidad de realizar el andlisis
panbiogeogrdéfico de estos.
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METODOS DE INDICADORES BIOLOGICOS

En oceanografia, los indicadores bioldgicos se han usado de dos diferentes formas:
(1) como rastreadores de los movimientos de agua; y (2) como sensores de las ca-
racteristicas oceanograficas (Boltovskoy, 1967, 1978; Boltovskoy, 1986). El método
de rastreo bioldgico supone que el final de una corriente dada es coincidente con
una frontera biogeografica. Un organismo se considera un buen rastreador cuando
su drea de distribucién coincide adecuadamente con la direccién conocida o sos-
pechada de una corriente, y sobrevive en sus aguas aun cuando éstas no pueden
ser detectadas por sus caracteristicas fisicas. Deberfa notarse que la distribucién del
organismo elegido no necesariamente indica una ruptura biolégica mayor. Para uti-
lizar el método del sensor bioldgico, es necesario seleccionar el taxén (un sensor),
cuya tolerancia ambiental, de manera opuesta a los rastreadores, sea relativamente
estrecha (en este caso se usard el prefijo “esteno”), y que sélo pueda sobrevivir en
un estrecho intervalo de condiciones de temperatura y salinidad (el taxén estenotér-
mico y estenohalino). Boltovskoy (1978) se refiere a los indicadores biolégicos sensu
lato y sensu stricto. Por los indicadores sensu stricto comunmente comprenden a los
indicadores hidroldgicos, y entre los indicadores biol6gicos sensu lato se distinguen
los (paleo)ecolégicos, de contaminacién, geoldgicos, pesqueros e hidrolégicos.
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ASPECTO GEOGRAFICO
DE LA BIOGEOGRAFIA
MARINA

ZONACION LATITUDINAL

¢Quiénes fueron los pioneros del concepto de zonacién latitudinal ?

La ley de zonacién latitudinal, junto con la ley de provincialismo, se encuentran
entre las leyes mds importantes de la geografia fisica. El concepto de zonacién climé-
tica se conocia ya desde la antigua Grecia. Von Humboldt (1805) disefi6 en detalle el
concepto de las zonas naturales de la Tierra. En la biogeografia marina, Dana (1853)
y Forbes (1856) desarrollaron la ley de zonacién latitudinal.

¢Cuales son las razones de la zonacién latitudinal de los procesos naturales
enla Tierra?

Entre todos los procesos en la superficie de la Tierra, la zonacién latitudinal es resul-
tado de la forma esférica de la Tierra y de su rotacién alrededor de su propio eje, en
el mismo dngulo al ecliptico. Varias zonas situadas paralelamente al ecuador reciben
cantidades diferentes de calor. Por lo tanto, las diferencias en la temperatura son el
factor primario relacionado con la diferenciacion biogeograéfica. La presencia de es-
tas zonas latitudinales, en las que la superficie de la Tierra y la ocednica se calientan
de forma desigual, trae como resultado el movimiento de masas de aire y agua. Jun-
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to con la influencia de la inclinacién de la rotacion de la Tierra, resulta en el sistema
general de la circulacién geostroéfica (la circulacién de la atmésfera y la hidrosfera)
y la zonacién climdtica. El término clima deriva de “clina”, por la inclinacién propia
de la forma cuasiesférica del planeta y el albedo diferencial, con lo que se generan
zonas biogeogréficas. La zonacién de climas a su vez resulta en la zonacién de las ca-
racteristicas oceanograficas fisicas (figura 7) y quimicas (figura 8) y la de los fondos
marinos (el tipo de sustrato). La zonacién en la humedad de las dreas continentales,
en el desarrollo de suelo y redes de rios, en la produccién primaria del océano (figu-
ra 9) influye directamente en las diferencias zonales de la tasa de acumulacién del
sedimento y en la composicién de los sedimentos del fondo. La distribucién zonal de
los sedimentos del fondo determina la distribucién de las zonas tréficas del bentos
(figura 10). La zonacién latitudinal es obvia en la distribucién de la abundancia de
fitoplancton (figura 11) y de la biomasa del zooplancton (figura 12).

Figura 7. Division fisica oceanografica del Océano Mundial y los principales frentes
ocednicos: Ar — Artico, SubAr — Subértico, TN — Tropical del Norte, SubE — Sube-
cuatorial, E — Ecuatorial, TS — Tropical del Sur, SubAn - Subantartico, An — Antarti-
co (modificado de Stepanov, 1974).
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Figura 8. Regiones quimicas oceanograficas del Océano Mundial: 1 - Artica,
II - Isobdrica, Il — Subtropical del Norte, Iv — Tropical del Norte, v — Ecuatorial,
VI -Tropical del Sur, VII — Subtropical del Sur, VIII — Subantdrtica, IX — Antdrtica

(Ivanenkov et al., 1979).
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Figura 9. Distribucién de la produccién primaria promedio (mg C/m?) en el
Océano Mundial: a — medicién mediante el método de radiocarbono; b — por datos
indirectos; 1 — < 100; 2 — 100-150; 3 — 150-250; 4 — 250-500; 5 — > 500; 6 — limites de
giros (Koblentz-Mishke, 1985).
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Figura 10. Zonas tréficas benténicas en el mar profundo (>3 000 m): 1-3 eutrdfi-
cas (1 — neritica, 2 — ocednica, 3 — ecuatorial); 4 — oligotrdfica; 5, 6 — fronteras entre
zonas (5 - las fronteras basadas en la presencia de los invertebrados benté6fagos, 6 —
las fronteras basadas en caracteristicas geoldgicas); 7 — lineas acumulativas
de islas y las montafias marinas. Profundidades < 3 000 m no estdn rayadas
(Sokolova, 1986).
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Figura 11. Distribucién de la abundancia del fitoplancton (células /1)

(Volkovinsky et al., 1972). Abundancia promedio en la capa superior de 100 m: 1 -
<10% 2 -10%-10° 3 - 10°10%, 4 - >10*.
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Figura 12. Distribucién de la biomasa del zooplancton de red (mg/m?) en la capa
superior de 100 m (Bogorov et al., 1968): 1 - < 25, 2 — 25-50, 3 — 50-100, 4 — 100-200,
5 —200-500, 6 — > 500.

En los océanos la temperatura superficial usualmente cambia con estaciones del
afio. La estabilidad del medio ambiente depende significativamente de los cambios
de temperatura. Los cambios minimos existen en las latitudes maés altas y mads bajas,
de 0 a 4°C, mientras que cerca de las latitudes de 40°N y 40°S se registraron las insta-

bilidades mds grandes, de 7 a 10°C y mds de 13°C (Van der Spoel y Heyman, 1983).

¢C6mo se distribuye la temperatura en la capa superficial del océano?

A pesar de que no hay una clasificacién para las zonas de temperatura en el océano,
se distinguen cinco zonas, que los oceanégrafos aceptan: dos polares, dos templadas
y una tropical (figura 13).

¢Por qué es tan importante la temperatura?

Durante largos periodos la temperatura ha sido el factor principal que conserva la
zonacion latitudinal en la distribucién geogréfica de los organismos. La temperatura
tiene influencia en las tasas de los procesos fisiolégicos y en la actividad reproduc-
tiva. Los organismos tienen diferentes termopatias que han desarrollado durante
largos periodos geoldgicos. Por ejemplo, muchos invertebrados marinos tropicales
no pueden existir bajo de una temperatura menor de 21°C, mientras que las especies
articas viven constantemente bajo de una temperatura menor de 1.5°C. Es comun
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Figura 13. Las regiones climdticas-biogeograficas y los intervalos de las temperatu-
ras promedio mensuales (Rass, 1986): A — Artica, BN — Boreal del Norte, BS — Boreal
del Sur, T - Tropical, E — Ecuatorial, NN — Notal del Norte, NS — Notal del Sur,
ANT — Antartica.

que las especies que habitan las zonas templadas y que tienen amplios intervalos de
tolerancia a la temperatura, muestran intervalos estrechos de temperatura para su
actividad reproductiva.

Durante mucho tiempo los bi6logos han estado conscientes de que los patrones de
distribucién de los organismos marinos reflejan un alto grado de sensibilidad a la
temperatura. Ademads, en la literatura no existe consenso al respecto. Para contribuir
a definir los limites de las regiones biogeogréficas algunos autores han utilizado
isotermas anuales medias de superficie, otros han usado iséteras (lineas de medias
méximas de la temperatura de superficie), y algunos han usado isocrimas (lineas de
medias minimas de temperatura de superficie). Cuando se refiere a la biota tropical,
la isocrima de 20°C (calculada con la media de febrero en el Hemisferio Norte y para
agosto en el Hemisferio Sur) es relevante (Briggs, 1995). Esto lo sustenta la observa-
cién de Dana (1853) de que las especies tropicales se limitan en su distribucién anual
hacia el norte debido al frio del invierno, y no por el calor estival ni por la tempera-
tura media anual.
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¢Qué manifestaciones bioldgicas se distinguen en la zonacién latitudinal ?

Algunos fenémenos y procesos bioldgicos cambian regularmente de acuerdo con
la latitud donde se presentan. Estos ocurren en direccién de los trépicos hacia los
polos, de como se explica a continuacién:
- el nimero de las especies decrece y su abundancia se incrementa (la llamada
regla de Wallace-Forbes);
- la productividad y la relacion del coeficiente P/B (produccién/biomasa) de los
biosistemas disminuye en varias ocasiones;
- la edad, las dimensiones y el contenido de los lipidos se incrementan en muchas
especies;
- el nimero de las especies con el estadio peldgico en ontogénesis disminuye, el
cuidado de los descendientes se vuelve mds usual, la llamada regla de Thorson
(Thorson, 1950);
- las dimensiones de las larvas y los huevos de los invertebrados aumenta mientras
su ndmero por especie disminuye (Thorson, 1950);
- las cadenas alimenticias se acortan;
- el nimero de picos en la abundancia del plancton y la biomasa disminuye: el
desarrollo policiclico en los trépicos, biciclico en aguas templadas y monociclico
en las regiones polares (Bogorov, 1974);
- el nimero de vértebras en los peces se incrementa.
Muchas de las regularidades mencionadas también se observan en direccién de la
costa hacia el mar abierto.

PROVINCIALISMO

¢Qué es el provincialismo geografico?

El provincialismo geogréfico es, en realidad, la perturbacién de la zonacién latitu-
dinal por medio de factores locales, no zonales. La ley de zonacién geografica se
formulé inicialmente para los organismos terrestres y después fue aplicada para el
ambiente marino. En las latitudes bajas el provincialismo resulta de las surgencias.

¢C6mo se interpreta la ley de provincialismo geografico en la biogeografia marina?

La ley puede interpretarse como sigue: debido a razones histéricas y a las peculia-
ridades de la distribucién moderna de las caracteristicas fisicas y quimicas de las
masas de agua, todos los organismos resultaron estar adscritos a ciertas dreas que
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se localizan comparativamente cerca de sus centros de origen y estdn separados por
medio de barreras fisicas, quimicas y ecolégicas de las floras y faunas de otras éreas.
Por ejemplo, cerca de la costa, la influencia de los factores locales no zonales es mds
pronunciada y las provincias bidticas se distinguen con mayor facilidad que en el
mar abierto. Muchos factores geolégicos no son zonales.

¢Cuales son las principales aplicaciones de la ley de provincialismo geografico?

En la biogeografia histérica, la ley ayuda a interpretar algunas peculiaridades sobre
la distribucion de los organismos desde el punto de vista de la teorfa de los centros
de origen. En la biogeografia del paisaje geografico, la ley del provincialismo geo-
grafico determina la relacién entre la distribucién cuantitativa de los taxones y la
ley del 6ptimo. El concepto de centro faunistico que se maneja en la literatura es
obscuro. Por ejemplo, Van der Spoel y Heyman (1983) distinguen 40 centros faunis-
ticos en todos los océanos con base en la distribucién geografica de zooplancton. Sin
embargo, como los mismos autores aceptan, un centro faunistico puede ser el centro
de especiacion o dispersion (se puede adicionar los centros de origen o de redistri-
bucién) o simplemente es un drea ecoldgica definida. Evidentemente, la existencia
de los centros de estos tipos se puede usar como argumento en favor de distinguir
las provincias.

ASIMETRIA EN LA DISTRIBUCION DE LAS ZONAS
NATURALES, ANTIMERIA BIOLOGICA
Y LA ZONACION CIRCUMCONTINENTAL

¢Por qué existe asimetria en la distribucion de las zonas naturales de la Tierra?

Debido a una distribucién desigual de los continentes alrededor de la Tierra (figura
14), la zonacién latitudinal en la distribucién de las caracteristicas de las masas de
agua, tales como la temperatura de la capa superficial del océano (tabla 5) y la biota
que habita éstas, es asimétrica en relacion al ecuador. La asimetria en la distribuciéon
de masas de tierra, junto con la circulacién de la atmdsfera y la rotacién de la Tierra,
determinan la asimetria en la distribuciéon de las principales corrientes ocednicas
(figura 15).

56



YURI OKOLODKOV I

80 90 80
70 70
60 0
50 50
s 40
30 %
o 60.6% 20
NENRNEN l ERERRRER
RN \ NENEENNEN
* i 81% 20
AN R R 2 4o
40 NNSNNNVAXB ]/ /77740
“\\\\\\\\\\\ 11/ /// /7 50

e RN SO 3 x
70 R AR
N S s

80

90

Figura 14. Distribucién de masas de tierra y mar alrededor de la superficie
de la Tierra (Kalesnik, 1970). El 4rea de los cuerpos de tierra es dada en un
porcentaje del drea total a cada 10 grados de la zona latitudinal; los meridianos
estdn alineados via diez grados.

Tabla 5. Distribucién de temperaturas en la superficie de los océanos.

Hemisferio Sur Hemisferio Norte
Latitud geogrdfica, © 70 50 30 10 10 30 50 70
Temperatura, t°C 05 98 221 26.7 273 23.6 11.2 27

¢Cudles son los tipos principales de asimetria en la distribucién de las zonas naturales?

Existen dos tipos principales de asimetria: (1) en relacién con el plano ecuatorial de
simetrfa: (2) en relacién con los planos meridionales de simetria. El provincialismo
geograéfico se debe en gran medida a la asimetrfa meridional.

¢Cudles son las principales caracteristicas de la asimetria en el sistema de la circula-
cion oceanica?

(1) Como resultado de la ausencia de barreras terrestres en el Hemisferio Sur se de-
sarroll6 la corriente mds poderosa de los océanos, la llamada Deriva de los Vientos
del Oeste (figura 15). (2) En el Atlantico, el Pacifico, y en un menor grado en el Océa-
no Indico, las aguas de las altas latitudes fluyen hacia las regiones ecuatoriales. Estas
aguas, influenciadas por los vientos, forman corrientes con los vientos comerciales,
fluyen hacia el oeste a través del océano a las costas del este de los continentes (véase
mas adelante sobre los vientos alisios 0 comerciales). Posteriormente éstos virardn
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Figura 15. Las mayores corrientes superficiales ocednicas: 1 — Deriva Transdrtica
(Transpolar), 2 — Giro de Beaufort, 3 — Corriente (C.) de Labrador, 4 — C. de Groen-
landia Occidental, 5 — C. de Groenlandia Oriental, 6 — C. de Irminger, 7 — C. de
Islandia Oriental, 8 — C. del Norte de Brasil, 9 - C. de Guyana, 10 — C. de Caribe,
11 — C. de Yucatédn, 12 — C. de Lazo, 13 — C. de Florida, 14 — C. de las Antillas, 15 —
C. del Golfo, 16 — C. del Atlantico Norte, 17 — C. de la Deriva del Atldntico Norte,
18 — C. de Noruega, 19 — C. del Cabo Norte, 20 - C. de las Azores, 21 — C. de las
Canarias, 22 — C. Norecuatorial, 23 — Contracorriente Ecuatorial, 24 — C. de Guinea,
25— C. de Angola, 26 — C. de Benguela, 27 — C. Sudecuatorial, 28 — C. de Brasil, 29
— C. del Atlantico Sur, 30 — C. de Agulhas, 31 — C. de Somalia, 32 — C. de Australia
Occidental, 33 — C. de fndigo Sur, 34 — C. de Australia Oriental, 35 — C. de Kuros-
hio (= de Jap6n), 36 — C. de Oyashio (= de las Kurilas), 37 — C. del Pacifico Norte
(= Deriva del Pacifico Norte), 38 — C. de las Aleutianas (= Subdrtica), 39 — C. de
Alaska, 40 — C. de California, 41 — C. del Pert (= de Humboldt), 42 — C. del Cabo de
Hornos; 43 — C. de las Malvinas (= de las Falklands), 44 — C. del Pacifico Sur, 45 — C.
Antértica Circumpolar (junto con la C. del Atlantico Sur, la C. del Indigo Sur y la C.
del Pacifico Sur, se llama la Deriva de los Vientos del Oeste, o la Deriva del Oeste),
46 — Deriva de los Vientos del Este (= C. Antdrtica Costera, o Antdrtica Subpolar).
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con direccién de las manecillas del reloj en el Hemisferio Norte y en el Hemisferio
Sur en contra de las manecillas del reloj, al invadir las latitudes templadas. En las
regiones templadas, influenciadas por los vientos del oeste, las aguas cruzaran el
océano en direccién opuesta, aproximdndose a la costa oeste de los continentes en
las latitudes altas. Por tanto, en las extensas regiones ocednicas, se alternan ciclones
de gran escala y de giros o circulaciones anticiclénicas que se dividen por las zonas
de transicién entre masas de agua que tienen diferentes caracteristicas fisicas, las
denominadas zonas frontales o frentes.

¢Qué papel juega el viento en la formacion de los giros ocednicos?

Las corrientes superficiales son determinadas por la direccién del viento. La circu-
lacién edlica mayor forma celdas que giran en contra de las manecillas del reloj en
el Hemisferio Sur y en direccién a las manecillas del reloj en el Hemisferio Norte. El
aire se calienta sobre el ecuador y por tanto sube (lo que ocasiona una baja presién)
y se mueve hacia el polo. Conforme se mueve hacia el polo gradualmente se en-
fria e incrementa su densidad, hasta que desciende. Es ahi donde forma una regién
subtropical de alta presion, conocida como las latitudes del caballo. Se trata de dos
cinturones de alta presién de aire, uno localizado entre los 25°N y 30°N y el otro
entre los 25°S y 30°S (figura 16). El aire en esta drea de alta presion se mueve, ya sea
hacia el ecuador, o hacia los polos, y eventualmente encuentra corrientes frias que se
mueven hacia el sur de la regién polar, sobre las cuales el aire se enfria y desciende
(ello define un drea de alta presién). Cuando estas dos masas de aire se encuentran
se crea una region inestable de baja presién donde el clima es cambiante (Oort, 1970;
Cox y Moore, 1993).

Los ciclones y los anticiclones

Ciclon es la distribucién de la presién atmosférica donde hay una baja presién central
en relacién a la presién circundante (figura 17). El gradiente de presién resultante,
combinado con el efecto Coriolis, provoca que el aire circule alrededor del centro de
la presién menor, con direccién en contra de las manecillas del reloj en el Hemisferio
Norte, y en direccién a las manecillas del reloj en el Hemisferio Sur.

El anticiclén es una region de alta presion atmosférica. El gradiente de presién o el
cambio entre el nicleo del anticiclén y sus alrededores, combinado con el efecto Co-
riolis, provoca que el aire circule alrededor del centro en direcciéon de las manecillas
del reloj en el Hemisferio Norte, y en direccién en contra de las manecillas del reloj
en el Hemisferio Sur.
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Figura 16. Patrén del clima (Cox y Moore, 1993): (a) debido a la forma esférica de

la Tierra las regiones polares reciben menor energfa solar por unidad de drea que
las regiones ecuatoriales; (b) los patrones principales de circulacién de masas de

aire en el Hemisferio Norte (A — alta presion, B — baja presién); (c) drea de presién,
direcciones del viento y cinturones de humedad alrededor de Europa y Africa.
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Figura 17. Esquema de un ciclén y de un anticiclén que indica la direccién de los

vientos en el Hemisferio Norte (Romanovsky et al., 1961).
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¢Qué es el efecto Coriolis y cual es su apariencia?

En honor al matemético francés Gaspard Coriolis, el investigador que modelé dicho
efecto, se denomina efecto Coriolis a una fuerza que es resultado de la rotacién este-
oeste de la Tierra. Esta fuerza tiende a hacer que se desvie un objeto que se mueve
(e.g., las corrientes ocednicas). En el Hemisferio Norte se desviard a la derecha de su
curso, y en el Hemisferio Sur lo haréd a la izquierda. Esto tiene como resultado que
los vientos que se mueven hacia el ecuador soplen desde una direccién mds al este,
desde el noreste en el Hemisferio Norte y desde el sureste en el Hemisferio Sur. Estos
asi llamados vientos comerciales vienen de ambos hemisferios, por tanto se retiinen
en el ecuador, y ésta regién es conocida como la convergencia intertropical.

Donde los vientos del este han pasado sobre océanos se vuelven hiimedos, su hu-
medad se deposita como lluvia sobre las porciones del este de los continentes en las
latitudes ecuatoriales. Similarmente, los vientos que se mueven en direccién a los
polos desde las latitudes del caballo de alta presién, llegan a soplar en una direccién
mads del oeste, y aportan lluvia a lo largo de las regiones del oeste de las latitudes
mads altas de los continentes. Las latitudes del caballo por si mismas son regiones
donde el aire seco desciende y se forman cinturones aridos alrededor de éstas latitu-
des de los continentes (Cox y Moore, 1993).

¢Qué es un monzdn?

Un monzén (del drabe, mausium = estacion del afio) es (1) un viento estacional del
Océano Indico y del sureste de Asia, que sopla del suroeste, de abril hasta octubre,
y del noreste, durante el resto del afio (figura 18); (2) la estacién lluviosa durante la
cual sopla éste viento del suroeste. En menor grado, los vientos del monzén también
se desarrollan en porciones de todos los demds continentes excepto en la Antartida.
La distribucién de los océanos y de las masas de tierra modifica la imagen de la dis-
tribucién de las dreas de baja y alta presién alrededor del planeta. Debido a que el
calor se gana o se libera mds lentamente por el agua en comparacién a las masas de
tierra, el intercambio de calor es mds lento en las regiones maritimas, mientras que
al mismo tiempo las humedades son mds altas. En verano, por tanto, las dreas con-
tinentales tienden a desarrollar sistemas de baja presién como resultado del calen-
tamiento de las masas de tierra y de la conduccién de éste calor a las masas de aire
circundantes. De manera contraria, en el invierno, se presenta la situacién inversa,
las dreas continentales se enfrfan a mayor velocidad que los océanos, y los sistemas
de alta presién se desarrollan sobre ellos (figura 19).Un efecto de este proceso son los
sistemas de baja presion que atraen aire himedo de los mares circundantes y causan
las lluvias de verano. Por otro lado, en estas dreas el invierno generalmente es seco
(Cox y Moore, 1993). Los monzones pueden dar como resultado cambios conside-
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Figura 18. Monzones en verano (A) y en invierno (B) en el Océano fndico (Roma-
novsky et al., 1961).

rables en la ubicacién de las bases de las dreas de distribucion de los organismos
plancténicos en el Océano Indico (véase Capitulo 7, Divisién biogeogréfica).

¢Cudl es la diferencia principal entre las partes oeste y este de los océanos?

En el Hemisferio Norte, los flujos del agua cdlida de las bajas latitudes a las altas
son mds poderosas que en el Hemisferio Sur. Por tanto, los flujos de agua calida
de las bajas a las altas latitudes son mds dindmicas que en el Hemisferio Sur. Con-
secuentemente, la frontera norte de la zona boreal cerca de la costa europea y, en
menor grado, de la costa de Alaska estd desplazada hacia el norte. Los gradientes de
temperatura occidentales de la zona boreal son més marcadas que en las orientales,
y viceversa en la zona ecuatorial. En el Hemisferio Sur, debido a los giros de gran
escala producidos por la Deriva de los Vientos del Oeste y los vientos comerciales,
las partes orientales de los océanos son mads frias que sus regiones occidentales.

¢Qué es la antimeria biologica?

Se le llama antimeria biolégica al caso en que se presente asimetria cuantitativa y
cualitativamente de las apariciones de la vida, relacionada con los cambios de direc-
cién, ecuatorial o meridional, y en la distribucién de las zonas naturales (Staroboga-
tov, 1986).
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Figura 19. Patron general del movimiento de aire a través de la superficie de la
tierra y la distribucion de las dreas de alta y baja presién en enero (A) y en julio (B)
(Cox y Moore, 1993). El cambio de la direccién de los vientos del Océano indico en

julio lleva lluvias de monzén al norte de India y al este de Africa.
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¢Qué es la zonacién circumcontinental ?

La distribucién asimétrica de las masas de tierra y, en particular, de la plataforma
continental relacionada con los nutrientes, determina la zonacién circumcontinental.
En tierra, esta se exhibe como una declinacién de fronteras de complejos zonales en
direccién latitudinal cerca de las costas del océano. En el océano, la superposiciéon de
la zonacién continental con la zonacién latitudinal resulta en comunidades neriticas-
lejanas (véase Capitulo 6, Regiones neutrales y poblaciones neriticas-lejanas).

ZONACION VERTICAL

¢Qué determina la zonacidn vertical del océano?

La zonacién vertical en el océano estd determinada por las peculiaridades generales
del relieve en la litésfera. La altitud promedio de la tierra arriba del nivel del mar es
de 875 m, mientras que la profundidad promedio del océano es de 3 794 m. Cerca del
88% del drea de los océanos del mundo estd a mds de 1 000 m de profundidad. Los
cambios verticales en las condiciones ambientales en las caracteristicas estructurales
de la biota con frecuencia son comparables con los cambios de latitud. Péres (1982)
concluye que la distribucién y el destino de la productividad primaria y la contri-
bucién tréfica de la tierra al océano determinan la zonacion en la distribucién de los
organismos marinos, considerando el alimento como el principal factor que controla
la distribucién vertical y horizontal en el pelagial y el bental. Sin embargo, el su-
ministro de alimento frecuentemente determina solamente la biomasa y el ntimero
de individuos en las cadenas tréficas, mientras las zonas del océano difieren en el
origen de los organismos, en la composicién cualitativa y en la abundancia relativa
de diferentes genotipos en los biotopos; estas dependen principalmente de las con-
diciones fisico-quimicas a diferentes profundidades en varias regiones geogréficas,
sobre todo de la temperatura y del régimen hidrodindmico (Golikov, 1985).

¢Cuales son las principales subdivisiones verticales en el océano?

Muchos de los oceanégrafos aceptan la division del océano en dos zonas, (1) la su-
perficie, la zona de produccién, y (2) el mar profundo, la zona de consumo. La zona
de produccién se caracteriza por una alta cantidad de radiacién solar y cambios esta-
cionales pronunciados en cuanto a temperatura y salinidad, especialmente en zonas
templadas y polares. Es a través de la fotosintesis del fitoplancton que se produce la
materia orgdnica, con la cual los animales marinos pueden vivir. Las comunidades de
la capa de la superficie son independientes energéticamente y pueden considerarse
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como biocenosis completa. En promedio, la capa mds baja de la zona de produccién
se encuentra entre 150 y 200 m de profundidad. Los movimientos diarios constantes
regulares y los movimientos estacionales verticales de plancton, relacionados con
cambios relevantes en factores abidticos y bidticos, son caracteristicos de la zona de
superficie. En la zona de consumo las caracteristicas practicamente no cambian con
las estaciones del afio. Esta incluye las capas intermedias, profundas y cercanas al
fondo. La cantidad de radiacién no es suficiente para la existencia de los organismos
que fotosintetizan (fitoplancton autétrofo, bacterias auto y quimiosintetizadoras),
por tanto las comunidades que ahi habitan practicamente carecen de organismos
autétrofos y dependen energéticamente de las comunidades de la capa superficial.

¢Existe un sistema de zonacion vertical del bental aceptado
por todos los oceandgrafos?

Hasta ahora no existe un sistema universal de zonacién vertical del bental. Se hi-
cieron diversos intentos para lograr un sistema universal: en Rusia en 1928 y en los
afnos 1950 en los EE.UU. Como resultado de ello, se publicé el esquema de la zonacién
vertical del océano (Hedgpeth, 1957). El esquema de Menzies et al. (1973) parece ser
el mds peculiar. Estos autores rechazaron la unificacién de la division vertical del
bental en diferentes partes del océano y la correspondencia entre los complejos biéti-
cos que se dieron a conocer y las estructuras geomorfolégicas. Péres (1982) present6
el sistema de zonacién vertical del pelagial y del bental, sin embargo, su esquema es
incorrecto en los términos de los conceptos de biociclos y ecosistemas y fue criticado
por Golikov (1985). El andlisis de la nomenclatura utilizada en la zonacién vertical
del bental es presentado por Balech (1964) y Golikov (1985).

¢Cual es la divisién vertical del bental ?

A continuacién se presentan los nombres de las zonas verticales del bental (fondo
marino) y se dan breves caracteristicas de las mismas.

1. Supralitoral — la zona de oleaje. En las Islas Commander, del Pacifico no-
roeste, podria llegar a tener 30 m sobre el nivel del mar. Esta es la zona donde
las floras marinas y terrestres se encuentran. La riqueza de especies es baja.
La zona estd bien desarrollada solo en regiones templadas, especialmente en
la costa abierta, ya que en las latitudes altas o bajas su poblacién soporta los
impactos drdsticos ocasionados por el hielo o la insolacién.
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2. Litoral (Forbes y Hanley, 1853). La zona de mareas, su amplitud llega a
ser en promedio de 10 a 15 m de ancho, a veces de varios kilémetros. Ocupa
menos de un 0.01% de la superficie del océano. La riqueza de especies y la
diversidad es mds alta en las regiones templadas. El litoral se subdivide en
subzonas: superior, media e inferior. A veces la zona se llama eulitoral, don-
de el término litoral cubre tanto el eulitoral y el supralitoral.

3. Sublitoral (Lorenz, 1863). Es la plataforma continental e insular. General-
mente, su frontera inferior no excede los 200 m de profundidad, pero a veces
puede alcanzar una profundidad de entre 500 y 800 m (cerca del continente
Antértico). Su ancho varia desde unos cuantos, hasta varios cientos de ki-
lémetros. Ocupa menos del 7.5% de la superficie del océano. Es la zona de
acumulacién del sedimento. Aqui la diversidad de especies es la méds alta.
Los principales recursos de la pesca (peces, invertebrados, macroalgas) se
concentran en esta zona. El sublitoral puede dividirse en tres subzonas: la
superior (entre 0 y de 50-70 m), la inferior (entre los 50-70 hasta los 150-200
m) y la subzona de transicién de la orilla de la plataforma continental (entre
los 150-200 hasta los 350-400 m).

4. Pseudobatial (Andriashev, 1974). Son depresiones en la plataforma con-
tinental o insular con profundidades del batial de los 250-400 m hasta los
1 200 m. Estd separado del batial por umbrales de poca profundidad (e.g.,
depresiones aisladas profundas en los fiordos noruegos, el Estrecho de Ma-
gallanes, el Mar Blanco, el Mar Bdltico, la plataforma continental antdrtica).

5. Batial (Appellof, 1912). El talud continental (de los 200 a los 2 000-3 000
m). Ocupa menos de un 14.5% de la superficie del océano. Esta es la zona de
transporte del sedimento. En esta zona la diversidad de especies disminuye.
El batial puede ser dividido en subzona superior (de los 350-400 a los 1 000-
1300 m) y en subzona inferior (1 000-1 300 a 2 000-2 500 m) y un horizonte
batiabisal transicional (2 000-2 500 a los 3 500 m).

6. Pseudoabisal (Derjugin, 1915; Andriashev, 1974). Son depresiones en el
batial, con profundidad de més de 2 000 m (e.g., depresiones profundas en el
Océano Artico, en el Mar de Japén y el Mar Mediterraneo).
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7. Abisal (Forbes y Hanley, 1853). Son planicies de 2 000-3 500 a 6 000-7 000
m de profundidad. Ocupa més del 70% de la superficie del océano. La diver-
sidad de especies es baja, pero el grado de endemismo de la fauna a nivel de
especie es de aproximadamente 50% (véase Capitulo 4, Endemismo).

8. Talasobatial (Andriashev, 1974). Se trata de elevaciones en el abisal con la
profundidad batial de 200 a 2 000 m, separados del talud continental y de
la plataforma continental por planicies abisales espaciosas (e.g., bancos, la
cordillera ocednica).

9. Ultra-abisal (Zenkevich et al., 1954), o hadal (Bruun, 1956; Péres, 1982).
Son fosas ocednicas con la profundidad de mds de 7 000 m (las zonas del
fondo marino deprimidas y alargadas en donde aumenta la profundidad del
ocedno) que ocupan no mds del 1% de la superficie del océano. Es la zona de
acumulacién del sedimento. Sin embargo, hoy en dia, no es una zona estan-
cada, debido a que se registraron aqui fuertes corrientes (hasta 10 cm/seg.).
El grado de endemismo de la fauna a nivel de especie es del 60%, de genero
es del 12%, y de familia es de 2%.

Ademids, se distinguen la zona adlitoral (Golikov, 1980), de 0 a 5-10 m de profundi-
dad, es la zona de la accién de oleaje, en donde la turbidez es alta y estdn marcados
los cambios diarios de temperatura en las regiones templadas, y la zona circumlito-
ral (Forbes y Hanley, 1853), o la zona de laminarias de 5-10 a 25-27 m (la profundidad
de la zona de termoclina en la primavera y en otofio en las regiones templadas).
Péres (1982) distingue fital (que incluye 4 zonas verticales hasta 150-250 m de pro-
fundidad) y afital (que incluye 3 zonas mds profundas del océano). Sin embargo, la
luz no es el mejor criterio para distinguir las zonas verticales; la iluminacién limita
el desarrollo, el crecimiento y la produccién principalmente de las plantas, pero no
de los animales y varia mucho dentro de la misma masa de agua; ademds, la pro-
duccién primaria es una funcién de la abilidad cuantitativa de algunas especies,
pero, usualmente, no de la composicién de especies (Golikov, 1985). El criterio mds
antiguo, batimétrico, refleja la distribucién vertical del bentos en el fondo ocednico.

Hay que enfatizar que las especies benténicas con la misma distribucién geografica
(latitudinal) pueden pertenecer a dos categorias que difieren significativamente por
su drea de distribucién y por su origen, constituyendo dos diferentes complejos bié-
ticos, el de la plataforma continental y el del mar profundo, lo que fue demostrado
para los poliquetos del Océano Glacial Artico (Jirkov, 2001, 2004).
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¢Qué zonas se distinguen en el pelagial y cémo éstas corresponden
alas zonas del bental?

En el peldgial se distinguen las siguientes zonas: epipeldgica, mesopeldgica, batipe-
lagica, abisopeldgica y ultra-abisopeldgica, o hadopeldgica (figura 20). A pesar de
que la zonacién vertical del pelagial se distingue en un grado menor al del bental
debido a la mezcla vertical de las aguas y a las migraciones verticales de corto pla-
zo de organismos peldgicos, en general, existe correspondencia entre las zonas del
pelagial y las del bental. La zona epipeldgica (la cual es, de hecho, la zona eufética)
corresponde al sublitoral, la zona mesopeldgica — a la subzona superior del batial,
la zona batipeldgica — al batial inferior y al horizonte transicional batiabisal, la zona
abisopeldgica — al abisal y la zona hadopeldgica — al hadal. El hébitat batipelagico
ocupa la mayor parte de la biésfera.

¢Qué es la submergencia vertical?

Las dreas verticales de distribucién tanto de organismos peldgicos como de los ben-
ténicos cambian con la latitud. Es muy comtin que los animales de agua fria, que ha-
bitan las aguas superficiales en las regiones del norte, se presenten principal o exclu-
sivamente en zonas mds profundas de los mares del sur. En las partes del sur de los
dreas de distribucién de las especies euritérmicas interzonales, el drea de distribu-
cién vertical es generalmente expandida hacia aguas mds profundas, a lo cual se le
llama submergencia vertical (el término “submergencia” lo propuso Héacker (1904).
En las partes nortes de las dreas de distribucién, las especies de aguas relativamente

Plataforma  Reino benténico Reino pelagico
continental
200 Zona epipelagica (fética)
Talud Zona mesopelagica
1000 superior (oligofética)
Lo Zona batipelagica
Talud inferior (disfotica)
3000 -
Planicie abisal Zona hadopelagica
6000 - (fosas oceanicas)
Zona hadal
11000 |-
metros

Figura 20. Divisién vertical del océano basada en la distribucién de la fauna
(Briggs, 1974).
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célidas habitan principalmente las capas superiores. Ekman (1953) se refiere a la sub-
mergencia boreal de las especies drtico-boreales en las regiones templadas.

¢Qué es el cinturén continuo oceanico?

Mucho de lo célido del Atléntico del Norte llega a la regién gracias a las aguas alta-
mente salinas que se dirigen hacia el norte a profundidades intermedias, cercanas
a los 800 m. Estas aguas llegan a la superficie al aproximarse a Islandia, bdsicamen-
te como resultado de la accién del viento, y su exposicién al aire frio provoca que
desprendan su calor. Ya frias, densas y saladas descienden al fondo ocednico. Estas
aguas profundas y saladas encuentran su camino hacia el sur al rodear la punta
inferior de Africa, y se dispersan a través de los océanos Indico y Pacifico (figura
21; Broecker, 1987, 1991). Conforme se calientan, suben y su direccién se revierte, de
manera que regresan al Atlantico del Norte. Esta entrada de energia del Atlantico
del Norte equivale a un 30% del ingreso anual de energia solar al drea. La evidencia
f6sil indica que esta banda ocednica continua (en inglés: oceanic conveyor belt) se
apag6 durante los episodios glaciares, y la reducciéon de la transferencia de calor
hacia latitudes altas llevé al desarrollo y al despliegue de las capas de hielo.

0°

Figura 21. Esquema mostrando la circulacién ocednica (Broecker, 1987, 1991).
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ENDEMISMO

¢Qué son los endémicos?

Los grupos endémicos son taxones o taxa. Sus dreas de distribucién estan limitadas
por una unidad biogeografica de cualquier categorfa. El nombre de este fenémeno
es endemismo. Por tanto, hay taxones endémicos de ciertas regiones, provincias o
distritos biogeogréficos. Erroneamente, sélo aquellos que habitan dreas relativamen-
te pequefias, son llamados con frecuencia endémicos. Alphonse de Candolle fue el
primero que distingui6 entre especies endémicas y esporddicas, colonizadoras y au-
toctonas.

¢Qué son el grado y el rango de endemismo?

El grado de endemismo es una parte de los taxones endémicos en la flora o fauna de
una cierta unidad biogeografica. El rango de endemismo es la categoria taxonémica
mads alta de los grupos endémicos de una cierta unidad biogeografica.

¢Que significado biogeogrifico tiene el endemismo?

Entre mayor es el grado y el rango de endemismo, mayor serd el rango de la uni-
dad biogeografica. El andlisis de los taxones endémicos nos permite inferir sobre las
afinidades de las floras y las faunas, y si se toma en consideracién la distribucién
geogréfica de los organismos en el pasado, es posible hacer una hipétesis sobre el
tiempo en que se originaron. Es bastante comtn que el grado de endemismo refleje
el grado de aislamiento de un 4rea determinada, y el rango de endemismo habla
acerca de la antigiiedad del aislamiento o la antigiiedad de un determinado com-
plejo floristico-faunistico. Por ejemplo, la presencia de géneros endémicos indica un
largo periodo de aislamiento de una determinada fauna, y el momento de origen de
un género endémico aporta una base para datar una geocronologia de la fauna. La
presencia de familias endémicas puede indicar la existencia de las barreras biogeo-
graficas mds antiguas, aunque en la mayoria de los casos el limite en la distribuciéon
de familias puede ser explicada por la constriccién de sus dreas de distribucién moti-
vada por cambios en las condiciones ambientales (Zezina, 1982). Un rango bajo taxo-
némico de endemismo en el pelagial hace que pierda importancia la distribucién de
los taxones superiores y la comparacién de rangos de los endémicos.
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¢El ambiente pelagico favorece el endemismo?

Van der Spoel (1983) postulé dos hipétesis: (1) en el plancton, lo que principalmente
determina el drea de distribucién de las especies no es la influencia de los organis-
mos; esto hace tnica la biogeografia del plancton y del necton; (2) la evolucién en el
ambiente peldgico (en grandes poblaciones) es demasiado lenta, comparada con los
cambios ambientales, para alcanzar una adaptacién 6ptima a las condiciones de las
grandes regiones disponibles, de lo cual resultan dreas de distribucién mds peque-
fias de lo que es posible. Esto es al contrario del ambiente terrestre, el cual conserva
las poblaciones en un espacio determinado, la especiacién y la adaptacién restringen
el drea disponible. En otras palabras, el pelagial no favorece el endemismo.

¢Por qué el fitoplancton es menos endémico que el zooplancton?

Primeramente, porque la capa homogénea superior y las aguas subsuperficiales (in-
termedias) con un marcado gradiente de temperatura, en sentido biogeografico, son
similares. La diferencia es que en las aguas subsuperficiales los giros se encuentran
mads aislados uno de otro. Por lo tanto, uno podria esperar menos endemismo en las
capas superiores comparando con las aguas subsuperficiales. Esto puede explicar
las dreas de distribucién del fitoplancton mds extensas, en comparacién con el zoo-
plancton (Beklemishev, 1969). También, se especula que la distribucién de zooplanc-
ton no estd influenciada primordialmente por el ambiente, sino por la dindmica de
poblacién, que conserva las dreas de distribucién pequefias (Van der Spoel, 1983).

BARRERAS BIOGEOGRAFICAS

¢Por qué no habitan las mismas especies en toda la zona tropical?

Los trépicos pueden dividirse en cuatro grandes regiones zoogeogréficas: el Indo-
Pacifico Oeste, el Pacifico Este, el Atldntico Oeste y el Atlantico Este. El motivo de
ello es que las regiones de las plataformas continentales tropicales estdn separadas
una de otra por barreras longitudinales que son muy efectivas, ya que la biota de
cada regioén a nivel de especie es altamente endémica.

¢Cudles son las principales barreras biogeograficas longitudinales?

Las principales barreras biogeograficas son: la Barrera del Pacifico Este, la Barrera
Terrestre del Nuevo Mundo, la Barrera del Atldntico Medio y la Barrera Terrestre del
Viejo Mundo (figura 22).
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« del Viejo Mundo

TN T >
Barrera terrestre del

Pacifico Este
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Barrera del v \g N L) S IR (.,.‘ i)

Barrera del
Meso-atlantico

Figura 22. Barreras que separan las regiones de las plataformas continentales
tropicales del mundo (Briggs, 1995). Las flechas indican la direccién y la cantidad
relativa aproximada de migracion exitosa (colonizacién) que ha tomado lugar a
través de la barrera.

BARRERA DEL PAciFico ESTE

La Barrera del Pacifico Este fue reconocida y nombrada por Ekman (1953) quien
demostré que s6lo 2% de las 240 especies y 14% de los 11 6 12 géneros de equino-
dermos encontrados en el drea del Indo-Pacifico Oeste tuvieron éxito para alcanzar
la costa oeste de América (lo cual es el mayor éxito de los géneros que han estado
en existencia por un mayor tiempo que las especies individuales). Unicamente cerca
de 15% de la fauna ictica actual del Pacifico Este se puede atribuir a migraciones
transpacificas (Briggs, 1995). Los corales hermatipicos del Pacifico Este estdin mds
cercanamente relacionados a aquellos del Atldntico Oeste que a aquellos del Pacifico
Oeste (Grigg y Hey, 1992). Hay informacién que demuestra que la barrera que fue
efectiva para inhibir la dispersién a través del Pacifico fue tan antigua como la época
del Cretdcico. La barrera es el estrecho de agua profunda que yace entre Polinesia
y América. Ademds, el Pacifico Este estd libre de islas, lo cual también evita que los
organismos de la plataforma continental crucen el Pacifico. Es importante hacer no-

72



YURI OKOLODKOV I

tar que no hay especies litorales de aparente origen en el Pacifico Este que aparezcan
en Polinesia. Esto significa que las migraciones exitosas de especies de aguas poco
profundas se presentan solamente en una direccién, de oeste a este. La ruta de mi-
gracion parece encontrarse entre el ecuador y los 20°N (Briggs, 1995)

BARRERA TERRESTRE DEL NUEVO MUNDO

La Barrera Terrestre del Nuevo Mundo, junto con el Istmo de Panam4d forma su ex-
tension mds angosta, virtualmente forma un bloque total que impide el movimiento
de las especies marinas tropicales entre el Pacifico Este y el Atlantico Oeste. Esta
condicién ha existido desde el Pleistoceno tardio, de tal manera que, a nivel de las
especies, las dos faunas son altamente distintas. En la actualidad, el Canal de Pana-
mad no ha alterado notablemente esta relacién, ya que a través de toda su extensa lon-
gitud, es un pasaje de agua dulce que es altamente eficaz como una barrera efectiva
para todas las especies, menos para aquellas que son eurihalinas. Se trata de una de
las cuatro barreras mds efectivas que se discuten en este libro. De las 1 000 especies
de peces que viven en las orillas a ambos lados de la América Central, solamente
alrededor de 12 se pueden considerar idénticas (Briggs, 1995). Algunos grupos de
invertebrados tienen mds especies anfiamericanas, pero rara vez tienen mds de un
10% del total. Esto quiere decir que cerca de 3 millones de afios han sido suficientes
para producir evidencia morfolégica especifica del cambio evolutivo.

La alternativa de un pasaje a nivel del mar a través de Panam4d, que sustituyera la
ruta actual de agua dulce, significarfa la creacién de una avenida migratoria para
las especies marinas. Si se considera que 80-85% de todas las especies tropicales de
invertebrados benténicos tienen larvas plancténicas y que la mayoria de las larvas
de peces y de los adultos son relativamente méviles, es probable que en unos cuan-
tos afios después de la apertura de un canal como éste, la mayoria de las especies
de la plataforma continental fueran capaces de atravesar (Briggs, 1995). Se ha hecho
una ligera estimacién de mds de 8 000 especies del lado del Atldntico y unas 6 000
especies del lado Pacifico (Briggs, 1974). Entonces, considerando su ecosistema con
mayor diversidad, se ha sugerido que muchas de las especies del Atlantico serian
capaces de excluir competitivamente a sus equivalentes en el Pacifico.

BARRERA DEL ATLANTICO MEDIO

La Barrera del Atldntico Medio es una regién amplia, de aguas profundas que separa
los trépicos del Atlantico Oeste de la costa africana del oeste. Para la biota de aguas
poco profundas, la distancia a través de la barrera de aguas profundas no es tan
grande como lo es en el Pacifico. Para esta region, hay una proporcién de especies
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transatldnticas mayor que en la mayoria de los grupos. El movimiento migratorio
predominante a través de la Barrera parece ser de oeste a este. Las faunas de las pla-
taformas continentales que fueron separadas gradualmente, aportan evidencia sobre
la progresiva ampliacién del Océano Atlantico. Ninguna de estas especies transat-
lanticas pertenecen a géneros tipicos del Atldntico Este (Briggs, 1995). Las especies
transatldnticas comprenden alrededor del 25% de la fauna ictica de la orilla de Africa
del Oeste tropical. Trabajos de investigacién sobre varios grupos de invertebrados
de Africa del oeste parecen indicar el mismo tipo de relacién.

BARRERA TERRESTRE DEL VIEJO MUNDO

La Barrera Terrestre del Viejo Mundo fue establecida en el Mioceno temprano, cuan-
do la colisién entre Africa y Asia terminé con la existencia del Mar de Tetis. El paso
alrededor del extremo sur de Africa posiblemente llegé a ser dificil para las especies
de la plataforma continental tropical con el inicio del enfriamiento en las latitudes
altas. Desde entonces, parece que algunas de las especies litorales circumpolares han
podido preservar su continuidad genética por la migracién alrededor del Cabo de
Buena Esperanza. La migracion exitosa de las especies de la costa tropical alrededor
del Cabo puede haber sucedido en una sola direccién, de este a oeste. Desde la aper-
tura del moderno Canal de Suez en 1869, han ocurrido algunos cambios significa-
tivos. La parte del canal de los lagos Amargos tenfa una salinidad muy alta (68%o),
que proporcionaba una barrera efectiva para los inmigrantes. Hacia mediados de
los afios 1990 la salinidad bajé a casi 41%o, no muy diferente a aquellos de la parte
norte del Mar Rojo o del Mediterrdneo sureste. Alrededor de 30 especies de peces
de la orilla del Mar Rojo han invadido el Mediterrdneo (Ormond y Edwards, 1987).
Se encontré que mds de 200 especies del Mar Rojo cruzaron por el Canal de Suez y
colonizaron el Mediterrdneo del este, pero hasta 500 especies de inmigrantes pueden
realmente estar presentes en el Mediterrdaneo (Por, 1978). En contraste, unas cuantas
especies mediterrdneas se han trasladado hacia el sur por el canal pero no han colo-
nizado el mar abierto.

BARRERAS BIOGEOGRAFICAS Y EVOLUCION

La acepcién de que la Barrera del Pacifico Este y la Barrera Terrestre del Viejo Mundo
operan como filtros unidireccionales, permiten entender mejor cémo la Regién del
Indo-Pacifico Oeste sirve como un centro de evolucién y de distribucién para mucha
de la biota tropical de la plataforma continental del mundo. La Regién del Atlantico
Oeste puede considerarse como un centro secundario de radiacién evolutiva. Mu-
chas especies que se desarrollaron en ésta drea, se han probado capaces de migrar
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hacia el este para colonizar el Atlantico Tropical Este. La ventaja parece residir den-
tro del drea que posee la fauna mds rica y el nivel mds alto de competencia (Briggs,
1995). El Pacifico del Norte, frio-templado, es otro centro importante de origen de la
biota marina. Todos los centros de origen mencionados demuestran un alto nivel de
resistencia a las invasiones por especies de otras regiones, lo cual se atribuye a una
diversidad relativamente alta.

¢Favorecen las corrientes las migraciones transocednicas?

En el caso de las especies tanto peldgicas como bentoénicas, las corrientes les ayudan
a cruzar el océano. Sin embargo, en la escala evolutiva, la biota de la plataforma con-
tinental ha estado migrando contra el flujo principal de las aguas superficiales. La
direccién de los movimientos migratorios exitosos completamente al este a través de
la barrera del Pacifico Este y los movimientos predominantemente hacia el este a tra-
vés de la Barrera del Atlantico Medio, tienen lugar en una direccién opuesta a la del
flujo principal del agua de superficie via las corrientes Ecuatoriales del Norte y del
Sur. En contraste, las corrientes de superficie y las contracorrientes de subsuperficie
del Pacifico y del Atldntico tropical se desarrollan débilmente, pero estas corrientes
menores obviamente son los medios principales por los que se logra un adecuado
transporte.
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BIOGEOGRAFIA
HisTORICA

DERIVA CONTINENTAL Y LA TECTONICA DE PLACAS

¢En qué consisten las teorias de deriva continental y de placas tectonicas?

La teorfa de la deriva continental es una teorfa geoldgica que establece que las po-
siciones relativas de los continentes en la superficie de la Tierra han cambiado con-
siderablemente a través del tiempo geolégico. En principio, fue propuesta por el
gedlogo norteamericano Frank Bursley Taylor en una conferencia en 1908. No obs-
tante, la primera versién detallada de la deriva continental fué presentada por el
meteordlogo y geofisico alemdn Alfred L. Wegener en 1912. La teoria de las placas
tecténicas unifica los atributos y caracteristicas de la deriva continental y la expan-
sién del fondo marino hacia un modelo coherente. En resumen, el planteamiento
moderno actual sobre las placas tecténicas sostiene que la corteza terrestre estd di-
vidida en un mosaico de placas en movimiento donde los continentes se encuentran
insertos (figura 23).
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Figura 23. Principales placas tecténicas hasta el dia de hoy (Cox y Moore, 1993).
Las lineas dentro de los océanos muestran la posicién de las cordilleras en expan-
sion. Las lineas punteadas muestran la posicion de las fosas ocednicas. Las lineas

dentro de los continentes muestran las divisiones entre las placas de Eurasia,

Africa, la India, China y Norteamérica. Las flechas muestran las direcciones y la

velocidad de movimiento de las placas.

En los inicios del siglo XX se consideraba, de manera casi universal, que la corteza
terrestre parecfa tener una estructura sélida, sin movimiento. Wegener sugirié la
hipétesis acerca de la deriva continental y entre 1915 y 1929 publicé cuatro edicio-
nes de su libro “Die Entstehung der Kontinente und Ozeane”, ademds de la edicién
inglesa “El origen de los continentes y los océanos” (en la figura 24 se muestra la
deriva continental durante los tltimos 200 millones de afios). Como evidencia adi-
cional, Wegener se refirié a la presencia poco comtin de los depésitos de carbén en
las regiones del Polo Sur, las caracteristicas glaciales de las regiones ecuatoriales ac-
tuales, y la forma de un rompecabezas en el cual embonan las plataformas continenta-
les opuestas del Atlantico. La investigacién sobre paleomagnetismo aporté evidencia
sobre la deriva. Du Toit presenté detalles més precisos que correlacionaban las simi-
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200 millones de afios atras Peleozoico temprano

Figura 24. Posiciones aproximadas de las masas principales de tierra en diferentes
tiempos en el pasado geolégico mostrando sus probables movimientos. La ruptura
de Pangea (adaptado de Dietz y Holden, 1970; Pianka, 1988).

litudes geoldgicas y paleontolégicas con las semejanzas correlacionadas, geolégicas
y paleontolégicas en ambos lados del Atlantico. Holmes sugirié que la conveccién
térmica del manto era el mecanismo que conducia los movimientos continentales.

Griggs realiz6 experimentos con modelos a escala para demostrar tales movimientos
del manto.
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¢Hay hipdtesis alternativas a la teoria de las placas tectonicas?

Se propusieron varias modificaciones o alternativas a la teorfa de las placas tecténi-
cas. Tres de ellas fueron revisadas por Brown y Lomolino (1998). (1) Algunos cientifi-
cos establecieron una hipétesis sobre la existencia de un antiguo continente llamado
Pacifica. Ellos planteaban que durante el Mesozoico este continente se fragmenté
y se disperso, y sus restos se integraron a lo largo de los mérgenes de otros conti-
nentes. (2) Otra hipétesis asegura la existencia de un supercontinente global pre-
Pangaea durante el Paleozoico temprano o medio, que se separd y que sus masas de
tierra emigraron a la posicion relativa actual hacia el Carbonifero tardio. (3) La teoria
de la expansién de la Tierra, que se proponia inicialmente en los afios 1950, establece
que el volumen de la Tierra no es constante, pero que se ha incrementado. Como
resultado de esta expansioén la corteza terrestre, que en el Pérmico era continental, se
despedazd, y una nueva corteza ocednica llené las cavidades en expansion (figura
26). Estas alternativas y modificaciones de la teoria de las placas tecténicas no se
respaldan con los datos geolégicos y paleomagnéticos disponibles.

¢En qué consiste el Ciclo de Wilson?

El Ciclo de Wilson (Wilson, 1963, 1973) es un megaciclo de un supercontinente hi-
potético, implica que en un periodo que se aproxima a los 500 millones de afios, los
continentes se integrardn, fragmentardn y después de una gran dispersién volveran
a reintegrarse. Si en realidad el gran supercontinente Proterozéico (Rodinia) existi6,
se habria empezado a fragmentar supuestamente hace alrededor de 750 millones de
afios.

I I I v \%
~1.5 billones 250-360 millones A.P. ~150 millones A.P. ~100 millones A.P. presente
de afos antes
del presente (A.P.)

40% 60% 66% 75% 100%

Figura 26. El modelo ilustra la hipétesis de la expansién
de la Tierra (Brown y Lomolino, 1998).
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¢Cuil es el efecto que ha tenido la teoria de placas tecténicas en la biogeografia?

La teorfa de las placas tecténicas en las ciencias de la tierra tuvo un efecto decisivo en
la biogeografia. Anteriormente, habia sido necesario discutir las relaciones histéricas
de las regiones biogeogréficas y sus biotas en un marco de los continentes estables.
Fueron los paleontélogos interesados en la paleogeografia los primeros en conocer la
ventaja completa del nuevo planteamiento sobre la tecténica de placas.

EL CONCEPTO DE CENTRO DE ORIGEN, LA DISPERSION
Y LA VICARIANZA EN LA BIOGEOGRAFIA

ORGANISMOS AUTOCTONOS Y ALOCTONOS

Los organismos que viven en la misma drea desde su origen se llaman autéctonos,
lo cual es un sinénimo de “aborigen”. Los organismos que aparecen en una flora o
fauna determinada debido a la dispersién se llaman aléctonos.

RELICTOS, PALEOENDEMICOS Y NEOENDEMICOS

Los relictos son los taxones de plantas o animales que quedaron de la flora o fau-
na de mayor distribucién del pasado. Segtin Ekman (1935), relicto es un taxén que
esta aislado del centro principal de distribucién y su presencia puede ser explicada
solamente por el hecho que este taxén o su forma ancestral permaneci6 en las con-
diciones ambientales diferentes en el pasado comparado con las codiciones actuales.
El término “relicto” se utiliza con frecuencia indicando la época geoldgica desde la
cual el taxén existe, o para indicar la flora/fauna, un componente del que era parte
en un principio, e.g., “el relicto Ponto-Caspiano del Plioceno temprano”. Por tanto,
los relictos son paleoendémicos, a diferencia de los neoendémicos, que son taxones
jévenes, de los cuales no se ha establecido su drea de distribucién.

EL CONCEPTO DEL CENTRO DEL ORIGEN

El concepto filogenético de Darwin basado en el origen monofilético de los taxones
ha sido transformado naturalmente al concepto del centro del origen en la biogeo-
graffa. De acuerdo a éste, cada taxdn estd caracterizado por cierto tiempo y cierto lu-
gar de origen, y sus peculiaridades subsecuentes de distribucién se determinan por
su capacidad de sobrepasar las barreras biogeogréficas y de adaptarse a los hdbitats
colonizados. Se sugiere que los registros mds antiguos paleontolégicos del taxén tes-
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tifiquen directamente sobre el lugar y el tiempo de su origen. También se sugiere que
la riqueza de especies mads alta esta relacionada con el centro de origen del taxén. El
concepto del centro de origen contrasta con la “hologénesis”, que supone la creacién
de las especies con dreas de distribucién cosmopolitas.

BIOGEOGRAFIiA DE LA DISPERSION

La biogeografia de la dispersion es una linea de investigacién biogeografica-hist6-
rica basada en el concepto de Darwin sobre el centro de origen. De acuerdo a lo
anterior, la dispersién de las especies ocurre a través de una barrera pre-existente,
que puede resultar en una especiacién alopatrica. En la biogeografia de dispersién el
origen de las dreas de distribucién disyuntas se explica frecuentemente al aplicar la
tan llamada Teoria de los Relictos Ahuyentados que data de la obra de Wallace. De
acuerdo con esta teorfa, las lagunas en la distribucién geografica de los organismos
se relacionan con la eliminacién de las poblaciones debido a condiciones desfavo-
rables en gran parte de un drea de distribucién anteriormente continua. La mayoria
de las dreas de distribucién disyuntas de los organismos marinos se explican con la
teoria de los relictos ahuyentados.

CENTROS DE REDISTRIBUCION

El concepto de centros de redistribucién de biota reune al concepto de centros de
origen y al de acumulacion de biota, en el pasado considerados mutuamente exclu-
yentes. De acuerdo con Mironov (2006), el centro de redistribucién tiene tres fases de
desarrollo: acumulacién, diversificacién y dispersiéon de biota. Durante la primera
fase la riqueza de especies se incrementa debido a la inmigraciéon de especies de
otras regiones. En la segunda fase la riqueza de especies continua incrementandose
debido a la especiaciéon. Durante la fase de dispersion las fronteras bidticas sirven
como eficientes barreras contra la invasién de especies, y las especies del centro de
redistribucién obtienen una ventaja sobre las especies de las dreas adyacentes cuando
colonizan nuevos hébitats. Se sugiere que en el Neégeno los centros principales de la
fauna marina de aguas someras estuvieron en el tridngulo de las Indias Orientales,
en el Atldntico Occidental y en el Pacifico Noroeste (figura 27). Las aguas profundas
del Antértico y del Pacifico Occidental sirvieron como centros de distribucion de la
fauna del océano profundo.
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Figura 27. Centros principales de redistribucién de la fauna marina de aguas
someras en el Cenozoico. Las flechas indican las direcciones predominantes de dis-
persion del centro de distribucion de Tetis (1) en la transicién Paleégeno/Neégeno,

de los centros de distribucién de Indo-Malaya (de India Este) en el Nedgeno (2),
del Pacifico Norte (3) y del Atldntico Oeste (4); (5) son los centros de redistribucién
(Mironov, 2006).

BIOGEOGRAFIA DE LA VICARIANZA

Los avances en la teorfa de las placas tecténicas relacionados a una amplia distri-
bucién de los métodos de la taxonomia numérica o de la cladistica en la sistemdtica
de plantas y animales le dieron impetu al desarrollo de la teorfa del “vicarismo”,
también llamada biogeografia mobilistica, o biogeografia de la vicarianza. La vi-
carianza se refiere a los patrones biogeograficos producidos por un tipo particular
de especiacién alopatrica en donde se desarrolla una nueva barrera geografica que
separa la distribucién que anteriormente era continuo. Esto distingue el vicarismo
de un tipo de especiacién alopatrica, que tiene lugar como resultado de la migracién
o la dispersién de los individuos a través de la barrera para colonizar el otro lado. De
hecho, el vicarismo se menciona desde la obra de Adolph Brongniart y Alphonse de
Candolle, quiénes postulan el vicarismo enfatizan que en realidad es la vicarianza lo
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que produce diferenciaciéon geografica y multiplicacion de especies, mientras que la
dispersién produce solamente simpatria. Croizat et al. (1974) declararon: “Rechaza-
mos el concepto darwiniano del centro del origen y su corolario, la dispersion de las especies,
como un modelo conceptual de aplicabilidad general en la biogeografin histérica”. Deberia
notarse que la vicarianza en su sentido original (sensu Mayr, 1965) es un reemplazo
ecolégico y topoldgico. Con el paso del tiempo, la vicarianza, al usarse en conexiéon
con el pasado geoldgico, se conviertié en un concepto filogenético.

Las teorias actuales de la vicarianza pueden dividirse en dos grupos, uno que reside
fundamentalmente en los andlisis cladisticos de las caracteristicas de los organismos
involucrados, mientras que otro inicia con el andlisis de los patrones de distribucién.
De acuerdo con Heads (2005), la biogeografia de manglar y pastos marinos y sus
rutas de migracion se explican mejor por la vicarianza.

VICARISMO VERSUS DISPERSALISMO

Es obvio que tanto el vicarismo como el dispersionismo no sé6lo existen, sino que
ademds pueden ocurrir simultdneamente. Por ejemplo, la terminacién del puente
terreste de Panamd permitio la dispersion de algunos mamiferos del norte hacia el
sur hasta Sudamérica, y en el mismo tiempo resulté en un evento de vicarianza al
dividir una poblacién previamente tinica de organismos marinos en poblaciones se-
paradas del Caribe y del Pacifico Este. Un evento de vicarianza causado por cambios
tecténicos afectard simultdneamente a una variedad considerable de organismos. La
dispersién es un evento raro y comparativamente aislado que afectard s6lo ocasio-
nalmente a mds de un tipo de organismos, e.g., cuando un ciclén o las olas de mareas
llevan consigo una serie de organismos de un drea a otra.

LA HISTORIA FANEROZOICA DEL CLIMA

EL REGIMEN DE INVERNADERO

En la escala geoldgica del tiempo, en el Fanerozéico el clima de la Tierra se pudo
presentar como una alteracién de dos tipos de regimenes. Ambos estan relacionados
con la actividad volcdnica y la correspondiente transgresién (ascenso) o la regre-
sién (descenso) del nivel del mar (figura 28). Cuando existen actividad volcdnica y
transgresién del océano incrementadas, se establece el régimen de invernadero. La
zonacién climadtica y la natural no se distinguen claramente. Existen solamente tres
cinturones climdticos: (1) el ecuatorial, caracterizado por temperaturas de 2-3°C mds
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Figura 28. Gréfica del nivel del mar en el Fanerozoico (Hallam, 1992). Los asteris-
cos indican momentos de extinciones marinas significativas.
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altas que las actuales, (2) el tropical, y (3) el paratropical, que predomina en las alti-
tudes altas. En todas las latitudes los cambios en la temperatura estacional son insig-
nificantes. Las diferencias entre la superficie y el fondo ocednico y entre el Ecuador
y las latitudes altas no pasan de los 5-10°C, lo que resulta en altas concentraciones
de H.S en las aguas profundas debido a la ausencia de la conveccién vertical y a la
falta de oxigeno. Esto hace que no sea posible la existencia del bentos del abisal ni
del bentos del sublitoral inferior.

EL REGIMEN GLACIAL

En caso de actividad volcdnica disminuida y la regresién del mar, ocurre el régimen
glacial. La asimetrfa en la temperatura de ambos, tanto de la atmésfera como del
océano, se distingue de manera drdastica: la temperatura promedio del océano es dos
veces mads baja que la temperatura promedio del aire. La diferencia de temperatura
entre el ecuador y las latitudes altas, y entre la superficie y el fondo del océano en
los trépicos alcanza 15-20°C. La zonacién climadtica y la estacionalidad se distinguen
muy bien. Las glaciaciones terrestres, subterrdneas y marinas se estdn desarrollando.

EL cLIMA DE LA TIERRA EN UNA RETROSPECTIVA HISTORICA:
UNA SINOPSIS

Durante los pasados 2.7 mil millones de afios, ocurrieron cinco veces las alteraciones
de los regimenes de invernadero y glaciales. El régimen glacial ocurri6 hace 2.6-2.2
mil millones de afios, 770 (940)-620 millones de afios, 450-400 millones de afios, 330-
240 millones de afios y 38-0 millones de afios, y cada vez no duraba menos de 50
millones de afios. El régimen de invernadero también emergié por lo menos cinco
veces, y su duracién fue de no menos de 150-200 millones de afios. En el Cenozoico
existié principalmente un régimen glacial. Desde el mdximo de temperatura que se
dio en el Paleoceno-Eoceno temprano, la temperatura ha estado disminuyendo en
comparacion con varios maximos de temperatura en el Nedgeno. La estacionalidad
del clima fue incrementdndose y varias glaciaciones globales se llevaron a cabo en el
Pleistoceno (para la escala geolégica de tiempo véase tabla 6).
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Tabla 6. La escala geoldgica de tiempo.

., Millones de
. Duraci6n afos atras
Eon Era Periodo Epoca (Millones .
~ (Millones
de afios) ~
de anos)
Cuaternario Pleistoceno 1.64 1.64
Plioceno 3.6 5.2
Nedgeno .
Mioceno 18.1 23.3
_§ o Oligoceno 12.1 35.4
] ‘£ Paledgeno
8 3] Eoceno 21.1 56.5
~
8 & Paleoceno 8.5 65.0
8 Cretécico 80.6 145.6
S Jurasico 62.4 208.0
2]
S Tridsico 33.1 241.1
Pérmico 489 290.0
Carbonifero 63.8 353.8
o Devénico 425 396.3
9 o]
2 ;g Sildrico 42.7 439.0
o
g o Ordovicico 54.0 493.0
i & Cémbrico 67.0 560.0
Neoproterozéico 20.0 580.0
3
©  Mesoproterozéico 420 1000
E Paleoproterozéico 1500 2500
9
g
(oo
1 1350 3850
g
<
9
g
,;‘: 750 4 600
T
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LAS EXTINCIONES HISTORICAS

¢Cuantas extinciones a gran escala ocurrieron en el Fanerozoico?

En la historia del Fanerozoico hubo siete o tal vez ocho episodios identificados como
grandes extinciones:

1. En el Vendiano medio, hace 650 millones de afios (aunque esta extinciéon no es
ampliamente reconocida).

2. En el Ordovicico tardio; duré 1-4 millones de afios.

3. En el Pérmico-Tridsico (P/T); duré 3-8 millones de afios.

4. Hubo tres grandes extinciones en el Tridsico, cada una duré varios millones de
anos.

5. En la transicién Cretacico-Terciario (K/T o C-T); durd 2.5-2.7 millones de afios.

6. En el Terciario; en el ambiente marino duré 14 millones de afios, desde el Eoceno
medio/tardio hasta el Oligoceno temprano/tardio; ésta pudo ser una serie extendi-
da de eventos de extinciones menores.

En el Jurasico, se llevaron a cabo dos extinciones mds, donde sus tasas pudieron
haber sido extraordinariamente altas, pero su importancia fue regional. Sin embar-
go, de acuerdo con Briggs (1995: 204), “aparte de la destruccion actual de los ecosistemas
tropicales de la Tierra por el hombre, no hay ninguna evidencia de que se hayan sucitado
extinciones globales masivas (definidas como eventos catastréficos de corto plazo)”.

LA GRAN EXTINCION DEL CRETACICO

La diversificacién de los marsupiales y los placentarios sélo fue posible a causa de
la repentina desaparicion de los dinosaurios, los cuales dominaban el mundo desde
el Tridsico tardio. Los dinosaurios se extinguieron junto con otros grupos de reptiles
(pterosauros, plesiosauros y mosasauros), de la misma forma que la biota ocednica
que incluy6 los amonites, muchos tipos de plancton marino, los corales construc-
tores de arrecifes y los braquiépodos. En cuanto al plancton y a los braquiépodos,
una ola de nuevos tipos los reemplazé, pero otros grupos ya habian desaparecido
para siempre. Es muy probable que la causa de ello fuera el cambio climatico. Como
explicacion se sugirieron la hipétesis del impacto de un aerolito y la hipétesis vol-
canica.

Cada vez se acumula una mayor evidencia del impacto de un enorme meteorito
0 “bolido” de alrededor de 10 km de didmetro (Alvarez et al., 1980; originalmente
ésta hipotesis se basaba en los altos niveles de los elementos metélicos del grupo
de las tierras raras como el iridio en una delgada capa de arcilla en la frontera K/T).
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Muchos hechos sugieren que la posicién del impacto del meteorito estd determinada
por el didmetro del crater de 180 km hecho hace 64.5 millones de afios en Chicxulub,
Yucatdn, México. Vientos calientes correrian alrededor del mundo y habrian iniciado
una gran cantidad de incendios forestales en muchas éreas. El calor habria produ-
cido notables volimenes de dcido nitrico en la atmésfera y de lluvia dcida, habria
defoliado muchas plantas y reducido el contenido de ozono en la atmdésfera, lo que
permitié que una mds radiacién de ultravioleta dafiina penetrara hasta la superficie
de la Tierra. Asimismo, en la atmdsfera, se incrementaron los contenidos de CO,, SO,
y de vapor de agua, lo cual tuvo un profundo efecto sobre el clima a nivel mundial.
Los cielos debieron haberse oscurecido por el aerosol de dcido sulftirico (que subi6
hasta la estratosfera y troposfera) y el humo de los incendios forestales, y con ello se
alter6 la fotosintesis de las plantas, sufrieron trastornos los ecosistemas del mundo
y se inicié un enfriamiento global (McKinnon, 1992); ademés, la lluvia de &cido sul-
farico también pudo contribuir a la muerte de los dinosaurios. A este enfriamiento
le habria seguido un efecto invernadero mds duradero, debido a la produccién de
CO,, que podria haber durado varias decenas de miles de afios. La extincién K/T
coincidié con una notable ruptura del gradiente normal en la tasa *C/"C, aunado a
disminuciones significativas en los flujos de bario y carbonato, que persistieron por
cerca de 0.5 millones de afios (Zachos et al., 1989). A pesar de que no hay vestigios en
los registros de plancton marino de algiin incremento de temperatura en la frontera
K/T, este registro no muestra que muchos tipos de plancton se extinguieran en este
tiempo y que la produccién marina se haya mantenido baja por 0.5-1.0 millones de
afios (Crowley y North, 1991).

De cualquier forma, a los efectos del aerolito se habrian sumado aquellos de las
erupciones volcdnicas. Asi, tanto en la tierra como en los océanos, muchos tipos de
plantas se extinguieron, incapaces de adaptarse al repentino cambio climético, y sus
efectos ascenderian a través de la red tréfica. Entre 65y 70% de las especies marinas
de la zona somera del mar presentan un buen registro fésil. El evento de extincién
K/T antecedi6 el comienzo del enfriamiento de las aguas del fondo de los océanos
de alrededor de los 10°C hasta los 2°C que actualmente tienen (Shackleton, 1982).
A medida que la escasez del alimento de las plantas se agravo, los herbivoros de
mayor tamafio se extinguieron, seguidos por los grandes carnivoros que los depre-
daban. En tierra, habrian sobrevivido la catdstrofe K/ T s6lo los vertebrados con peso
menor de 25 kg, los reptiles de sangre fria mas pequefios y los mamiferos diminutos
ancestrales, que no tenfan grandes exigencias de su medio ambiente.

93



I BIOGEOGRAFIA MARINA

¢Qué alcance tienen las extinciones?

De todas las grandes extinciones en el Fanerozoico, solamente el suceso P/T merece
ser considerado como un fendmeno verdaderamente global donde se presenté una
dréastica disminucién de la diversidad, tanto en el ambiente marino, como terrestre.
La extincién K/ T produjo un efecto pronunciado tnicamente en la vida tropical ma-
rina (Briggs, 1990). De hecho, la mayoria de las extinciones se llevaron a cabo en las
aguas marinas tropicales someras. En la literatura sobre el tema, la estimacién de las
especies extintas va del 50 al 80%. Estas estimaciones no tienen bases cientificas, ya
que el 98% de las especies vivas pertenecen a grupos (artrépodos terrestres, plantas
vasculares y nemétodos) para los cuales casi no existe informacién al respecto de las
extinciones. La disminucién en la diversidad pudo haber sido menor al 1%; en la
mayoria de los grupos de las latitudes altas y del mar profundo se han perdido solo
unas pocas especies (Briggs, 1995).

¢Pueden atribuirse las extinciones a una sola causa?

S6lo hay un acontecimiento global fundamental que sucedié gradualmente a una
tasa adecuada al ritmo de las extinciones K/T. Las extinciones generalmente coin-
ciden con regresiones notables del nivel del mar (Newell, 1967; Hallam, 1992). En
el caso de la regresion P/T, donde el nivel del mar bajé aproximadamente 280 m y
probablemente se expuso casi toda la plataforma continental, éste factor en lo parti-
cular pudo haber sido responsable de la eliminacién de la mayoria de la biota neri-
tica (Briggs, 1995). Obviamente, las regresiones afectaron tanto al ambiente terrestre
como al marino. En el mar, redujeron el drea de la plataforma continental y proba-
blemente incidieron en la disminucién de la produccién primaria de éstas dreas. En
tierra, el aumento y la posicién mds alta de los continentes ocasionaron la formacién
de desiertos, produjeron aridez y crearon patrones estacionales climdticos mads se-
veros. En el invierno, el movimiento de las masas de aire fuera de los continentes,
incrementados por las latitudes medias y altas, redujo la temperatura superficial
del mar y la diversidad de la biota marina (Briggs, 1995). Erwin (1993) propuso un
modelo para la extincién P/T (figura 29). Sin embargo, a los factores considerados
en este modelo deberian agregarse los efectos de especies/drea que son particular-
mente importantes, si se toman en cuenta las amplias zonas de la plataforma con-
tinental que fueron expuestas después de la caida del nivel del mar (Briggs, 1995).
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Figura 29. Factores que llevaron al episodio de la extincién Pérmico/ Tridsico
(Erwin, 1993). Las trampas de Siberia se refieren a las erupciones volcanicas que
liberaron inundaciones de basaltos a lo largo de grandes extensiones de Siberia.

¢Cuadl es el significado global que han tenido las extinciones en la historia
dela Tierra?

En contra de las opiniones convencionales, Briggs (1995) propone que las extincio-
nes histdricas fueron interrupciones desastrosas del progreso evolutivo. Estas retra-
san el reloj del tiempo evolutivo, destruyen comunidades que tardaron millones de
afos para formarse y eliminaron innovaciones ecolégicas que no resurgieron por 100
millones de afios 0 mds. Sin embargo, las extinciones histéricas no fueron repentinas,
ni catastroéficas.
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LA BIOGEOGRAFIA DEL OCEANO EN EL PASADO

EL PALEOZOICO TEMPRANO

Cambrico. Se han reconocido dos provincias biogeogréficas marinas ubicadas en el
periodo Cdmbrico temprano: (1) por Laurentia, Béltica, Siberia y Kazajstdn; (2) por
Gondwana. En el Cdmbrico tardio, el provincialismo puede haberse incrementado,
por lo que pueden distinguirse siete provincias de trilobites. La distribucién de los
conodontes peldgicos, sugiere la presencia de dos regiones. Durante el Cdmbrico, las
comunidades dominantes de trilobites sufrieron tres episodios de extincién. En cada
una las comunidades de las latitudes bajas de la plataforma fueron las que sufrieron
mads. Las radiaciones subsecuentes se originaron en los grupos de organismos del
mar profundo o de las latitudes altas que habian sobrevivido a las extinciones.
Ordovicico. En el Ordovicico, las comunidades ricas en trilobites comenzaron a ser
desplazadas por un nuevo complejo rico en braquiépodos, que resulté en la restric-
cién de los grupos de trilobites en las aguas mds profundas. Las faunas de la plata-
forma continental integradas por los briozoarios, trilobites, graptolitos, conodontes
y corales fueron separadas latitudinal y longitudinalmente al mostrar un considera-
ble provincialismo. Los grupos peldgicos mostraron separaciones en las faunas tro-
picales y de aguas frias. Aparentemente, los grupos de mar profundo (los trilobites)
contaban con distribucién cosmopolita.

EL PALEOZOICO TARDIO

Sildrico. Los briozoarios indican un provincialismo bien establecido en el Siltrico
temprano, que desciende hacia un cosmopolitismo general para el final del periodo.
Los estromatoporoides, conodontes y quitinozoarios muestran amplias distribucio-
nes en las bajas latitudes a través del Siltirico, mientras que los ostradcodos y los bra-
quiépodos parecen haber mantenido un relativamente alto nivel de provincialismo
en las latitudes bajas.

Devoénico. En el Devénico temprano se reconocen tanto las provincias latitudinales,
como las longitudinales. Las asociaciones tropicales, de agua cdlida y de agua frfa
parecen haber estado presentes. A través del Devénico, el provincialismo disminuy6
amedida que los continentes se acercaban. Los invertebrados marinos muestran una
cercana relacién entre el noreste de Sudamérica y Laurussia (= Euramérica; un menor
supercontinente creado por la colisién entre Laurentia y Baltica) del este, lo cual apo-
ya la hipétesis de una colision en el Devénico tardio entre Laurussia y Gondwana.
En el Devénico tardio, la fauna tropical de aguas superficiales sufrié extinciones.
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Carbonifero y Pérmico. La fauna de invertebrados marinos disminuyé en forma
permanente en cuanto su diversidad genérica, con una caida repentina (33%) desde
el Pérmico temprano hasta el Pérmico tardio. Los efectos del episodio de extincién
P/T fueron mds drésticos en las aguas someras de los trépicos, razon por la que que-
dé6 muy poco del hébitat en la plataforma continental. Hubo una expansién gradual
de la fauna moderna, junto con un descenso en la fauna Paleozoica.

EL MESOzoOICO

Tridsico. Una recuperacién lenta de la extincién P/T significaba una fauna marina
altamente empobrecida en el Tridsico temprano. Las colonias de esqueletos de orga-
nismos tales como las algas calcdreas, las esponjas, los corales y los briozoarios se
encontraban completamente ausentes. Las distribuciones geogréficas latitudinales
fueron extremadamente amplias e indicaban temperaturas superficiales altas de un
polo geogréfico a otro. Las tres extinciones marinas ocuparon la mayor parte del
Tridsico.

Jurasico. Las cdlidas temperaturas cosmopolitas prevalecieron en el Tridsico y Jurdsi-
co temprano. Los patrones de distribucién de los amonites y de belemnites marinos
indican el desarrollo de temperaturas menos célidas en las regiones polares hacia el
Jurdsico medio. La distribucién de corales madreporarios indica que la tendencia del
enfriamiento continué hasta el Jurdsico tardio. Dos extinciones regionales menores
se llevaron a cabo en el Jurdsico, aproximadamente hace 187 y 146 millones de afios.
Sus efectos se redujeron principalmente a las aguas marinas someras.

Cretdcico. El Cretdcico fue una era de extensos mares mediterraneas, un clima hu-
medo tropical y un alto nivel de CO, que produjo condiciones de invernadero. Estas
condiciones permitieron un alto nivel de la producciéon primaria en tierra y en los
mares continentales. Los movimientos continentales, que en lo particular resultaron
en la formacién completa del Mar de Tetis, en gran parte, establecieron patrones
biogeograficos que todavia son evidentes en nuestras modernas floras y faunas. Hay
tres dmbitos principales que se pueden distinguir basados en los registros de bival-
vos cretdcicos: un Reino Tropical de Tetis, un Reino Templado del Norte y un Reino
Templado del Sur. Dentro de estas grandes divisiones, se reconocieron una serie de
regiones, provincias, subprovincias y centros endémicos. Estas unidades pueden ser
comparadas con las zonas biogeograficas modernas, ya que fueron definidas en tér-
minos de un endemismo genérico. El Mar de Tetis fue habitado por una biota pan-
tropical relativamente homogénea. Ocurrieron amplias migraciones trans-tetarias
de biota en el mar abierto y en la plataforma continental.

El episodio de la extincién Cretdcica-Terciaria (K/T) tuvo severas consecuencias en
el habitat marino tropical (e.g., el enfriamiento y el encogimiento de las dorsales
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ocednicas, el drenaje de los mares epicontinentales). Algunos grupos como los rudis-
tas, los inocerdmidos y amonites se extinguieron. Las faunas de mar profundo y de
latitudes altas fueron poco impactadas.

PALEOGENO

Paleoceno. En el Paleoceno, en los mares tropicales someros la biota se recuperaba
de una extincién mayor K/T. En plancton, los grupos taxonémicos de aguas frias
migraron de las altas latitudes a las latitudes bajas para reemplazar las formas tro-
picales extintas. El proceso de recuperacion en el hébitat peldgico tomé alrededor
de 3 millones de afios. La recuperacién del hébitat benténico fue mds lenta, casi 25
millones de afios para una comunidad de moluscos. Cerca del final del Paleoceno,
un calentamiento global rdpido y los cambios oceanogréficos asociados causaron
una gran extincién en la fauna benténica del mar profundo. Las altas temperaturas
superficiales en las regiones polares interfirieron con la circulacién termohalina nor-
mal y con el suministro del oxigeno en el mar profundo. El agua altamente salina del
Mar de Tetis pudo haber elevado la temperatura del mar profundo. Durante la época
de la extincién, las temperaturas superficiales del Antdrtico se habian incrementado
hasta cerca de los 18°C. La biota del Océano Artico habfa sido influenciada conside-
rablemente por la biota del Mar de Tetis que habia emigrado al Artico a través del
Mar de Turgai, un paso marino tnico del Océano Artico al Mar de Tetis. Los relictos
de la biota del Paledgeno temprano se pueden encontrar actualmente en la fauna del
mar profundo de la Cuenca del Artico. Los sirenios (los dugéngidos, los manaties,
las vacas marinas) habian aparecido en el Eoceno temprano.

Eoceno. Al inicio del Eoceno temprano, nuevos movimientos de las placas tecténicas
terrestres, acompafiados por un incremento del nivel del mar, tuvieron consecuen-
cias biogeogréficas importantes. Por primera vez desde el Cretdcico, las aguas so-
meras se volvieron lo suficientemente productivas para ser capaces de sostener a los
grandes herbivoros y a los animales carnivoros (los grandes tiburones blancos, las
primeras ballenas y los sirenios). Se difundieron ampliamente los pantanos de man-
glar y los pastos marinos. Desde el Eoceno medio-tardio hasta el Oligoceno tardio
ocurrieron algunos movimientos tecténicos. Un enfriamiento drdstico del clima del
Eoceno tardio parece estar relacionado con la formacién de la Deriva de los Vientos
del Oeste, de lo cual, al quedar aislado el Océano del Sur, result6 en la glaciacién del
Antartico. Desde entonces se inici6 el régimen Cenozoico glacial. La acumulacién
de hielo en el Antdrtico bajé el nivel del mar, lo cual causé la desecacién del Mar de
Turgai. Se presentaron visos de extincién en los hébitats benténicos, tanto como en
los peldgicos relacionados a las drésticas disminuciones de la temperatura ocednica.
Después de la desecacion del Mar de Turgai y de la destruccién de los dos puentes
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terrestres (el Estrecho de Bering y el Puente de Thule, que conectaban a Europa con
América del Norte), la biota del Océano Glacial Artico ha sido influenciada directa-
mente por la biota del Atldntico del Norte.

Oligoceno. Desde el Oligoceno, debido a un aumento del enfriamiento, la biota del
Mar de Tetis, anteriormente homogénea, comenzé a diversificarse, por lo que resulté
el establecimiento de cuatro regiones biogeograficas tropicales, del Atlantico Oeste,
del Atlantico Este, del Pacifico Este y del Indo-Pacifico Oeste, que actualmente se en-
cuentran separadas. La regién Mediterrdnea-Lusitana, que presenta una ubicacién
biogeografica zonal incierta, permanece como relicto del Reino de Tetis Mesozoico-
Cenozoico. A diferencia de muchos organismos benténicos y peldgicos, las ballenas
no experimentaron una extincién evidente. El Oligoceno temprano fue una época
de fuerte radiacién evolutiva. Hacia el Oligoceno tardio, habia 11 familias y posible-
mente entre 36 y 50 especies. Los pinnipedos (focas, leones marinos y sus parientes)
aparecieron cerca de la frontera del Oligoceno/Mioceno.

NEOGENO

Mioceno. Durante el Mioceno varios movimientos de las placas tecténicas tuvieron
efectos biogeogréficos importantes. Entre ellos se encuentra una conexién entre Afri-
cay Asia, que hizo posible la creacién de la Cuenca del Mediterrdneo, y la formacién
del Istmo del Panamad. Por lo tanto, se debe hacer referencia al Mioceno por el esta-
blecimiento de las faunas tropicales modernas disyuntas. La circulacién ocednica se
hizo similar a la que existe en la actualidad. En el Mioceno se inici6 la formacién de
las regiones biogeogréficas boreales del Atlantico del Norte y del Pacifico del Norte
y la antiboreal. La Region del Atldntico del Norte se originé de las Regiones del
Oeste y del Este del Atlantico conocidas en el Oligoceno, y la Regién del Pacifico del
Norte se originé de las regiones del Pacifico Este y del Indo-Pacifico Oeste. La region
del Pacifico del Norte, especialmente su parte noroeste, heredé la gran riqueza de
especies de la Provincia Indopolinesa de la regién Indo-Pacifica del Oeste, y tuvo
una importancia decisiva en la formacién de la biota de aguas templadas y frias de
todo el Hemisferio Norte.
Plioceno. Durante el Plioceno, ocurrieron tres grandes eventos: (1) finaliz6 la forma-
cién del Istmo de Panamd durante los pasados 3 millones de afos, y en el presente
hay unas pocas especies comunes a ambos lados del istmo; (2) la inundacién de la
Beringia, que hizo posible el gran intercambio bidtico transdrtico; (3) inicié la glacia-
cién del Hemisferio Norte.

Al establecerse el Estrecho de Bering hace cerca de 3.5 millones de afios, unas 261
especies de moluscos marinos boreales entraron al Artico-Atldntico del Pacifico del
Norte. Aproximadamente unas 34 especies emigraron en direccién opuesta. La fau-
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na del Pacifico del Norte era entonces el doble de rica, pero ello no explica la propor-
cién de casi 8:1 a favor de las exitosas dispersiones del Pacifico. Cerca de 0.5 millones
de afios después, empezaron las grandes extinciones en el Artico y el Atldntico del
Norte. Una aguda caida de la temperatura hace cerca de 3.5 millones de afios eliminé
la fauna marina boreal de la Cuenca del Artico y de las aguas circundantes. Fue asi
que se establecieron las bases para la evoluciéon de una nueva biota drtica en aguas
frias. Tanto en el Pacifico del Norte como en el Atldntico del Norte, la biota boreal
estaba separada en dos partes, una en el este y otra en el oeste. Las glaciaciones
del Hemisferio Norte tenian un efecto mucho mds severo en el Atldntico del Norte
que en el Pacifico del Norte, porque el primero es un océano mds pequefio con una
reserva calorifica menor y fue invadido por hielo y las corrientes frias del Océano
Glacial Artico.

Pleistoceno. El Pleistoceno abarcé los pasados 1.6 millones de afios. Cuando menos
hubo una docena de glaciaciones mayores y muchas pequefias. La sucesion de eta-
pas glaciales e interglaciales afectaron profundamente la distribucion y la evolucién
de los animales y las plantas. Las regresiones del nivel del mar en la Era del Hielo
restringieron el paso marino entre el Pacifico tropical del Oeste y el Océano Indico,
aislaron al Mar Rojo, separaron al noroeste del noreste de Australia y eliminaron el
Estrecho de Bering. Los arrecifes coralinos del Pacifico Este se diezmaron repetida-
mente, probablemente por causa de la eutroficacién al incrementarse las surgencias.
Todos estos eventos tuvieron consecuencias biogeogréficas importantes.

INTRODUCCIONES ANTROPOGENICAS
Y EL IMPACTO HUMANO EN EL CLIMA

¢Por qué nos deberia importar?

Los tltimos 10 000 afios aproximadamente difieren del resto de la historia de la Tie-
rra en un aspecto importante: una sola especie, el Homo sapiens (L.) se volvié influ-
yente y dominante ecolégicamente. En la actualidad, nuestra especie ha pasado de
ser uno entre muchos depredadores socialmente organizados hasta una posicién en
la que, no solo puede, sino que realmente modifica los ciclos globales y los climas.
No existe ya un hdbitat o un proceso ecolégico en la Tierra que pueda estudiarse sin
una referencia al impacto humano. Actualmente nuestra especie se ha convertido en
un potente factor cambiante del mundo organico que, aunque pequefio en compa-
racién con los factores geoldgicos, es capaz de cambiar el mundo con mucha mayor
rapidez. Todos los eventos histéricos de extinciones se han presentado a través de
extensos periodos que van de 1 a 10 millones de afios 0 aun més.
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¢Cuando ocurri6 la dispersion del Homo sapiens?

Es un hecho que en el Holoceno sélo permaneci6 el Homo sapiens. La dispersion de
nuestra especie hacia el Nuevo Mundo probablemente ocurrié durante el dltimo
episodio glaciar, cuando el nivel del mar era lo suficientemente bajo que hizo que
quedara expuesto un puente terrestre a través del Estrecho de Bering. La evidencia
indirecta de la geografia de los lenguajes humanos sugiere que la invasién debe ha-
ber tenido lugar antes del gran avance de la tltima glaciacién (Wisconsin) hace cerca
de 20 000 afios.

¢Estan relacionadas las extinciones de la megafauna con la dispersién
de la especie humana?

La dispersi6n de la especie humana al final de la glaciacién estuvo acomparfiada por
una alteracion en las faunas de América del Norte y de Europa, concretamente la
extincién de muchas grandes especies de mamiferos — la megafauna. En su mayoria
se trataba de grandes animales herbivoros (en total cerca de 55 especies de 35 géne-
ros) o pdjaros sin capacidad de vuelo que pesaban cerca de 50 kg. El momento de
estas extinciones corresponde con la evolucién de los humanos que tenian técnicas
relativamente avanzadas para la caza (Martin y Wright, 1967). Extinciones similares
tomaron lugar en Africa y Sudamérica. Muchas especies norteamericanas se extin-
guieron hace alrededor de 11 500-10 500 afios, mientras que hay zonas en Europa en
donde las extinciones ocurrieron a lo largo de un periodo mucho mayor.

LA DOMESTICACION

Conforme ocurrian las extinciones de los grandes mamiferos, los humanos que ha-
bitaban en Asia suroeste, en donde ahora se encuentran Palestina, Siria (Oriente Me-
dio) experimentaban con una nueva técnica para acrecentar sus suministros alimen-
ticios con los pastos anuales de semillas comestibles — los antecesores de nuestros
trigos (Triticum L.) y de la cebada (Hordeum vulgare L.). Otras plantas silvestres del
Medio Oriente, tales como el centeno (Secale cereale L.), la avena (Avena sativa L.), la
ciruela (Prunus spp.), la zanahoria (Daucus carota L.), eran sembradas y cultivadas
por los humanos. La idea de domesticar las plantas parece haber evolucionado de
manera independiente en sitios y momentos distintos. Aproximadamente 5 000 es-
pecies de plantas han sido utilizadas como alimento por los humanos, pero cerca
de 20 especies sostienen actualmente la mayor parte de la poblacién global, de las
cuales sélo tres o cuatro son las mds importantes (Cullen, 1995). La domesticacién

101



I BIOGEOGRAFIA MARINA

de ciertos animales tales como el lobo o el chacal (Canis spp.) puede haber precedido
la de las plantas. Se han encontrado los restos de perros domesticados que datan de
12 000 a.C. en Irak. Es probable que otros animales tales como las ovejas o los chivos
se hubiesen domesticado durante el temprano periodo Neolitico, poco después del
primer cultivo de plantas. Los primeros registros de ovejas domesticadas vienen de
Palestina alrededor de 6 000 a.C. En la zona de lo que ahora es Israel ocurrié un gran
cambio en la dieta entre los afios 10 000 y 8 000, las gacelas y los venados fueron
reemplazados por los chivos y las ovejas (Cox y Moore, 1993).

EL IMPACTO HUMANO EN EL CLIMA

La tendencia actual en la temperatura global es claramente ascendente. Se inicié
a mediados del siglo XIX, pero fue interrumpida entre 1940 y 1970. El incremento
actual ha sido claramente marcado y rdpido, por lo que existe la posibilidad de que
haya sido generado por la actividad humana. En 1974 el cientifico estadounidense
Frank Rowland y el investigador mexicano Mario Molina descubrieron la reduccién
del grosor en la capa de ozono, principal responsable en evitar la penetracion de la
radiacion solar en la superficie de la Tierra. La atmésfera ha acumulado ciertos ga-
ses que han incrementado sus propiedades de retencién de calor y que han creado
el “efecto invernadero”. La energia del Sol penetra la atmdsfera en forma de luz de
longitud de onda corta, pero parcialmente se convierte en energia de onda larga, es
decir, rayos infrarrojos reflejados de cuerpos opacos. Los gases tales como el diéxido
de carbono, el metano, los 6xidos de nitrégeno, el vapor de agua y los clorofluoro-
carbonos, absorben fuertemente la energia de la parte infrarroja del espectro. Se con-
sidera, por ejemplo, que el nivel de CO, ha estado en aumento desde los inicios de
la tala global intensiva de bosques para la agricultura, y su impacto ya era bastante
severo en el centro y el oeste de Europa hace 2 000 afios. Actualmente, los cambios
en el uso de suelo, incluyendo la tala de bosques tropicales, se estima que produce
1-2 gigatoneladas de carbono anualmente. Las emisiones anuales de CO, de las acti-
vidades industriales se estiman en 6 gigatoneladas de carbono, y son justamente las
regiones industrializadas del Hemisferio Norte las fuentes principales. Por lo tanto,
el CO, constituye el mayor contribuyente al efecto invernadero.

La teorfa del cambio global predice que un aumento en la temperatura provoca
que los glaciares y las capas de hielo se derriten, incrementando los niveles del mar
y adicionado a los cambios en las propiedades reflectivas de la superficie de la Tierra
(albedo), cambios en las dreas de distribucién de las especies y en la composicién
y en los limites geogréficos de los principales biomas. Para Europa, se predice que
un alza de un 5°C aunado a un incremento en la precipitacién promedio de un 10%
resultaria en el reemplazo de los bosques boreales de Escandinavia por bosques ca-
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ducifolios, y en que la zona que actualmente tiene bosque caducifolio se desarro-
llarfa una vegetacién de tipo mediterrdneo. Un incremento de 3°C permitird a los
britdnicos sembrar maiz a lo largo de toda la Gran Bretafia. Cambios similares en
los EE.UU. causarian una alteracién en el cinturén de los cereales hacia el noreste,
alrededor de los Grandes Lagos. Un mundo mds cdlido verfa un potencial mayor de
productividad de plantas, aunado a un movimiento de muchas especies hacia latitu-
des mds altas y a un abandono de las latitudes bajas. Los cambios en el clima y en las
condiciones fisicas y quimicas de nuestro planeta resultarian en una modificacién de
su biogeografia, incluyendo inevitablemente la extincién de algunas especies.

Los “florecimientos” de microalgas nocivas se incrementan en ntimero y distribu-
cién geografica, lo que, aunado a la eutroficacién antropogénica, tiene la capacidad
de modificar el estado, el tiempo o aun hasta el propio clima, al influenciar el inter-
cambio de carbono entre el océano y la atmésfera (la produccién de carbonato de
calcio por los cocolitoféridos incrementan la presion parcial del CO, en las aguas su-
perficiales), y mediante la produccién del sulfuro dimetilico, que es otro importante
gas invernadero (Matrai y Keller, 1993; Angel, 1995).

AUTOINTRODUCCIONES, ACLIMATACION, REACLIMATACION

Las introducciones intencionales y no intencionales de plantas y animales a nuevos
hébitats extendieron considerablemente sus dreas de distribucién, de lo que resulta-
ron cambios esenciales en la composicion de la biota y las comunidades (figura 30).
Aun en la region antdrtica (principalmente en las islas subantdrticas) se encuentra una
amplia diversidad de plantas, invertebrados y vertebrados no indigenas; la mayor
parte de las especies invasoras registradas en el Antartico son del origen europeo (Fre-
not et al., 2005; Convey et al., 2006). En la Peninsula Antdrtica se registr6 la primera
especie invasora marina benténica (Tavares y de Melo, 2004). En general, la mayoria
de las introducciones se originaron en el Indo-Pacifico, caracterizado tinicamente por
una alta riqueza de especies. Las migraciones bi6ticas parecen facilitarse en direccién
a la menor riqueza de especies y a relaciones competitivas menos tensas. Las intro-
ducciones no intencionales se denominan autointroducciones. La aclimatacién y la
reaclimatacion se adscriben como introducciones intencionales. La aclimatacién es un
transporte intencional de organismos a un nuevo hébitat o a un antiguo habitat donde
habian vivido previamente, pero que por alguna razén desaparecié posteriormente
(reaclimatacién). Se realizan aclimataciones para enriquecer los recursos pesqueros
naturales o cultivados (acuacultura) o para incrementar los recursos alimenticios de
las especies aborigenes. La aclimatacién puede tener consecuencias positivas o nega-
tivas, ya que puede causar una influencia desfavorable de los ecosistemas aborigenes.
La revisién de los problemas relacionados a las especies acudticas no indigenas en
México fue realizado recientemente (Okolodkov et al., 2007).
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Figura 30. Las rutas principales de la dispersion de especies acudticas introducidas en el Pacifi-
co (Carlton, 1987): 1 — seis especies de peces; 2 — isépodos Sphaeroma quoyanum e Iais californica,
poliqueto Ficopomatus enigmaticus, briozoario Watersipora arcuata?, anfipodo Transorchestia chilen-
sis [ enigmatica 'y isépodo Cirolana arcuata, las dos especies posteriores pueden haberse también
distribuido a lo largo de la ruta 14; 3 — por lo menos cinco especies de algas, briozodrio Watersipora
arcuata, poliqueto Hydroides elegans, cangrejo Cancer novaezealandiae, bivalvos Crassostrea y Limaria,
los dos posteriores pudieron haberse distribuido a lo largo de la ruta 9; 4 — isépodos Corophium
sp., copépodo Oithona davisae, cirrfpedo Balanus amphitrite, isépodos Sphaeroma walkeri, laniropsis
serricaudis y Dynoides dentisinus, bivalvos Musculista senhousia 'y Theora fragilis, las cuatro espe-
cies posteriores podrian también haberse distribuido a lo largo de la ruta 12A; 5 — peces Tilapia
mossambica 'y Herklotsichthys quadrimaculatus, isépodo Sphaeroma walkeri, cangrejos Scylla serrata
y Panopeus pacificus, estomatépodo Gonodactylus “falcatus”[aloha, cirripedos Balanus amphitrite
subsp. amphitrite, B. reticulatus y otros(?), poliquetos Ficopomatus enigmaticus e Hydroides elegans,
isépodo Sphaeroma walkeri, bivalvos Martesia cuneiformis? y Teredo furcifera?, nudibranquios Okenia
pellucida 'y Berghia major?, ésta tltima puede haberse distribuido también a lo largo de la ruta 11;
6 — cirripedos Balanus amphitrite subsp. amphitrite, B. venustus subsp. venustus y otros (?), polique-
tos Ficopomatus enigmaticus e Hydroides elegans, isépodos Sphaeroma walkeri; 7 — cangrejos Schizo-
phrys aspera, Neoliomera immigrans y Glabropilumnus seminudus, gastrépodos Trochus niloticus, alga
Acanthophora spicifera; 8 — tres sciphozoa, algas Eucheuma alvarezii 'y E. denticulatum, bivalvos Teredo
princesae?; 9 — peces Acanthogobius flavimanus, Tridentiger trigonocephalus y Lateobrax japonicus, ca-
maron Palaemon macrodactylus, cangrejo Pyromaia tuberculata, nudibranquio Okenia plana, bivalvos
Crassostrea gigas, Musculista senhousia 'y Theora fragilis, tunicado Styela clava, briozoario Schizoporella
unicornis y otros; 10 — varias especies de copépodos y cladéceros; 11 —bivalvos Ruditapes philippi-
narum 'y Crassostrea gigas, isopodo Gnorimosphaeroma rayi, hidroido Ostroumia horii, nudibranquios
Aeolidiella tokanosimensis y Berghia major?, el iltimo pudo también haber sido distribuido a lo largo
de la ruta 5; 12A - cerca de 35 moluscos, crustdceos, poliquetos y otras especies de invertebrados,
alga Sargassum muticum, pasto marino Zostera japonica; 12B — poliqueto Nereis succinea?, cangrejos
Pyromaia tuberculata, Pachygrapsus crassipes y Cancer magister, gastrépodo Crepidula onyx, bivalvo
Mytilus edulis; 13 — isépodo Paracerceis sculpta, por 1o menos ocho especies de gasterépodos; 14
— anfipodo Transorchestia chilisensis [ enigmatica, isépodo Cirolana arcuata, los dos ultimos podrian
haberse distribuido a lo largo de la ruta 2.
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VECTORES DE INTRODUCCIONES DE LAS ESPECIES ACUATICAS
NO INDIGENAS

La especie no indigena se define como cualquier especie que ingresa a un ecosistema
mds alld de su drea de distribucién histérica. Los vectores de invasiones acudticas,
o0 mecanismos de dispersiéon de las bioinvasiones, son numerosos: los barcos, las
plataformas de perforacién, los muelles secos, las boyas de navegacién, los aviones
anfibios y los aviones marinos, los canales, los acuarios ptblicos, la investigacién,
los escombros marinos flotantes, el equipo recreativo, la pesquerfa que incluye acua-
cultura marina, la industria de las mascotas de acuario, la restauracién y la educa-
cién (Carlton, 2001). Entre ellos, el agua de lastre y los sedimentos asociados trans-
portados por medio de los barcos y los propios barcos a los que los organismos se
adhieren parecen ser los mds peligrosos en el presente.

INTRODUCCIONES MARINAS RECIENTES DE ORGANISMOS

Ostenfeld (1908) sugirié que la diatomea tropical Odontella sinensis (Grev.) Grunov,
que en 1889 lleg6 a aguas europeas, fue introducida al Mar del Norte a través del
agua o del sedimento contenido en los tanques de aguas de lastre de los barcos.
Ahora la especie se considera un ingrediente importante de la flora de diatomeas de
invierno y primavera en toda la Gran Bretafia. Coscinodiscus wailesii Gran et Angst,
otra especie de diatomea, fue introducida en el Mar del Norte, lo que caus6 pro-
blemas debido a la obstruccién de las redes de pesca por la produccién extensiva
de mucosidad. Tres especies de diatomeas Thalassiosira punctigera (Castr.) Hasle, T.
tealata Takano y Pleurosigma simonsenii Hasle, parecian haberse transferido de 1950 a
1970 en aguas europeas por medio de agua de lastre o con ostiones importados. Asi-
mismo, tres especies de dinoflagelados no indigenas Gymnodinium catenatum H. W.
Graham, Alexandrium catenella (Whedon et Kof.) Balech y A. minutum Halim, fueron
introducidas de las costas japonesas y coreanas a las aguas australianas, con conse-
cuencias desastrosas para el cultivo comercial de mariscos.

Carlton (1985) fue el primero que revis6 la informacién sobre dispersion transoced-
nica e interocednica de los organismos costeros marinos (las algas, las hidromedu-
sas, los copépodos, los misidos, los poliquetos, los moluscos, los peces). Hay estima-
ciones de que en los afios 1990 el agua de lastre pudo haber transportado cerca de 3
000 especies de animales y plantas en un dia alrededor del mundo. En el presente,
las aguas de lastre de los barcos se reconocen como un contaminante internacional
con grandes consecuencias potenciales, con cerca de 100 especies marinas que han
sido translocados alrededor del mundo para principios de los afios 1990. Muchos
han establecido nuevas poblaciones en aguas extranjeras con significativas implica-
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ciones ambientales y ecoldgicas. Por ejemplo, en la Bahia y en la region del estuario
de San Francisco, se conocen unas 240 especies no indigenas. El Estrecho Puget, en el
estado de Washington, alberga a cuando menos 50 introducciones; la Bahia de Coos,
en el estado de Oregon, 60 introducciones; mds de 40 especies han aparecido en los
Grandes Lagos desde 1960.

Los problemas que las especies no indigenas no deseadas pueden causar incluyen:
(1) enfermedades serias como el cblera y los pardsitos que afectan a humanos, ani-
males y plantas, que incluyen las especies de acuacultura; (2) impactos ecoldgicos en
las especies nativas, e.g., las depredaciones, las cruzas entre especies y los efectos en
el hébitat; (3) contaminacién, como el bloqueo de las tuberias y los malos olores. El
problema se complica por el hecho de que virtualmente todas las especies marinas
tienen ciclos de vida que incluyen uno o varios estadios plancténicos. Se relaciona
directamente al problema de las mareas rojas, que globalmente han incrementado
su frecuencia, intensidad y distribucién geografica, ademads de los fenémenos como
envenenamiento paralitico por consumo de mariscos. Los impactos de las especies
marinas no indigenas son irreversibles en su mayoria.
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BIOGEOGRAFIA GENERAL
DEL PELAGIAL

BIoTOPOS, POBLACIONES DE UNA SOLA ESPECIE
Y COMUNIDADES PELAGICAS

BioToros

HABITAT Y EL BIOTOPO

El habitat es aquella parte del ambiente ocupada por la poblaciéon de una determi-
nada especie (Udvardy, 1959). De manera similar, un biotopo es aquella parte del
ambiente ocupado por una biocenosis (una comunidad). Las masas de agua sirven
como hdbitat para poblaciones peldgicas y como biotopos para biocenosis peldgicas,
lo cual significa que estas masas de agua difieren en su poblacion. La denominada
Teorfa de las Masas de Agua sobre la asociacion de los limites de distribucién de los
organismos peldgicos con las fronteras de las masas de agua fue desarrollada por
Haffner (1952), Brinton (1962), Ebeling (1962) y Beklemishev (1969).
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¢Funciona siempre la Teoria de las Masas de Agua?

De acuerdo con Boltovskoy (1986), la distribucién de la mayoria de las especies
plancténicas y de las comunidades pelédgicas se asocia con las masas de agua, pero
apenas se restringe o se dispersa a través de la totalidad de éstas, y se genera una
baja asociacion entre la distribucién de especies y las masas de agua para la gran ma-
yoria de los organismos plancténicos. Ademads, la distribucién de los peces benténi-
cos-peldgicos, en particular, la ausencia de la expatriacién de los individuos adultos
de especies benténicas-peldgicas en el mar abierto y la ausencia de una dispersién
considerable de sus estadios mesoplancténicos, no puede ser explicada por la Teoria
de las Masas de Agua (Parin, 1986).

¢Qué peculiaridades de las masas de agua son esenciales para sus habitantes?

Segtn la definicién de Dobrovolsky (1961), las siguientes caracteristicas de las masas
de agua como biotopos peldgicos son importantes: (1) la individualidad de las masas
de agua, en otras palabras, cada masa de agua estd formado bajo ciertas condiciones
oceanogrdficas y es mas o menos estable, tanto en el tiempo como en el espacio,
debido a suficientes diferencias en cuanto a la densidad del agua; (2) a pesar de la
homogeneidad espacial de las masas de agua, éstas presentan una estructura je-
rdrquica; (3) ciertas condiciones en la formacién de las masas de agua; (4) las leyes
sobre la transformacién de las masas de agua son diferentes para las masas de agua
primarias y secundarias; (5) el establecimiento convencional de las fronteras de las
masas de agua, lo que significa que las masas de agua en sus diferentes partes no
estdn separadas equitativamente de otras.

Masas primarias de agua

Las masas primarias de agua ocupan una de las zonas climadticas del océano, en don-
de se forman bajo condiciones locales. Dentro de los limites de las masas primarias
de agua siempre es posible distinguir los giros, de manera que el agua permanecera
ahi por un periodo comparativamente largo. Las masas primarias de agua se trans-
forman principalmente a lo largo de sus margenes.

Masas secundarias de agua

Las masas secundarias de agua se forman como resultado de (1) la mezcla de dos
masas primarias de agua circundantes, o (2) por la invasién del agua de mar al océa-
no. No se presenta una circulacién cerrada dentro de las masas secundarias de agua,
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se transforman en movimientos descendentes, los cuales tienen frecuencias altas,
de manera que su individualidad no permanece por mucho tiempo. Pueden encon-
trarse en (1) las regiones neutrales con las corrientes convergentes, (2) en las zonas
latitudinales de los giros en contacto, y (3) en las corrientes cercanas a las costas
occidentales de los continentes, que conectan las regiones neutrales en la periferia
oriental de las masas centrales de agua (las dltimas se definen por Van der Spoel y
Heyman (1983) como aguas de flujo giratorio localizadas entre las corrientes fron-
terizas del oeste y este, las corrientes ecuatoriales y las que se dirigen al oeste en la
latitud ca. de 40° las corrientes fronterizas del oeste se dirigen de las regiones tro-
picales a las templadas (e.g., las corrientes del Golfo, de Brasil, de Kuroshio), y las
corrientes fronterizas del este se dirigen al rumbo opuesto (e.g., las corrientes de las
Canarias, de Benguela, de Pera).

¢Cual de las caracteristicas del biotopo peldgico es la mas importante?

Las comunidades peldgicas viven en un medio en constante movimiento, por lo que
difieren de las comunidades que habitan en sustrato firme. Las comunidades en
tierra y en el fondo marino pueden vivir casi en cualquier parte, desde luego si el
ambiente les resulta favorable. Este es el caso también de las comunidades pelagi-
cas, pero éstas, adicionalmente, requieren de giros mas o menos cerrados, donde las
poblaciones independientes de las especies puedan vivir. Estos giros sirven como
base de los biotopos para las comunidades peldgicas y como la base para las dreas de
distribucién de las especies individuales. El papel de los giros para el mantenimien-
to de la estabilidad de la poblacién plancténica fue enfatizado por Damas (1905) y
Hesse (1924).

¢Por qué se encuentran s6lo unas cuantas grandes biocenosis pelagicas en el océano
y por qué son obligadamente grandes?

La movilidad de los biotopos de las comunidades pelédgicas crea el problema de
Immobilis in Mobile. La esencia de este problema radica en si los giros son permanen-
tes o no. La mayorfa de los giros ocednicos, los vértices, no son permanentes. Los
giros de gran escala son hidrodindmicamente inestables y se componen de giros mds
pequeiios, y asi en adelante; los giros mas pequefios son tan pequefios, que repre-
sentan el movimiento caético de las moléculas. Hay tres categorias de los giros mds
estables: (1) unos que tienen 10 m de didmetro a causa de las olas producidas por el
viento; (2) los que tienen aproximadamente 10 km en didmetro, debido a oscilacio-
nes de la inercia producida por la rotacién de la Tierra; (3) los que tienen 1 000 km de
didametro, debido a factores globales tales como las diferencias en el aporte de calor a
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la superficie ocednica, los ciclones y los vientos alisios (Ozmidov, 1965). Unicamente
los giros de gran escala, de alrededor de 1 000 km, pueden servir como base para los
biotopos y de las dreas de distribucién de especies en el océano abierto. Es por ésto
que las comunidades peldgicas ocednicas tienen el tamafio de las circulaciones oceé-
nicas de gran escala. Por tanto, la existencia de biocenosis homogéneas peldgicas y
sus dimensiones tienen una explicacién hidrodindmica. Cada giro transporta agua
de cierta estructura, por lo tanto los limites de los giros son fronteras de las aguas de
estructura diferente. Sin embargo, la movilidad de poblaciones no solamente depen-
de del transporte y de las migraciones, pero también de la reproduccién, mortandad
y la dindmica de poblaciones (Van der Spoel y Heyman, 1983).

Campo de deformaciéon

Las corrientes ocednicas forman varios giros de gran escala que se expanden de
un continente a otro. La circulacién ocednica de gran escala se puede describir en
un espacio geografico bidimensional como campo de deformacién (figura 31) que
comprende los vortices principales y las regiones neutrales entre ellos (Defant, 1961;
Beklemishev, 1967, 1969). El uso de este modelo hace posible comparar los biotopos
peldgicos y a sus partes entre si, y se puede aplicar el concepto de homologia de los
biotopos.

compresion

A compresién Ramat

ugm’

extensién

Figura 31. Campo de deformacién (A-C — modificado de Defant, 1961; D — Bekle-
mishev, 1967): A — cuatro giros adyacentes que forman un campo de deformacién;
compresién — eje de compresion; extension — eje de extensiéon; N — punto neutro;
las zonas neutrales aparecen punteadas; B y C — dos giros adyacentes, uno de los
ejes coinciden con la linea costera; D — tres giros que se extienden de costa a costa,
ambos ejes verticales coinciden con la linea costera. Los mismos ejes entre los dos
giros adyacentes pueden ser ejes de compresion o ejes de extensién. Lo rayado
indica la costa.
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¢Cudles biotopos peldgicos son homélogos?

Los biotopos (y los hébitats) peldgicos homdlogos son similares entre si en su po-
sicién entre otros biotopos, en sus procesos fisicos que les integran, y en el patrén
de sus corrientes. Una homologia general, serial, puede encontrarse entre todos los
biotopos primarios, tanto como entre todos los secundarios ocednicos y en todos los
neriticos-lejanos. Una homologia més estricta existe entre los biotopos que forman
pares a ambos lados del ecuador y entre miembros de los mismos pares en océanos
diferentes.

POBLACIONES DE UNA SOLA ESPECIE

POBLACION: DEFINICIONES

La poblacién puede definirse como una asociacién de individuos de la misma espe-
cie que interactian entre ellos (la reproduccién, los cambios resultantes favorables
o desfavorables en el ambiente, la competencia o el mutualismo), que habitan el
mismo espacio. En el pelagial, las posibilidades de los organismos para cambiar el
contenido de los nutrientes son minimas.

Una especie puede existir como: (1) poblaciones aisladas espacialmente, (2) super-
poblaciones homogéneas muy numerosas, o (3) poblaciones aisladas de manera in-
completa que interactiian unas con otras. Las poblaciones pueden estudiarse cuando
menos desde tres puntos de vista: de las interacciones interpoblacionales, el morfo-
légico y el funcional. El primero toma en cuenta si hay interaccién entre individuos
a través del hdbitat de la poblacién total, es decir, si le corresponde a una poblacién
0 a una superpoblacién. El segundo considera la composicién de una poblacién que
consiste de subpoblaciones y el lugar de una poblacién determinada en un complejo
mds grande de poblaciones. El tltimo considera el intercambio de los individuos
dentro de un complejo de poblaciones.

Una superpoblacién es una poblacién que habita de manera continua en una zona,
de manera que su tamarfio impide interacciones entre partes remotas de la poblacién.
Las grandes distancias en el océano abierto traen como resultado un aislamiento
mayor (Brinton, 1962). La duracién de los ciclos de vida de los organismos plancté-
nicos no es comparable con la duracién del movimiento del agua dentro de un giro
de gran escala, por ejemplo, en el giro nortefio central del Atldntico 1.25 afios y 2.25
afios en el giro surefio (Hesse, 1924).

Las subpoblaciones son las unidades intrapoblacionales aisladas débilmente que,
en ocasiones, difieren en cuanto a la densidad de su poblacién. Estas pueden repre-
sentar las peculiaridades genotipicas o las fenotipicas, y pueden ser consideradas
como las categorias taxonémicas menores (e.g., los morfos).
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La poblacién independiente puede sostenerse a si misma mediante la reproduc-
cién. La poblaciéon dependiente puede reproducirse pero no puede sostenerse a si
misma sin la afluencia de los individuos del exterior. Las pseudopoblaciones no pue-
den sostenerse a si mismas por las ausencias en la reproduccién, por la salida de in-
dividuos ocasionada por las corrientes, o por la muerte de todos sus descendientes.
De hecho, la pseudopoblacién es una poblacién dependiente donde los individuos
no pueden completar su ciclo de vida. En el pelagial una pseudopoblacién estd com-
puesta generalmente por individuos estériles.

Las poblaciones temporales son un tipo de poblaciones dependientes que invaden
los biotopos. Se presentan donde existen condiciones favorables para determinadas
especies y podrian sostener a la poblacién periddicamente.

Las hemipoblaciones son poblaciones en ciertas fases de los ciclos de vida de los
organismos heterotépicos que habitan en los diversos biotopos (e.g., las hemipobla-
ciones larvales plancténicas de las especies benténicas con un desarrollo pelagico).
Las hemipoblaciones pueden diferenciarse no sélo funcionalmente sino también
morfolégicamente, y se diferencian siempre en las interacciones intrapoblacionales,
ya que solamente una de ellas es capaz de reproducirse sexualmente.

El complejo funcional de las poblaciones estd formado por una o varias poblacio-
nes dependientes e independientes. Los complejos biot6picos son hébitats para los
complejos funcionales de las poblaciones. Estos comprenden masas de agua prima-
rias y secundarias, sus modificaciones costeras y de cerca del fondo marino, etc.

LAS CONDICIONES COSTERAS Y LAS POBLACIONES NERITICAS

Poblaciones neriticas

Las poblaciones neriticas habitan en las las masas de agua costeras modificadas. La
mayoria son heterotépicas y muchas de ellas tienen necesidad de aguas someras. La
dependencia obligada de las especies neriticas peldgicas las asemeja a las especies
que habitan dentro o sobre sustrato firme. Las especies neriticas peldgicas que no
tienen el estadio benténico en su ciclo de vida son comparables a las especies oced-
nicas. La especificidad del ambiente de las especies neriticas se debe al agua dulce,
a la costa y al fondo marino.

¢Cuales son los principales tipos de ciclos de vida de las especies neriticas?

Los principales tipos de los ciclos de vida de las especies neriticas son: (1) las espe-
cies bentdnicas con larvas peldgicas, (2) las algas plancténicas con estadio benténico,
(3) los animales plancténicos que producen huevos o quistes de resistencia, (4) las
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especies que alternan generaciones benténica y plancténica, (5) los animales necto-
benténicos, y (6) las especies neriticas que no estdn relacionadas al fondo marino.

Las especies bent6nicas con larvas pelagicas

Se conocen tres tipos de larvas peldgicas: planctotroéficas de vida larga, planctotréfi-
cas de vida corta y lecitotréficas (Thorson, 1946). Cerca de 70% de las especies de in-
vertebrados benténicos tienen larvas planctotréficas, aunque 5.5% de las especies son
de vida larga, y son capaces de vivir en la columna del agua por mds de 14 semanas
(Thorson, 1961). Este tipo de larvas tienen dos periodos: (1) un periodo de alimenta-
cién facultativo, cuya duracién depende de la cantidad de las sustancias maternales
dentro del huevo, y (2) un periodo de alimentacién obligatorio determinado por la
cantidad de energia exégena necesaria para alcanzar su metamorfosis. En cuanto
a la abundancia total del zooplancton, las larvas plancténicas pueden alcanzar a
menudo 75%, y en ocasiones llegan a tener 100%. Por eso, aunque una larva de una
especie benténica filtra en promedio 10 veces menos agua que un copépodo neritico,
es grande la influencia de las larvas en la biocenosis del plancton neritico, particular-
mente en las cadenas tréficas. El desarrollo de la masa de las larvas peldgicas puede
retrasar el principio del “florecimiento” primaveral de las microalgas plancténicas.
Las larvas pueden servir como alimento para los peces, el plancton carnivoro y los
invertebrados benténicos; e.g., un individuo adulto de bivalvo Mytilus puede elimi-
nar 100 000 larvas peldgicas durante 24 horas (Thorson, 1946).

Los organismos plancténicos con el estadio benténico

Las especies plancténicas, principalmente las diatomeas que forman esporas de re-
sistencia (de reposo) y algunos dinoflagelados formadores de quistes, son neriticas.
Estos requieren aguas someras para terminar sus ciclos de vida. En el mar abierto,
sin su hemipoblacién benténica, estas algas no pueden existir por largos periodos.
Por ejemplo, el transporte de las algas neriticas drticas-boreales puede formarse por
una extension del agua dulce que se distribuye en primavera de la costa hacia el mar
abierto. De manera similar, se comportan los animales plancténicos que producen
huevos o quistes.

Las especies que tienen generaciones benténica y plancténica

Las medusas metagenéticas (la metagénesis comprende la produccién de los indi-
viduos sexuales de manera no sexual) tienen generaciones medusoide (plancténica)
y polipoide (benténica), ambas de larga vida. También hay muchos animales que
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tienen una generacion benténica diploide y una haploide plancténica temporal. Los
gametos de los animales benténicos pasan solo un corto tiempo en la columna de
agua y dificilmente desempefian un papel importante en las biocenosis plancténi-
cas. Las hemipoblaciones plancténicas de las especies heterotépicas no requieren
constantemente de una circulacién cerrada.

Los animales nectobenténicos

Las migraciones verticales regulares de las especies nectobénténicas (que a menudo
estdn motivadas por alimentos), incluyen el nectobentos del mar profundo, y permi-
ten considerarlos como un componente de la biocenosis neritica plancténica.

Las especies neriticas que no estin relacionadas al fondo marino

Algunas especies del zooplancton que habitan en las dreas drtica y antdrtica cubier-
tas de hielo, que se denominan neriticas de hielo, pueden existir en el pelagial por
un tiempo indefinidamente largo. De manera similar, algunas especies estuarinas
pueden vivir lejos de la costa debido a la descarga fluvial (Zenkevich, 1947). A gran-
des rasgos, el neritismo drtico se caracteriza por la abundancia de formas neriticas,
dulceacuicolas y de agua salobre debido al hielo (Bursa, 1963). Las especies neriticas
no relacionadas al fondo marino deben tener poblaciones independientes en circula-
ciones horizontales cerradas alrededor de islas, en bahias, etc. (Beklemishev, 1969).
También, las poblaciones independientes pueden prevalecer en circulaciones verti-
cales dentro de las lagunas de atol6n (Johnson, 1949).

REGIONES NEUTRALES Y POBLACIONES NERfTICAS-LEJANAS

¢Qué son las especies neriticas-lejanas?

Las especies neriticas-lejanas eran consideradas inicialmente como una categoria
separada, con base en la distribucién observada del quetognato Zonosagitta bedoti
(Beraneck) por Tokioka (1959), quien distingui6 entre los diferentes tipos de agua de
acuerdo con la distribucién de las especies de quetognatos. Pero el término “neritico-
lejano” se propuso posteriormente (Beklemishev, 1961). Segtin Tokioka, las especies
neriticas-lejanas viven en agua mezclada, es decir, en las masas secundarias de agua,
pero no entran en el agua que ha sido mds modificada. Se pueden encontrar lejos,
en océano abierto (figura 32). El andlisis de las dreas de distribucién de las especies
y de los elementos del campo de deformacién permiten concluir que las regiones
neutrales son los hdbitats de las especies neriticas-lejanas (figura 32). Las especies
neriticas-lejanas son completamente independientes del fondo marino.
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Figura 32. Distribucién mundial de los grupos de plancton neriticos-lejanos (Van
der Spoel, 1983). Comunidades de agua cdlida (en negro) y comunidades de agua
fria (rayado).

¢Dé6nde viven las especies neriticas-lejanas?

La mayoria de las especies neriticas-lejanas habitan los trépicos. Todas las especies
neriticas-lejanas tropicales tienen las bases de sus areas de distribucién cerca del
ecuador y se distribuyen en aguas del origen ecuatorial. Las especies neriticas-leja-
nas son mas bien euritérmicas y eurihalinas. En la parte oeste de los océanos, las re-
giones neutrales son pequefias, y las especies neriticas-lejanas no se alejan de la cos-
ta. En sus partes orientales, donde las regiones neutrales se extienden, las especies
neriticas-lejanas se distribuyen por miles de kilémetros de costa y algunas también
se distribuyen a lo largo de la linea costera. En el Pacifico, siempre hay una distancia
entre las poblaciones de especies neriticas-lejanas occidentales y las orientales. En el
Atlantico, que es mucho mds estrecho y donde las regiones neutrales del oeste y del
este forman la continuidad, las especies neriticas-lejanas estan distribuidas a través
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del océano desde un continente hasta el otro (e.g., el copépodo Calanus helgolandicus
Claus). Estas prefieren las regiones con alto contenido de fosfatos, por lo que viven
principalmente en dreas eutréficas mds alld de los principales giros.

¢Dénde viven poblaciones independientes de las especies neriticas-lejanas?

Las especies neriticas-lejanas anfiocednicas pueden tener dos poblaciones complejas,
cada una de las cuales consiste de subpoblaciones, a veces independientes, espe-
cialmente en las vastas regiones neutrales del oriente que tienen corrientes diver-
gentes. En las corrientes de las costas occidentales de los continentes, algunas es-
pecies ampliamente distribuidas pueden tener poblaciones locales independientes.
La presencia de las especies endémicas de las corrientes de California y de Perd (=
de Humboldt) prueba las circulaciones cerradas dentro de estas corrientes. Las re-
giones neutrales occidentales, incluso con las corrientes divergentes, son pequefias
y, como regla, se adosan a los archipiélagos, a los mares marginales o a las bahfas.
Pueden sostener poblaciones independientes de especies neriticas-lejanas. También
pueden localizarse entre la costa oriental de los continentes y el margen izquierdo
de las corrientes ocednicas como la Corriente del Golfo o de Oyashio. En el Pacifico
Oeste, las subpoblaciones independientes pueden vivir en las aguas del Archipiéla-
go Malayo, en los mares de la China Oriental, de la China Meridional y de Coral. El
Océano Indico del Norte es muy especial: hay circulacién del monzén con cambios
continuos en la direccién de las corrientes, lo que proporciona una existencia estable
para cualquier especie plancténica que sobreviva a las condiciones locales (acerca de
los monzones, véase Capitulo 4, Asimetria en la distribucién de las zonas naturales
y de la antimerfa bioldgica, la zonacién circumcontinental).

¢Dé6nde se encuentran las poblaciones dependientes y las pseudopoblaciones
de las especies neriticas-lejanas?

Las poblaciones dependientes de especies neriticas-lejanas habitan en las corrientes
latitudinales que conectan las regiones neutrales occidentales con las orientales y
probablemente en algunas dreas de las islas que tienen la circulacién complicada. En
las zonas de interaccién de las corrientes fuertes, como la de Kuroshio y de Oyashio,
las especies plancténicas se pueden reproducir hasta la frontera de sus dreas de dis-
tribucién y no se observan las pseudopoblaciones.
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¢Coémo se asemejan las especies neriticas-lejanas alas especies neriticas?

Las estructuras morfoldégicas y funcionales de especies neriticas-lejanas son simila-
res a aquellas de las especies neriticas, especialmente a aquellas que no estdn relacio-
nadas con el fondo marino. En primer lugar, en ambas, los sistemas de poblaciones
o subpoblaciones estan ligados obligatoriamente a las masas de agua adicionales o a
los sistemas de corrientes y de contracorrientes. La diferencia es que los hébitats de
las especies neriticas-lejanas son mds grandes y estan situados mds lejos de la costa.
En segundo lugar, en ambos, hay un gran ntimero de poblaciones independientes o
de subpoblaciones que sostienen a las poblaciones dependientes numerosas. Terce-
ro, tanto para las especies neriticas-lejanas como para las neriticas, las poblaciones
independientes que viven en circulacién vertical ya fueron descritas (Jashnov, 1961).
Cuarto, las condiciones ambientales en los hédbitats de ambas categorias de especies
se caracterizan por una alta productividad y un ciclo de produccién marcadamente
desbalanceado (Beklemishev, 1969). Adicionalmente, las poblaciones de las especies
neriticas-lejanas tienen mucho en comtn con las poblaciones de las masas secunda-
rias de agua.

MASAS PRIMARIAS DE AGUA Y POBLACIONES OCEANICAS INDEPENDIENTES

¢Cudntas poblaciones los giros de gran escala pueden soportar?

Los principales giros a gran escala de las masas primarias de agua dentro de sus li-
mites pueden sostener poblaciones independientes de especies peldgicas ocednicas.
Un giro puede soportar una poblacién de una especie (e.g., el quetognato Serrato-
sagitta pseudoserratodentata (Tokioka) que no representa un complejo funcional de
poblaciones (Bieri, 1959). Dos poblaciones independientes, que habitan en dos giros
adyacentes pueden formar una poblacién compleja, habitando también en aguas
costeras (el copépodo Calanus cristatus Kroyer). Las especies distribuidas amplia-
mente a través del océano forman varias subpoblaciones independientes en diversos
giros. A las especies con dreas de distribucién disyuntas las representan poblaciones
aisladas independientes, cada una habita un giro separado.

¢Qué tan estables son los giros de gran escala?

Los giros pueden perder agua, principalmente en regiones neutrales que tienen co-
rrientes divergentes (Uda, 1963). Esto significa que entre mds cerca se encuentre la
frontera de la distribucién de cualquier especie a la periferia de un giro, tendrd ma-
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yor probabilidad de comprender poblaciones dependientes. En los giros cerrados
anticiclénicos cuyas aguas tienen movimiento centripeto, las poblaciones se sostie-
nen con mayor facilidad que en los ciclénicos con movimiento centrifugo del agua,
pero incluso estos tltimos pierden cerca de 10% del agua anualmente. Las poblacio-
nes pueden habitar los principales giros de gran escala mientras estos existan.

¢C6mo influyen las migraciones verticales a la retencién de las poblaciones
en sus habitats?

Algunos animales plancténicos pueden realizar migraciones verticales extensivas.
En la mayoria de los casos, no impactan marcadamente la estructura espacial de las
poblaciones peldgicas, debido a que la circulacién horizontal en profundidades dis-
tintas es, por lo general, casi la misma dentro de los 1 000 m superiores. Algunas es-
pecies, como el copépodo Calanus cristatus, que llegan a mayor profundidad, son lle-
vadas a los extremos en sus hébitats. De manera similar, las larvas de los mictéfidos
(Pisces: Myctophidae) de profundidad media que habitan en las aguas superficiales
pueden ser llevadas por el viento. En general, las migraciones verticales parecen pre-
venir la retencién de las especies dentro de sus hdbitats. Podrian ser ttiles sélo para
algunas especies heterotépicas (e.g., el celenterado Velella lata Ch. et Eys.).

¢Cudl es el destino de las especies ocednicas cuando éstas se acercan a la costa?

Algunas especies ocednicas no tolerarfan la vida bajo condiciones costeras. Otras no
podrian finalizar sus ciclos de vida, como sucede con el eufausido Euphausia triacan-
tha Holt et Tattersall (Brinton, 1962), es decir, éstas cuentan con pseudopoblaciones
en la zona neritica.

MASAS SECUNDARIAS DE AGUA Y POBLACIONES OCEANICAS DEPENDIENTES

¢Por qué las masas secundarias de agua no sostienen a las poblaciones
independientes?

No se establecen circulaciones estables en las zonas donde los giros entran en contac-
to con las masas secundarias de agua. Internamente, las corrientes llevan una direc-
cién y estdn sujetas a considerables transformaciones agua abajo, lo que resulta en la
muerte del plancton. Por esto las masas secundarias de agua no pueden sostener a
las poblaciones independientes, pero sélo a las dependientes. El grado de la depen-
dencia es usualmente desconocido, porque es dificil de obtener la evidencia directa
de la posibilidad o de la imposibilidad de completar de ciclo de vida.
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¢Seria posible que las masas secundarias de agua circulardn verticalmente?

La mayoria de las especies que habita en las masas secundarias de agua no se en-
cuentran en aguas profundas (Brinton, 1962). No se ha observado la circulacién ver-
tical en las masas secundarias de agua, lo que a estas especies las enviaria de regreso
a la parte superior de la corriente.

¢A qué tipo de poblaciones dependientes podrian sostener las masas secundarias
de agua?

Existen dos tipos de poblaciones a las que podrian sostener: (1) las propias especies
de las masas secundarias de agua, y (2) a las especies que habitan los principales
giros de gran escala.

Especies propias de las masas secundarias de agua

La mayoria de las dreas de distribucién de las especies caracteristicas de las masas
secundarias de agua son una corriente latitudinal que conecta las regiones neutrales
de los lados opuestos del océano. Sus poblaciones independientes no son numerosas
y viven en pequefias circulaciones, principalmente en regiones neutrales y entre las
islas (el eufdusido Thysanoéssa gregaria G. O. Sars, el quetognato Mesosagitta mini-
ma (Grassi). Por ejemplo, varias especies del zooplancton que tienen poblaciones
independientes en el Pacifico Oeste contribuyen con regularidad con individuos a
la Corriente del Pacifico del Norte, y si éstas logran reproducirse exitosamente, se
transportan con la Corriente de California. Estas especies no pueden volver al Paci-
fico Oeste a través del Pacifico Ecuatorial, ya que hacia el oeste no se encuentran ni
corrientes superficiales ni profundas. La mayoria de los individuos de estas especies
han sido parte de las poblaciones dependientes transportadas en una direccién, se en-
cuentran lejos de sus poblaciones independientes, y, eventualmente, podrian morir.

Las especies en los giros de gran escala

Las poblaciones independientes de especies de los giros de gran escala y la mayoria
de sus dreas de distribucién se encuentran dentro de los giros. Las especies euribi6-
nticas también pueden tener sus poblaciones independientes en las regiones neutra-
les. A diferencia de las especies propias de las masas secundarias de agua, las espe-
cies de los giros de gran escala pueden entrar a zonas en donde los giros estdn en
contacto (que también se debe al turbulento intercambio del agua) no solamente por
las regiones neutrales sino a lo largo de las corrientes latitudinales. Los individuos
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transportados por las corrientes latitudinales pueden regresar a su giro original o
invadir un giro adyacente para seguir manteniéndose vivos. Las especies estenotér-
micas boreales o tropicales no van més alld de los giros, ni habitan la zona donde los
giros estdn en contacto, y por tanto no tienen poblaciones dependientes.

La Corriente del Pacifico del Norte

Antes de llegar a América del Norte, las poblaciones dependientes de las especies
plancténicas boreales y tropicales que habitan la Corriente del Pacifico del Norte
van hacia el norte o hacia el sur por la regién neutral del este. En el agua, que llega
al Golfo de Alaska, las especies boreales sobreviven y las especies tropicales mueren.
En el Golfo de Alaska, las especies euritérmicas tropicales pueden vivir hasta el oto-
o (Beklemishev, 1961). Sin embargo, las especies tropicales no pueden sobrevivir en
el giro subdrtico y representan las poblaciones dependientes o pseudopoblaciones.
De manera contraria, las especies tropicales que van hacia el sur con la Corriente de
California sobreviven y las especies boreales mueren. La divergencia de la Corriente
del Pacifico del Norte resulta en una surgencia en la regién neutral del este, la cual
a su vez resultaria en una contracorriente dirigida hacia el oeste. La contracorriente
sirve como un mecanismo inverso, que sostiene a las poblaciones independientes
de especies de la region neutral del este. Una situacién parecida puede ocurrir en
el Subantdrtico, cerca de las costas de América del Sur. Las regiones neutrales del
este parecen tener sus propias especies endémicas motivadas por la presencia de
pequefios giros cerrados dentro de las regiones. La dispersién de los individuos de
las poblaciones independientes de la regién neutral del este contra corriente puede
ocurrir a distancia, lo que excede la extensién de una regién neutral por un factor de
1.5 (Beklemishev, 1969).

La Corriente de California

La Corriente de California estd formada por una masa secundaria de agua que se
origina por la mezcla de las aguas subdrticas y tropicales, especialmente las del este-
ecuatorial y las centrales. En general, el transporte de aguas hacia el sureste se obser-
va hasta el extremo surefio de la peninsula de California, en donde cambia su direc-
cion hacia el suroeste. Las aguas célidas superficiales son principalmente habitadas
por especies tropicales. Debajo de la termoclina (50-100 m de profundidad), el perfil
vertical muestra la estructura subartica.

122



YURI OKOLODKOV I

TRANSFORMACION DE MASAS DE AGUA Y PSEUDOPOBLACIONES

¢Coémo distinguir las pseudopoblaciones de las poblaciones dependientes?

Practicamente, la distribucién de las corrientes y la composicion de edad de las po-
blaciones pueden indicar indirectamente la presencia, y en ocasiones, el niimero de
pseudopoblaciones. Sin embargo, es dificil evaluar funcionalmente las poblaciones,
puesto a menudo se desconoce qué habia en otras estaciones y en aguas adyacentes.

¢Coémo se compara el transporte de los organismos a través de las corrientes
con la duracién de sus ciclos de vida?

Es necesario alrededor de medio afio para que el plancton sea transportado del Cabo
Hateras a las Islas Azores (Thorson, 1961). Esto significa que el zooplancton que
vive mucho tiempo, tal como los eufdusidos, puede cubrir esta ruta como parte de
su ciclo de vida. En el Pacifico, le lleva alrededor de cinco afios al agua para llegar
de Jap6n a América, mientras que la duracién de la vida de los eufdusidos es de un
afo (Brinton, 1960).

¢Cuadl es el papel de la transformacién del agua en la vida del plancton?

Durante el camino de Japén a América del Norte los organismos plancténicos deben
pasar a través de por lo menos cuatro lugares que sufren una marcada transforma-
cién en el agua: (1) la zona de interaccién del Kuroshio y del Oyashio, al entrar a la
region neutral occidental, (2) cuando entran a la Corriente del Pacifico del Norte que
contiene una amplia porcién de agua subdrtica, (3) cuando entran a la regién neutral
este cerca de la costa americana, y (4) cuando al moverse con la Corriente de Cali-
fornia, entran a la regién neutral donde convergen las aguas de los giros subtropical
y tropical del norte. En la dltima etapa, las poblaciones dependientes de algunos
zooplanctontes (e.g., el eufdusido Nematoscelis difficilis Hansen) se transforman en
pseudopoblaciones.

¢Qué explicacion hay para la existencia de pseudopoblaciones
en especies planctdnicas?

Las poblaciones dependientes, que se forman por influjo de las corrientes, a dife-
rencia de las pseudopoblaciones que surgen por las transformaciones de agua, po-
drian ser estacionales o estar causadas por transformaciones resultantes de aguas
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entremezcladas. Las transformaciones estacionales solamente tienen influencia so-
bre las partes periféricas de una poblacién aislada de su hdbitat principal, o cuan-
do se encuentran distribuidas demasiado lejos de ésta. Las transformaciones por
combinaciones son especialmente eficientes en la creacién de una pseudopoblacién,
y actdan junto con la transformacién zonal. Por ejemplo, esto ocurre cuando las es-
pecies adaptadas al agua fria se mueven de la Corriente de California a las dreas que
tienen las impurezas de las aguas ecuatoriales. Como resultado de la creacién de
pseudopoblaciones, la salida de las poblaciones hacia aguas profundas, asi como a
las aguas enfriadas, representan ejemplos del transporte de organismos a diversos
ambientes, més que un ejemplo de la influencia de la transformacién del agua. El
transporte mediante las corrientes puede también jugar un papel en la creacién de
pseudopoblaciones.

LA TRANSFORMACION DE LAS MASAS DE AGUA Y LAS ADAPTACIONES
MORFOFISIOLOGICAS DE POBLACIONES PLANCTONICAS

¢Hay alguna diferencia principal en las condiciones ambientales
entre las partes occidental y oriental de los océanos?

Las especies caracteristicas de las masas secundarias de agua que habitan los giros
subpolares y los subtropicales generalmente tienen poblaciones independientes en
las regiones neutrales occidentales. Asimismo, tienen sus poblaciones y pseudopo-
blaciones dependientes en las corrientes cerca de las costas occidentales de los con-
tinentes. Cerca de las costas orientales, las dreas habitadas por estas especies tienen
mayor extensién que las regiones neutrales occidentales o las zonas donde los giros
entran en contacto, y las temperaturas son mayores. De esta forma, la respuesta de
las mismas especies hacia la temperatura es diferente cerca de las costas este y oeste
de los continentes. De hecho, la hipétesis sobre la variacién morfoldgica regular de
las especies planctonicas en diferentes partes de los giros ocednicos, el cual es similar
a la ciclomorfosis, fue formulada claramente por Hesse (1924).

¢Son diferentes los individuos de las poblaciones dependientes, independientes
y pseudopoblaciones de la misma especie?

Algunas especies de las masas secundarias de agua tales como los eufausidos Thysa-
noéssa gregaria, Nematoscelis megalops G. O. Sars o N. difficilis muestran una considera-
ble variabilidad fisiolégica dentro de sus dreas de distribucién y una leve diferencia
en cuanto a su morfologfa. Hay especies que muestran gran variabilidad morfoldgi-
ca pero presentan una variabilidad fisioldgica insignificante. Ambas formas de va-
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riabilidad parecen facilitar la distribucién de determinadas especies en los hdbitats
con mayor diversidad de condiciones. Otros organismos tales como el quetognato
estenobidtico neritico-lejano Zonosagitta bedoti no se encuentran mds alld de las re-
giones neutrales, y su mortandad ocurre en zonas donde los giros hacen contacto.
Las especies que logran adaptarse y sobrevivir al moverse en agua que se modifica
constantemente en la frontera de sus hdbitats pueden dar lugar a nuevas variedades
(e.g., el eufdusido Stylocheiron affine Hansen) en lugar de transformarse en pseudo-
poblacién.

¢Muestran variacién morfolégica las especies dentro de circulaciones cerradas?

Algunas especies polimérficas que habitan en giros cerrados son capaces de varia-
cién morfoldgica ciclica (ciclomorfosis). Por ejemplo, en el giro subpolar el pterépo-
do Limacina helicina (Phipps) exhibe dos formas morfoldgicas, que se transforman
entre ellas. Para el eufdusido Stylocheiron affine se conocen cuatro morfotipos, dos de
los cuales son capaces de transformarse entre si. Sin embargo, hay otra posibilidad
para interpretar informacién sobre la variacién morfolégica de las especies men-
cionadas: todas las variedades son “buenas” especies y las formas transitorias son
hibridos, en este caso no hay especies polimérficas.

COMUNIDADES

Definiciones

La comunidad, o biocenosis (M&bius, 1877), consiste de cualquier conjunto de po-
blaciones interrelacionadas de los organismos vivos que cohabitan en un drea o un
hébitat determinado.

Un taxocenosis, o taxoceno comprende un grupo de las poblaciones de las especies
de cierta posiciéon taxonémica. Todos los animales de una biocenosis forman la zoo-
cenosis/ el zooceno, y todas las plantas forman la fitocenosis/ el fitoceno. Uno puede
referirse al taxoceno de crustdceos o de copépodos.

La ergocenosis es un grupo de poblaciones de especies que habitan nichos ecolégi-
cos similares, es decir, poseen las mismas formas de vida. Por ejemplo, uno se puede
referir a la ergocenosis de organismos plancténicos fitéfagos o a la ergocenosis de
organismos filtradores.

Una esquizocenosis es una ergocenosis de heterétrofos, es decir, es una bioceno-
sis con una composicién incompleta, diferente a la biocenosis que estd compuesta
por los autétrofos y los heterétrofos. Toda la poblacién bentdnica y peldgica es una
esquizocenosis. Por ejemplo, las capas de dispersiéon profunda (CDP) son también
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esquizocenosis. La posicién de la CDP en las redes alimenticias es similar a la del
bentos de mar profundo (Cushing, 1959). Ambas son dependientes de los valores de
los picos de la biomasa en la zona eufética, en lugar del total de la produccién de esta
capa por afio (Beklemishev, 1957; Cushing, 1959; Steele, 1961).

El ecotono es un biotopo dentro de una comunidad, consiste en una mezcla de
especies de dos biocenosis que entran en contacto, es decir, es un biotopo de una
comunidad secundaria. No podria existir separadamente de las dos principales bio-
cenosis, pero tiene su propia poblacién especifica, para la cual las condiciones del
ecotono son mds propicias que en otros biotopos. Una comunidad nectobenténica
ocupa un ecotono. La atmésfera no alberga a la poblacién aeroplancténica, por lo
tanto la frontera entre la atmdsfera y la superficie del océano no es un ecotono, a
pesar de que las condiciones mecdnicas y térmicas especificas confieren vida a los
complejos del plancton superiores del océano. Algunos organismos peculiares viven
cerca de la superficie del océano, pero no existe mezcla entre especies de los dos
ambientes que entran en contacto.

El ecosistema (el término fue propuso por Tansley (1935) para la vegetacion) es una
entidad (que implica interaccién) entre los organismos vivos y el ambiente no vivo
y la capacidad de unidades definidas de vegetacién para reproducir el sistema del
mismo tipo durante la sucesion. Sukachev (1964) usé el sentido similar en el término
“biogeocenosis”, sin embargo, frecuentemente, la biocenosis se considera como uno
de los tipos de ecosistemas. De acuerdo con Odum (1959), el concepto de ecosistema
no fue nuevoy estd basado en los trabajos de los cientificos cldsicos quienes ofrecieron
una variedad de términos: microcosmo (Forbes, 1887), holoceno (Friederichs, 1930),
biosistema (Thienemann, 1939) y cuerpo bioinerte (Vernadsky, 1944). Odum (1959:
11) determina el ecosistema como “la unidad funcional bdsica en ecologin”, ya que incluye
los organismos (comunidades bidticas) y el ambiente abidtico, cada uno de los cuales influyen
en las propiedades de otro, y ambos son necesarios para mantener la vida como la tenemos en
la Tierra”. Segtn €1, es conveniente reconocer cuatro componentes: sustancias abi6ti-
cas, productores, consumidores y decomponedores. En las ediciones mds recientes de
su libro, Odum considera los términos “ecosistema” y “biocenosis” como sinénimos
(Mironov, 2004). Toda la variedad de los puntos de vista sobre el ecosistema, se puede
dividir en dos categorias, con énfasis en “poblacién-comunidad” y en “procesos-fun-
ciones” (O’Neil et al., 1986). Sin embargo, la mayoria de los autores estdn de acuerdo
que el ecosistema es un sistema natural en donde hay interaccién e interdependencia
entre las partes vivas y no vivas. La caracteristica clave del ecosistema es su capa-
cidad para su autoregulacién, autodesarrollo y autoreproducciéon (Mironov, 2004).
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El nicho ecolégico, como fue determinado por Grinnel (1917 y 1928), incluye el
hébitat y el compartamiento de una especie, con énfasis en el espacio fisico. Hut-
chinson (1965) propuso la interpretacion hiperespacial del nicho ecoldgico, la cual se
convertié en la mas popular y la cual abarca un intervalo total de las condiciones en
donde vive y se reproduce un inividuo o una poblacién.

La zona adaptiva, segin G. G. Simpson (1944), es un conjunto de condiciones exter-
nas adecuadas para la vida de una especie. A. V. Markov y E. Naymark (1998) deter-
minan la zona adaptiva realizada como una suma de los nichos de todas las especies
de un taxén. De acuerdo con este, se recomienda usar el término “nicho ecolégico”
para una especie y el término “zona adaptiva” para un taxén de nivel arriba de espe-
cie. La zona adaptiva se divide en varios constituyentes como tépico (espacio fisico),
tréfico, compartamental, reproductivo, genético, etc. (Mironov, 2004).

El nicho tépico, o la zona adaptiva tépica, se entiende como una parte del drea
de distribucién de un taxén. Por eso, la zona adaptiva realizada por una especie se
distingue del drea de distribucién por su tamafio mds pequefio y por su discontinui-
dad.

Forma de vida como concepto se remite al trabajo de A. von Humboldt (1806)
quien distingié varias formas de plantas por su hdbito y las aplic6 para describir la
vegetacion de diferentes regiones. Warming (1895 y 1908) propuso la definicién de
la forma de vida como “forma en la cual el cuerpo vegetativo de planta (individuo)
estd en armonia con el ambiente externo durante toda su vida de la cuna al cofre, del
semen a la muerte”. Entre las clasificaciones de formas de vida de plantas, la de C.
Raunkieer (1905, 1934) es la més famosa y popular independientemente de las modi-
ficaciones recientes. Mads tarde, se dieron al término tantos nuevos significados que
se translap6 en su mayor parte con otros términos, y ahora se puede constatar que
hay crisis del término “forma de vida” (Mironov, 2004).

¢Cudles tipos de comunidades pelagicas del océano abierto pueden distinguirse?

Los giros de gran escala que van de costa a costa comprenden las masas primarias de
agua que sostienen a las comunidades ocednicas (ciclicas) primarias. Las corrientes
zonales, intercaladas entre las zonas estables de cada uno de los pares de los giros
que entran en contacto, transportan masas secundarias de agua mixtas pobladas
con las comunidades ocednicas secundarias de la transicion (terminal). Estas tiltimas
estdn formadas badsicamente por una mezcla de las especies de dos comunidades
madres adyacentes primarias. Entre la costa y cada par de los giros, en las regiones
neutrales del campo de deformacién, viven las comunidades neriticas-lejanas (cicli-
cas-terminales). Los vOrtices dentro de las dreas neutrales tienen un didmetro menor
que los giros de gran escala, son estables debido a la influencia de la costa. De esta
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manera, estdn los tres tipos de comunidades peldgicas més simples del océano abier-
to, las cuales se contraponen a las comunidades estrictamente neriticas. Cada giro
ocednico a gran escala, que incluye las aguas circundantes, contiene una comunidad
primaria con dos comunidades secundarias y cuatro neriticas-lejanas, a las que esta
comunidad primaria comparte dos comunidades primarias adyacentes (figura 33).

¢Cuales son las caracteristicas mas importantes de las comunidades secundarias?

Cuando dos masas primarias de agua se entremezclan, cada una de ellas se trans-
forma junto con su poblacién. El nimero de especies de cada comunidad primaria
disminuye y los organismos que sobreviven se mezclan. Estas comunidades se 1la-
man secundarias. El biotopo de una comunidad secundaria es un ecotono. En los
ecotonos, las condiciones ambientales favorecen el desarrollo de algunas especies
euribidnticas, que no pueden sostener una fuerte competencia. Generalmente, los
ecotonos estdn empobrecidos en cuanto al ntimero de especies. Las comunidades
secundarias no tienen la base del biotopo. Ellas consisten de poblaciones dependien-

Figura 33. Esquema de un complejo arquitecténico de comunidades peldgicas
ocednicas: I - comunidades de las masas primarias de agua; Il — comunidades
de las masas secundarias de agua; NL — comunidades neriticas-lejanas;
las flechas simbolizan las corrientes (Beklemishev, 1969).
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tes de las especies. Las comunidades secundarias existen en un estado de equilibrio
dindmico y a diferencia de las biocenosis de sustrato firme se forman en un extremo
y se destruyen en el otro. En la parte inicial de una fuerte corriente latitudinal, se
forma una comunidad peldgica secundaria a partir de dos primarias y de una bioce-
nosis neritica-lejana, que se transporta de manera continua agua abajo. Una nueva
comunidad se transforma mediante una difusién transversal turbulenta a lo largo
de la corriente. Eventualmente, la masa de agua que contiene la comunidad secun-
daria se transforma marcadamente y la comunidad muere. Las masas secundarias
de agua de los vientos alisios se sitian entre los giros subtropicales y tropicales y no
difieren mucho de las aguas de estos giros; no parecen tener especies peculiares, no
obstante que algunas especies pueden tener una abundancia mds alta en estas masas
de agua.

¢Qué tan especificas son las comunidades neriticas?

Desde punto de vista ecolégico, las zonas neriticas son los ecotonos entre los bioto-
pos peldgicos y benténicos. Las especies puramente peldgicas habitan junto con las
especies heterotdpicas, que también lo hacen en el fondo del mar como parte de las
comunidades benténicas, al igual que las especies plancténicas favorecidas por las
condiciones costeras. Ekman (1953) considera que el mesoplancton del mar profun-
do corresponde al plancton neritico.

¢Cuales son las caracteristicas mas importantes de las comunidades neriticas-lejanas?

Las comunidades neriticas-lejanas tienen las bases de sus areas de distribucién en
los biotopos pero no ocupan su drea total. Los biotopos neriticos-lejanos (las regio-
nes neutrales, algunos mares marginales y los archipiélagos) son ecotonos insertos
entre los giros principales. A diferencia de las masas secundarias de agua en las
zonas donde los giros entran en contacto, son influenciados por la costa y por las
surgencias (Hart y Currie, 1960). También, a diferencia de las comunidades de las
masas secundarias de agua, las comunidades neriticas-lejanas contienen poblacio-
nes independientes debido a las circulaciones cerradas.

Comunidades balanceadas y desbalanceadas

Las comunidades balanceadas y desbalanceadas implican un balance del ciclo tré-
fico. Un ciclo tréfico desbalanceado tiene una base dindmica desigual en cuanto a la
abundancia del fitoplancton, que, a través del tiempo, fluctiia significantemente. En
invierno, en las regiones polares, las algas plancténicas mantienen su metabolismo a
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nivel bajo. En comunidades subtropicales, la abundancia del fitoplancton disminuye
en los periodos de una estratificacién muy fuerte. En las zonas de afloramiento, si-
tuadas principalmente cerca de las costas occidentales de los continentes, cuando no
ocurren los afloramientos, se establece una fuerte estratificacién. Por ello, en la mayo-
ria de las dreas ocednicas, la vegetacién plancténica es temporal. Consecuentemente,
es mds o menos posible el desarrollo continuo del fitoplancton (1) en la periferia de
los trépicos, donde la radiacién solar es suficientemente buena pero la estratificacion
no es fuerte, (2) en regiones ecuatoriales, y (3) en latitudes bajas cercanas a la costa.
Sin embargo, incluso en estas dreas el ciclo tréfico no estd totalmente equilibrado.
En ciclos tréficos, no son los promedios de los picos de biomasa y abundancia, sino
los valores de los picos los que desempefian un importante papel (Steele, 1961). La
heterogeneidad en la distribucién espacial de la abundancia del plancton en una bio-
cenosis podria ocurrir solamente cuando el ciclo estd desequilibrado (Beklemishev,
1953). La heterogeneidad en la distribucién cuantitativa del plancton da lugar a una
distribucién similar de otros animales que se alimentan de zooplancton herbivoro y
aniveles mds altos que incluyen a los peces (Cushing, 1959; Steele, 1961). Esto signi-
fica que hay base trofica para las especies neriticas y neriticas-lejanas en otros grupos
de animales y no de los crustdceos herbivoros. Es por ello que el equilibrio del ciclo
tréfico es un factor independiente de la productividad. En todas las regiones, que
son pobres en fauna y ricas en cuanto a la produccién, es posible esperar un ciclo
tréfico menos balanceado y una comunidad menos estable.

¢C6mo se adapta el zooplancton herbivoro a los ciclos tréficos desbalanceados?

Los organismos plancténicos se pueden adaptar a cierto grado de equilibrio en
la comunidad, que es a su vez producto de la madurez de la propia comunidad
(Margalef, 1962). Por ejemplo, los copépodos herbivoros boreales se adaptan a la
alimentacién de las diatomeas que se desarrollan estacionalmente, por lo cual los
copépodos pueden resistir la inanicién (Beklemishev, 1954). En los periodos de las
floraciones de las diatomeas, los copépodos herbivoros que se alimentan excesiva-
mente pueden producir grandes gotas de lipidos muy rdpidamente, que utilizan en
parte para las migraciones verticales circadianas y que les sirven como fuente de
energia durante las hambrunas (Petipa, 1964). Los ciclos desbalanceados con posi-
bles excesos alimenticios de zooplancton herbivoro se observan principalmente en
las comunidades neriticas y neriticas-lejanas, que se caracterizan comparativamente
por una baja diversidad de especies y un conjunto incompleto de formas de vida
(Beklemishev, 1962). Algunas especies que habitan en las aguas superficiales pare-
cen estar adaptadas al equilibrio de los ciclos tréficos de manera diferente: algunas
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son mds competitivas cuando las condiciones tréficas son estables y otras cuando las
condiciones son inestables.

¢Qué papel juegan los factores aislados en la distribucién del zooplancton?

Fager y McGowan (1963) analizaron la informacién sobre las 48 especies de zoo-
plancton recolectadas en el Pacifico del Norte y las correlacionaron con 10 caracte-
risticas hidroldgicas. Ellos establecieron que muchas caracteristicas que se miden
generalmente, tales como temperatura, profundidad de la termoclina, contenido de
oxigeno y otras, no se relacionan con las diferencias en abundancia. Los autores su-
gieren que los organismos reaccionan con un complejo de factores que incluyen la
historia del agua, o que los hidrélogos no miden las caracteristicas, que son necesa-
rias para los bi6logos. De todos los factores hidrolégicos, una mezcla vertical inten-
siva parece favorecer el desarrollo del zooplancton.

Los factores biolégicos tales como la competencia entre las especies puede tam-
bién limitar la distribucién de algunas especies, aunque parece que ninguna de las
fronteras biogeograficas principales se forma por un factor biolégico. Las relaciones
bioldgicas desfavorables son solamente algunas de los factores negativos del am-
biente ajeno.

¢Qué es la paradoja del plancton y c6mo se explica?

Los hébitats peldgicos sostienen una mayor cantidad de especies plancténicas a las
esperadas bajo el principio ecolégico general, de que la especies que compiten en
un sistema de equilibrio, no pueden coexistir indefinidamente. A esto se le nombra
la paradoja del plancton, o en ocasiones se denomina la paradoja de Hutchinson.
Tres tipos de hipétesis se han desarrollado “para explicar la coexistencia aparente
de competidores en ecosistemas aparentemente en equilibrio” (Venrick, 1986). (1)
Las hipétesis de la diversificacién de nichos (Schoener, 1974) predicen que las es-
pecies similares pueden coexistir porque se han especializado para hacer uso de
diversas partes del hébitat espacial o temporal, por tanto reducen las interacciones
competitivas. (2) Las teorias del desequilibrio, o de las alteraciones predicen que los
competidores coexisten porque el ecosistema no estd en equilibrio y, por el contra-
rio, las fluctuaciones ambientales ocurren a tal escala que impide la competencia
(Hutchinson, 1961; Richerson et al., 1970; Paine y Levin, 1981). (3) Las teorias sobre
depredacion (Darwin, 1859; Caswell, 1978) han hecho predicciones sobre la presién
de la depredacién, ya que conserva la abundancia de los organismos depredadores
con un bajo nivel de limitacién de los recursos o esto sucede de manera heterogénea,
de tal modo que mantienen al ecosistema en estado de desequilibrio. Mientras que
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éstos ultimos no se han formulado de tal manera que se pueda probar en campo, las
dos anteriores fueron probadas basdndose en material recopilado en el giro central
del Pacifico del Norte (Venrick, 1986). Para ninguno de los grupos de organismos se
encontraron evidencias convincentes que los procesos de la diversificacién de los ni-
chos o desequilibrio/ disturbio son responsables del mantenimiento de la diversidad
de especies del Pacifico del Norte.

¢Cudntas comunidades pelagicas de mar abierto hay en un océano?

La distribucién de las comunidades peldgicas alrededor del océano no es ocasional
y multiple, sino que es regular y sigue algunos patrones bdsicos (tipos arquitecto-
nicos). Tipicamente, en un océano (el Atldntico y el Pacifico) hay cinco comunida-
des primarias (mds sus respectivas comunidades secundarias): dos templadas, dos
centrales y una ecuatorial, ésta tltima habita en dos giros que estdn en contacto. El
Océano Indico, a diferencia de los demds océanos, no tiene parte norte. Las comuni-
dades se han desarrollado en cada océano de manera independiente.

¢Existe un prototipo del complejo oceanico de las comunidades?

Existe un prototipo del complejo ocednico de las comunidades, que resulta de un
modelo de una serie de giros en contacto, ubicados en las diversas zonas climéticas.
La composicién de las especies y un ndmero de caracteristicas funcionales de las
biocenosis de los giros ocednicos son diferentes de acuerdo a la latitud geogréfica.
Algunas diferencias también se deben a la forma y al tamafio de las circulaciones. El
prototipo del complejo ocednico de comunidades, sin considerar las comunidades
neriticas a lo largo de todas las costas, incluye un par de comunidades psicrofilicas
neriticas de hielo, un par de las comunidades subpolares templadas psicrofilicas y
dos pares de comunidades tropicales y subtropicales. Las comunidades eutréficas
de los giros tropicales estdn espacialmente menos desarrolladas que las comunida-
des oligotréficas de los giros subtropicales. También, hay comunidades secundarias
entre cada uno de los pares de giros adyacentes.

¢Qué hace que las poblaciones peligicas del mar profundo sean especificas?

La poblacién peldgica del mar profundo, especialmente la que no migra, no difiere
mucho del bentos en cuestiéon de la red tréfica. Ambas esquizocenosis son présperas
solamente en sitios en donde las aguas superficiales en que habitan las comunidades
de una composicién integral (es decir, se componen tanto de autétrofos como de
heterétrofos), donde los puntos mds altos de la produccién primaria son subutiliza-
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dos. A diferencia de los complejos continentales, las esquizocenosis estdn muy de-
sarrolladas en el océano. Entre més lejos de la superficie del mar, mds compleja es la
relacion entre las esquizocenosis del mar profundo y las comunidades superficiales,
debido a las corrientes del mar profundo, al relieve del fondo, etc. En el pelagial, la
estructura del campo de deformacién adn se distingue en las comunidades de las
aguas intermedjias.

¢Por qué son peculiares las comunidades peldgicas?

En el océano, sustancias y organismos estdn distribuidos estrictamente de acuerdo
a los patrones de la circulacién. La estructura de la totalidad de los complejos oceé-
nicos, que incluyen a los peldgicos del mar profundo y los benténicos, depende casi
totalmente de la estructura del campo de deformacion, lo cual no sucede en el caso
de los complejos continentales.

La existencia de las comunidades terminales, ciclicas y ciclicas-terminales estd rela-
cionada con las corrientes del océano y con la estructura del campo de deformacién.
Esto también distingue a las biocenosis peldgicas de las benténicas y terrestres.

El transporte constante y rdpido y la mezcla de flora y fauna peldgica debido a la
continua mezcla de su ambiente para el pelagial no tiene analogias en sustrato firme.
Esta especificidad dificilmente puede ser mapeada. Sin embargo, se deberfa tomar
en cuenta al aplicar los modelos de los procesos desarrollados para los hébitats de la
tierra o del fondo marino.

¢De qué manera es posible distinguir los complejos arquitecténicos pequenos de los
grandes?

Para distinguir los complejos arquitecténicos (patrones bdsicos en la distribucién de
las comunidades), es posible utilizar dos criterios. Primero, entre mds estable sea un
complejo dado o una asociacion en el tiempo, mds cercano estard a una biocenosis
apartada. Podria cambiar, pero no puede desaparecer por un tiempo. Por ejemplo,
las diversas fitocenosis del Océano Indico, que cambian su forma pero no obstante
existen continuamente, estdn mds cercanas a una biocenosis. Las polynyas a corto
plazo (las dreas del mar libres de hielo) en el Antdrtico serdn mds cercanas a los
componentes estructurales de la comunidad antartica del plancton. En segundo lu-
gar, entre mds grandes sea el papel de la adveccién y los cambios relacionados con
la composicién de las especies, mas se asemeja al cambio de la comunidad y no al
cambio en los aspectos de la misma comunidad.
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LAS AREAS DE DISTRIBUCION
LA ESTRUCTURA MORFOL()GICA DE LAS AREAS DE DISTRIBUCIéN

El aspecto histérico

Cleve (1897) formulé sus “tipos del plancton” seguido por “los elementos del planc-
ton” por Gran (1902). Margalef (1961) propuso el concepto de los tipos del “drea
de distribucion” desarrollado por Semina (1967, 1974) para el fitoplancton y para
el zooplancton por Beklemishev (1969) quien desarroll6 la primera divisién de los

océanos basado en la distribucién geogréfica de plancton.

¢Qué tan estables son las fronteras de las areas de la distribucién
de los organismos pelagicos?

De acuerdo a las fluctuaciones (estacionales o periddicas y no-periédicas a largo
plazo) de fronteras hidrolégicas alrededor de su posicion media, los limites de distri-
bucién de las especies también cambian en el tiempo. Estas fluctuaciones son mucho
mds rapidas que aquellas de las especies terrestres o de las benténicas. Durante cual-
quier recorrido por la regién, limites de distribucién de una especie peldgica dada se
observan en una posicién geografica distinta. Sin embargo, estas posiciones momen-
tdneas de un drea de distribucién fluctuante no pueden caracterizar por completo
a las especies. Por lo tanto, en la préctica, todos los registros de una especie estdn
marcados en el mapa. Como resultado, el drea de distribucién total resulta ser mds
extensiva que cualquier drea de distribucién de especie, y en realidad, se encuentra
en algun sitio dentro del 4rea de distribucién total en un momento dado (Beklemis-
hev, 1961). Por tanto, la definicién del drea de distribucién por Hesse (1924): “El drea
de distribucion estd delimitada por las lineas que conectan los registros mds periféricos de
una especie”, se refiere al drea total de distribucién y estd basada en los estudios de
las especies benténicas que habitan en el sustrato firme. En cuanto a la forma, el drea
total de la distribucién refleja en mayor grado al drea donde las especies pelagicas
fueron encontradas en los sedimentos.

Las fronteras de los biotopos peldgicos son “transparentes” no solo a causa de los
individuos que emigran, sino también por el biotopo mismo, que se mueve junto
con su poblacién. La transparencia de las fronteras hidrolégicas es resultado de la
formacion de bandas con poblacién mixta a lo largo de ambos lados de cada frontera
entre las masas de agua diferentes.

134



YURI OKOLODKOV I

¢Por qué los frentes hidrolégicos agudos implican también fronteras biogeograficas
bien marcadas?

Los frentes hidrolégicos conspicuos resultan en fronteras biogeogréficas abruptas
por dos razones: (1) el intercambio del agua a través de las fronteras hidrolégicas
pronunciadas es insignificante, y por tanto la entrada de especies aléctonas es pe-
quefia; (2) las especies invasoras tienen menos oportunidad de sobrevivir en otras
aguas. Las fronteras biogeograficas mds acentuadas son observadas en regiones neu-
trales, en las dreas de las corrientes convergentes. De acuerdo con Briggs (1974), las
tasas mds aceleradas de cambio faunistico estdn en las fronteras norte y sur de las
faunas tropicales, las cuales aparentan estar més relacionadas a la isoterma de 20°C
para el mes més frio del afio.

¢Qué resulta de las fronteras hidrolégicas mal definidas?

Las fronteras hidroldgicas mal definidas resultan en la formacién de amplias zonas
con condiciones de transicion, las cuales no estdn disponibles para las especies este-
nobidnticas de ambas masas de agua que se mezclan. Estas dreas son empobrecidas
en términos de flora y fauna pero es a través de ellas que ocurre el intercambio de
especies euribidnticas, las cuales se extinguen gradualmente. Estas dreas son las mds
caracteristicas de las partes medias y del este de los océanos, donde la distribucién
del plancton depende considerablemente de los valores absolutos de las caracteris-
ticas hidrolégicas. Las fronteras biogeogréficas menos definidas se observan en las
regiones neutrales, con las corrientes divergentes. Las dreas ecologicamente diferen-
tes pero adyacentes pueden ser mds similares en la composiciéon de especies que las
4reas del mismo ecosistema (Voronina, 1978).

Un enfoque probabilistico en la descripcidn del drea de distribucion

El enfoque de aproximacién puede ser ttil cuando se aplica al drea de distribucién
como un biotopo. Idealmente, es necesario realizar muchos monitoreos, que abarca-
rian toda el drea de distribucién en diversas estaciones durante varios afios. Después
de cada monitoreo el drea concreta de distribucién podria delimitarse. Como resul-
tado se encontraria una banda delimitada por dos lineas: (1) una linea mds alld de
la cual una especie no se habria encontrado en lo absoluto; (2) la linea dentro de la
cual la especie se encontré en cada exploracion. Es decir, ésas son las isolineas que
se encuentran en la frontera del drea de distribucién, que son iguales en 0% y 100%,
respectivamente, si se considera practicar un monitoreo como a una unidad. Estas
isolineas podrian indicar la probabilidad de llegar a encontrar un limite concreto del
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drea de distribucién en el futuro. Sin embargo, aun dentro del drea de distribucién
concreta, una especie no se encuentra obligatoriamente en cada estaciéon debido a la
abundancia baja o a la herramienta de muestreo utilizada.

Tipos de las dreas de distribucién de los organismos fitoplancténicos

Los grupos de las especies con una distribucién geografica similar (o mds exacta-
mente, con las bases de las dreas de distribucién similares, segin Parin, 1986) se
pueden llamar elementos geograficos de flora y fauna. Ecolégicamente, se trata de
los “grupos recurrentes”. Estos representan ciertos tipos de las dreas de distribucién,
o de los patrones de la distribucién. Las areas de distribucién pueden ser zonales
o interzonales. Las dreas de distribucién zonales ocupan una cierta drea dentro de
una zona latitudinal. Las 4reas de distribucién interzonales abarcan varias zonas
latitudinales. Actualmente, entre el fitoplancton, se pueden encontrar los siguientes
tipos de éreas de distribucion: (1) cosmopolita, (2) tropical, (3) bipolar, (4) indopaci-
fico tropical, (5) drtico-boreal, (6) boreal (las especies distribuidas en el Atldntico del
Norte y Pacifico del Norte se llaman circumboreales o anfiboreales), (7) boreal-tropi-
cal, (8) antdrtico-boreal-tropical, (9) tropical-antdrtico-notal, (10) antdrtico-notal, (11)
boreal-notal (Semina, 1997; Okolodkov, 1999; Matthiessen et al., 2005; el término “no-
tal” significa antiboreal, o templado del sur; Hedgpeth (1970) recomienda no usarlo).
Los diferentes tipos de las dreas de distribucién se pueden dividir més a fondo entre
los subtipos de acuerdo a las especies de las masas de agua que habitan. A pesar
de que Van der Spoel (1983) considera algunos términos mencionados geografico-
climatolégicos, estos son de uso amplio.

LA ESTRUCTURA FUNCIONAL DEL AREA DE DISTRIBUCION

Un organismo peldgico se puede encontrar en: (1) su drea de distribucién, (2) el 4rea
no estéril de expatriacion, (3) el drea estéril de expatriacién (figura 34); expatriacion
puede tener lugar en la direccion horizontal o vertical. Las dos anteriores son partes
del drea de distribucion sensu stricto. La base del drea de distribuciéon es mds o menos
un giro cerrado, donde una especie puede vivir indefinidamente, sin importar su
presencia o su ausencia en las demds partes del océano (Beklemishev, 1969). Es posi-
ble que las bases de las dreas de distribucién se localicen dentro de la circulacién ver-
tical (Bruun, 1958). El drea de la reproduccién (Ekman, 1953) es la parte del drea de
distribucién de las especies donde la reproduccién puede ocurrir con tal intensidad
que la poblacién puede mantenerse sin la necesidad de la afluencia de los individuos
de otras partes del drea de distribucién. Por lo tanto, la base del drea de distribucién
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Figura 34. Estructura funcional del drea de distribucién de los animales peldgicos
(Parin, 1968). Las flechas significan las direcciones de las migraciones activas y
transportacién de individuos por corrientes.

es una parte del drea de la reproduccién, que se puede dividir aun més en el drea de
la reproduccién sexual y el drea de la reproduccién vegetativa. La parte del drea de la
reproduccién ubicada fuera de su base es un drea no estéril de expatriacién; dentro
de ella, una especie puede vivir y reproducirse normalmente pero la poblacién no
puede permanecer ahi indefinidamente. Afuera reside el drea estéril de expatriacion
(Ekman, 1953), que es el drea donde los individuos no pueden completar su ciclo de
vida o donde la reproduccién no recompensa la mortalidad; esta drea es habitada
por las pseudopoblaciones. A veces se distingue el drea de distribucién estacional
(Van der Spoel y Heyman, 1983).

El drea de distribucion de los organismos plancténicos en los sedimentos siempre es
diferente a la de la columna de agua por las siguientes razones: (1) la sedimentacion
ocurre a la velocidad variable en diferentes sitios y regiones debido a la estructura
del fondo y a las diferencias en la tasa de mortandad; (2) mientras los organismos
mueren y se caen al fondo, puede ocurrir su transporte horizontal a larga distancia,
y (3) en algunas regiones la descomposicion puede prevenir la fosilizacién (Van der
Spoel y Heyman, 1983). Como resultado, el drea de distribucién de una especie en
sedimentos puede ser mds pequefia 0 mds grande que la de la especie viva en la
columna de agua.
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VARIABILIDAD DE LAS ESPECIES DENTRO DE LAS AREAS DE DISTRIBUCION

¢Cudles son las razones de la variabilidad de las especies pelagicas?

Las grandes dimensiones de las dreas de distribucion evitan interacciones genéti-
cas entre las diversas partes de las superpoblaciones; esto puede explicar la varia-
cién infraespecifica (= intraespecifica) dentro del drea de distribucién. Las diferen-
cias biotépicas pueden ser otra razén. Los sitios de los cambios mds drésticos en la
composicién y en la morfologfa de las especies parecen corresponder a las dreas de
transformaciéon més pronunciadas de las masas de agua, por ejemplo, las corrientes
latitudinales, en las fronteras de las zonas neriticas-lejanas (Beklemishev, 1969). Si
una especie es polimérfica, ella formard variedades en las mismas regiones que otras
especies polimérficas.

Variabilidad fenotipica versus genotipica

Donde existan varias bases de las dreas de distribucién, en cada una de ellas pue-
de presentarse una poblacién fenotipica o genotipica distinta. Ambos casos parecen
ocurrir en el pelagial. Algunos autores sustentan el predominio de la variabilidad
fenotipica similar a la ciclomorfosis, es decir, los cambios reversibles (Beklemishev,
1961). Otros presentan evidencia a favor de la extincién de unas formas y supervi-
vencia de otras genéticamente diferentes (McGowan, 1963). En el océano abierto, en
ambos lados de una frontera hidrolégica, se encuentran frecuentemente los pares
de taxones estrechamente relacionados de posicién taxonémica desconocida. Muy
probablemente, tienen el mismo genotipo y sus diferencias se deben a las distintas
condiciones ambientales. Los pares de “buenas” especies distintas viven general-
mente lejos una de la otra (Johnson y Brinton, 1963). La variabilidad o estabilidad del
genotipo estd directamente relacionada a la variabilidad o estabilidad de patrones
de distribucién (Van der Spoel y Heyman, 1983).

Definicion del drea de distribucién de las especies en el pelagial

El drea de distribucién de las especies en el pelagial puede definirse como el drea
de distribucién de sus poblaciones dependientes e independientes, representadas
en un mapa por una banda limitada por dos lineas: (1) la linea fuera de la cual una
especie no ha sido encontrada en absoluto; (2) la linea dentro de la cual la especie se
encontrd en cada muestreo realizado (Beklemishev, 1969). Las 4reas de distribucién
son producto de condiciones tanto histéricas como ecoldgicas.
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ESTRATIFICACION VERTICAL DE LA VIDA EN EL OCEANO ABIERTO

¢Los animales del mar profundo que emigran dejan su habitat cuando suben?

Es ampliamente aceptado que los animales del mar profundo migran hacia arri-
ba hasta la superficie para alimentarse, y que dejan atrds su habitat principal. Sin
embargo, los animales no salen de su biotopo sino que se mueven dentro de sus
limites; es decir, las zonas donde los organismos se encuentran en el dia o en la no-
che son parte de su biotopo. Uno puede hacer referencia a abandono del biotopo,
cuando algunas especies migran hacia arriba una vez al afio o alguna vez en su vida
(en el caso de las especies heterotépicas). Las especies zooplancténicas que realizan
migraciones circadianas, segin Sournia y Frontier (1968) y Sournia (1974), a veces
incorrectamente llamadas diurnas, ni son organismos del mar profundo, ni son or-
ganismos de la capa superficial. Estos se conocen como euribdticos, batipeldgicos o
interzonales (en el sentido de la zona vertical del pelagial). La capa con gradiente
termal es también hdbitat de los organismos planctonicos migratorios.

La clasificacién de los organismos pelagicos interzonales

Todas las especies migratorias euribdticas pueden llamarse interzonales. Pueden
dividirse en especies heterotépicas y homotopicas. Las especies heterotépicas em-
prenden migraciones interzonales estacionales y ontogenéticas. Las especies homo-
tépicas emprenden migraciones interzonales circadianas a través de los biotopos, las
cuales abarcan capas hidrolégicamente diferentes. Entre los organismos homot6pi-
cos interzonales pueden distinguirse las especies que emigran dentro de la termos-
fera. Si se considera que la termosfera es una ancha capa de agua cdlida, las especies
homotépicas interzonales solamente viven en los trépicos. La termosfera se puede
distinguir en los trépicos, en las corrientes de las costas occidentales de los continen-
tes y en las dreas cdlidas de las regiones neriticas-lejanas occidentales.

¢Por qué migran los animales pelagicos?

Los organismos tropicales que emprenden migraciones circadianas extensas se pue-
den beneficiar del denominado efecto de McLaren (1963, 1979): los animales peldgi-
cos que se alimentan en el agua célida por la noche y los que emigran hacia el agua
fria, hacia abajo, durante el dia se benefician energéticamente, lo cual puede ser titil
para aumentar el potencial reproductivo. Es por eso que las migraciones circadianas
extensas de los organismos macroplancténicos son comunes en aguas tropicales. En
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las aguas subpolares, que son mds isotérmicas que las tropicales, las migraciones
circadianas no conducen a ningtin efecto McLaren notable y, consecuentemente, las
migraciones circadianas no son tipicas del macroplancton subpolar. En latitudes
templadas, muchos animales migran solamente una vez al afio.

¢Emprenden migraciones verticales todos los animales pelagicos?

Por la noche, las especies de peces que componen las capas de dispersién profun-
das, un nimero de copépodos y eufdusidos no migran mas alto que la termoclina
(Vinogradov y Voronina, 1963; 1964; Pearcy, 1964; Brinton, 1966). Algunos animales
de aguas intermedias no migran y permanecen a la misma profundidad durante
dia y noche. Muchas especies de copépodos cruzan la termoclina cuando migran
(Heinrich, 1957, 1960, 1961; Vinogradov y Voronina, 1963, 1964; Brinton, 1966). Por lo
tanto, algunas especies, mds estenobiénticas no emprenden migraciones verticales, y
otras migran a través de varios estratos.

¢Cudl es el intervalo de las migraciones verticales de los animales peldgicos?

En ambas regiones de latitudes altas ocurren las extensas migraciones verticales (por
lo menos, estacionales) del zooplancton de red, que consiste principalmente de los
crustdceos pequefios como copépodos y ostracodos. En las aguas subdrticas en la
capa superficial de 10 m, el incremento en biomasa del dia a la noche es diez veces
(Beklemishev, 1969). En los trépicos, en general, las migraciones verticales del zoo-
plancton de red no son significativas: el incremento de la biomasa en la capa superfi-
cial de 100 m por la noche es, en promedio, dos veces (Heinrich, 1961; Banse, 1964).

El macroplancton y los peces interzonales se comportan de forma opuesta. En altas
latitudes y en las zonas de transiciéon no emprenden migraciones verticales o su am-
plitud es pequefia. En los trépicos, las migraciones verticales circadianas con gran
amplitud prevalecen, y son especialmente grandes en el Atlantico Central. Casi por
todas partes en las zonas tropicales, hay las CDP que pueden hundirse a una profun-
didad mayor de 500 m. La mayoria de las especies interzonales se hunden hasta 400
m de profundidad, en las regiones occidentales de los océanos y en el Hemisferio
Sur, en promedio més profundo que en las partes orientales y en el Hemisferio Norte
(Beklemishev, 1969). En el Atlantico, por lo general, las CDP no suben tan cerca de
la superficie como en los océanos Pacifico e Indico. Lo més profundo que alcanza la
CDP es entre 800 y 1 200 m, pero esto ocurre de manera esporddica o local. El ma-
croplancton y el plancton de red (que es, sobre todo, mesoplancton), representan
distintas formas de vida y con frecuencia diversos niveles tréficos, y por eso pueden
ser considerados ergocenosis.
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En los trépicos, en aguas ecuatoriales, en la noche, el zooplancton en promedio sube
mads alto, y en el dia se sumerge no tan profundamente como en las aguas centrales,
debido a la diferencia en la estructura del agua y de la temperatura (Beklemishev,
1964; Vinogradov y Voronina, 1964; Musaeva, 1965; Chindonova, 1966).

¢Qué papel juega la temperatura en la estratificaciéon de las comunidades peldgicas?

Bajo condiciones normales, muchas especies migran dentro de un interavalo de tem-
peratura de 10°C o mds. En direccién horizontal un rango como éste, como regla,
seria insuperable. Muchos autores (e.g., Ekman, 1953) consideran esto como un enig-
ma del plancton. La explicacién es que la distribucién del plancton se limita horizon-
talmente por lo general no a causa de la isoterma sino por una frontera insuperable
entre las diferentes masas de agua. ;Por qué ciertas capas de agua no limitan las
migraciones verticales del plancton? Segtun Banse (1964), la estratificacién no parece
servir como obstdculo para la natacién, sino que provoca cambios de comportamien-
to. En su momento, los cambios estacionales del comportamiento podrfan modificar
la reaccién de los organismos a la frontera hidroldgica (e.g., Marshall y Orr, 1960).
Por otro lado, la influencia directa de la temperatura puede ser desastrosa para los
organismos. La mayor homogeneidad de la temperatura en aguas templadas com-
parada con la de los trépicos es responsable de las extensas migraciones verticales.

¢C6mo se estratifican verticalmente las comunidades plancténicas?

Para la distribucién vertical del zooplancton, la subdivision de la temperatura de la
columna de agua es mds importante que la subdivisién en las masas de agua. Esto
se nota especialmente en los tropicos. Hay tres biotopos principales del zooplancton
que se diferencian en cuanto a su temperatura: (1) la capa superior a la termoclina;
(2) las aguas intermedias con un gradiente agudo de la temperatura; y (3) las aguas
homogéneas profundas (Brinton, 1966; Beklemishev, 1969). En regiones templadas
se puede distinguir con claridad el segundo biotopo. Las comunidades tropicales
del plancton de red estan mads estratificadas, en comparacién a las comunidades
drtico-boreales y dntdrticas, debido a una estratificacién mayor de la temperatura.

El biotopo del fitoplancton es diferente. En mar abierto, se extiende la superficie del
mar a la picnoclina bésica, que puede tener un ancho de 100 a 200 m o mayor profun-
didad (Semina, 1966). Ademds, la capa superior a la picnoclina bésica es un biotopo
de la ictiocenosis del epipelédgial (Parin, 1968). En general, los estratos diferentes de
las biocenosis plancténicas se adscriben a las diferentes capas de temperatura.
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¢Cuil es la importancia de la estratificacion de la columna de agua en la clasificacion
de comunidades pelagicas?

Pueden distinguirse dos tipos de comunidades de acuerdo con la estratificacién de
la columna de agua: (1) las que habitan las aguas con la termosfera, y (2) las que
viven en las aguas sin termosfera. Las comunidades que habitan las aguas con ter-
mosfera se caracterizan por una alta estratificaciéon del plancton de red y de la débil
estratificacion del macroplancton. La estratificacién del plancton de red se debe al
grupo de las especies que tienen su méximo de abundancia en las diferentes capas y
que migran dentro de su drea de distribucién. La mayoria de las especies interzona-
les del macroplancton migran con una amplitud de 400 m o mas.

Las comunidades que viven en las aguas sin termosfera se caracterizan por una
débil estratificacion del plancton de red y una fuerte estratificacién del macroplanc-
ton. El macroplancton no migra o la amplitud de sus migraciones circadianas son
pequefias, y los animales no alcanzan la termoclina.

La estratificacion de las comunidades plancténicas en los trépicos

Puede distinguirse la siguiente estratificacién de las comunidades del plancton en
los trépicos (Beklemishev, 1969):

1. La capa superior de la comunidad completa (es decir, que incluye el fitoplancton)
de la superficie del mar a la termoclina.

2. La capa baja de la comunidad completa entre la termoclina y la picnoclina basica.
3. La capa superior (la zona mesopeldgica, segtin Bruun (1957) de la zoocenosis de
aguas intermedias — desde la frontera superior de la picnoclina hasta cerca de la
frontera por debajo de la termosfera, en donde la mayoria de los conjuntos del planc-
ton de red interzonal y del macroplancton se concentran durante el dfa.

4. La capa baja (la zona batipeldgica, segtin Bruun (1957) de la zoocenosis, donde se
encuentra la parte mds pequefia de los conjuntos del macroplancton interzonal.

5. La zoocenosis abisal de las aguas homogéneas.

La estratificacion de las comunidades plancténicas boreales

La siguiente estratificacion de las comunidades del plancton puede distinguirse en
el Pacifico del Norte (Beklemishev, 1969):

1. La comunidad completa (es decir, que incluye el fitoplancton) de la superficie del
mar hasta la picnoclina bésica.

2. La capa superior de la zoocenosis de las aguas intermedias desde la picnoclina
bésica hasta el estrato de méxima temperatura de la capa intermedia célida (de cerca
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de 500 m). La zona se caracteriza por la fauna peculiar y por conjuntos de macro-
plancton interzonal que no migra o migra muy poco.

3. La capa baja (la zona batipeldgica) de la zoocenosis de las aguas intermedias hasta
el limite bajo de la capa intermedia cdlida (cerca de los 3 000 m), donde las especies
interzonales heterotdpicas viven junto con las especies locales.

4. La zoocenosis abisal de las aguas profundas homogéneas.

¢Por qué son favorables las condiciones tréficas para el zooplancton tropical?

En los trépicos, la capa superior de la termoclina es una frontera biolégica mds im-
portante que en las regiones de las altas latitudes y en las regiones de transicién. En
los trépicos, la capa de produccién primaria que se sittia entre la termoclina y la pic-
noclina bésica se aisla menos de las capas profundas que en otras regiones, debido
a las migraciones circadianas de numerosos animales interzonales. Por ello, las con-
diciones tréficas de las capas profundas son mds favorables en las comunidades de
agua célida. Cuando el zooplancton herbivoro termina diariamente con el fitoplanc-
ton, esto previene la manifestacién completa de las posibilidades productivas de las
comunidades boreales, ya que la produccién real es mucho menor que la potencial
(Petipa, 1965). El zooplancton herbivoro interzonal tropical, que solo sube a la capa
superficial productiva solamente en la noche, permite que las microalgas plancténi-
cas fotétrofas restauren su abundancia en el dia, lo cual resulta en una produccién
real siendo cercana a la produccién potencial.
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BIOGEOGRAFIA REGIONAL
DEL PELAGIAL

El andlisis biogeografico realizado por Beklemishev (1969), presentado en los subca-
pitulos sobre los océanos Pacifico, Atlantico e Indico, trata sobre aguas superficiales
e intermedias, pero no incluye las aguas profundas. Para el andlisis se utilizaron a los
siguientes grupos: diatomeas (Belyaeva, 1963), dinoflagelados (Graham y Broniko-
vsky, 1944), foraminiferos (Bradshaw, 1959), quetognatos (Bieri, 1959), eufdusidos
(Brinton, 1962; Lomakina, 1964), copépodos (Beklemishev, 1961a y b; Brodsky et al.,
1959; Brodsky, 1964) y algunos casos de peces (Andriashev, 1964). A pesar de que las
areas de distribucion de las especies antérticas y bipolares se han considerado piezas
relevantes dedicadas a los Océanos Pacifico, Atlantico e Indico, los océanos Glacial
Artico y del Sur, se tratan por separado (véase El Océano Glacial Artico, y El Océano
del Sur).
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OCEANO PAciFICcO

TIPOS DE AREAS DE DISTRIBUCION

LAS ESPECIES NERITICAS-LEJANAS

A diferencia de los Océanos Atldntico e Indico, en el Pacifico, las especies neriticas-
lejanas no estan distribuidas de costa a costa a través del océano. Pueden encontrar-
se: (1) en el Mar de la China Oriental; (2) en el Archipiélago Malayo, en el Mar de la
China Meridional, la Corriente de Kuroshio (cdlida) y en la zona de interaccién de
las corrientes de Oyashio (fria) y de Kuroshio; (3) en Nueva Guinea y en el drea al
noreste de esta, en la contracorriente entre los vientos alisios, en el Mar de Coral, en
un drea entre 10° a 20°S hacia el este hasta los 180°; (4) en la regién ecuatorial del este
de América Central a 120°W, a veces hasta 180°; (5) en la region de la Corriente de
California; y (6) en la regién de la Corriente del Pert y en el drea de divergencia de
la Corriente del Pacifico del Norte. Consecuentemente, estas dreas de distribucién
neriticas-lejanas estdn divididas en partes del este y oeste.

LAS ESPECIES OCEANICAS

Las especies boreales

Algunas especies del Pacifico son anfiboreales y otras son endémicas. Pueden invadir
el Océano Glacial Artico solo con aguas del Pacifico (20 000 km? por afio, de acuerdo
con Zenkevich, 1947), que usualmente representan dreas estériles de expatriacion
en el Artico. Es posible agrupar las dreas de distribucién boreal de las especies del
Artico en los siguientes subtipos: (1) las especies ampliamente boreales que viven a
todo lo largo del Pacifico Subdrtico, la zona de interaccion de las corrientes Kuroshio
y Oyashio, las corrientes del Pacifico del Norte y de California; (2) las especies am-
pliamente boreales con la misma distribucién, sin la Corriente de California; (3) las
especies boreales-nortefias con la misma distribucién sin la Corriente del Pacifico del
Norte, ni la de California (a veces solamente en el verano en la Corriente de Califor-
nia); y (4) las especies boreales-surefias que no se presentan en aguas dicotermales
pero que viven en la zona de interaccién de las corrientes Kuroshio y Oyashio y al
menos en la parte norte de la Corriente de California.

Las especies boreales-nortefias y las ampliamente boreales pueden tener la base de
su drea de distribucién en el Giro del Oeste que abarca una parte del Mar de Bering
al oeste de 170°W vy el Pacifico noroeste cerca de la Peninsula de Kamchatka y de
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las Islas Kurilas, o en ambos de los giros del Oeste y de Alaska, éste dltimo ocupa
el Golfo de Alaska. Estas especies pueden morir en la Corriente de California, no
solamente por ser transportadas en aguas que presentan condiciones desfavorables,
sino también debido a los cambios estacionales sumamente acentuados. Para las
especies boreales-surefias la Corriente de California puede representar su segunda
base de las dreas de distribucion, pero atin éstas tienen un drea de expatriacién en la
parte sur de la corriente.

Las especies de la zona norte de transicién

Todas ellas se encuentran en la Corriente de Kuroshio, al sur de Japén, en la zona
de interaccion de las corrientes Kuroshio y Oyashio, en la Corriente del Pacifico del
Norte, pero mads lejos de la costa en comparacion a las especies boreales. La distribu-
cién discontinua de las especies antitropicales (Hubbs, 1952), que en ocasiones se de-
nominan anfitropicales o biantitropicales (Brinton, 1962), o de las especies bipolares,
que se encuentran en las zonas de transiciéon de ambos hemisferios, se asemeja en
lo que concierne a la zona norte de transicién, sin embargo, no se han encontrado al
sur de Japon. Existen algunos endémicos al norte de la zona de transicién. El drea de
expatriacion puede estar en el Golfo de Alaska y en la continuacién de la Corriente
de California.

Las especies periféricas bicentrales

Viven en la parte norte de las masas de agua centrales del norte y en la parte sur de
las masas de agua centrales del sur e invaden la Corriente del Pacifico del Norte y
algunas invaden el Subantartico. En cuanto a su distribucién, las especies periféricas
bicentrales son similares a las especies de las zonas de transicién, pero a diferencia
de esta tltima, ellas (1) penetran las aguas centrales del noreste en mayor grado, (2)
generalmente estdn ausentes de las corrientes de California y del Pert y, (3) se pre-
sentan en el Archipiélago Malayo. Algunas especies periféricas no son bicentrales
ya que ocurren solo en un hemisferio. En el Hemisferio Norte, generalmente no se
presentan al oeste de las masas de agua centrales. Tienen las bases de sus dreas de
distribucién en la Corriente y la Contracorriente de Kuroshio y en el Mar de Tasma-
nia. La parte oeste de la Corriente de California parece ser el drea de expatriacién
para ellas. Parecen vivir en las zonas marginales de los giros tropicales, porque estas
partes periféricas representan regiones mds productivas que los centros de los giros,
es decir, estdn mds adaptados a una alta produccién primaria y a ciclos tréficos me-
nos balanceados.
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Las especies centrales-norteias

Las especies centrales-nortefias habitan el giro subtropical del norte. No se aproxi-
man a la costa de California, ni viven en la Corriente del Pacifico del Norte. Se en-
cuentran distribuidas en el sur hasta los 10-15°N.

Las especies centrales-surefias

Las especies centrales-surefias habitan las masas de agua centrales surefias, segtin
Sverdrup et al. (1942), y se distribuyen entre los 10-20°S y 30-35°S.

Las especies bicentrales (antitropicales)

Habitan las aguas centrales en ambos hemisferios y tienen disyuncién de las dreas
de distribucién en la regién ecuatorial. En algunas especies la disyuncién es incom-
pleta y el drea de distribucién es continua en la parte occidental del océano, donde
no se distinguen tan claramente las aguas ecuatoriales. Estas especies se pueden
llamar ecuatoriales-occidentales-bicentrales. Muchos peces tienen una distribucién
bicentral.

A las especies centrales-nortefias, centrales-surefias y las bicentrales (anti-tropica-
les) se les puede llamar centrales. Las bases de sus dreas de distribucién se sittian en
los giros subtropicales, dentro de las aguas centrales. Las especies que viven en el
Archipiélago Malayo pueden también tener ahi las bases de sus dreas de distribu-
cién. Las especies centrales no tienen dreas extensivas de expatriaciéon. La disyun-
cién de las dreas de distribucién en la zona ecuatorial podria ser debido a distintos
grados de tolerancia de varias especies centrales.

Las especies ecuatoriales-occidentales-centrales

Habitan las aguas ecuatoriales pero muchas evitan la regién oriental cerca de Améri-
ca Central. En el Hemisferio Norte viven en las masas de agua centrales occidentales
y en ocasiones tinicamente en su parte del oeste. También estdn presentes en el Ar-
chipiélago Malayo, el Mar de la China Oriental y el Mar de la China Meridional. En
el Hemisferio Sur, las especies ecuatoriales-occidentales-centrales tienen sus areas
de distribucién indistinguibles de las especies ampliamente ecuatoriales. Pueden
tener las bases de sus dreas de distribucion en el Archipiélago Malayo, en la masa de
agua ecuatorial y posiblemente en el giro de aguas ecuatoriales del norte. Sus dreas
de expatriacién podrian estar situadas en la Corriente del Pacifico del Norte y, pro-
bablemente, en la contracorriente de los vientos alisios y el Mar de Tasmania.
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Las especies ecuatoriales

Existen dos subtipos de las dreas de distribucién de las especies ecuatoriales: (1) las
especies que viven a todo lo largo del ecuador, junto con las especies neriticas-lejanas
del este, y (2) las especies, que evitan a las especies ecuatoriales del este, que no se
presentan junto con ellas. Las dreas de distribucién de algunas especies ecuatoriales
se estrechan hacia el oeste. Las especies ecuatoriales, como las neriticas-lejanas, pare-
cen preferir dreas altamente productivas con ciclos tréficos débilmente balanceados.
Las especies ecuatoriales del segundo subtipo pueden tener las bases de sus dreas
de distribucién en los giros tropicales muy estrechos que consisten de las corrientes
y contracorrientes de los vientos alisios. Ademads, las especies del primer subtipo
pueden tener las bases de sus dreas de distribucién en aguas neriticas-lejanas cerca
de América Central y del Archipiélago Malayo. Sus dreas de expatriacién se pueden
situar en las corrientes de Kuroshio, de California, de Peru y, posiblemente, en el
Mar de Tasmania.

Las especies ampliamente tropicales

Como si fuera regla, estas especies se distribuyen a lo largo de toda la parte tropical
del Pacifico entre 40°N y 40°S, y a veces en el Subantartico. Ciertas especies amplia-
mente tropicales no habitan en las corrientes de California, de Perta y otras cerca de
América Central. Algunas van hasta el norte, al Golfo de Alaska. Muchos copépo-
dos, dinoflagelados y peces parecen ser ampliamente tropicales.

Las especies de la zona sur de transicién (el Subantartico)

Las especies de la zona sur de transicién habitan continuamente el Subantdrtico al-
rededor del continente antdrtico, a pesar de que algunas de ellas tienen una disyun-
cién en el Estrecho de Drake. Las especies difieren grandemente en la posicién de
sus fronteras norte con las diferentes bases de las dreas de distribucién. Las aguas su-
bantdrticas hospedan muchas especies endémicas, sin embargo, no hay alguna que
sea endémica del Océano Pacifico. La Deriva de los Vientos del Oeste es una base del
drea de distribucién para las especies subantdrticas. También estas pueden tener la
base de su drea de distribuciéon en el Mar de Tasmania, en cuyo caso la Corriente de
Perti puede ser su drea de expatriacion. Sus dreas de distribucién difieren uno del
otro principalmente por la posicién de sus fronteras norte.
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Las especies antarticas

Todas las especies antérticas que se han investigado son circumpolares. Las bases de
sus dreas de distribucién estdn en las corrientes circulares del Océano del Sur. Las
especies ampliamente antdrticas se distribuyen tanto en la deriva oriental, como en
la occidental. A las especies que no cruzan la Convergencia Antdrtica (estd aproxi-
madamente a 200 km al sur del frente polar, con temperaturas de 3 a 5°C en verano
y de 1 a 2°C en invierno) hacia el sur se les denomina bajas-antdrticas. Estas evitan
la zona neritica de hielo. Otras se distribuyen alrededor del continente y no van
al norte mds alld de la Convergencia Antdrtica; son denominadas altas-antarticas
(neriticas de hielo). Algunas especies antérticas pueden alcanzar los 40°S en la parte
media del Pacifico.

Las especies antitropicales de ambas zonas de transicién

Estas especies pueden habitar la Corriente del Pacifico del Norte, la parte sur del
Golfo de Alaska, la Corriente de Kuroshio, la zona de interaccién de las corrientes de
Kuroshio y de Oyashio, la Contracorriente del Kuroshio, la Corriente de California,
el Archipiélago Malayo en el Hemisferio Norte y el Subantdrtico.

Las especies bipolares

Ciertas especies se distribuyen como boreales (de hecho, como anfiboreales) o drtico-
boreales en el Hemisferio Norte y como antdrticas en el Hemisferio Sur y se llaman
bipolares.

DIVISION BIOGEOGRAFICA

Areas de expatriacion

Las especies de las masas de agua primarias. Las dreas estériles de expatriacién de
especies de aguas subdrticas se localizan principalmente en la Corriente del Pacifico
del Norte que entra al Océano Glacial Artico a través del Estrecho de Bering y en la
Corriente de California. Los giros del Oeste y de Alaska pierden cerca de 10% de su
poblacién plancténica anualmente. Las especies tropicales euribiénticas durante el
periodo del monzén del sureste invaden la capa superior de las aguas subdrticas en
el verano, al norte de la zona de interaccién de las corrientes de Kurishio, de Oyashio
y de la Corriente de América del Norte, o a lo largo de la longitud 180°. Cerca de la
costa americana, el drea estéril de expatriacion de las especies tropicales euritérmicas
se encuentra en el Golfo de Alaska; la de las especies estenotérmicas estd en la parte
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norte de la Corriente de California (Berner y Reid, 1961). En general, las especies de
las masas de agua primarias tienen dreas de expatriacién en regiones neutrales, a lo
largo de todo el afio (en las dreas que tienen corrientes divergentes) y tienen dreas
de expatriacién estacional en otras regiones. Las pérdidas de poblacién a lo largo
de todo el afio se relacionan con el intercambio de agua de la turbulencia. Las dreas
estériles de expatriacion estacional se deben a fluctuaciones en las fronteras hidro-
l6gicas, de lo cual resulta la separacion y la transformacion de las masas del agua, a
diferencia del caso de los meandros.

Las especies de masas de agua secundarias. Las especies neriticas-lejanas y ecua-
toriales (que son cercanas a ellas) tienen dreas de expatriacion en la Corriente de
Kuroshio, en la zona de la interaccién de las corrientes de Kuroshio y de Oyashio,
en la Corriente del Pacifico del Norte y las corrientes de Alaska y de California. La
continuacion de la Corriente de California y de la corriente de los vientos alisios del
norte son las dreas de expatriacién para las especies neriticas-lejanas del este.

Ni la Corriente del Pacifico del Norte, ni la zona de la interaccién de las corrientes
de Kuroshio y de Oyashio son dreas estériles de expatriacioén. La separacién biogeo-
grafica de la region de la Corriente de California se debe en mayor grado a las espe-
cies neriticas-lejanas locales, que a la mezcla de la flora y fauna boreal y tropical.

La asimetria norte-sur

La asimetria norte-sur de las regiones biogeograficas en el Pacifico estd incompleta,
debido a la contracorriente de los vientos alisios que no sigue la latitud 0°. Ademads,
la configuracién de las masas continentales también tiene influencia. Como resulta-
do, las zonas del Hemisferio Norte estdn mds comprimidas latitudinalmente y los
gradientes hidrol6gicos y biogeograficos son mds agudos. La zona de transicion del
sur estd mds extendida a lo largo del meridiano que la del norte, y la superposicién
de las dreas de distribucién de las especies de las zonas de transicién es mds pronun-
ciada en el sur.

La asimetria este-oeste

En lo que se refiere al plano meridional, el Océano Pacifico es fundamentalmente
asimétrico. En los trépicos, el Pacifico Este estd empobrecido en cuanto a las especies
ocednicas y estd enriquecido de especies (del este-ecuatorial) neriticas-lejanas. Las
especies occidentales-ecuatoriales son ocednicas. Mientras que en las zonas mez-
cladas en el Pacifico Oeste méds del 50% de las especies de cuatro tipos de dreas de
distribucién se presentan de manera simultdnea, en el Pacifico Este solamente se
presentan uno o dos tipos de dreas de distribucién. Las zonas mas empobrecidas en
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términos de la diversidad de especies estdn en la parte oriental de aguas centrales,
en el margen izquierdo de la Corriente del Pert y en el margen derecho de la Co-
rriente de California. La divergencia de los giros centrales y subdrticos resulta en
el debilitamiento de los gradientes de las caracteristicas hidroldgicas en el Pacifico
Este, que parecen ser las mds débiles en el Hemisferio Sur. En el Pacifico Oeste, los
giros convergentes subtropicales y los subpolares son responsables de los gradientes
hidrolégicos y biogeogréficos agudos, que son especialmente fuertes en el Hemis-
ferio Norte. En la region de la Corriente del Pacifico del Norte y en el Subantértico,
donde hay zonas planetarias de transicién de corrientes latitudinales mds o menos
paralelas, la zonacién es esencialmente diferente de la de aquellas dreas con las co-
rrientes convergentes y divergentes.

Numero relativo de las especies con diferentes tipos de 4rea de distribucién

Basados en las investigaciones que se mencionan anteriormente (Graham y Broniko-
vsky, 1944; Bieri, 1959; Bradshaw, 1959; Brinton, 1962; Tebble, 1962; Belyaeva, 1963),
se ha calculado que en el Pacifico el niimero de algas plancténicas y de invertebrados
boreales es menor por un factor de 10, que el ntimero de aquellos que son tropicales.
Aproximadamente la misma proporcién es caracteristica para los peces de la capa
alta de la zona batipeldgica. Las especies neriticas-lejanas constituyen cerca de un
14%, el resto son ocednicas.

Regiones biogeogrificas en el Océano Pacifico abierto y su subdivisién

Ninguna de las regiones biogeograficas peldgicas se sittia dentro del Océano Paci-
fico. Es posible distinguir tres subregiones biogeograficas: Artico-Boreal, Tropical y
Antdértico (figura 35). Estdn separadas por las zonas de transicién que no tienen su
propio rango biogeogréfico. Dentro de la Subregion Tropical, dos provincias pueden
delimitarse: Bicentral (disyunta en el ecuador) y la Neritica-Lejana-Ecuatorial, que
se compone de las unidades este y oeste. En las zonas de transicién, una ocednica y
dos dreas neriticas-lejanas pueden distinguirse en cada una de ellas.

Conclusiones

El andlisis de las dreas de distribucién de las especies y de sus tipos hace posible
establecer ciertas conclusiones:

1. La mayoria de las regiones biogeogréficas del Ocednico Pacifico tienen la forma de
zonas latitudinales, a pesar de que la distribucién de las especies presenta caracteris-
ticas de la zonacién latitudinal y circumpolar.
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Figura 35. Divisi6én biogeografica del Océano Pacifico (Beklemishev, 1969). A — sec-
tor Pacifico de la Regién Antdrtica; AB — parte boreal de la Subregion Pacifica de la
Regién Artico-Boreal; ET — Provincia Ecuatorial del Pacifico de la Regi6n Tropical;
CT - Provincia Central del Pacifico de la Regién Tropical; 1 — dreas con zonacién
neritica-lejana; 2 — zonas de transicién; 3 — dreas en las zonas de transicién con zo-
nacién ocednica; 4 — dreas en las zonas de transicién con zonacién neritica-lejana; 5
— fronteras biogeogréficas; 6 — fronteras de las dreas bien delimitadas; 7 — fronteras
de las dreas con delimitacién escasa.

2. Las regiones biogeograficas Boreal, Tropical y Antdrtica, son las regiones principa-

les; cada una de ellas se puede subdividir.
3. La zonacién biogeogrdfica tiene un cardcter distinto cerca de la costa y en el mar

abierto.
4. Cerca de la costa en la region ecuatorial y en las zonas de transicién es posible

distinguir las regiones neriticas-lejanas.
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Er Ockano INDICO

TIPOS DE AREAS DE DISTRIBUCION

LAS ESPECIES NERITICAS-LEJANAS

En el Océano Indico, las especies neriticas-lejanas se presentan principalmente en la
parte noroeste y parcialmente cerca del noroeste de Australia y al sur de la Isla de
Java. Su distribucién a través del océano es un mosaico y tiene las siguientes caracte-
risticas: (1) su ausencia en el Mar Ardbigo abierto; (2) su distribucién en la direccién
hacia fuera de la costa, con las corrientes latitudinales; (3) el 50% de sus registros se
sittian dentro de las regiones mds productivas; y (4) tienen semejanzas con las espe-
cies ecuatoriales en el patrén de distribucién.

LAS ESPECIES OCEANICAS

Las especies ecuatoriales

Las especies ecuatoriales se distribuyen en el Océano Indico con mayor amplitud
que en el Pacifico. La frontera mds cercana a la costa se encuentra aproximadamente
10° mds al sur de su distribucién. Algunas especies ecuatoriales no se presentan en
el Mar Arébigo ni en las partes orientales de las corrientes ecuatoriales del norte ni
del sur.

Las especies ampliamente ecuatoriales

Habitan tanto en las aguas ecuatoriales como en las centrales. Pero, en general, las
areas de distribucién ecuatoriales-centrales no son tan variadas como en el Pacifico.

Las especies centrales

Las especies centrales también viven en la masa central de agua, pero también habi-
tan la parte este del Océano Indico, la Bahia de Bengala y el Mar Ardbigo, es decir, las
dreas donde el niimero de las especies ecuatoriales neriticas-lejanas es reducido.

Las especies centrales periféricas

Habitan en la parte sur de las aguas centrales y algunas invaden el Subantartico y el
Archipiélago Malayo.
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Las especies ampliamente tropicales

Son especies tropicales euribiénticas que se distribuyen de los 40°N a los 40°S. La
mitad de ellas no viven en el Mar Ardbigo.

Las especies de la zona sur de transicion (el Subantartico)

Habitan la masa de agua subantdrtica. A semejanza del Pacifico, sus dreas de distri-
bucién difieren uno del otro basicamente por la posicién de sus fronteras norte.

Las especies antarticas

Los registros mds nortefios de especies antdrticas aparecen desde los 40°S y aun mds
lejos, cerca de la costa australiana. Algunas especies antdrticas no llegan a la costa
antdrtica. Sin embargo, en algunos casos, esto se debe a la variacién estacional en su
distribucién.

Las especies bipolares

Las especies bipolares que se encuentran en el Océano Indico pueden habitar en el
Antdrtico y el Subantdrtico.

DIVISION BIOGEOGRAFICA

Bases de las areas de distribucién

Debido al cardcter temporal de las corrientes en el drea al norte de los 20°S, es dificil
determinar ahi las bases de las dreas de distribucién. Las especies neriticas-lejanas
occidentales y ecuatoriales pueden tener las bases de sus dreas de distribucién en
el giro ciclénico cercano al Archipiélago de los Chagos, y las especies ecuatoriales
también en el giro producido por las corrientes ecuatoriales del norte y del sur. Las
especies neriticas-lejanas orientales pueden tener las bases de las dreas de distribu-
cién en el Archipiélago Malayo y ser transportadas al Océano Indico con la Corriente
de Timor. Debido a los cambios en la direccién del monzén, en invierno para el He-
misferio Norte, las bases de las dreas de distribucién pueden situarse mds al oeste en
el verano y en el otofio mds al este (sobre los monzones, véase Capitulo 4, Asimetria
en la distribucién de las zonas naturales y de antimerfa biol6gica, la zonacién cir-
cumcontinental). Las especies centrales y periféricas pueden tener sus propias bases
de las dreas de distribucién en el giro central anticiclénico entre los 20°S y 30°S. Las
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especies de la zona de transicién y antdrticas son circumpolares y las bases de sus
dreas de distribucion estdn de acuerdo con las corrientes circumpolares.

La asimetria norte-sur

A diferencia de los océanos Pacifico y Atldntico, en el Océano Indico no existe sime-
tria en la distribucién de las regiones biogeogréficas en relacién con el ecuador.

La asimetria este-oeste

La asimetria en relacién al plano meridional tiene un cardcter semejante a los océa-
nos Pacifico y Atldntico. A diferencia del Pacifico, la parte este del Océano Indico no
estd tan empobrecida en especies plancténicas, y el 100% de sus registros alcanzan
las costas orientales del océano. No existe una region ecuatorial del este que sea
evitada por muchas especies ocednicas. En la Corriente de Australia Occidental no
existe una regién faunistica especifica comparable con la regién de la Corriente del
Perti. La mds peculiar en términos de la diversidad de especies es la regién cercana
al sureste de Africa, donde se representan todos los tipos de dreas de distribucién
tropicales y un niimero de dreas de distribucién transicionales. Esta regién es com-
parable a las aguas de la Corriente de Kuroshio al sur del Japon.

Conclusiones

Las deducen las siguientes conclusiones:

1. Las regiones biogeograficas en el Océano Indico tienen, en su mayoria, la forma de
las zonas latitudinales (figura 36).

2. A diferencia del Océano Pacifico, en el Indico las costas se encuentran més cerca-
nas entre si, los giros de las aguas ecuatoriales estdn seriamente deformadas y los
tipos de dreas de distribucién de especies plancténicas no son tan diversas.

3. Las regiones tropical y antartica son las principales, y ambas se dividen en subre-
giones.

4. La distribucién de las especies ocednicas tiene caracteristicas de zonacién latitu-
dinal y circumpolar.

5. Las éreas de distribucién con el tipo de zonacién ocednica son mucho més peque-
fias que las del Pacifico; las dreas de tipo neritico-lejano tienen dimensiones simila-
res. En el Océano Indico, la zonacién ocednica no ocurre, debido a la cercania de la
costa.
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Figura 36. Divisién biogeogréfica del Océano Indico (Beklemishev, 1969). A — sector
del Océano Indico de la Region Antértica; ET — Provincia Ecuatorial del Océano
Indico de la Regién Tropical; CT — Provincia Central de la del Océano Indico de la
Region Tropical; 1 — dreas con zonacién neritica-lejana; 2 — dreas en las zonas de
transicién con zonacién neritica-lejana; 3 — dreas en las zonas de transicién con
zonacion ocednica.
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EL OCEANO ATLANTICO

TIPOS DE AREAS DE DISTRIBUCION

LAS ESPECIES NERfTICAS-LEJANAS

En el Atldntico existen tres categorias de especies neriticas-lejanas: (1) las especies de
las regiones neutrales entre los giros subpolares y subtropicales, (2) las especies de
las regiones neutrales dentro de los trépicos, y (3) las especies que habitan en ambas
regiones neutrales mencionadas. La regién neutral del este parece tener giros, pero
no son tan importantes, ya que las bases de las dreas de distribucién de las especies
neriticas-lejanas se pueden situar en el Mar Mediterrdneo. En el Atldntico del Norte,
las bases de las dreas de distribucién pueden estar en las aguas del talud continental,
en las regiones tropicales de alta productividad y en la regién de las Indias Oeste,
asi como en los giros sobre la plataforma continental de Argentina y del Banco Agul-

has.

LAS ESPECIES OCEANICAS

Artico-boreales

Segun Beklemishev (1969), las especies drtico-boreales se puede dividir en tres cate-
gorias: (1) neriticas de hielo (mds o menos estenobidnticas), (2) artico-boreales oceé-
nicas (por la mayor parte, euribiénticas), y (3) boreales ocednicas.

Las especies de la zona norte de transicion

Las especies de la zona norte de transicién habitan el drea de la Isla de Terranova,
el Golfo de Vizcaya, los mares del Norte y Mediterrdneo. El plancton de la zona de
transicién se mezcla y se empobrece.

Las especies tropicales

Muchas especies tropicales ocednicas no invaden las zonas de transicién. Extensas
zonas de expatriacién en las capas superficiales se sitdan en el Mar de Noruega y en
el Mar de Groenlandia debido a la Corriente del Atlantico del Norte. No existe una
corriente similar en el Atldntico del Sur. La salida de especies tropicales hacia latitu-
des altas es méas pronunciada en el Atldntico que en otros océanos.
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Las especies bicentrales periféricas

Tienen un 100% de los registros en el drea entre 20°N y 30°N y entre 25°S y 35°S. La
periferia de las aguas centrales carece practicamente de las especies endémicas.

Las especies bicentrales

Las bases de las areas de distribucién de las especies bicentrales se encuentran en
los giros subtropicales anticiclénicos. En el Hemisferio Norte el giro subtropical se
divide en dos.

Las especies ecuatoriales

Tienen las bases de las dreas de distribucién en los giros producidos por las corrien-
tes del monzoén y las contracorrientes. De acuerdo con la estacién del afio, las co-
rrientes cambian su posicién en, al menos, 5° de latitud.

Las especies de la zona sur de transicion (el Subantirtico)

Las bases de las dreas de distribucién pueden situarse en la Deriva de los Vientos
del Oeste, y sus dreas de expatriacion estdn en las corrientes de Benguela y de las
Malvinas (= Falkland).

Las especies antarticas

Las bases de las 4reas de distribucién se hallan sobre la Deriva de los Vientos del
Oeste.

Las especies bipolares

Algunas especies que habitan el Antdrtico son bipolares.

LA DIVISION BIOGEOGRAFICA

Simetria norte-sur

Tanto en el Océano Pacifico, como en el Atldntico, en el Hemisferio Sur las zonas
latitudinales estdn mejor separadas que en el Norte donde se comprimen y se super-
ponen (figura 37).
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Figura 37. Divisién biogeogréfica del Océano Atlantico (Beklemishev, 1969).

A — sector Atldntico de la Regién Antdrtica; AB — Subregién Atldntica de la Re-
gi6én Artico-Boreal; ET — Provincia Ecuatorial del Atlantico de la Regién Tropical;
CT - Provincia Central del Atldntico de la Region Tropical; 1 — dreas con zonacién
neritica-lejana; 2 — dreas en las zonas de transicién con zonacién ocednica; 3 — dreas
en las zonas de transicién con zonacién neritica-lejana; 5 — fronteras biogeograficas;
6 — fronteras de las dreas bien delimitadas; 7 — fronteras de las dreas
con delimitacién escasa.
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Asimetria este-oeste

En relacién con el plano meridional, la asimetria del Océano Atldntico es mds cerca-
na a la del Pacifico. En el Atldntico Oeste, la mezcla de diferentes tipos de dreas de
distribucién de las especies plancténicas estd més pronunciada que en el Atlantico
Este. Las aguas de las corrientes del Golfo y de Brasil estdn especialmente enriqueci-
das en especies. Las fronteras marcadamente definidas se encuentran cerca de Uru-
guay y del Gran Banco de Terranova. En el Atlantico, las regiones de las corrientes
de Benguela y de Canarias son peculiares en cuanto a la fauna, y en sus partes bajas
se encuentran las zonas empobrecidas faunisticamente. La asimetria este-oeste del
Atlédntico del Norte se fortalece por la especificidad de la llamada fauna lusitaniana
en su parte este (Fraser, 1961); la fauna marina lusitaniana habita en las aguas sub-
tropicales o célidas de la zona templada cerca de la costa europea entre el Estrecho
de Gibraltar y el Canal Inglés alcanzando las costas occidentales de las Islas Britd-
nicas. Junto con el Mar Mediterraneo, esta zona constituye la Regiéon Biogeogréfica
Subtropical Mediterranea-Lusitaniana (Golikov, 1985) o la Superprovincia Lusita-
niana-Mediterranea, la cual es relativamente independiente de ambas regiones ad-
yacentes, boreal y tropical, por su fauna marina (Nesis, 1982a).
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EL OCEANO GLACIAL ARTICO

¢Qué tan antiguo es el Océano Glacial Artico?

En el Artico, el régimen de agua fria posiblemente empez6 hace 2.3-3.0 millones de
afios. Golikov (1985) considera que la region drtica es aun mds joven y su edad es 1.8
millones de afios. Existen datos que sugieren la existencia de una gruesa cubierta de
hielo, incluso mds gruesa de la que ha sido observada desde hace 4 millones de afios
a partir del Plioceno medio. Existe también una hipétesis sobre la alteracién de las
fases del océano abierto y cubierto. En promedio, la cubierta del hielo ocupa 11.08
millones de km?, o el 75.4% del Océano Glacial Artico (Zakharov, 1981). La posicion
de la frontera sur de la distribucién de la cubierta del hielo cambia perceptiblemente
con las estaciones del afio (figura 38), de aproximadamente 15 millones de km? en
marzo a mds de 7 millones km? en septiembre (Gerland et al., 2007).
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:Cuéndo se formaron las condiciones modernas en el Artico?

Las condiciones modernas en el Océano Glacial Artico se formaron hace cerca de
11.5-8 miles de afios, cuando se inici6 el intercambio normal del agua entre los ma-
res de Chukchi y de Bering, y cuando las aguas del Atlantico del Norte iniciaron su
intrusién en la parte sur del Mar de Barents (Polyakova, 1997).

La Deriva Transdrtica y el giro anticiclénico

En el Océano Glacial Artico existen dos movimientos a gran escala, uno de agua y
otro de hielo: la Deriva Transdrtica y el Giro de Beaufort (anticicl6nico). La Deriva
Transértica va de la zona de la plataforma continental de los mares de Chukchi,
Siberiano del Este y de Laptev, a través del Polo Norte hasta el Estrecho de Fram
(entre Spitsbergen y de Groenlandia noreste). El Giro de Beaufort tiene la circulacién
en direccién de las manecillas del reloj, lo cual abarca la parte central de la Cuenca
Artica que comprende los mares de Lincoln y de Beaufort, y la parte norte del mar
de Chukchi.

¢Qué tan endémicas son la flora y la fauna drticas?

Debido a que el Océano Glacial Artico es relativamente joven, el grado de endemis-
mo de los organismos &rticos es bajo, a pesar de que se han encontrado ntiimeros
significativos de especies bénténicas endémicas. Entre los equinodermos drticos, se
encontraron un 29% de especies endémicas y un 9% de géneros endémicos. Los pe-
ces articos contienen especies endémicas en un 60% y un 47% de géneros endémicos
(Ekman, 1953). No se ha registrado ninguna especie o género endémico estrictamen-
te drtico en el fitoplancton. El endemismo de los organismos fitoplancténicos, que se
presentan en el Artico, usualmente se refiere a la Regién Artico-Boreal en total.

¢Podria subdividirse aiin mds la Regiéon Artica en unidades biogeogrificas?

Pueden distinguirse el Artico Alto y el Artico Bajo. La frontera entre ellos se puede
ubicar en la isoterma de 0°C (Ekman, 1953). Golikov (1985) subdivide el Artico en la
Provincia Eurasidtica y la Provincia Amerasidtica, con la frontera cerca de las Islas de
Nueva Siberia y de la cresta submarina de Lomonosov, y la Provincia Estuarina-Arti-
ca cerca de los estuarios de los grandes rios siberianos. Basados en la distribucién del
fitoplancton, es posible dividir la Regién Biogeografica Artico-Boreal, que incluye
el Artico, en tres subregiones: Subregién Artico Circumpolar, Subregién Atlantico-
Boreal y Subregién Pacifico-Boreal (figura 39; Okolodkov, 2000). Las dos tltimas
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Figura 39. Esquema de la divisién biogeografica del Océano Glacial Artico y de las
regiones adyacentes basado en la distribucién de los dinoflagelados (Okolodkov,
2000): CA — Subregién Circumpolar Artica; AB - Subregion Atldntico-Boreal;

PB — Subregion Pacifico-Boreal (las tres subregiones componen la Region
Biogeogréfica Artico-Boreal); 1 — fronteras entre las subregiones;

2 — fronteras del Norte del Subértico (Dunbar, 1986).

también incluyen las regiones templadas del Atlantico y del Pacifico. Ademads, se
pueden diferenciar las provincias neriticas de hielo y las ocednicas (Beklemishev et
al., 1977). De acuerdo con la distribucién de la fauna de la plataforma continental, el
Océano Glacial Artico se puede subdividir en varias provincias: la Siberiana del Oes-
te, la Chukchense-Canadiense, la Atlantica de Transicién y la Pacifica de Transicién
(Nesis, 1982b). Al dividir en unidades de acuerdo a la distribucién de otros grupos
ecoldgicos o taxonémicos podrian dar como resultado otros esquemas.
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¢Sdlo las especies articas habitan el Océano Glacial Artico?

Se menciond que, tanto el grado como el rango de endemismo de flora y fauna del
Océano Glacial Artico, no son tan altos comparados con el Antdrtico, y no se ha en-
contrado ninguna especie estrictamente drtica en el fitoplancton. El plancton unice-
lular consiste en diversos elementos geograficos. En el Artico Eurasiatico, un tercio
del nimero total de especies de dinoflagelados, la cual equivale a cerca de 200, tiene
una distribucién tropical-boreal, que refleja la influencia mayor del Atlantico y en
menor grado del Pacifico (figura 40; Okolodkov, 2000).
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Figura 40. Proporcién de los diferentes elementos geograficos entre los dinoflagela-
dos en varios mares Eurasidticos Articos: 1 — 4rtico-boreal; 2 — bipolar;
3 — drtico-boreal-tropical; 4 — cosmopolita; 5 — boreal; 6 — tropical-boreal; 7 — dntar-
tico-tropical-boreal; 8 — una parte de especies con un tipo de drea de distribucién
desconocida.
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EL OCEANO DEL SUR

La Deriva de los Vientos del Oeste y la Deriva de los Vientos del Este

La Deriva de los Vientos del Oeste (frecuentemente llamada la Corriente Circum-
polar Antdrtica) es una corriente ocednica circumpolar. Es la corriente mds larga y
mds ancha del océano del Mundo, que se mueve hacia el este. Pasa por todas las
islas ocednicas templadas del Océano del Sur (= Océano Antdrtico), la parte sur de
Sudamérica y las costas surefias de Africa y de Australia. Se ramifica en corrientes
que fluyen en direccién al norte cerca de estos continentes y produce las corrientes
del Perti, de Benguela, de las Malvinas y las de Australia. La Deriva de los Vientos
del Oeste no alcanza al continente Antdrtico (= la Antdrtida), que tiene una drea de
cerca de 45 millones de km? y la linea costera de 23,358 km.

Las regiones costeras de la Antdrtida y su franja de hielo se lavan con la Deriva de
los Vientos del Este, la cual se dirige al oeste y es circumpolar. La frontera entre la
Deriva de los Vientos del Oeste y la del Este fluye a lo largo de los 65°S, pero entre
los 90°W y 120°W llega hasta cerca de los 70°S.

La Convergencia Antartica y la Convergencia Subtropical

La Convergencia Antdrtica es una zona circumpolar dentro del drea de la Deriva
de los Vientos del Oeste, donde el agua fria tiende a hundirse, lo que produce que
la temperatura superficial se altere rdpidamente con un cambio de latitud; llega a
cubrir una banda de 5° de ancho de latitud. La Convergencia Antdrtica es una zona
frontal (el frente polar del sur) que coincide con la corriente principal de la Deriva
de los Vientos del Oeste. Es el frente hidrolégico mds fuerte del mundo. En general,
durante el verano, la temperatura del agua superficial se encuentra entre 3.5-4.5°C y
en invierno entre 1-2°C (Ekman, 1953). La posicién de la linea de convergencia cam-
bia poco con las estaciones del afio, y, en general, se encuentra entre los 50°S y los
60°S. La Convergencia Antdrtica sirve como frontera norte para una gran cantidad
de especies plancténicas antdrticas y como frontera sur para las especies tropicales
(Semina, 1979).

La Convergencia Subtropical (= Antiboreal) es otra frontera térmica. Fluye entre
los 38°S y 40°S, pero no tiene contacto con las costas continentales. En su conjunto,
las aguas superficiales siguen la isoterma 14-15°C en el verano y la de 10-12°C en el
invierno (Ekman, 1953).
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¢Qué delimita al Océano del Sur?

El Océano del Sur estd delimitado de manera natural por la Convergencia Antdrtica.
El agua superficial antdrtica, que se encuentra entre la Convergencia y el borde del
continente es una capa fria de baja salinidad que varia en grosor desde los 100 m has-
ta los 250 m. Una gran parte estd cubierta por un cinturén de hielo compacto que se
expande y se contrae notablemente con las estaciones del afio, de aproximadamente
3 millones de km? en febrero a 18 millones km? en septiembre (Gerland et al., 2007).

¢Qué tan antiguo es el Océano del Sur?

Las capas de hielo de la Regién Antértica podrian haberse formado tempranamen-
te, hace unos 42 millones de afios. Desde ésa época la temperatura ha disminuido
constantemente, hasta que alcanzé el minimo hace cerca de los 29 millones de afios.
El Estrecho de Drake se abri6 lo suficiente para permitir la circulacién de una co-
rriente profunda hace cerca de 22-23 millones de afios. En cuanto al continente, en
el pasado geoldgico la Antdrtida fue habitada por una amplia variedad de insectos
(Ashworth y Kuschel, 2003), por la fauna que incluy6 a los dinosaurios (Hammer y
Hickerson, 1994) y por los primeros representantes de la avifauna moderna (Clarke
et al., 2005).

¢Qué tan endémicas son la flora y fauna antartica marina?

La fauna de la Regién Antartica es relativamente antigua comparada con la del Ar-
tico. Por lo tanto, el rango y el grado de endemismo antartico son altos. Entre los
organismos plancténicos unicelulares, que, por lo general, tienen una distribuciéon
geogréfica comparativamente amplia, el porcentaje de especies endémicas marinas
varia entre 80% en dinoflagelados y casi 100% en ciliados Tintinnoidea (Balech, 1970).
Incluso de acuerdo a informacién del pasado, la fauna antdrtica de peces contiene el
90% de especies endémicas y el 65% de los géneros endémicos (Ekman, 1953). Los
equinodermos antdrticos incluyen un 73% de especies endémicas y un 27% de los
géneros endémicos. La mayoria de los géneros endémicos de peces y equinodermos
son monotipicos (representados por una sola especie). La fauna antdrtica de polique-
tos parece consistir aproximadamente de un 50% de especies endémicas. Los anfipo-
dos antdrticos contienen entre 70 y 75% y los isépodos antdrticos contienen un 70%
de especies endémicas. Entre las especies de la plataforma continental antdrtica los
moluscos gasterépodos y bivalvos son endémicos en un 93% y 79%, respectivamen-
te. En términos tanto de las especies como de los géneros, la fauna de la plataforma
continental antdrtica es mds independiente que cualquier otra fauna de aproximada-
mente las mismas dimensiones regionales (Ekman, 1953).
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¢Las especies antérticas solamente viven en el Océano del Sur?

Algunas especies plancténicas antdrticas pueden penetrar mads alld al norte de la
Convergencia Antdrtica debido a los meandros de la Deriva de los Vientos del Oeste.
La separacion de un meandro resulta en la invasién de su flora y fauna junto con las
de aguas del meandro a las aguas de otro origen. El intercambio turbulento acudtico
transversal podria también dar lugar al arrastre de las especies a través de las co-
rrientes fuera de sus fronteras (Semina, 1979). En el Atldntico suroeste, algunas dia-
tomeas antdrticas y bipolares se presentan cerca de los 35°S (Frenguelli y Orlando,
1959). La diatomea Rhizosolenia simplex Karst., se encontré cerca de la costa africana
hasta llegar a los 20°S (Hart y Currie, 1960). En promedio, en el Atléntico suroeste y
los océanos Indico y Pacifico, el transporte de las diatomeas antdrticas se presentan
hasta los 40°S (Semina, 1979). Cerca de Sudamérica, en el Atlantico, las diatomeas
antdrticas se transportan con las corrientes del noroeste, y cerca de Nueva Zelanda
en el Pacifico con las corrientes del noreste. Las apariciones de las especies antar-
ticas cerca de Africa se relacionan con la proximidad con la Deriva de los Vientos
del Oeste. Las especies antdrticas se transportan fuera de las bases de sus dreas de
distribucién con las corrientes superficiales.

¢Se podria subdividir ain mas la Regién Antértica en unidades biogeograficas?

De acuerdo a la distribucién de los organismos peldgicos, la Regién Antdrtica se
puede dividir en dos subregiones (o subzonas) biogeograficas, el Antdrtico Alto y
el Antdrtico Bajo, la tltima incluye el Archipiélago de las Georgias del Sur, la cual
puede tener el rango de provincia o distrito y no es una entidad biogeogréfica in-
dependiente (Ekman, 1953). En cuanto a la fauna de la plataforma continental, la
Subregion del Antdrtico Alto se puede dividir en (1) la Provincia Antdrtica del Oeste
(Antdrtica-Andina) que en su centro tiene el Mar de Weddell, (2) la Tierra de Gra-
ham (= Tierra de San Martin) y las islas adyacentes, y (3) la Provincia Antdrtica del
Este (Antdrtica-Gondwaénica) con su centro en el Mar de Ross (Ekman, 1953; Ne-
sis, 1982b). Sin embargo, debido a la ininterrumpida comunicacién entre las dos
provincias, son pequefias las diferencias encontradas entre sus faunas. Knox (1960)
propuso la divisién del litoral de la regién antdrtica, y su esquema no considera al
bentos del mar profundo. Hedgpeth (1970) prefiere dividir el Océano del Sur en la
Regién Antdértica, con dos subdivisiones principales, el Antartico Alto y el Antartico
“del Oeste” que incluye la Peninsula Antdrtica y el Arco de Scotia (los archipiélagos
Georgias del Sur, Orcadas del Sur, Sandwich del Sur, Shetland del Sur y algunas islas
aisladas), y la Regién Subantdrtica, una zona ocednica amplia entre la Convergencia
Subtropical y la Convergencia Antartica y las aguas someras del punto més surefio
del Sudamérica.
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ZONACION BIOGEOGRAFICA DE LOS OCEANOS

COMENTARIOS METODOLOGICOS

Principios de la divisién biogeografica de las masas de agua

Se pueden distinguir claramente tres principios en la divisién biogeografica (inter-
pretando a Nesis (1982b) quien refiere a la divisién zoogeogrdfica): (1) floristico-
faunistico, (2) zonal-geografico, o latitudinal-zonal, y (3) tipoldgica. En el primer
caso, se distingue en el drea del estudio un grupo de complejos geogréficos y se
establecen las fronteras de las dreas de distribucion. En el segundo caso, adicional-
mente se determina el lugar de los complejos geograficos en el sistema de las zonas
latitudinales del océano. Los dos principios se pueden basar en dos métodos distin-
tos de divisién, uno basado en la distribucién de las especies y otro de los paisajes
y biocenosis. El primer método se basa en la presencia o la ausencia de la especie en
cualquier drea dada independientemente en su abundancia. El segundo método im-
plica la distincién de las comunidades en la base de las caracteristicas cuantitativas
tales como la biomasa, la abundancia, la frecuencia o su combinacién en la forma de
indices. Sin embargo, el drea de distribuciéon permanece como la base de la divisiéon
floristica y faunistica, o zonal-latitudinal. Las diferencias entre las unidades biogeo-
graficas disminuirdn de las aguas templadas en direccién a los polos y al ecuador,
donde las condiciones ambientales son mds estables.

Un método de divisién biogeografica

Entre los diversos métodos para la divisiéon biogeografica del océano, se recomienda
el siguiente (Beklemishev, 1969):

1. Las dreas de distribucién de las especies individuales se ubican en un mapa sin
considerar las diferencias en su abundancia en las distintas partes de sus areas de
distribucién y sin considerar las caracteristicas abiéticas.

2. Las dreas de distribucién que son similares en forma y posicién geogréfica se agru-
pan. La tipificacién de las dreas de distribucién se puede hacer utilizando el método
de concentracion de sus fronteras (Drude, 1890; Pasillo, 1964; Valentine, 1966; Seme-
nov, 1972, 1978; Hayden y Dolan, 1976). Se hace notar que un drea de distribucién
se puede asignar a diferentes tipos en diferentes océanos (e.g., podria ser central en
el Pacifico y en el Atlantico pero ecuatorial o ampliamente ecuatorial en el Océano
Indico).
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3. Todas las dreas de distribucién se dibujan en el mismo mapa. Se colocan tres lineas
en el mapa: (1) la linea después de la cual una especie dada no se ha encontrado
(fronteras de 0%); (2) la linea a ambos lados de la cual pasa el ntimero igual de fron-
teras de las dreas de distribucién (fronteras de 50%); (3) la linea dentro de la cual se
encuentran las especies del mismo tipo (fronteras de 100%).

El procedimiento permite distinguir entre las diferentes regiones biogeograficas
y las zonas de transicién. Debe tenerse presente, que un bajo rango de endemismo
en el pelagial, hace que no sea tan importante la consideracién de la distribucién de
taxones arriba de nivel de especie y a veces de nivel genérico, y la comparacién de
los rangos de endemismo.

La deficiencia en el conocimiento de la biogeografia se observa especialmente en
relacién a la naturaleza de las fronteras bidticas; los problemas relacionados con va-
rias aproximaciones para entenderla y realizar las fronteras biogeograficas son dis-
cutidos en detalle por Mironov (2004) y I. A. Jirkov (2004). Para definir las fronteras
de los complejos biéticos de todos lados, es necesario realizar el andlisis corolégico
(= de las dreas de distribucién de especies) de tres tipos: vertical, meridional y lati-
tudinal (Mironov, 2004). En este caso, el andlisis de las causas y consecuencias que
incluye a los centros de especiacién, grupos de especies del origen comun, relaciones
genéticas, coincidencia de las dreas actuales y potenciales de distribucién, periodo
relativamente estable de existencia, principales requerimientos ecolégicos comparti-
dos entre las especies, etc., se quedan fuera de esta consideracion.

En un futuro, serd posible distinguir los tipos de dreas de distribucién con base
en la biogeografia causal, usando no tanto sus formas pero sf los mecanismos que
determinan los patrones de distribucién, sin embargo, en el presente la ciencia no
estd tan desarrollada para que esto sea posible (Van der Spoel y Heyman, 1983). No
estd claro si hay que separar las distribuciones epipeldgicas, mesopeldgicas y batipe-
lagicas cuando estas tienen el mismo patron de distribucién horizontal, porque los
factores que determinan los patrones batipeldgicos son diferentes de los que definen
la distribucion en el epipelagial y el mesopelagial.

La necesidad de utilizar tantos taxones como es posible

Si utilizar un grupo taxonémico que no tiene endémicos en ninguna de las regio-
nes biogeograficas, no se considerara la diversidad de las dreas de distribucién, y la
divisién biogeogréfica del océano serd errénea. Por ello es necesario utilizar tantos
taxones como sea posible.
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La necesidad de usar el mayor mimero de dreas de distribucién

Para distinguir los tipos de las dreas de distribucién, tantas dreas de distribucién
como sea posible deberfan ser utilizadas incluso al analizar los datos sobre la distri-
bucién de un grupo taxonémico.

La necesidad de analizar la informacién de tantos monitoreos como es posible

Para tomar en cuenta la variabilidad de la posicién de las fronteras de las dreas de
distribuciéon de especies, deberd utilizarse la informacién obtenida durante varios
afos y durante estaciones del afio distintas.

La necesidad de detectar 4reas estériles de expatriacion en dreas de distribucién
de las especies

Generalmente se desconocen, incluso en especies bien estudiadas, las dreas estériles
de expatriacion, las cuales en sentido estricto, no constituyen dreas de distribucién
de las especies (véase Capitulo 6, La estructura funcional del drea de distribucion).
Esto da la impresién de que las dreas de distribucién de las especies son més grandes
de lo que en realidad son, y dificulta la divisién biogeogréfica del océano.

El uso de las fronteras de las areas de distribucién

Después de determinar los tipos de las dreas de distribucién y de ubicarlos en mapa,
las fronteras de 50% de todos los mapas se pueden usar para la divisién biogeo-
grdfica. Cuando se analizan floras o faunas mezcladas, se recomienda utilizar las
fronteras de 0%.

La evaluacion del rango biogeogrifico

Después de describir los tipos de las dreas de distribucién, la posicién y la simetria
de las regiones biogeograficas, uno puede intentar determinar su rango biogeogréfi-
co, basado sobre todo en el ntimero de las especies agrupadas entre ciertos tipos de
dreas de distribucién, el rango y el grado de endemismo. El cardcter mixto de una
flora o fauna es indicativo para las zonas de transicién.

177



I BIOGEOGRAFIA MARINA

Otras comparaciones

Solamente después de completar la divisién biogeografica basada exclusivamente
en dreas de distribucién de especies pueden hacerse otras comparaciones. Para ob-
tener inferencias ecoldgicas, paleogeogréficas o cualesquiera otras, se pueden hacer
comparaciones con las condiciones abidticas, la historia geolégica o la distribucién
de organismos en el pasado.

REGIONES BIOGEOGRAFICAS DE LOS OCEANOS

¢C6émo podrin diferenciarse regiones biogeograficas de los océanos?

El esquema que incluye nueve regiones biogeograficas mayores es aceptado mds
ampliamente (figura 41). Hay cuatro regiones en pares en los dos hemisferios: la
Polar (Artico y Antdrtico), la Subpolar (Subdrtico y Subantdrtico), la de Transicién y
Subtropical, asi como la Regién Ecuatorial. Como se menciond, Beklemishev (1969)
considera que las regiones de transicién no tienen su propio rango biogeografico
definido. Por otra parte, los patrones de flora y fauna permiten el reconocimien-
to de un nimero de regiones mayor a nueve. Longhurst (1995), quien proponia la
biogeografia ecolégica, present6 un sistema para dividir el océano en cuatro domi-
nios ecoldgicos y cerca de 50 provincias biogeoquimicas con base en el crecimiento
del fitoplancton. Los dominios primarios (Polares, de los Vientos del Oeste, de los
Vientos Alisios y Costeros) se distinguen fundamentalmente por los procesos que
controlan la estratificacién y el suministro de nutrientes a la zona fética del océano
(Longhurst, 1995). Posteriormente, en vez de sus cuatro dominios, Longhurst (1998)
distinguié 12 biomas que abarcaban 51 provincias. Existe una diferencia marcada en
los patrones de distribucién entre fitoplancton y zooplancton principalmente debido
al hecho de que los nutrientes influyen el desarrollo del fitoplancton directamente y
afectan al zooplancton indirectamente (Van der Spoel y Heyman, 1983).

¢Cudntas regiones biogeograficas basadas en la distribucién del fitoplancton
pueden distinguirse?

Las marcadas diferencias entre los tipos de distribucién artico-boreal, antartico, tro-
pical y bipolar permiten distinguir tres regiones biogeograficas: la Artico-Boreal, la
Tropical, y la Antdrtica (Semina, 1974). Sin embargo, es posible que el Atlantico y el
Indo-Pacifico representen regiones separadas, por lo menos en las zonas tropicales
(Margalef, 1961). En general, las regiones que se han llegado a distinguir correspon-
den bien con las masas del agua de Sverdrup et al. (1942).
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Las lineas biogeograficas mas importantes

Entre las fronteras biogeogréficas mds importantes del mundo se pueden distinguir
al menos cuatro que se llaman en honor de sus autores. Estas son los limites biogeo-
graficos que separan regiones floristica y faunisticamente muy diferenciadas, dos
lineas son terrestres y dos marinas. (1) La linea de Wallace pasa entre las islas de
la Sonda, Nueva Guinea y las Celebes por un lado, y Java, Borneo y Filipinas por
otro (Simpson, 1977). (2) La linea de Gressitt marca las diferencias pronunciadas en
la biota entre la Peninsula Antdrtica y el resto de la Antdrtida continental (Chown
y Convey, 2006, 2007; Peat et al., 2007). (3) La linea de Ortmann (1896) corresponde
aproximadamente a la isoterma de 15°C en las aguas superficiales de los hemisferios
Norte y Sur y delimita la Regién Tropical. (4) La linea de Dunbar (1951, 1953, 1968,
1979, 1985, 1986) corresponde aproximadamente con la isoterma de 5°C en las aguas
superficiales en el Hemisferio Norte y marca el limite nortefio de la zona templada
(= boreal). Al mismo tiempo, la linea de Dunbar es el limite surefio del Subértico
marino, que fue definido como “las dreas en donde se mezclan las aguas del origen
drtico y no 4rtico (atldntico o pacifico)” (Dunbar, 1986).

HOMOLOGIiA DE LAS REGIONES BIOGEOGRAFICAS

Razones para homologia de las regiones

Casi todos los desacuerdos sobre homologia de las regiones estan relacionados con
la homologia de las regiones templadas y polares. Algunos autores consideran los
siguientes pares de homologfas: Artico — Antdrtico, Subértico — Subantértico, zona
templada norte — zona templada sur, zona central norte — zona central sur (Brodsky,
1960; Brinton, 1962; Johnson y Brinton, 1963). Otros autores consideran otros pares
de homologias: Artico — Antartico Alto, zona boreal — Antértico Bajo, zonas de tran-
sicién en las corrientes del Pacifico del Norte y del Atlantico del Norte — zona de
transicion en el Subantdrtico (Beklemishev, 1961, 1969; Kashkin, 1963). El segundo
punto de vista parece ser mds sustancial. Primero, el Subantdrtico y la zona de tran-
sicién norte son las zonas de mezcla de especies tropicales y subpolares. Segundo,
entre los grupos taxonémicos mayores, tales como diatomeas, dinoflagelados, co-
colitéforidos, medusas, poliquetos peldgicos, anfipodos, y copépodos, no hay mu-
chas especies que habitan ambas zonas de transicién (Graham y Bronikovsky, 1944;
Hustedt, 1958; Kramp, 1958; Hasle, 1960; Tanaka, 1960; Tebble, 1960; Vinogradov,
1962). La homologia del Artico y del Antértico Alto, la cual estd localizada al sur de
la Convergencia Antdrtica, estd provista por especies bipolares comunes. Los datos
sobre los eufdsidos y peces comprueban la homologia de la zona boreal y del Antér-
tico Bajo (Andriashev, 1964; Lomakina, 1964).
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Asimetria en la posicion de regiones homélogas

En el Hemisfério Norte, las zonas de transicién y periféricas son latitudinalmente
comprimidas y superpuestas a mayor medida que en el Hemisferio Sur. Las con-
diciones medioambientales en las zonas ecuatoriales del Océano Indico son inter-
medias entre las condiciones en las provincias ecuatoriales y centrales del Pacifico,
y esto se debe a que las zonas ecuatoriales en ambos océanos no son estrictamente
homoélogas (Beklemishev, 1969).

Homologia de las zonas biogeograficas entre los océanos

En el Hemisferio Sur, el Antdrtico, las zonas periféricas de transicién y surefias de
los océanos Pacifico, Indico y Atlantico son circumpolares y homélogas una con otra.
Las regiones centrales y ecuatoriales de los tres océanos son también homélogas,
atin si se considera la peculiaridad de la Provincia Ecuatorial del Océano Indico.

Asimetria en la posicién de las fronteras biogeograficas

Las fronteras biogeograficas son asimétricas con respecto al plano meridional debi-
do a: (1) las zonas de transicién de las corrientes del Perd, de California, de Benguela
y de las Canarias (para las principales corrientes ocednicas véase figura 15); (2) el
hecho de que en las partes occidentales de los océanos existen mds especies en las
zonas de frontera entre las regiones y las provincias, que en las dreas mismas, y que
se encuentran menos especies en las zonas de frontera en las partes orientales de los
océanos.

CARACTERISTICAS PRINCIPALES DE LA DIVISION
BIOGEOGRAFICA DE GRAN ESCALA DE LOS OCEANOS

Sin considerar las zonas neriticas, la Region Antdrtica no tiene mds subdivisiones
(aunque a veces reconocen el Antdrtico Alto y el Antdrtico Bajo, ademds, se puede
distinguir la Regién Subantdrtica). La Regién Artico-Boreal se divide en dos subre-
giones, Atlantico y Pacifico, ésta region abarca las zonas norte y sur, o se divide en
tres subregiones incluyendo el Artico circumpolar. La Regi6én Tropical se divide en
las subregiones del Pacifico, Atlantico e Indico. Cada una de ellas tiene dos provin-
cias, central y ecuatorial. Las provincias centrales del Pacifico y del Atldntico son
antitropicales; la Provincia Ecuatorial las divide en dos. Fstas a su vez se pueden
dividir en otras partes con menores diferencias faunisticas entre ellas. En el océano
abierto, estas partes son mds o menos latitudinales. Mds cerca de las costas, en las
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dreas neriticas-lejanas, las fronteras latitudinales se dividen, divergen y se cruzan
entre ellas. Consecuentemente, un mosaico de partes emerge a lo largo de todos los
continentes. Las fronteras entre partes son mds o menos meridionales, y cortan los
meridianos por varios dngulos. Las partes se pueden también encontrar en la Pro-
vincia Ecuatorial. Las partes de las provincias centrales difieren entre los hemisferios
Norte y Sur, los del norte estdn traslapados. En la Provincia Central del Océano
Indico se encuentra una menor cantidad de parte de provincias que en los otros dos
océanos, ya que las especies ecuatoriales en el Océano Indico tienen los tipos de reas
de distribucién menos diversas. La mayoria de las divisiones biogeogrdficas contie-
nen las provincias no traslapadas, sin embargo, hay esquemas con las provincias
traslapadas (e.g., la de Goll, 1976), lo que no es practico cuando es necesario definir
los biotopos (Van der Spoel y Heyman, 1983). Los cambios en las condiciones fisico-
quimicas hacen dificil la divisién fisica, biolégica o biogeografica de los ocednos.
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GLOSARIO

Abisal (llanura abisal, planicie abisal) — abyssal (en inglés). Zona extensa y plana
del fondo ocednico entre 3 500 m y 6 000 m de profundidad, que ocupa mds de 70%
de la superficie ocednica.

Abisopelagial (zona abisopelagica) — abyssopelagial. Zona peldgica que correspon-
de ala llanura abisal.

Aclimatacién (aclimatizacién) — acclimatization. Transporte intencional de los orga-
nismos a un lugar nuevo; adaptacién a los cambios del medio ambiente.

Aguas dicotermales — dichothermal waters. Aguas de baja temperatura localizadas
en la zona del Pacifico Norte (generalmente en el Mar de Bering) durante el invier-
no.

Albedo — albedo. Cantidad de radiacién que se refleja de radiacién incidente sobre
cualquier superficie. Se expresa en porcentaje. Por ejemplo en la Tierra el albedo pro-
medio es 30-32% de la radiaciéon que proviene del Sol. Es producido por la capacidad
de reflexion (reflectividad) de cualquier superficie.

Aléctono (no indigeno, exético) — allochthonous. Organismo de origen externo a un
drea dada, introducido con o sin intencién en una regién nueva, en donde éste no
vivia previamente.
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Anfiamericano — amphi-American. Taxén distribuido en las aguas costeras al este y
oeste de América dentro de la misma zona biogeografica, geogréfica o climatica.

Anfiboreal — amphiboreal. Taxén distribuido discontinuamente en la zona templada
en el Atldntico y el Pacifico del Hemisferio Norte.

Anfioceanico — amphi-oceanic. Tax6n distribuido en dos océanos de la misma zona
biogeografica, geografica o climatica.

Anticiclén - anticyclone. Zona de alta presién barométrica (atmosférica). En el
Hemisferio Norte, las capas de aire giran alrededor de un centro en la misma di-
reccién que las agujas del reloj, en el Hemisferio Sur giran en sentido contrario.

Antimeria bioldégica —biological antimery. Asimetria en la distribucién cualitativa y
cuantitativa de la vida relacionada con cambios latitudinales o longitudinales y con
la distribucién de las zonas naturales.

Area de distribuciéon — range of distribution. Espacio geografico ocupado por un
taxén. Un drea de distribuciéon puede dividirse en: base de drea, drea de reproduc-
cién, drea no esteril de expatriacién y drea estéril de expatriacién.

Area de reproduccién — reproduction area. Parte de un drea de distribucién de una
especie en donde la reproduccién puede ocurrir con tal intensidad que la poblacién
puede mantenerse sin flujo de individuos de otras partes (Ekman, 1953). El drea de
distribucién se puede dividir en base de drea de distribucién y en drea de expatria-
cién no estéril.

Area estéril de expatriacién — sterile expatriation area. El drea en donde los indi-
viduos de una especie dada no pueden completar su ciclo de vida o en donde la
reproduccién no compensa la mortalidad (Ekman, 1953). Area habitada por pseu-
dopoblaciones.

Area minima — minimum range. Area minima de una unidad biogeogréfica, en don-
de se encuentran todas las especies de ésta unidad.

Area no estéril de expatriacién — non-sterile expatriation area. La parte del 4rea de
reproduccién de una especie, dentro de la cual ésta puede reproducirse normalmen-
te, pero sus poblaciones no suelen quedarse por un tiempo indeterminado, depen-
diendo del flujo de individuos desde la base del drea de distribucién.
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Area potencial de distribucién — potential range. Area geografica que una especie
podria ocupar si las barreras biogeograficas no existieran.

Arrecifes coralinos — coral reefs. Estructuras sélidas formadas principalmente por
los celenterados en asociacién con los dinoflagelados simbiédticos, a veces por mo-
luscos, poliquetos y algas calcédreas. Se distribuyen en la zona tropical en aguas con
temperatura de mds de 18°C, pero prefieren 22-28°C.

Asinperata — asynperate. Zona local con riqueza méxima de especies.
Autdctona — autochthonous. Indigena, propia, originaria de un 4rea dada.

Autointroduccién — autointroductions. Introduccién no intencional de un organis-
mo o especie.

Autétrofo (autotréfico) — autotroph (autotrophic). Organismo capaz de sintetizar su
masa celular y materia orgdnica a partir de sustancias inorganicas como el diéxido
de carbono, usando la luz (fotolitoautétrofos) o sustancias quimicas (quimiolitotro-
fos) como fuente de energia.

Banda oceanica continua (cinturéon continuo oceanico, alfombra rodante oceanica,
correa transportadora) — (great, global) oceanic conveyor belt. Se refiere a la hipé-
tesis de Broecker (1987, 1991), segtin la cudl los océanos Pacifico, Atldntico, indico
y Antértico estdn conectados por una serie de corrientes continuas debido a las di-
ferencias en la salinidad y la temperatura. Las aguas subsuperficiales llevadas por
corrientes al Atlantico Norte desde los océanos Pacifico e Indico surgen debido a su
densidad en la region de Islandia y regresan a estos océanos por corrientes profun-
das.

Baroclinicidad —baroclinity (baroclinicity). Una medida del estado de estratificacién
de la atmésfera, el océano o un fluido, en el cual las superficies de presién constante
(isobdricas) y las de densidad constante (isostéricas) se cruzan. La atmésfera barocli-
nica es aquella, en la cual la densidad depende de la temperatura y de la presién. La
alta baroclinicidad atmosférica estd asociada a la presencia de zonas frontales y a la
generacion de ciclones. En el océano, debido a la estratificacion, existen las corrien-
tes “baroclinicas”.
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Base de area de distribucién — basis of range. Parte del drea de reproduccién de una
especie en donde ésta puede vivir durante un tiempo indeterminado (Beklemishev,
1969).

Batial (zona batial) — bathyal. Zona del talud continental entre 200 y 2 000-3 000 m
de profundidad.

Batipelagial (zona batipeldgica) — bathypelagial. Zona peldgica que corresponde a
la zona batial.

Bental (ambiente benténico) — benthal. Fondo del mar o de otro cuerpo acuético.

Bentéfago — benthophagous. Organismo que se alimenta de organismos benténicos
(omnivoro) o del detrito del fondo (detritivoro).

Bent6nico — benthic. Organismo que vive en el fondo del mar u otro cuerpo
acuatico.

Biocenosis — biocoenosis. Conjunto de poblaciones de organismos vivos, interrela-
cionados entres si, en un drea o hébitat dado. El término “biocenosis” es préctica-
mente equivalente al término “comunidad”.

Biodiversidad — biodiversity. Variedad y variabilidad de los organismos vivos in-
cluyendo las especies, clados filogenéticos, variacién genética infraespecifica y la
diversidad “funcional” - las vias por medio de los cudles los organismos interacttian
entre si y su medio ambiente.

Bioma — biome. Conjunto de ecosistemas integrados por formas de vida similares
que conforman una red tréfica relativamente unitaria. La sabana, el desierto, la tun-
dra son biomas.

Biosfera — biosphere. Conjunto de las regiones de la Tierra u otro planeta en donde
viven los organismos.

Biostroma — biostroma. Conjunto de los organismos vivos en la Tierra u otro planeta.
Biota particular — particular biota. Biota (en la préctica, lista de especies) de un &rea

ecolégicamente uniforme (usualmente seleccionada en el campo por un investiga-
dor) que constituye una parte del paisaje.
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Biotopo — biotope. Parte del medio ambiente ocupada por una comunidad o una
biocenosis.

Capa de dispersion (o reflexién) profunda (CDP o CRP) — deep scattering layer (DSL).
Capa relativamente delgada en el océano, formada usualmente por los organismos
grandes zooplancténicos (kril, camarones, copépodos), peces o calamares, que dis-
persa el sonido enviado por un sonar. La CDP tiende a subir durante la noche y a bajar
durante el dia debido a las migraciones verticales de los organismos involucrados.

Categoria biogeografica — biogeographic category. Conjunto de unidades biogeo-
graficas del mismo rango en un sistema jerdrquico de zonacién biogeogréfica. Distri-
to, provincia, regién (zona), reino son las categorias biogeograficas principales.

Ciclo de Wilson — Wilson’s cycle. Megaciclo de un supercontinente que implica que
en el periodo de 500 millones de afios los continentes se unen, se fragmentan, se
separan y se unen de nuevo (Wilson, 1963, 1973).

Cicldn - cyclone. Zona de baja presion barométrica (atmosférica). En el Hemisferio
Norte, las capas de aire giran alrededor de un centro en sentido inverso al de las
agujas de un reloj, y en el Hemisferio Sur al revés.

Circulacion geostréfica — geostrophic circulation. Movimiento de las masas de aire
y de agua como resultado del equilibrio entre la fuerza horizontal de gradiente de
presién y del componente horizontal de la fuerza de Coriolis.

Cladistica (sistematica filogenética) — cladistics (phylogenetic systematics). Ciencia
que estudia la diversidad orgdnica a través del reconocimiento de las relaciones ge-
nealdgicas de los organismos mediante los cladogramas y clasificaciones derivadas
de los mismos.

Cladograma — cladogram. Dendrograma que refleja las relaciones genealdgicas de
los taxones terminales.

Clima — climate. Conjunto de valores promedio de las condiciones atmosféricas que
caracterizan una regién. Se habla de clima global, zonal, regional, local o microcli-
ma.
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Coeficiente P/B (produccién/biomasa) — P /B (production/biomass) coefficient. Can-
tidad de materia sintetizada (productividad bruta) en miligramos de carbono por
unidad de biomasa en miligramos de clorofila “a” o de peso seco.

Colonizacién — colonization. En el caso de los organismos, establecimiento pionero
de las poblaciones de una o varias especies.

Competencia — competition. Relacién que se establece entre organismos que depen-
den de un mismo recurso, cuando éste no es suficiente para cubrir los requerimien-
tos de cada organismo.

Comunidad — community. Conjunto de poblaciones de los organismos vivos, inte-
rrelacionados entre si, en un 4rea o hdbitat dado. El término “comunidad” es précti-
camente equivalente al término “biocenosis”.

Corologia — chorology. Ciencia que estudia la distribucién y delimitacién espacial de
los organismos. El término “corologfa” es muy similar al término “biogeografia”.

Depredacion (predacién) — predation. Relacién interespecifica en la que un indivi-
duo mata y devora a otro.

Deriva continental — continental drift. El movimiento gradual de los continentes,
derivado del cambio de la posicion y de la interacciéon de las placas litosféricas; su
velocidad es de 1 a 10 cm por afio.

Desarrollo biciclico — bicyclic development. En el caso del plancton, dindmica anual
que se caracteriza por dos picos mdximos de biomasa.

Desarrollo monociclico — monocyclic development. En el caso del plancton, una
dindmica anual que se caracteriza por un solo maximo de biomasa.

Desarrollo policiclico — polycyclic development. En el caso de plancton, una diné-
mica anual de plancton que se caracteriza por mds de dos mdximos de biomasa.

Detritivoro — detritivore (detrivore, detritus feeder). Organismo que se alimenta de
la materia orgdnica muerta. El término se aplica usualmente a los organismos dife-
rentes de bacterias y hongos.
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Dispersalismo — dispersialism. Planteamiento teérico en la biogeografia histérica
que interpreta las dreas de distribuciéon de los organismos como resultados de su
capacidad de franquear casualmente barreras (especiacién alopétrica por dispersién
y simpatrica). El darwinismo estd basado en el dispersalismo. Es rechazado por los
biogedgrafos vicaristas y por los panbiogedgrafos. Véase vicarismo y panbiogeogra-
fia.

Diversidad de especies — species diversity. Uno de los aspectos del concepto de
biodiversidad o diversidad bioldgica a nivel de especie. Esta definida por la relacién
entre la riqueza de especies y las abundancias de cada una de ellas, que se puede
expresar como un indice de diversidad. Frecuentemente, el término se usa como
sinénimo de riqueza de especies.

Dorsal oceanica central (cordillera oceanica central, cresta ocednica mediana) —
mid-oceanic ridge. Serie de cadenas montafiosas sumergidas, continuas, entre 1y
3 km de altura sobre las llanuras abisales, que se extienden a través de todos los
océanos por mds de 65 000 km. Las dorsales tienen una depresién en la parte central,
el rift ocednico (fosa de hundimiento). Es la zona de los terremotos y de la activi-
dad volcénica elevada, en donde se forma el fondo de los océanos extendiéndose
a ambos lados de la cresta debido a las corrientes convectivas del magma caliente
derivado de las rocas del manto. Las cordilleras corresponden a limites divergentes
entre placas litosféricas.

Ecosistema — ecosystem. Unidad ecolégica relativamente auténoma en términos de
su red tréfica y energética. Abarca la comunidad de organismos, a su medio fisico y
a las interacciénes que se establecen entre éstos.

Ecotono — ecotone. Parte del medio ambiente en donde coexisten las especies de
dos 0 méas comunidades en contacto, formando una comunidad secundaria. Esta es
dependiente de las dos comunidades contribuyentes, y las condiciones del ecotono
favorecen el desarrollo de los organismos mds que fuera del mismo.

Efecto de McLaren — McLaren’s effect. Efecto de la temperatura en el desarrollo del
zooplancton y de valor adaptivo para las migraciones verticales. McLaren (1963)
propuso que el zooplancton se alimenta en la capa superficial cdlida del océano,
pero las condiciones de la capa mds profunda y fria favorecen el crecimiento y la
fecundidad de estos organismos, lo que puede explicar las migraciones verticales de
zooplancton, tanto diarias como estacionales.
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Endémico — endemic. Taxén cuya drea de distribucién se limita a una unidad bio-
geogréfica de cualquier amplitud. Un organismo endémico puede ocupar un drea
chica o grande.

Endemismo — endemism. Fenémeno relacionado con la presencia de organismos
endémicos en la flora o fauna.

Epipelagial (zona epipelagica) — epipelagial. Zona peldgica que corresponde a la
plataforma continental entre 0 y 200 m de profundidad. También corresponde a la
zona eufética y sublitoral.

Ergoceno — ergocene. Un grupo de poblaciones de varias especies que ocupan un
nicho ecolégico similar. Por ejemplo, se puede referir al ergoceno de los organismos
plancténicos fitofagos o al ergoceno de los animales filtradores.

Erosién — erosion. Remocién de la superficie terrestre o de las rocas por el movi-
miento del agua, hielo o viento.

Especiacion — speciation. Proceso de formacion de especies nuevas a partir de una
(alopatria, parapatria o simpatria) o mds especies ancestrales (por hibridacién).

Especiacién alopatrica — allopatric speciation. Tipo de especiacién relacionada con
una barrera geografica, que separa el drea de distribucién de una especie ancestral
en dos 0 mds subunidades separadas (especiacion alopdtrica por vicarianza) o cuan-
do una poblacién o parte de ésta (especie ancestral) supera una barrera ya presente
(especiacién alopatrica por dispersion).

Especiacién parapatrica — parapatric speciation. Evolucién del aislamiento repro-
ductivo en poblaciones distribuidas continuamente en el espacio, entre las cuales el
intercambio genético es moderado, lo que origina divergencia y aislamiento repro-
ductivo.

Especiacién simpdtrica — sympatric speciation. Tipo de especiacién no relacionada
con ninguna barrera geografica, cuando un conjunto de individuos adquiere alguna
peculiaridad biolégica que provoca su separacion de la poblacién principal.
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Especies gemelas — sibling species. Conjuntos de poblaciones morfolédgicamente in-
distinguibles pero genéticamente aisladas entre si. El término es casi equivalente al
término “especies cripticas” (en inglés: cryptic species), que literalmente significa
“especies escondidas”.

Especies cripticas — cryptic species. Grupo de especies morfolégicamente muy simi-
lares o idénticas pero reproductivamente aisladas y derivadas entre si.

Esquizoceno — schizocene. Ergoceno de heterétrofos o una biocenosis con composi-
cién incompleta (sin autétrofos). Por ejemplo, todas las biocenosis peldgicas y benté-
cas del mar profundo en la zona disfética y las capas de dispersion profundas (CDP)
son esquizocenos.

Estenobidntico — stenobiontic. Un organismo o una especie adaptados para existir
en un intervalo estrecho de condiciones ambientales.

Estenohalino — stenohaline. Organismo o taxén que s6lo pueda sobrevivir en un
estrecho intervalo de condiciones de salinidad.

Estenotérmico — stenothermic. Organismo o taxén que sélo pueda sobrevivir en un
estrecho intervalo de condiciones de temperatura.

Estuario — estuary. Cuerpo de agua costero, usualmente semicerrado y estrecho, que
tiene una conexion libre con el mar abierto, en el cudl la salinidad es diferente a la del
mar abierto por la influencia del drenaje del rio; frecuentemente es més baja (estua-
rio positivo), sin embargo, a veces es mds alta debido a que la evaporacién excede al
influjo del agua dulce al estuario (estuario negativo o inverso).

Euribidéntico — eurybiontic. Organismo o taxén adaptado a vivir en un amplio rango
de condiciones ambientales.

Eurihalino - euryhaline. Organismo o taxén que puede sobrevivir en un amplio
intervalo de condiciones de salinidad.

Euritérmico — eurythermic. Organismo o taxén que puede sobrevivir en un amplio
intervalo de condiciones de temperatura.
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Extincién — extinction. Desaparicién de un taxén de un hébitat o biota.

Fenética (feneticismo) — phenetics. Escuela de taxonomia fundada por Camin y
Sokal (1965), que clasifica a los organismos con base en la similitud morfolégica o
genética total, sin distinguir los rasgos primitivos o avanzados. Usualmente, se trata
de un andlisis estadistico computarizado sin pesar o polarizar las caracteristicas.
Fenética también se llama fenética numeérica o taxonomia numérica.

Fitoceno — phytocene. Todas las plantas (taxoceno de plantas) de una biocenosis.

Fitoplancton — phytoplankton. Parte vegetal del plancton, incluye principalmente
las microalgas.

Fuerza de Coriolis (efecto de Coriolis) — Coriolis force (Coriolis effect). Fuerza pro-
ducida por el movimiento de rotacién de la Tierra. Cuando los rayos verticales del
Sol calientan las aguas del ecuador, ésta fuerza eleva unos centimetros el nivel del
mar. Debido a la direccién de la rotacién de la Tierra, las corrientes y los vientos se
mueven en el sentido de las agujas del reloj en el Hemisferio Norte, y al contrario
en el Hemisferio Sur. El efecto fue descrito por el cientifico francés Gaspard-Gustave
Coriolis en 1835.

Geomerida — Geomerida. Conjunto de organismos vivos en la Tierra.

Giro (giro oceanico) — gyre (oceanic gyre). Circulacién de aguas superficiales de
gran escala que involucra a las corrientes ocednicas mayores. Los giros se desarro-
llan y se quedan en movimiento como resultado de los patrones predominantes del
viento, la fuerza de Coriolis y la gravedad.

Gradiente — gradient. Cambio cuantitativo contintio sobre una distancia especifica.

Grado de endemismo — degree of endemism. Parte o porcentaje de organismos en-
démicos de flora o fauna de una unidad biogeografica.

Habitat — habitat. En sentido estricto, es una parte del medio ambiente ocupada por
un organismo o una poblacién de una especie dada.
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Hadal (zona hadal o ultra-abisal, ultra-abisal) — hadal (ultra-abyssal). Zona de fo-
sas ocednicas en aguas profundas, depresiones largas y estrechas, a las cudles estdn
asociados los arcos de islas volcanicas. Es la zona de los terremotos y de la actividad
volcanica elevada, en donde se encuentra el fondo marino mds antiguo.

Hadopelagial (zona hadopelégica o ultra-abisopeldgica, ultra-abisopelagial) — ha-
dopelagial (ultra-abyssopelagial). Zona pelédgica que corresponde a la zona hadal.

Herbivoro — herbivore. Animal que obtiene su energia consumiendo plantas o al-
gas.

Heterotdpico — heterotopic. Organismo o especie que ocupa diferentes biotopos du-
rante su ciclo de vida, e.g., el fondo marino y la columna de agua.

Heterétrofo (heterotréfico) — heterotroph (hetetrophic). Organismo que es incapaz
de fabricar moléculas orgdnicas, por lo que debe alimentarse con sustancias organi-
cas sintetizadas por otros organismos. La mayoria de las bacterias, los animales y los
hongos son heterétrofos.

Holartica (Holoartica) — Holarctic. Regién biogeogréfica y ecozona terrestre que in-
cluye a la Nedrtica (Norteamérica incluyendo a Groenlandia) y la Paleértica (Eurasia
y Africa septentrional). Véase Nedrtica y Palesrtica.

Holoplancténica — holoplanktonic. Especie plancténica que pasa todo su ciclo de
vida libremente en la columna de agua.

Homotépico — homotopic. Organismo o especie que ocupa un biotopo o diferentes
biotopos muy similares (e.g., diferentes masas de agua) durante su ciclo de vida.

Ictioceno — ichthyocene. Taxocenosis de peces, un conjunto de poblaciones de dife-
rentes especies de peces.

Infraespecifico (o intraespecifico) — infraspecific, intraspecific. Dentro de una espe-
cie.

Inmigracién — immigration. Movimiento de entrada de los organismos de un lugar
a otro.
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Interzonal - interzonal. Especie que puede vivir en diferentes zonas. En el
caso del plancton, se trata de las especies que hacen migraciones verticales
durante su ciclo de vida o didrias (circadianas) de una zona peldgica a otra.

Isocrima — isocryme. Linea sobre un mapa que une los puntos de la Tierra con la
misma temperatura media durante el periodo frio del afio.

Isétera — isothere. Linea sobre un mapa que une los puntos de la Tierra de igual
temperatura media estival.

Laguna —-lagoon. Cuerpo de agua marino somero y amplio, separado del océano por
una barrera terrestre semicerrada, usualmente paralela a la linea costera, que limita
el intercambio de agua.

Latitudes de caballo — Horse latitudes. Zonas de altas presiones y de los vientos
suaves y calmados que se presentan entre los vientos alisios y los predominantes del
oeste en las regiones subtropicales, en donde el aire que desciende es cdlido y seco
y origina desiertos.

Litoral — littoral. La zona intermareal, usualmente entre 10 y 15 m de ancho, a veces
hasta de algunos kilémetros. También, se usa como un sinénimo a eulitoral; en este
caso, el término “litoral” incluye eulitoral y supralitoral.

Macroplancton — macroplankton. Conjunto de organismos plancténicos de 2 a 20
cm de tamafo (Sieburth et al., 1978).

Masa de agua primaria — primary water mass. Una masa de agua que ocupa la zona
climdtica en donde se formd, en las condiciones locales, y que se mantiene como un
giro ocednico cerrado durante un tiempo indefinido. Las masas de agua primarias
se transforman principalmente a lo largo de sus mdrgenes y pueden mantener las
poblaciones independientes de las especies peldgicas ocednicas y las comunidades
primarias (ciclicas) de los organismos peldgicos.

Masa de agua secundaria — secondary water mass. Las masas de agua que se forman
por la mezcla de dos masas de agua primarias adyacentes o por la invasién del agua
de un mar al océano y que no tienen circulacién cerrada dentro de éstas. Se encuen-
tran en las regiones neutrales y las zonas latitudinales entre dos giros ocednicos en
contacto. Pierden su individualidad y se transforman rdpidamente hacia abajo de la
corriente.
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Meandro — meander. Una de las curvas que describe el curso de una corriente o un
rio. En el océano, unos meandros a veces se separan del flujo principal de la corriente
y tienen su propia flora y fauna.

Mesopelagial (zona mesopelagica) — mesopelagial. Zona peldgica que corresponde
a la subzona alta batial, de 200 a 1 000 m de profundidad. También corresponde a
la zona oligofética (en inglés: “twilight zone”, sombria, con poca irradiacién solar),
situada entre la zona eufética de arriba y la zona disfética de abajo.

Mesoplancton — mesoplankton. Conjunto de organismos plancténicos de 0.2 a 20
mm de tamafio (Sieburth et al., 1978).

Metazoario — metazoan. Organismo multicelular.

Monzones — monsoons. 1. Los vientos que determinan el clima en el Océano Indico
y Asia del Sur (India y un gran parte de China). De septiembre a marzo, los mon-
zones secos de invierno soplan de la tierra al mar, con rumbo noreste-sudoeste. De
abril a septiembre, los monzones de verano soplan del mar a la tierra, con rumbo
sudoeste-noreste, y llevan consigo nubes que descargan lluvias torrenciales. 2. Cual-
quier viento que cambia su direccién segtin la estacién de afio.

Mutualismo — mutualism. Interaccién bioldgica estrecha entre organismos que ob-
tienen algtn grado de beneficio de esta relacion.

Neartica (Neodrtica) — Neoarctic. Region (bio)geografica y ecozona terrestre que
ocupa el Norte de América, incluyendo Groenlandia, salvo México tropical y la Flo-
rida meridional. Est4 incluida en la Holéartica.

Necton — nekton. Conjunto de organismos acudticos de tamario de 2 cm a 20 m (Sie-
burth et al., 1978), que nadan activamente y no dependen de las corrientes (e.g., pe-
ces, calamares, ballenas).

Neoendémico — neoendemic. Taxén joven, cuya drea de distribucién no estd esta-
blecida.

Neritica — neritic. Se refiere a la zona costera del océano, en contraste con el término
“ocednica” (del mar abierto fuera de la plataforma continental). La zona neritica del
océano corresponde a la plataforma continental.

201



I BIOGEOGRAFIA MARINA

Neritico-lejano — distant-neritic. Trata de las poblaciones, especies y comunidades
peldgicas que viven en las masas de agua secundarias (derivadas de dos o mds ma-
sas de aguas primarias) incluyendo las dreas ocednicas lejanas de los continentes. La
mayoria de éstas viven en la zona tropical en las regiones neutrales y son sumamen-
te independientes del fondo marino.

No indigena — nonindigenous. Especie invasora, introducida intencionalmente o no
a un lugar en donde antes no vivia.

Oceanico — oceanic. De la zona del océano abierto, en contraste con el término “neri-
tico”. La zona ocednica empieza fuera de la plataforma continental.

Omnivoro — omnivore (omnivorous). Organismo cuyo sistema digestivo es capaz de
digerir animales o vegetales.

Ontogénesis — ontogenesis (ontogeny). Curso del crecimiento y desarrollo de un
individuo hasta la madurez, o ciclo de vida; en general, la historia de los cambios
estructurales en una unidad.

Paleartica (Paleodrtica) — Paleoarctic. Region (bio)geografica y ecozona terrestre del
continente eurasidtico (sin India, el Sureste Asidtico y la zona costera en el sur de la
Peninsula Ardbiga) y Africa septentrional, que abarca desde los 20°N hasta el polo
norte. Estd incluida en la Holdrtica.

Paleoendémico — paleoendemic. Sinénimo del término “relicto”.

Panbiogeografia — panbiogeography. Escuela en biogeografia establecida por
Léon Croizat (1952), que implica el mapeo de la distribucién de los taxones afi-
nes entre si y la unién de los patrones de distribucién con lineas. Las herra-
mientas conceptuales de un andlisis pangeogréfico incluyen trazo, nodo, linea
de base y centro de masa. Se enfatiza la vicarianza. La escuela puede conside-
rarse predecesora de la biogeografia cladista. Panbiogeografia también se trata
como un programa de investigaciéon en evolucién o un sistema de pensamiento.

Paradoja de plancton de Hutchinson — Hutchinson’s paradox of plankton. Se trata
de la contradiccién inexplicable planteada por Hutchinson (1961) quien escribié: “El
problema presentado por el fitoplancton es principalmente cémo es posible que diferentes es-
pecies coexistan en un medio ambiente relativamente homogeéneo o no estructurado mientras
todas compiten por las mismas sustancias.” Este concepto contradice el principio de
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exclusién competitiva, segtin el cual cada especie ocupa un nicho, que es un pre-
rrequisito para la coexistencia. Los descubrimientos mds recientes muestran que el
agua marina es una estructura muy complicada que soporta nichos ecolégicos muy
diversificados debido a la presencia de polimeros, coléides, nano y micrégelos. Ade-
mads, las necesidades de las varias especies son diferentes.

Pelagial (ambiente pelagico, piélago) — pelagial. Columna de agua en el mar o en el
océano.

Pelagico — pelagic. Se trata de los organismos (plancton y necton) de la columna de
agua.

Picnoclina - pycnocline. Capa del agua en donde la densidad del agua cambia mds
répido con la profundidad en relacién con las capas de agua arriba y debajo de ella.
Usualmente, una picnoclina estd asociada con un gradiente maximo de tempera-
tura (termoclina) o salinidad (haloclina). Picnoclina o termoclina puede ser diurna
(aparece en el dia cerca de la superficie), estacional (en la zonas templadas existe
de la primavera hasta el otofio en 10-30 m de profundidad) y bésica o permanente
(en la zona templada estd en 150-900 m de profundidad, y en las regiones polares
estd ausente). La temperatura tiene mayor efecto sobre la densidad del agua que la
salinidad. El agua de los océanos se hace mds densa a medida que desciende la tem-
peratura. Normalmente, en las zonas templadas y tropicales la picnoclina impide la
circulacién vertical entre el agua profunda densa y fria y el agua superior cdlida y
menos densa. La densidad del agua en la superficie de los océanos es de aproxima-
damente 1 027 kg/m?®.

Poblacién — population. Conjunto de individuos de una misma especie que ocupan
un mismo espacio e interactdian libremente, incluyendo el aspecto reproductivo.

Produccién primaria — primary production. La cantidad de materia orgédnica produ-
cida en un tiempo dado por los organismos autétrofos a partir del material inorgdni-
co, o la cantidad de carbono que los organismos fotétrofos fijan a partir del diéxido
de carbono y agua usando la energia de la radiacién solar (fotosintesis) o las reaccio-
nes quimicas (quimiosintesis). Se expresa en gramos de carbono por metro cuadrado
o ctibico por afio o en miligramos de carbén por metro cuadrado o ctibico por dfa.

Productividad — productivity. Produccién de biomasa por unidad de area, de un
organismo, una poblacién, una comunidad o un ecosistema.
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Productores primarios — primary producers. Se refiere a los organismos fotosinté-
ticos (plantas, algas y bacterias), que son capaces de convertir la energia de la luz
(usualmente del sol) en energia quimica, en presencia de la fuente de carbono. Inclu-
ye también a los quimiosintéticos (bacterias). En el océano, las cianobacterias de los
géneros Prochlorococcus y Synechococcus (Johnson y Sieburth, 1979; Waterbury et al.,
1979; Olson et al., 1990; Chisholm et al., 1992; Partensky et al., 1999) y las diatomeas
son los productores primarios fotosintetizadores méds importantes.

Provincialismo (geografico) — provincialism. En biogeograffa marina: perturbaciéon
de la zonacién latitudinal por medio de factores locales, no zonales. En las latitudes
bajas el provincialismo resulta de las surgencias de agua con menor densidad.

Pseudoabisal (zona pseudoabisal) — pseudoabyssal. Depresiones de més de 2 000 m
de profundidad dentro de la zona batial.

Pseudobatial (zona pseudobatial) — pseudobathyal. Las depresiones de 250-400 a
1200 m de profundidad en la plataforma continental separadas por un umbral.

Psicrofilico — psychrophilic. Organismo o taxén que exhibe preferencia por tempe-
raturas de 5-7°C como méximo (el término se usa mds frecuentemente en microbio-
logia).

“Puntos calientes” — “hot spots”. Zonas en el manto cerca de la litosfera que per-
sisten por millones de afios, cuya existencia es debida a la actividad volcénica en la
superficie de la Tierra.

Rango de endemismo — rank of endemism. Categoria taxonémica mds alta (especie,
género, familia, etc.) de los grupos endémicos de una cierta unidad biogeografica.

Reaclimatizacién — reacclimatization. Transporte intencional de los organismos a su
hébitat antiguo, en donde antes vivian, pero que desparecieron por alguna razén.

Regién neutral — neutral region. Regiones del campo de deformacién entre un par
de giros oceénicos y la costa continental. Estas también pueden estar ocupadas por
un giro cerrado de mesoescala y representan el medio ambiente para las especies y
comunidades neriticas-lejanas. Las regiones neutrales usualmente incluyen las co-
rrientes convergentes o divergentes; en el primer caso, éstas se extienden al océano
por unos miles de kilémetros.
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Regresion (del mar o de la tierra) — regression. Retroceso del mar o de la tierra en
gran escala. La regresion del mar en la historia de la Tierra se relaciona con extincio-
nes masivas de la flora y fauna de la plataforma continental.

Relicto — relict. Taxén perteneciente a un grupo de taxones mas numerosos del pa-
sado que continta vivo. Los relictos son paleoendémicos. El término “relicto” se usa
usualmente indicando la época geoldgica y/o la flora o fauna de la cudl es relicto.

Riqueza de especies — species richness. Cantidad total de especies de una flora,
fauna, biota o tax6n usualmente relacionada con un drea geografica, hébitat o bio-
cenosis.

Sinperata — synperate. Zona local con riqueza minima de especies.

Sublitoral - sublittoral. La zona del fondo marino en la plataforma continental o de
islas bajo del litoral hasta 200 m de profundidad. En la plataforma continental de la
Antdrtida el sublitoral se extiende hasta 500-800 m de profundidad. Es la zona de
acumulacién de sedimentos y de los recursos principales de pesqueria (peces, inver-
tebrados y macroalgas).

Submergencia vertical — vertical submergence. Existencia de especies marinas en
las aguas mds profundas de la parte sur de su drea de distribucién y en las capas de
agua superficiales o menos profundas de la parte norte.

Supralitoral — supralittoral. Zona de marejada u olaje que se extiende a veces hasta
30 m arriba del nivel del mar. Es la zona en donde la biota marina coexiste con la
biota terrestre y estd bien marcada solamente en las regiones templadas.

Surgencia (afluencia de agua) — upwelling. Movimiento del agua mds profunda ha-
cia la superficie, que es mas fria y contiene mas nutrientes para el desarrollo de los
productores primarios. Surgencias existen en las regiones con las corrientes diver-
gentes como consecuencia de los patrones de los vientos. Para las pesquerias, las
surgencias costeras inducidas por el viento son las més importantes.

Talasobatial (zona talasobatial) — thalassobathyal. Refiere a las elevaciones en la
zona abisal con profundidades batiales, separadas del talud y plataforma continen-
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tal por planicies abisales.

Taxoceno (taxocenosis) — taxocene (taxocenosis). Grupo de poblaciones de una posi-
cién taxondmica definida. Zooceno, fitoceno, grupos de crustdceos o de copépodos
son taxocenos.

Taxoén — taxon. Grupo sistemético de cualquier nivel. Variedad, subespecie, especie,
género, familia, orden, clase, divisién son taxones o taxa (el dltimo es correcto en
latin o inglés, sin embargo, frecuentemente también se usa en espafiol).

Teoria de biodiversidad como interaccién de energia, estabilidad y area — Energy-
Stability-Area (ESA) theory of biodiversity. Teoria seguin la cudl la diversidad de los
organismos marinos debe ser mucho mds alta que la del ambiente terrestre, porque
el océano en general absorbe mds energia del sol, 1o que hace al ambiente mds esta-
ble, ademds, al ocupar una mayor superficie que la Tierra (71%), presenta 300 veces
mads espacio para los organismos que el ambiente terrestre.

Teoria de extension del fondo marino - theory of seafloor spreading. Teoria que
explica como se extiende el fondo ocednico debido a las corrientes convectivas de
calor del interior de la Tierra que surgen a través de las zonas de las depresiones
centrales (rift) localizadas a lo largo de las cordilleras ocednicas. A medida que las
placas se separan del eje de la cordillera, las fracturas creadas por distensién se re-
llenan del magma que asciende. Una vez solidificado, este magma constituye un
nuevo fragmento de corteza ocednica que se incorpora a las placas litosféricas. Como
consecuencia, el fondo ocednico se expande de manera continua entre 2 y 20 cm al
afio. Véase dorsal ocednica central.

Teoria de la deriva continental — theory of continental drift. Teoria desarrollada por
el meteorélogo, climatélogo, explorador del Artico, gedlogo y geofisico aleman Al-
fred Lothar Wegener a principio del siglo XX, quien afirmaba que en tiempo pasado
los continentes estuvieron unidos, se fragmentaron y separaron debido a la fuerza
centrifuga de la rotacién de la Tierra y las fuerzas de marea. Su teorfa fue la predece-
sora de la teorfa de las placas tecténicas.

Teoria de las placas tecténicas — theory of plate tectonics. Teoria que reune muchos
de los elementos de la teoria de la deriva continental y de la teorfa de la extension
del fondo marino en un modelo coherente. El punto de vista moderno de la tecténica
de placas implica que la corteza terrestre estd dividida en placas que llevan los con-
tinentes incrustados y que se mueven entre si.
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Teoria de relictos ahuyentados — theory of driven off relicts. Teoria postulada por
Théel (1886) y desarrollada por Pfeffer (1891) y Murray (1896), que explica la dis-
tribucién bipolar discontinua de los organismos marinos “ahuyentados” hacia los
polos por los cambios climaticos. De acuerdo a esta teoria, la discontinuidad se pue-
de explicar por las dreas de distribucién originalmente continuas de los organismos
representantes de la biota de aguas calidas que ocupaba todo el océano en el pasado
y la cudl se extingui6 en las regiones tropicales. De acuerdo a otra teorfa postulada
por los zo6logos Ortmann (1896) y Chun (1897), la fauna marina migré de una re-
gién polar a otra por medio de las aguas abisales.

Termoclina — thermocline. La profundidad o la capa del agua en donde el gradiente
de temperatura es maximo comparando con las capas de agua arriba y debajo de
ésta. Véase picnoclina.

Termopatia — thermopathy. Preferencia de los organismos por un intervalo definido
de temperaturas desarrollada durante las épocas geoldgicas.

Termosfera — thermosphere. Capa superficial del océano con temperatura de mds de
10°C; también se llama troposfera ocednica. Abajo estd la psicrdsfera (la estratosfera
ocednica) que ocupa la capa de 100 m a 700 m de profundidad.

Transgresion (del mar o de la tierra) — transgression. Expansién del mar o de tierra
en gran escala.

Ultra-abisal (hadal) — ultra-abyssal. Véase hadal.

Ultra-abisopelagial (zona ultra-abisopelagial) — ultra-abyssopelagial. Zona del pe-
lagial que corresponde a la zona ultra-abisal o hadal.

Unidad biogeografica — biogeographic unit. Unidad con nombre propio y rango en
un sistema jerdrquico de categorias de zonacién.

Unidad biogeogrifica minima — minimal biogeographic unit. Unidad elemental
biogeografica de anélisis y clasificacién que no es posible dividir mds empleando los
métodos usados para definir un drea biogeografica dada.

Vicarismo — vicarianism. Planteamiento tedrico en la biogeografia histérica que in-
terpreta las dreas de distribucién de los organismos como resultados de la espe-
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ciacién alopdtrica por vicarianza (véase especiacién). Los biogedgrafos vicaristas
rechazan el darwinismo y el dispersalismo, uno de sus principios bdsicos (véase
dispersalismo).

Vientos alisios o comerciales — trade winds. Vientos constantes del este que soplan
suavemente desde las altas presiones subtropicales hacia el ecuador. En la época de
los grandes veleros, constitufan una valiosa ayuda en los viajes transatldnticos entre
Europa y América.

Variabilidad fenotipica — phenotypic variability. Variacién en las caracteristicas vi-
sibles, usualmente de la morfologfa externa, de los organismos.

Variabilidad genotipica — genotypic variability. Variaciéon genética dentro y entre
especies, sus poblaciones e individuos debido a las diferencias entre los alelos del
mismo par de cromosomas en los organismos diploides.

Zona eufética — euphotic zone. Capa superficial del océano hasta donde penetra la
irradiacién solar, la cual permite la fotosintesis del fitoplancton. La zona eufética a
veces corresponde a la zona epipelédgica y puede extenderse hasta 200 m de profun-
didad.

Zona frontal (frente) — frontal zone (front). Zona de transicién entre dos masas de
aire o de agua con temperatura y densidad diferente.

Zonacién circumcontinental — circumcontinental zonality. Trata de la distribucién
azonal de los organismos relacionada con la asimetria en la distribucién de los con-
tinentes y plataformas continentales.

Zooceno (zoocenosis) — zoocene (zoocenosis). Todos los animales (taxoceno de ani-
males) de una biocenosis.

Zooplancton - zooplankton. Parte animal del plancton que incluye principalmente
los crustdceos (copépodos, misidos, anfipodos, eufdusidos, cladéceros, ostrdcodos),
las hidromedusas y scifomedusas, los ctenéforos, los sifonéforos, los quetognatos,
las apendicularias, los moluscos pterépodos y las larvas de invertebrados benté-
nicos, entre los organismos multicelulares. Los grupos de organismos unicelulares
mds importantes son radiolarios, acantarios, ciliados (especialmente tintinidos), di-
noflagelados heterétrofos y foraminiferos.
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Las mayores corrientes superficiales ocednicas: 1 — Deriva Transértica (Transpolar),
2 — Giro de Beaufort, 3 — Corriente (C.) de Labrador, 4 — C. de Groenlandia Occiden-
tal, 5 — C. de Groenlandia Oriental, 6 — C. de Irminger, 7 — C. de Islandia Oriental,
8 — C. del Norte de Brasil, 9 — C. de Guyana, 10 — C. de Caribe, 11 - C. de Yucatdn,
12 — C. de Lazo, 13 - C. de Florida, 14 — C. de las Antillas, 15 — C. del Golfo, 16 — C.
del Atlantico Norte, 17 — C. de la Deriva del Atldntico Norte, 18 — C. de Noruega, 19
— C. del Cabo Norte, 20 — C. de las Azores, 21 — C. de las Canarias, 22 — C. Norecua-
torial, 23 — Contracorriente Ecuatorial, 24 — C. de Guinea, 25 - C. de Angola, 26 — C.
de Benguela, 27 — C. Sudecuatorial, 28 — C. de Brasil, 29 — C. del Atldntico Sur, 30
- C. de Agulhas, 31 - C. de Somalia, 32 — C. de Australia Occidental, 33 — C. de in-
digo Sur, 34 — C. de Australia Oriental, 35 — C. de Kuroshio (= de Jap6n), 36 — C. de
Oyashio (= de las Kurilas), 37 — C. del Pacifico Norte (= Deriva del Pacifico Norte),
38 — C. de las Aleutianas (= Subaértica), 39 — C. de Alaska, 40 — C. de California, 41 —
C. del Pert (= de Humboldt), 42 — C. del Cabo de Hornos; 43 — C. de las Malvinas
(= de las Falklands), 44 — C. del Pacifico Sur, 45 — C. Antdrtica Circumpolar (junto
con la C. del Atldntico Sur, la C. del Indigo Sur y la C. del Pacifico Sur, se llama la
Deriva de los Vientos del Oeste, o la Deriva del Oeste), 46 — Deriva de los Vientos
del Este (= C. Antdrtica Costera, o Antdrtica Subpolar).
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