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RESUMEN.— En este trabajo discuto sobre qué entendemos por escala en ecologia y cémo las
dimensiones espaciales de nuestro estudio pueden influir en los patrones que observamos y en
nuestras conclusiones sobre los procesos que los producen. Analizo la importancia de establecer
la escala espacial de nuestros estudios cuando intentamos evaluar la seleccién de habitat por las
aves, discutiendo los métodos y conclusiones de un trabajo a multiples escalas sobre la relacién
entre la vegetacion y las aves. Concluyo que comprender la importancia de establecer la escala de
nuestro trabajo no solo permite una mejor planificacién del proyecto de investigacién, sino que
facilita la interpretacion de los resultados obtenidos y mejora el potencial para encontrar explica-
ciones a nuestro problema de estudio.

PALABRAS CLAVE: definicién de escala, dominios de la escala, estudios a miiltiples escalas, extension, grano,
seleccion de hdbitat, tipos de escala.

ABSTRACT. SCALE IN ECOLOGY: ITS IMPORTANCE FOR THE STUDY OF AVIAN HABITAT SELECTION.— I discuss
about the meaning of scale in ecology, and how spatial dimensions of our study influence ob-
served patterns and conclusions about processes producing them. I analyze the importance of
establishing the spatial scale in our studies when we evaluate avian habitat selection, and I dis-
cuss methods and conclusions of a multiple-scale investigation on bird-vegetation relationships.
I conclude that understanding the importance of scale in our investigations allows a better plan-
ning of the research project, facilitates the interpretation of the obtained results, and improves
the potential to find explanations for the problem under study.

KEY WORDS: extent, grain, habitat selection, multiscale studies, scale definition, scale domains, scale types.

El interés de los ecdlogos por el efecto de la
escala en sus trabajos de investigacién ha au-
mentado notablemente en los Gltimos tiem-
pos. Antes de la década de 1980 en pocos
trabajos se mencionaba explicitamente la es-
cala del estudio, pero desde mediados de esa
década se produjo un rapido incremento en
las publicaciones que tienen en cuenta los pro-
blemas de la escala'. Por ejemplo, Kareiva y
Andersen? revisaron 100 experimentos de
campo en trabajos de ecologia de comunida-
des y encontraron que la mitad de ellos fue-
ron realizados en parcelas de menos de 1 m
de didmetro, a pesar de que habia considera-

bles diferencias en el tamafo y los tipos de
organismos estudiados. Ademads, la literatura
ecologica de décadas pasadas esta llena de
estudios en los cuales se colectaban datos a
escala de una hectidrea o menos y se extra-
polaban las conclusiones a escalas mucho mas
amplias (incluso a todo el planeta). El resulta-
do de tales extrapolaciones puede o no ser
valido, pero es razonable reconocer que es
posible que frente a esos cambios de escala
las fuentes de error y variacién involucradas
se modifiquen o que cambien las relaciones
con los factores ambientales?®. En gran medi-
da la indiferencia de los ecélogos por el pro-



2 CUETO

blema de la escala en sus estudios podria ha-
berse debido a los siguientes motivos*: (1) la
teoria ecolégica fue desarrollada sin tenerla
en cuenta, y por lo tanto se puede aplicar en
cualquier ambito espacio-temporal; (2) los fe-
némenos con los que suelen trabajar los
ecdlogos son intuitivamente familiares y pro-
bablemente los perciben y estudian desde es-
calas antropocéntricas que concuerdan con su
propia experiencia; y (3) existe una tradicién
de uso de cuadrantes y parcelas de un tama-
fo particular simplemente porque fueron los
usados previamente por otros investigadores.

Los patrones y los procesos ecolégicos que
los producen son dependientes de la escala
espacial y temporal sobre la cual son observa-
dos*. Sin embargo, no se puede decir que un
proceso esté restringido a una escala particu-
laz, sino que existen escalas de tiempo y espa-
cio en las cuales un proceso resulta relevante
o prevalece sobre otros’. Por ejemplo, la hi-
potesis que propone que los procesos de
especiacion y extincién pueden haber contri-
buido a generar patrones observados a escala
biogeografica no puede extrapolarse a los pa-
trones a escala local, y por lo tanto es poco
apropiada como su explicaciéon. De la misma
forma, la sugerencia que la competencia
interespecifica es importante en la determi-
nacion del patrén de uso de habitat puede ser
mas relevante a escala local que a escala
biogeografica>¢. Una solucion al problema de
identificar y compatibilizar la escala de los
patrones y los procesos es disefiar estudios
que incluyan un andlisis de escalas multiples”.

Las caracteristicas del habitat tienen influen-
cias importantes sobre las aves. Por ejemplo,
la estructura y la composicion floristica de la
vegetacion pueden determinar, entre otros as-
pectos, la distribucién y abundancia del ali-
mento, la disponibilidad de perchas para
cantar, de cobertura contra predadores y de
sitios para nidificar®. Considerando este papel
del hébitat para las aves, muchos investiga-
dores han estudiado cémo las especies lo uti-
lizan y qué procesos podrian dar cuenta del
patrén de seleccién de habitat observado (e.g.,
interacciones competitivas, respuestas espe-
cificas de las especies?). Sin embargo, para
comenzar a entender esta relacién proceso-
patrén se necesita establecer primero el grado
de variabilidad espacio-temporal de aquellos
patrones. Por ejemplo, en bosques deciduos
del noreste de Estados Unidos se encontré que
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Empidonax minimus influia negativamente so-
bre el uso de hébitat de Setophaga ruticilla™.
Sin embargo, estas especies estaban positiva-
mente asociadas a escala regional !!. A partir
de ello se interpretd que los factores que guian
la seleccién de hébitat a gran escala (e.g., for-
maciones boscosas con diferentes caracteris-
ticas estructurales de la vegetacién) se
imponen en este caso a los efectos locales de
la competencia interespecifica. En estos bos-
ques también se encontr6 que el nimero de
parejas reproductivas de Dendroica caerulescens
estaba positivamente relacionado con la den-
sidad de arbustos cuando se comparaban las
caracteristicas del habitat entre distintas par-
celas de bosque, pero un analisis a escala del
territorio de los individuos indic6 que esta
variable no tiene incidencia en la seleccion de
los territorios dentro de cada parcela ' Por su
parte, en las estepas arbustivas de América del
Norte, las aves responden a las caracteristicas
estructurales del habitat a escala biogeo-
grafica, pero a escala regional estas asociacio-
nes desaparecen y es mds importante la
composicion floristica del hébitat, mientras
que a escala local no hay similitudes con los
patrones observados a las escalas mayores .

En este trabajo trataré de mostrar la impor-
tancia de la escala de estudio en las investiga-
ciones ecoldgicas, particularmente en la
evaluacién de la seleccion de hébitat en aves.
Mi analisis esta lejos de ser una revisién
exhaustiva; lo que intenta es plantear el tema
y estimular su discusion, en especial durante
las etapas de planificacién de un proyecto de
investigacion. Mis comentarios estaran enfo-
cados principalmente sobre los aspectos es-
paciales de la escala del estudio, incluyendo
ejemplos concretos de mis investigaciones
sobre la relacion entre la vegetacion y las aves.
Sin embargo, los mismos pueden ser igual-
mente aplicados a los aspectos temporales de
la escala de un trabajo de investigacion.

¢QUE ENTENDEMOS POR ESCALA?

Por “escala” nos referimos a las dimensiones
espaciales y temporales de las entidades o fe-
némenos que observamos, lo que involucra
(al menos implicitamente) mediciones y uni-
dades de medicién. Los objetos o eventos pue-
den ser caracterizados y diferenciados por sus
escalas, como cuando hablamos del tamano
de un objeto o de la frecuencia de ocurrencia
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de un evento. Por regla general, deberiamos
usar el término escala cuando somos capaces
de asignar o identificar las dimensiones y uni-
dades de medicién de nuestro “objeto” de es-
tudio (i.e., el &mbito en el cual realizamos las
observaciones).

Lamentablemente, como sucede con otros
términos en ecologia, muy a menudo en la li-
teratura el término escala es utilizado errénea-
mente, confundiéndolo con el término “nivel”
y viceversa '°. Es comtin encontrar referencias
donde se indica que se trabaj6 “a escala po-
blacional” o, inversamente, “a nivel de paisa-
je”, lo que lleva a la pérdida de precisiéon de
ambos términos y a que no se sepa con certe-
za de qué se esta hablando cuando se los uti-
liza. Teniendo en cuenta que uno de los
objetivos de la ciencia es la precisién, debe-
riamos ser cuidadosos en el uso de la termi-
nologia; vale la pena, entonces, aclarar las
diferencias entre los dos conceptos. Por nivel

e TP PP PP

Figura 1. Representacién del grano (cuadrado pe-
queno, linea entera) y la extensién (cuadrado gran-
de, linea entera) de un estudio en un paisaje con
diferentes parches de habitat. Cuando se aumenta
la extension del estudio (indicado por las flechas
en el cuadrado grande) se incorporan nuevos par-
ches de hébitat que no estaban presentes en el area
de estudio original. Cuando se incrementa el ta-
mario del grano (indicado porlas flechas en el cua-
drado pequefio) algunos parches pequefios de
héabitats que originalmente podian ser diferencia-
dos, ahora son incluidos dentro de la misma mues-
tra y las diferencias entre ellos son promediadas.
Modificado a partir de Wiens*.
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nos referimos a los estados de organizaciéon
de un sistema que se ordena en forma jerar-
quica. Los niveles de organizacién clasicos
para los ecélogos son individuo, poblacién,
comunidad y ecosistema, aunque existen otras
posibilidades . Los niveles de organizacion,
aunque suelen estar asociados, no necesaria-
mente dependen de la escala espacio-tempo-
ral de los objetos o eventos bajo estudio . Por
ejemplo, a nivel poblacional podemos medir
las tasas de natalidad y mortalidad desde es-
calas espacio-temporales de milimetros y mi-
nutos (e.g., bacterias en un medio de cultivo)
hasta hectareas y afios (e.g., aves en bosques
tropicales). A pesar de las grandes diferencias
de escala, el nivel involucrado es el mismo.

¢COMO EXPRESAMOS LA ESCALA ESPACIO-
TEMPORAL EN ECOLOGIA?

La escala espacio-temporal de observaciéon
en un estudio ecolégico tiene dos componen-
tes: la extension y el grano '8 Desde una pers-
pectiva espacial, la extension es el area total
donde realizamos las observaciones durante
un estudio (Fig. 1); este componente de la es-
cala muchas veces es erréneamente conside-
rado como la “escala del trabajo”. El grano es
el 4rea (o tamano) de nuestra unidad de ob-
servacion (Fig. 1), el cual suele coincidir con
la unidad de muestreo de los estadisticos.
Podemos tomar como ejemplo a un investi-
gador que estd interesado en conocer la abun-
dancia de las aves que habitan un algarrobal
en el desierto del Monte y prepara el siguien-
te protocolo de estudio: contar aves en 20 par-
celas circulares de 35 m de radio durante
10 min, ubicadas al azar y separadas como mi-
nimo por 250 m, en un area rectangular de
40 ha, una vez por semana durante la época
reproductiva (octubre—febrero). El grano de
las observaciones es el tamafo de las parcelas
circulares y el tiempo de conteo, mientras que
la extension estd dada por el nimero total de
parcelas circulares, la separacién entre éstas,
el tamano del area rectangular y el namero
total de semanas que abarcaran las observa-
ciones. La extension y el grano definen los li-
mites superior e inferior de resolucién de un
estudio, respectivamente. Toda inferencia
acerca de un sistema escala-dependiente esta
restringida por la extension y el grano de la
investigacion. No se puede extrapolar mas alla
de la extension sin aceptar el supuesto de uni-
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formidad del patrén bajo estudio (i.e., que la
observacién o la conclusién son independien-
tes de la escala), un supuesto que muy a me-
nudo no se cumple en los sistemas ecolégicos,
ni se puede detectar ningtin elemento del pa-
trén por debajo del grano.

Cuando cambiamos la escala de medicién de
una variable, también modificamos la varianza
de esa variable. La naturaleza del cambio de-
pende de si modificamos el grano o la exten-
sion de la escala®*. Manteniendo la extensién
constante, un incremento del grano general-
mente producird una disminucién de la
varianza. Mac Nally y Quinn ' presentan un
ejemplo de cambios en la variabilidad de la
densidad poblacional de Acanthiza lineata al
modificar el grano espacial de sus observacio-
nes. La variabilidad fue evaluada usando la
desviacion estandar del promedio entre
muestreos sucesivos. Analizaron mediante
transectas la densidad de esta especie con tres
granos espaciales: 15 ha, 30 ha y 45 ha. Los
conteos usando la transecta de 15 ha tuvieron
una variabilidad entre muestreos de 0.47 in-

CLIMA ..‘

1 Rio Parana

Figura 2. Un ejemplo de la relacién entre la escala
del estudio y el grado de apertura del sistema
ecolégico (ver detalles en el texto). Los pares de
flechas indican la posibilidad de dispersiéon de los
individuos entre parches de habitat y entre islas.
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dividuos/ha, pero a medida que incrementa-
ron el grano la variabilidad se fue reduciendo
(30 ha: 0.32 individuos/ha; 45 ha: 0.25 indivi-
duos/ha), indicando una dependencia entre
la escala de observacién (grano) y la variabili-
dad de las mediciones. La densidad prome-
dio de Acanthiza lineata, por el contrario,
mostr6 pocos cambios con los tres granos uti-
lizados (0.84, 0.73 y 0.72 individuos/ha, res-
pectivamente). Es interesante notar que esta
reduccién en la variabilidad de las observa-
ciones no se debi6 al incremento del nimero
de transectas, sino al aumento del tamano de
la transecta, sugiriendo que el consejo usual
de los estadisticos de “incrementar el ntimero
de muestras para reducir la variabilidad en la
estimaciéon de un parametro” no es la Ginica
solucion. Al mismo tiempo, dada esta depen-
dencia entre la escala y la variabilidad de las
mediciones, es de suma importancia indicar
el grano y la extensién que se usaron para to-
mar las mediciones en un estudio.

EFECTO DE LA ESCALA SOBRE EL GRADO DE
APERTURA DE LOS SISTEMAS ECOLOGICOS

Uno de los problemas mas complejos que
enfrentan los ec6logos es que los sistemas que
estudian son en gran medida abiertos. Pode-
mos considerar que un sistema ecoldgico es
cerrado cuando la tasa de transferencia entre
sistemas adyacentes se aproxima a cero o
cuando las diferencias en los procesos entre
ellos son tan grandes que sus dindmicas estan
efectivamente desacopladas. En cambio, un
sistema es abierto cuando la tasa de transfe-
rencia es relativamente alta y las dindmicas
de los elementos estan acopladas entre si en
algin grado*. Podemos establecer grados de
apertura de los sistemas ecoldgicos a partir de
considerar explicitamente la escala de obser-
vacion. Consideremos un estudio hipotético
sobre la dinamica poblacional de Crypturellus
tataupa en islas del Parana Medio que contie-
nen un mosaico de habitats (Fig. 2). La dina-
mica poblacional a escala de hébitat puede ser
influenciada por la dispersiéon de individuos
entre los parches de unaisla y, por lo tanto, el
sistema es abierto a esa escala. A una escala
mas amplia, por el contrario, la migracién en-
tre islas puede ser nula y el sistema, para la
poblacién de Crypturellus tataupa de una isla,
resulta cerrado. Sin embargo, el sistema de-
beria ser considerado nuevamente abierto si
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Tabla 1. Caracteristicas generales de los atributos ecolégicos y de las posibilidades de investigacién que
pueden depender de la escala de analisis (modificado a partir de Wiens*).

Escala pequeiia Escala grande
Atributos ecolégicos

Tasa de cambio de los procesos rapida lenta
Capacidad del sistema para seguir/ajustarse a pequefas .

I . alta baja
variaciones ambientales
Potencial para cambiar el grado de apertura de los sistemas alto bajo
Efecto de la movilidad de los individuos sobre los patrones alto bajo
Tipo de heterogeneidad que se puede detectar manchones, parches  tipo de paisajes
Factores que pueden influir sobre la distribucién de las distribucién de los barreras,
especies recursos/habitats, capacidad

tolerancia fisiolégica dispersiva
Posibilidades de investigacion

Detalle o resolucién alto bajo
Calidad de muestreo alta baja
Efecto del error de muestreo alto bajo
Manipulacién experimental posible dificil
Replicacion posible dificil
Rigor empirico alto bajo
Potencial para derivar patrones generales bajo alto
Potencial para formular modelos mecanismicos alto bajo
Potencial para la prueba de hipétesis alto bajo
Tipo de mediciones cuantitativas cualitativas
Duracién de los estudios corta larga

en el estudio se estda evaluando el efecto de
las fluctuaciones climaticas sobre la dinamica
de las poblaciones que habitan todas las islas
del Parana Medio.

Conocer el grado de apertura de los siste-
mas es de suma importancia para incrementar
la probabilidad de que las mediciones efec-
tuadas a una determinada escala revelen los
mecanismos ecolégicos que estdn operando.
Por ejemplo, la diversidad de especies en una
comunidad local puede estar determinada no
solo por factores locales (e.g., heterogeneidad
de habitats, disponibilidad de recursos, abun-
dancia de competidores), sino también por las
tasas de especiacion y extincion que operan a
escala biogeografica®. Los cambios en el ta-
mano de una poblacién a escala local pueden
reflejar alteraciones del habitat a escala regio-
nal o incluso eventos en otras partes de la dis-
tribucion geografica de la especie ..

IMPORTANCIA DE LA ESCALA PARA
DETECTAR PATRONES E INFERIR PROCESOS

Las caracteristicas que podemos observar de
un sistema ecolégico pueden diferir si utiliza-

mos una escala pequefa o grande, y el tipo
de escala elegida determinara en gran medi-
da la forma en que podemos estudiar el siste-
ma (Tabla 1). Los estudios a escala pequena
son mas utiles para evaluar en mayor detalle
los mecanismos subyacentes, mientras que a
grandes escalas es mdas probable encontrar
patrones generales. La posibilidad de realizar
experimentos replicados aumenta cuando re-
ducimos la escala de la investigacién. El po-
tencial para cometer varios tipos de errores
es menor a escalas grandes (aunque tal vez
aumente el riesgo de enfatizar asociaciones
espurias), pero a su vez se reduce la posibili-
dad de incrementar el esfuerzo de muestreo.

La escala de un estudio determina el rango
de posibilidades para detectar patrones y pro-
cesos, por lo que si estudiamos un sistema en
una escala inapropiada podemos cometer el
error de identificar patrones que, en realidad,
son artefactos del analisis. Por ejemplo, un
investigador encuentra que dos especies de
aves granivoras del mismo género difieren en
la longitud del pico en simpatria pero no en
alopatria, y concluye que dicho patrén es evi-
dencia de desplazamiento de caracteres debi-
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do a la competencia interespecifica en el drea
de simpatria. Sin embargo, el patrén en la lon-
gitud del pico podria estar relacionado con
una variacién clinal en el peso de las dos es-
pecies (i.e., una respuesta alométrica) y, por
lo tanto, el patron observado podria ser un
ejemplo de falso desplazamiento de caracte-
res?. El investigador no detectd el cambio
clinal debido a que la extensién de su trabajo
no abarcé el rango completo de variacién del
rasgo morfolégico considerado. Para el tipo
de conclusién que queria alcanzar necesitaba
un trabajo de una escala (extensién) mayory,
por lo tanto, realizé un muestreo incompleto.
Quizéas el mayor riesgo de seleccionar una es-
cala inapropiada es que, como solemos ser
muy ingeniosos, es probable que desarrolle-
mos explicaciones para los datos obtenidos y
creamos que comprendemos el funcionamien-
to del sistema, cuando en realidad solo hemos
colectado un conjunto de datos que no per-
miten analizar confiablemente el problema
que estamos tratando de estudiar*.

ELECCION DE LA ESCALA APROPIADA

Como se senal6 anteriormente, una eleccion
equivocada de la escala de estudio puede lle-
varnos a cometer errores de interpretacion. La
aproximacién que se utiliza mas frecuente-
mente para evaluar fenémenos a varias esca-
las es la seleccion arbitraria de varios puntos
sobre el continuo de escalas posibles. Wiens
et al.® reconocen cuatro escalas espaciales de
utilidad general en las investigaciones
ecolégicas (Fig. 3): (1) escala biogeografica: es
un area suficientemente grande como para
incluir diferentes climas, formaciones vegeta-
les y ensambles de especies; (2) escala regio-
nal: una superficie que contiene muchos tipos
de habitats o poblaciones que pueden o no
estar unidas por dispersion; (3) escala local:
manchones de habitat ocupados por muchos
individuos de diferentes especies; y (4) escala
delindividuo: espacio ocupado por un indivi-
duo durante un periodo relevante de tiempo.

El problema de estas escalas es que estan
basadas en nuestra percepcioén particular de
la naturaleza y pueden no ser las mas rele-
vantes para un caracol, una lagartija o un ave.
Al estudiar distintos tipos de organismos se
condiciona la escala de la investigacion, atn
cuando sean similares en algtin aspecto parti-
cular. Por ejemplo, un escarabajo carrofiero no
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se relaciona con su ambiente a la misma esca-
la que un ave rapaz carrofiera, aunque com-
partan el tipo de alimento. Estas diferencias
entre organismos pueden ser vistas en térmi-
nos de lo que Addicott et al.* denominaron

A. Biogeografica

X EE epeta’

1000 km

B. Regional
i

C. Local

D. Individuo

Figura 3. Ejemplos de estudios a las escalas espa-
ciales generalmente utilizadas en las investigacio-
nes ecoldgicas. (A) Biogeografica. Se estudian
patrones con muestras localizadas en sitios disper-
sos que abarcan varias provincias fitogeograficas
(e.g., Monte, Espinal, Pampa). (B) Regional. El
muestreo abarca 12 sitios de estudio en la porcién
austral del desierto del Monte. (C) Local. Las
muestras son parcelas de 10 ha que permiten un
analisis comparativo en un sitio de estudio.
(D) Individuo. El muestreo est4d concentrado en el
area de los territorios ocupados por individuos de
una especie (zonas negras) y en las porciones no
ocupadas, dentro de una parcela de estudio.
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vecindario ecoldgico (“ecological neighbour-
hood”), es decir areas que son determinadas
en funcién de un proceso ecolégico, un pe-
riodo de tiempo o la capacidad de movilidad
o actividad del organismo particular bajo es-
tudio. Asi, para un individuo de Parula
pitiayumi que habita un bosque de Celtis tala
el vecindario ecoldgico de sus desplazamien-
tos durante toda su vida probablemente sera
de unos pocos kilémetros cuadrados, mien-
tras que para un individuo de Geranoaetus
melanoleucus involucrarad un area de cientos de
kilémetros cuadrados. Algunos autores han
propuesto usar relaciones alométricas para
generar funciones de escalamiento para orga-
nismos de diferentes tamanos '*. Sobre esta
base, por ejemplo, el drea de actividad (i.e., el
vecindario ecolégico) para un ave de 20 g se-
ria del orden de 4 ha, mientras que para una
de 200 g deberia ser de aproximadamente
90 ha. La eleccién de la escala de estudio tam-
bién depende en gran medida de las pregun-
tas que buscamos responder con nuestra
investigacion. Los ecdlogos de comportamien-
to, de poblaciones y de comunidades pueden
compartir su interés en analizar la relacién
entre los recursos y sus consumidores, pero
sus objetivos particulares los conducirdn a tra-
bajar en distintas escalas.

Como se desprende de los parrafos prece-
dentes, no hay una receta sencilla para selec-
cionar la escala apropiada de un estudio. Sin
embargo, hay dos factores significativos que
guian esa seleccion. El primero es tener bien
en claro cudl es la pregunta que deseamos res-
ponder con nuestro protocolo de investiga-
cién. El segundo es conocer la historia natural
del sistema que vamos a estudiar. Si bien en
ecologia existe una fuerte tendencia a traba-
jar experimentalmente, todavia siguen sien-
do necesarios los trabajos basados en la
observacién de la historia natural de las espe-
cies, los cuales, con un buen diseno de
muestreo, aportan las bases empiricas para
proponer hipétesis que se pueden poner a
prueba subsecuentemente con un protocolo
experimental %.

DOMINIO DE LAS ESCALAS

Si la interpretacion de los sistemas ecolégi-
cos dependiera de la escala en forma continua
(i.e., si cada cambio en la escala promoviera
una modificacién de los patrones y procesos),
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entonces serfa muy dificil encontrar alguna
generalizacion, ya que el rango de extrapola-
cién de los estudios quedaria muy limitado.
En cambio, si el gradiente de escalas no es con-
tinuo, entonces podrian existir “dominios” de
las escalas, que son rangos o “porciones” del
gradiente de escalas en los que el patrén o
proceso no cambia significativamente®. Los
dominios estarian separados por zonas de
transicién donde los patrones o procesos pa-
san de ser controlados por un grupo de facto-
res a ser controlados por otros, de manera
similar a los cambios de fase en los sistemas
fisicos*. El dominio de una escala, siempre
para un determinado patrén o proceso, defini-
ria los limites dentro de los cuales es posible
una generalizacion. Los descubrimientos a
una escala particular pueden ser extrapolados
a otras escalas dentro del dominio, pero la
extensién de las conclusiones cruzando las
zonas de transicion seria peligroso*. Las me-
diciones realizadas en dominios distintos no
deberian ser comparadas directamente, pues
las asociaciones entre variables dentro de un
dominio podrian desaparecer o cambiar de
signo cuando la escala es extendida mas alla
del mismo. Las explicaciones de un patrén
derivadas de estudios mecanismicos a escala
pequena diferirdan dependiendo de si noso-
tros hemos ampliado la escala dentro del mis-
mo dominio, entre dominios o cruzado varios
de ellos.

Nuevamente surge la utilidad de la perspec-
tiva de maultiples escalas, en este caso como
una forma de identificar dominios a lo largo
de un continuo de escalas. Los estudios eco-
l6gicos deberian ser realizados a varias escalas,
con cambios en el grano y la extensién, inde-
pendientes uno del otro. Esta aproximacién
provee una mejor resolucién a los problemas
de dominio y ayuda a incrementar el grado
de generalidad de los patrones observados y
de sus determinantes.

ENFOQUES A MULTIPLES ESCALAS:
UN EJEMPLO

Las aves muestran una estrecha relacién con
las caracteristicas estructurales y floristicas de
la vegetacion cuando seleccionan el habitat
donde residen, pero la importancia de esos
componentes puede depender de la escala del
estudio (e.g., véanse los tres casos menciona-
dos en la parte introductoria de este trabajo).
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Por este motivo, se analizo la relacion entre la
vegetacion y las aves utilizando un enfoque
de maltiples escalas?. El trabajo fue realiza-
do en tres escalas espaciales: biogeografica,
local y del individuo (ver Fig. 3).

A escala biogeografica se analiz6 la influen-
cia del clima y de la disponibilidad de estra-
tos de vegetacion sobre la riqueza de especies
de aves passeriformes en la provincia de Bue-
nos Aires®. A escala local se estudi6 la res-
puesta del ensamble de aves que habitan los
bosques de Celtis tala (talares) de la provincia
de Buenos Aires a las alteraciones de la estruc-
tura y composicién floristica de la vegeta-
cion ?. Finalmente, a escala del individuo se
evalu6 la seleccién de microhdbitats de ali-
mentacion por las aves en los talares ®. La des-
cripcién detallada de los métodos utilizados
para analizar la relacién entre la vegetacion y
las aves se puede encontrar en los trabajos
originales. A continuacién se describiran su-
cintamente, haciendo énfasis en la extension
y el grano de cada uno de los analisis.

Para realizar el trabajo a escala biogeografica
se subdividio la superficie de la provincia de
Buenos Aires en 146 cuadrados de 50 km de
lado. La extension fue la superficie cubierta
por los 146 cuadrados (aproximadamente
350000 km?), mientras que el grano fue la su-
perficie de cada cuadrado (aproximadamen-
te 2500 km?). En cada cuadrado se evalud la
presencia de las especies de aves passeri-
formes (obteniéndose la riqueza especifica),
el niimero de estratos de vegetacién carac-
teristico (derivado del tipo de vegetacién pre-
dominante) y los valores de 13 variables
relacionadas con la precipitacién y la tem-
peratura. La matriz de datos climaticos fue
sometida a un Analisis de Componentes Prin-
cipales, obteniéndose dos componentes (nue-
vas variables) que sintetizaron la mayor parte
de la variacién climética en la provincia. Las
relaciones entre el clima, los estratos de vege-
tacion y la riqueza de aves fueron evaluadas
mediante Analisis de Correlacién Simple y
Parcial. Por su parte, a escala local se estudia-
ron las diferencias en los ensambles de aves
que habitan talares con diferente estructura y
composicion floristica de la Reserva El Destino
(Partido de Magdalena). Los talares se encuen-
tran ubicados sobre cordones de conchilla
paralelos o subparalelos a la costa del Rio de
la Plata. Estos cordones se originaron por de-
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p6sitos marinos como consecuencia de
ingresiones del mar durante el Cuaternario,
los cuales determinaron elevaciones de 1-2 m
sobre el nivel de las dreas adyacentes. Esta
caracteristica topografica conformé un paisa-
je de isletas de bosques de tamafo variable
(entre 1-30 ha). En la reserva se encuentran
talares que han sido protegidos de la explota-
cién forestal y ganadera desde 1920 y otros
que han sido explotados por tala selectiva has-
ta 1960 y que actualmente contintian siendo
utilizados para la actividad ganadera (princi-
palmente como refugio). Estos tiltimos se han
regenerado principalmente a partir del rebrote
de los tocones y, en la actualidad, presentan
menor cobertura en el dosel y en los estratos
bajos con respecto a los talares protegidos.
Ademas, varias especies de arboles sufrieron
una marcada disminucién en su cobertura (es-
pecialmente Celtis tala, Jodina rhombifolia y
Sambucus australis). Para evaluar los ensambles
de aves se seleccionaron cuatro areas de
aproximadamente 15000 m?* (dos en cada tipo
de talar). En cada area se establecieron al azar
tres parcelas circulares de 1963 m? cada una
(el radio de cada parcela fue de 25 m), sepa-
radas entre si por no menos de 150 m. La ex-
tensién del estudio fue de una superficie
aproximada de 60000 m? e incluia las 12 par-
celas circulares, mientras que el grano era la
superficie de una parcela circular (1963 m?).
En cada parcela se cont6 el ntimero de indivi-
duos de cada especie registrada, obteniéndose
asila densidad de cada una. Finalmente, a es-
cala del individuo se evalué el comporta-
miento de alimentacién y la seleccién de
microhabitats de alimentacion por las aves en
el talar protegido de la Reserva El Destino.
Para obtener los datos de comportamiento se
recorrieron dos areas de 15000 m? en forma
sistemética. Cada vez que un ave era obser-
vada alimentandose, se registraba la manio-
bra de alimentacién empleada, el sustrato
donde encontraba el alimento, la altura a la
que capturaba su presa y la especie de planta
en la que la encontraba. En este caso la exten-
sion del trabajo fue de aproximadamente
30000 m? (las dos areas establecidas en el talar
protegido) y el grano era el sitio donde el ave
capturaba su alimento (un drea menora 1 m?).

El analisis biogeografico sugirié que la ri-
queza de especies de aves passeriformes esta
asociada a la disponibilidad de estratos de ve-
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getacion (Fig. 4). A esta escala, la estructura
de la vegetacion es mas importante que el cli-
ma en la determinacién de los patrones de dis-
tribucién geogréfica de las aves.

A escala local, tanto la estructura de la vege-
tacién como la composicion floristica influyen
en el uso de hébitat. Las aves insectivoras res-
ponden a las diferencias en estructura de la
vegetacion (Fig. 5A), siendo menos abun-
dantes en los bosques con una menor dispo-
nibilidad de follaje en altura (Fig. 6). Las
frugivoro-insectivoras, por su parte, respon-
den maés a la composicién floristica del bos-
que (Fig. 5B), porque son menos abundantes
en los sitios que presentan una menor abun-
dancia y riqueza de especies de plantas pro-
ductoras de frutos (e.g., Celtis tala, Jodina

Primer factor climatico Segundo factor climatico

r=0.59; S
P <0.0001 4

Estructura de
la vegetacion

€———"
<~

Riqueza de
especies
de aves

Figura 4. Esquema de la relacién entre las varia-
bles que influyen sobre la riqueza de especies de
aves passeriformes en la provincia de Buenos
Aires. La estructura de la vegetacion esta estimada
a partir del nimero de estratos de los tipos de ve-
getacion dominantes en la provincia. El primer fac-
tor climatico esta asociado a un gradiente NE-SO
generado por un aumento de la precipitaciéon y la
humedad relativa y una disminucién de la ampli-
tud térmica y del nimero de heladas hacia el NE.
El segundo factor climatico esta relacionado con
un gradiente SE-NO determinado por un aumen-
to de las temperaturas de enero y de la amplitud
térmica hacia el NO. Se muestran los valores de
las correlaciones parciales estadisticamente signi-
ficativas entre variables (lineas llenas). Para mas
detalles ver Cueto y Lopez de Casenave . NS: no
significativo.
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rhombifolia, Sambucus australis; Fig. 7) solo du-
rante la primavera y el verano, precisamente
la época de mayor oferta de frutos en los
talares.

Dos de las especies insectivoras estudiadas
a escala del individuo son recolectoras de pre-
sas en el follaje (Parula pitiayumi y Polioptila
dumicola), mientras que la otra se alimenta
mediante el revoloteo (Serpophaga subcristata).
Las dos primeras seleccionan el estrato supe-
rior del bosque para alimentarse, mientras
Serpophaga subcristata se alimenta en todos los
estratos (Fig. 8). Elaenia parvirostris, una espe-
cie frugivoro-insectivora, se alimenta princi-
palmente mediante la caza por revoloteo y
también captura su alimento en todos los es-
tratos del bosque (Fig. 8). Estos resultados su-
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Primavera  Verano Otofio Invierno

Figura 5. Densidad estacional promedio (+ EE), en
ind/ha, de aves insectivoras (A) y frugivoro-
insectivoras (B) que habitan los talares protegidos
(barras negras) y explotados (barras blancas) de la
Reserva El Destino, Magdalena, Buenos Aires. Las
densidades de las aves insectivoras y frugivoro-
insectivoras fueron estadisticamente mayores en
los talares protegidos que en los explotados
(ANOVA de 2 Factores con Medidas Repetidas en
un Factor, Efecto Principal Tipo de Talar; F = 32;
gl =1,10; P < 0.01 y F = 5.5; gl = 1,10; P < 0.05).
Para mas detalles ver Cueto y Lopez de Casenave .
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gieren que a escala del individuo la estructura
de la vegetacién no deberia afectar de la mis-
ma manera a las cuatro especies. Serpophaga
subcristata y Elaenia parvirostris no seleccionan
estratos de vegetacion para alimentarse y, por
lo tanto, no deberian sufrir una disminuciéon
en la oferta de sitios de alimentacién cuando
se simplifica la estructura del bosque. Este re-
sultado se refleja parcialmente a escala local
cuando se analiz6 la respuesta poblacional de
estas especies. Parula pitiayumi y Polioptila
dumicola fueron menos abundantes en los bos-
ques con menor oferta de microhébitats de
alimentacion (los talares explotados), mientras
que Serpophaga subcristata no mostr6 marca-
das variaciones en su densidad entre ambos
tipos de bosques (Tabla 2). En cambio, para

Altura (m)
N
[

Cobertura (%)

Figura 6. Perfil de cobertura de follaje en altura en
los talares protegidos (puntos negros) y explotados
(puntos blancos) de la Reserva El Destino, Mag-
dalena, Buenos Aires. Los asteriscos indican dife-
rencias significativas entre los dos tipos de talar
(Prueba de t a dos colas; *: P < 0.05, **: P < 0.01,
n = 8).
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Elaenia parvirostris la respuesta poblacional no
fue la esperada en funcién de su seleccién de
microhébitats: aunque no selecciona microhé-
bitats a escala del individuo, sus densidades
difieren entre tipos de bosque a escala local
(Tabla 2). Esta diferencia se deberia, como ya
se indicg, a la disminucién en la abundancia
o a la falta de especies productoras de frutos
en los talares explotados (ver Fig. 7).

Los resultados de los analisis a escalas ma-
yores reflejaron solo parcialmente los obteni-
dos a escala del individuo, quizas porque los
altimos enfatizan los aspectos més relaciona-
dos con la percepciéon ambiental de los facto-
res dltimos de la seleccion de habitat de las
aves, ya que estan asociados con la adquisi-
cién de sus recursos alimenticios y con sus

Tabla 2. Densidad promedio anual (+ DE) de
cuatro especies de aves que habitan los talares pro-
tegidos y explotados de la Reserva El Destino,
Magdalena, Buenos Aires.

Talares Talares
protegidos  explotados
Serpophaga subcristata ~ 0.42£0.33  0.32+£0.40
Elaenia parvirostris 7.00+£1.27 2.02+1.30
Polioptila dumicola 1.06+1.17 0.64+0.35
Parula pitiayumi 3.50£0.57 1.96+0.97
100 H
:\O\ . *k
®
3501 *
q) *k
2
Q
0 - ij_‘ | h'_ﬁ'_
SC CT LL SL JR SA

Figura 7. Cobertura promedio (+ DE) de las espe-
cies de arboles en los talares protegidos (barras
negras) y explotados (barras blancas) de la Reserva
El Destino, Magdalena, Buenos Aires. Los asteris-
cos indican diferencias significativas entre los dos
tipos de talar (Prueba de t a dos colas o Prueba de
Mann-Whitney; *: P < 0.05, **: P < 0.001, n = 8).
SC: Scutia buxifolia, CT: Celtis tala, LL: Ligustrum
lucidum, SL: Schinus longifolius, JR: Jodina rhombi-
folia, SA: Sambucus australis.
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Serpophaga subcristata Elaenia parvirostris
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Figura 8. Distribucién vertical de las actividades de
alimentacién de cuatro especies de aves que habi-
tan los talares protegidos de la Reserva El Destino,
Magdalena, Buenos Aires. Los datos son porcen-
tajes de observaciones a distintas alturas (puntos
negros) y se muestra también la disponibilidad de
follaje en altura (puntos blancos). Existen diferen-
cias estadisticamente significativas entre la dispo-
nibilidad de follaje y la distribucién vertical de la
actividad de alimentacién para Polioptila dumicola
y Parula pitiayumi (x*=38.4, gl =4, n = 45,
P <0.005y x*= 384, gl =6, n =066, P<0.0001,
respectivamente). Para mas detalles ver Cueto y
Lopez de Casenave .
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condicionamientos comportamentales y
morfolégicos. A escala del individuo, la estruc-
tura de la vegetacién y la composicién
floristica son dos caracteristicas que estarian
asociadas con la obtencion del alimento (el que
actuaria como factor altimo) y que servirian
como guias para la selecciéon del hébitat (i.e.,
como factores préximos). Sin embargo, cuan-
do se analizan los resultados a mayores esca-
las no todas las especies responden de la
manera predicha por los estudios a escala del
individuo, enfatizandose la importancia de
otros factores que afectan la selecciéon de
habitat por las aves. Por ejemplo, analicemos
qué sucede con las cuatro especies en las tres
escalas. Una revision de su distribucién geo-
grafica en la provincia de Buenos Aires mues-
tra que las cuatro son muy frecuentes en las
zonas costeras®!, coincidiendo muy bien con
la distribucién de los bosques costeros (i.e.,
selva en galeria y talares). Asi, a escala biogeo-
gréfica las caracteristicas estructurales del pai-
saje restringen la presencia de estas especies
(i.e., donde no hay hébitats boscosos no estan
presentes), aunque a medida que reducimos
la escala la respuesta es diferente. Para algu-
nas especies, a escala local y del individuo sé6lo
es importante que se encuentren presentes
estructuras arbéreas (Serpophaga subcristata),
mientras que para otras hay otros factores,
como la disponibilidad de distintos estratos
de vegetacion (Parula pitiayumi y Polioptila
dumicola) o la presencia de arboles con frutos
(Elaenia parvirostris) que determinan su uso del
hébitat. Sin un enfoque a multiples escalas
estas diferencias no podrian ser detectadas y,
por lo tanto, la extrapolaciéon de los patrones
determinados a una escala podria llevar a con-
clusiones erréneas cuando se los aplica a otras
escalas.

CONCLUSION

En este trabajo intenté reflexionar sobre la
importancia de los aspectos metodolégicos de
la escala en los estudios ecoldgicos. Si bien se
expusieron los problemas espaciales de la es-
cala, también es importante tener en cuenta
los temporales®. Por ejemplo, nuestra capa-
cidad para determinar qué factores influyen
en la seleccién de habitat por las aves depen-
de de si el estudio involucra la época repro-
ductiva o todo el afo, ya que es probable que
los requerimientos de uso de hébitat sean dis-



12 CUETO

tintos durante el periodo de nidificacién y
durante el invierno. Comprender la importan-
cia de establecer la escala espacio-temporal de
nuestro trabajo no solo permitird una mejor
planificacién de nuestro proyecto de investi-
gacion (tanto conceptual como logistica), sino
que facilitard la interpretacion de los datos
obtenidos y mejorara la posibilidad de desa-
rrollar explicaciones acerca de nuestro proble-
ma de estudio.
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