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RESUMEN

Los estudios de escalamiento son esenciales para establecer vínculos entre pa-
trones, procesos y mecanismos ecológicos. Ciertos patrones pueden mantener su
forma a lo largo de un rango de escalas, generando un dominio de escala o una si-
tuación de concordancia espacial. Dicha concordancia puede deberse a que los pa-
trones controlados por mecanismos que operan en las escalas inferiores se acumu-
lan a lo largo del gradiente de escalas. Para evaluar la importancia de la acumulación
de patrones entre escalas, analizamos la relación entre el frugivorismo por aves so-
bre árboles individuales de Crataegus monogyna y la disponibilidad de frutos carno-
sos. Tomando como puntos de muestreo la posición de 12 árboles focales, considera-
mos dos escalas espaciales, el entorno inmediato del individuo (radio 10 m) y el
entorno paisajístico del mismo (radio 50 m). La intensidad de frugivorismo se rela-
cionó positivamente con la disponibilidad de frutos a la escala fina, considerando el
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frugivorismo de los árboles focales con la abundancia de frutos en su entorno inme-
diato, y a escala amplia, relacionando el frugivorismo promedio entre árboles con la
disponibilidad de frutos en el entorno paisajístico. Sin embargo, cuando evaluamos
la relación entre frugivorismo individual y disponibilidad de frutos en el entorno
paisajístico, eliminando el tamaño de cosecha de los árboles focales, el patrón positi-
vo desapareció. Esto indica que el ajuste entre frugivorismo y abundancia de frutos
a escala amplia no se produce por un rastreo de las aves a escala paisajística, sino por
el efecto acumulado del rastreo, a escala fina, de las cosechas individuales. El cambio
de juego de grano muestral permitió evaluar la aparición de un patrón a escala am-
plia eliminando el peso de la variación a escala fina, posibilitando la identificación
de patrones acumulados a lo largo del gradiente de escalas.

16.1. INTRODUCCIÓN 

La determinación de la escala espacial característica de los patrones
ecológicos, o escala-dependencia, mejora nuestra capacidad para estable-
cer relaciones entre las respuestas biológicas de los organismos y las con-
diciones ambientales (Wiens 1989; Levin 1992; Borcard et al. 2004), así
como para explicar la coexistencia entre organismos que compiten por los
mismos recursos (Inouye 1999; Westphal et al. 2006).

El fenómeno de escala-dependencia puede definirse también median-
te el término de discordancia entre escalas, refiriéndose éste a la desaparición
o cambio de signo en un patrón ecológico cuando se practica un cambio de
escala (Allen y Hoekstra 1991; García y Ortiz-Pulido 2004; Capítulo 2; Fig.
16.1). Sin embargo, es posible que el patrón generado por un determinado
mecanismo físico o biológico deje de ser fiel a una escala espacial concreta y
permanezca constante a lo largo de la totalidad o una parte importante del
rango de las escalas objeto de estudio, dando lugar a una situación de con-
cordancia entre escalas y originando los denominados dominios de escala
(Wiens 1989; Capítulo 2). Por ejemplo, en un estudio de ajuste espacial con-
sumidor-recurso realizado con aves frugívoras y frutos de olivo (Olea euro-
paea var. europaea) en el valle del Guadalquivir, Rey (1995) encontró un pa-
trón de respuesta positiva de la abundancia de aves a la disponibilidad de
frutos, que fue concordante a lo largo tres escalas espaciales consecutivas:
escala de parche (extensión muestral de centenas de metros cuadrados), es-
cala local (~ 6-9 km2) y escala regional (~ 10.000 km2). Estos resultados
pueden indicar que las aves presentan una sucesión jerárquica de respues-
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tas comportamentales (Sallabanks 1993), seleccionando primero entre re-
giones, luego localidades y por último entre parches con mayor disponibi-
lidad de frutos. En otras palabras, un mismo proceso ecológico (rastreo de
recursos) generaría un patrón consistente en un dominio de escala me-
diante distintos mecanismos (criterios comportamentales de decisión por
las aves, con diferentes patrones de movimiento y desplazamiento) a dis-
tintas escalas (ver también Schaefer y Messier 1995).

Figura 16.1. Representación hipotética de un patrón ecológico (respuesta biológica de un
consumidor frente a la abundancia de recursos) a lo largo de un gradiente de escalas (extensión
espacial) mostrando los fenómenos de a) discordancia y b) concordancia entre escalas espaciales
(modificado de García y Ortiz-Pulido 2004). Las elipses grises representan las nubes de
correlación de puntos entre los parámetros que componen el patrón a escala fina, en distintos
sectores de la extensión espacial amplia. Los puntos negros centrales son los valores promedio
de cada sector a escala fina, y su combinación genera la nube de correlación entre los parámetros
que componen el patrón a escala amplia. Obsérvese cómo en a) aparece un patrón positivo a
escala amplia a pesar de no existir un patrón a la escala fina, mientras que en b) se representa
un caso donde el patrón positivo en las escalas superiores es parcialmente debido a la
acumulación de patrones que emergen a escalas inferiores.

La interpretación de mecanismos escala-dependientes a partir de situa-
ciones de concordancia de patrones en gradientes de escala ha de ser cautelo-
sa, ante la posibilidad de que los patrones que observemos a escalas amplias
se deban a patrones que se están generando en las escalas inmediatamente
inferiores, pero que por un efecto acumulativo derivado del proceso analítico
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se expresen también en las escalas superiores (Wu y Loucks 1995; Fauchald et
al. 2000; Fauchald y Erikstad 2002; García y Ortiz-Pulido 2004; Fig. 16.1). Este
efecto acumulativo es más probable cuando la varianza espacial de los pará-
metros biológicos que conforman el patrón en las escalas inferiores es grande,
en comparación con la varianza en las escalas superiores (García y Ortiz-Puli-
do 2004). Retomando el ejemplo de Rey (1995), podemos plantear que si las
aves eran capaces de acumular su actividad en parches con abundantes fru-
tos, y las diferencias entre parches en abundancia de frutos eran muy marca-
das, podría esperarse encontrar más aves en aquellos sectores regionales con
mayor cobertura de parches con muchos frutos, sin necesidad de rastreo de
recursos a escala de paisaje y gracias exclusivamente al rastreo a escala fina.
En dicho caso, un mecanismo operativo a escala fina estaría contribuyendo
decisivamente a generar un patrón a una escala superior. 

El objetivo del presente trabajo es llamar la atención sobre el fenóme-
no de acumulación de patrones en los cambios de escala. Para la identifica-
ción de dichos patrones acumulativos, proponemos una aproximación
metodológica basada en un juego de cambio de grano muestral, de forma
que pueda evidenciarse el peso de la varianza a escala fina en la aparición
de patrones a escala amplia. 

16.2. MATERIAL Y MÉTODOS

El patrón ecológico analizado a distintas escalas fue, como en el ejem-
plo anterior, el ajuste entre la abundancia de frutos carnosos de una planta
leñosa y la magnitud de interacción de las plantas productoras con las
aves frugívoras. Como sistema biológico de estudio utilizamos la interac-
ción entre el espino albar (Crataegus monogyna Jacq.), un árbol de pequeño
porte ( 10 m) típico de matorrales y bosques secundarios europeos y las
aves del género Turdus spp. (mirlos y zorzales). Estas aves consumen los
frutos enteros y posteriormente defecan las semillas intactas actuando
como dispersantes legítimos (Snow y Snow 1988; García et al. 2005b). El es-
tudio se realizó en la Sierra de Peña Mayor-Trigueiro, un macizo montaño-
so de altitud media de la cordillera Cantábrica (Asturias, España). La espe-
cie de estudio aparece, junto con otras especies leñosas ornitócoras como
Ilex aquifolium, Taxus baccata, Sorbus aucuparia y S. aria, formando parte de
rodales de bosque secundario de tamaño variable, embebidos en una ma-



¿Es posible distinguir los patrones acumulativos en los cambios de escala? 609

triz de pastizal-brezal de uso ganadero. En esta localidad, los frutos de C.
monogyna maduran en verano y son consumidos por las aves entre sep-
tiembre y febrero, principalmente por el mirlo Turdus merula, el zorzal ali-
rrojo T. iliacus, el zorzal real T. pilaris y el zorzal charlo T. viscivorus. El estu-
dio se desarrolló durante el otoño-invierno de 2005/2006, un año en el cual
C. monogyna fue prácticamente la única especie que produjo cosechas im-
portantes de frutos carnosos en los bosques estudiados.

El muestreo comprendió 58 árboles distribuidos a lo largo de una su-
perficie de unas 30 ha. En cada árbol se estimó la actividad frugívora de los
zorzales dispersantes a lo largo del período de dispersión de semillas, así
como su tamaño de cosecha y la disponibilidad de frutos maduros en to-
dos los árboles de fruto carnoso en un área circular de radio 10 m alrede-
dor de cada árbol focal (Fig. 16.2). La actividad de los frugívoros se midió
como la proporción de frutos de C. monogyna manipulados por las aves y
caídos bajo la copa, respecto al total de frutos caídos, y encontrados en 3
cuadrados permanentes de 50 x 50 cm situados bajo el dosel de las plantas
individuales (ver también García y Chacoff 2007). Los frutos manipulados,
resultado de fallos de manejo por parte de las aves cuando se alimentan,
son fácilmente reconocibles, gracias a las marcas de pico en forma de V
que quedan en su superficie. El tamaño de cosecha de cada árbol se estimó
multiplicando el número promedio de frutos contados en 10 ramas esco-
gidas al azar por el número total de ramas con frutos en el dosel del árbol.
La disponibilidad de frutos en el entorno de 10 m de radio se calculó su-
mando a la cosecha del árbol focal las cosechas acumuladas de todos los
árboles en fruto de distintas especies en dicha superficie (excluyendo indi-
viduos de altura �1.5 m y dbh �4 cm). Dichas cosechas se estimaron vi-
sualmente, mediante una escala semi-logarítmica (0,1: �10 frutos; 2:
�100; 3: �1,000; 4: �10,000; 5 > 10,000). Todas las disponibilidades acu-
muladas se expresaron finalmente en escala logarítmica (log10).

Para realizar el análisis pluriescalar focalizamos el muestreo en 12 de
estos árboles y calculamos para ellos la disponibilidad de frutos en un área
circular de 50 m de radio a su alrededor, sumando las disponibilidades de
frutos de todos los árboles focales y de sus respectivos entornos de 10 m de
radio comprendidos en cada uno de esos entornos de 50 m (Fig. 16.3). El
número de árboles incluidos en cada uno de estos entornos de 50 m de ra-
dio no fue aleatorio, sino que aspiró a incluir al menos 2-3 árboles focales
alrededor de cada uno de los 12 árboles seleccionados con el fin de repre-
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sentar los parámetros de estudio con un tamaño de muestra suficiente-
mente representativo. Este procedimiento tuvo el inconveniente de sobre-
valorar la disponibilidad de frutos en aquellos sectores del paisaje de baja
cobertura forestal. Para corregir este efecto, calculamos la disponibilidad
de frutos a escala amplia mediante el producto de la disponibilidad de fru-

Figura 16.2. Representación del diseño muestral obtenido mediante un Sistema de Informa-
ción Geográfica (GIS) para relacionar la magnitud de frugivorismo con la disponibilidad de
frutos a distintas escalas espaciales. Los círculos representan los árboles focales mientras que
los cuadrados representan los árboles incluidos en los sectores de 50 m de radio (ver texto). Se
representa la cobertura forestal digitalizada para corregir su efecto sobre la disponibilidad de
frutos en la escala de 10 m (área roja) y 50 m (área ocre). Una versión en color de esta figura se
encuentra en el CD adjunto (carpeta “Capítulo 16”, archivo “Figura 16.2.jpg”).
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tos estimada en los entornos de 50 m de radio por el porcentaje de cober-
tura forestal (calculado mediante un Sistema de Información Geográfica y
ortofotos escala 1:5000 donde los árboles fueron geoposicionados y la co-
bertura forestal digitalizada). Finalmente, este procedimiento de amplia-
ción de la escala de observación a partir de los árboles focales nos permitió
establecer 12 sectores de paisaje espacialmente independientes (no sola-
pados).

Figura 16.3. Combinaciones de tamaño de grano en la relación entre la disponibilidad de frutos
y la magnitud de frugivorismo en Crataegus monogyna, para el análisis pluriescalar y la de-
tección de un patrón acumulativo a lo largo del gradiente de escala. El análisis a escala fina se
realizó considerando un grano fino en ambas variables (1). El análisis a escala amplia se realizó
ampliando el tamaño de grano en ambas variables (2). La detección del patrón acumulativo en
el cambio de escala se realizó combinando un grano fino en la variable respuesta y un grano
grueso, independiente de la variación de grano fino, en la variable predictora (3). 

16.3. ANÁLISIS DE DATOS 

La detección de la aparición de un patrón acumulativo en el cambio de
escala se basó en el contraste entre el resultado del análisis pluriescalar y el re-
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sultado de una combinación de juegos de tamaño de grano que intentara li-
mitar el peso de la variación a escala fina en el patrón a escala amplia. El análi-
sis pluriescalar se basó en la verificación de un mismo patrón sobre dos
escalas diferenciadas por un cambio en el tamaño de grano y en la extensión
espacial de la realidad muestral (Allen y Hoekstra 1991; Capítulo 2; Fig. 16.3).
La verificación a escala fina se basó en relacionar, mediante un análisis de re-
gresión simple, la magnitud de frugivorismo (variable dependiente) de los 12
árboles focales seleccionados con la disponibilidad de frutos en el entorno de
10 m de radio a su alrededor (variable independiente, Fig. 16.3). Una relación
positiva y significativa entre ambas variables se interpretaría como un rastreo
de recursos a escala de la planta individual, determinado en gran medida por
su propio tamaño de cosecha. La verificación a escala amplia se realizó rela-
cionando, con un test similar, la magnitud de frugivorismo promedio de los
12 sectores paisajísticos establecidos en el entorno de radio 50 m alrededor de
los árboles focales con la disponibilidad corregida de frutos en dichos sectores
(Fig. 16.3). Una relación positiva y significativa entre ambas variables podría
interpretarse como un rastreo de recursos a escala de paisaje, determinado
por la abundancia global de frutos en los rodales forestales, pero también
como un patrón acumulativo debido a los efectos de rastreo sobre las cose-
chas de los árboles individuales. Para diferenciar entre estas dos posibilida-
des, se verificó la relación frugivorismo-abundancia de frutos, combinándose
un tamaño de grano fino en la variable dependiente (magnitud de frugivoris-
mo de la planta focal, N=12) con un tamaño de grano grueso, pero indepen-
diente del efecto de grano fino, en la variable independiente (disponibilidad
acumulada corregida de frutos en el entorno de radio 50 m alrededor de los
árboles focales, sin tener en cuenta la abundancia de frutos en la planta focal y
su entorno de 10 m de radio; Fig. 16.3). Una relación positiva y significativa
entre ambas variables indicaría que la magnitud de frugivorismo sobre las
plantas focales depende de la abundancia de frutos en su contexto paisajísti-
co, independientemente del efecto de su propio tamaño de cosecha y que,
por tanto, el patrón a escala amplia no se debe a un efecto acumulativo sino a
un mecanismo idiosincrásico de dicha escala.

16.4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN

La magnitud de frugivorismo soportada por los árboles focales se rela-
cionó positivamente con la disponibilidad frutos en el entorno de 10 m de
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radio (R2 = 0.60, F= 14.91, p<0.001, N=12; Fig 16.4a). Debido a la baja pro-
ducción de frutos de otras especies productoras de fruto carnoso en el año
en que se llevó a cabo el estudio, puede interpretarse que esta relación se
debió principalmente al efecto del tamaño de cosecha de los propios árbo-
les focales, implicando un rastreo a escala espacial fina por parte de los
frugívoros. Este resultado coincide con estudios previos que señalan el pa-
pel de la disponibilidad de frutos sobre la propia planta como factor prin-
cipal de éxito de dispersión, y que se explica en virtud de una mayor efica-
cia de aprovisionamiento de los frugívoros en aquellas plantas
individuales con más frutos (Davidar y Morton 1986; Sallabanks 1992). De
forma similar, la magnitud promedio de frugivorismo soportado por los
árboles que se encontraban en los sectores paisajísticos de 50 m de radio,
se relacionó positiva y significativamente con la disponibilidad acumula-
da de frutos en dichos sectores (R2 = 0.51, F= 10.47, p<0.001, N=12; Fig.
16.4b). En base a estos resultados, podría afirmarse que las aves frugívoras
realizan un rastreo de los recursos a escala amplia, seleccionando sectores
dentro del paisaje donde la disponibilidad acumulada de frutos es mayor.
Este comportamiento ya ha sido evidenciado en otras aves frugívoras de
la familia Muscicapidae (Sylvia spp. y Turdus spp., p.ej. Rey 1995, García y
Ortiz-Pulido 2004; Tellería y Pérez-Tris 2007) y parece potenciado por la ca-
pacidad de estas aves de realizar vuelos nomádicos y desplazamientos en
bando a cierta altura por encima del dosel forestal (Santos 1985). Como
planteamos en la Introducción, la concordancia entre escalas en términos
de rastreo de recursos podría explicarse como una cadena jerárquica de
respuestas comportamentales por parte de los frugívoros, decidiendo, en
primer término, aprovisionarse en aquellos sectores de paisaje con más
frutos, y, en segundo término, una vez dentro de esos sectores, seleccio-
nando los árboles con mayores tamaños de cosecha o con más frutos en su
entorno inmediato (ver Sallabanks 1993 para cadena de respuestas a esca-
la aún más fina).

¿Consistencia o acumulación de patrones entre escalas espaciales?

A pesar de la fuerte correlación positiva entre frugivorismo y abun-
dancia de frutos en las dos escalas espaciales analizadas, no podemos atri-
buir explícitamente la aparición del patrón positivo en la escala superior a
un mecanismo que opera a escala paisajística. De hecho, la magnitud de
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Figura 16.4. a) Relación lineal entre la magnitud de frugivorismo y disponibilidad de frutos a
escala fina (10 m de radio alrededor de los árboles focales). b) Valores promedio de la magnitud
de frugivoría calculada a partir de los árboles incluidos en sectores circulares de 50 m de radio,
en relación con la disponibilidad de frutos en esa escala. c) Relación entre la magnitud de frugi-
vorismo en árboles focales y la abundancia de frutos a escala amplia (excluyendo el tamaño de
cosecha del árbol focal). Se indica el coeficiente de determinación (R2) y el grado de significación
de cada ajuste de regresión (n.s.: P > 0.05, ***: P < 0.001).

a)

b)

c)
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frugivorismo de los árboles focales individuales fue independiente de la
disponibilidad de frutos presentes en el entorno de 50 m de radio alrede-
dor de dichos árboles, eliminando la cosecha y la disponibilidad en el en-
torno inmediato del propio árbol focal (R2 = 0.02, F= 0.86, p > 0.05,
Fig.16.4c). Esto indica que la magnitud de interacción que soportó un ár-
bol individual fue en gran medida independiente de la disponibilidad de
recurso a escala de paisaje, y que el contexto a escala amplia apenas si con-
dicionó las respuestas individuales de los organismos interactores (pero
ver García et al. 2001). Por tanto, el dominio de escala observado para las
dos escalas de estudio parece consecuencia más de mecanismos que ope-
ran en la escala inferior, como la respuesta de las aves a los tamaños de co-
secha de las plantas individuales, que de una cadena jerárquica de res-
puestas de rastreo en el paisaje y dentro de los rodales.

La aparición de un patrón acumulativo en este sistema parece venir
facilitada por dos aspectos. En primer lugar, y tal y como se especificó an-
tes, el muestreo se realizó en un año con muy baja disponibilidad de fru-
tos de especies alternativas, donde los frutos de C. monogyna eran práctica-
mente el único recurso para los frugívoros. El paisaje estuvo, por tanto,
caracterizado por una fuerte heterogeneidad a escala fina, muy determi-
nada por las diferencias en tamaño de cosecha entre árboles individuales
potencialmente cercanos, pero una menor heterogeneidad a escala am-
plia, ya que las plantas con frutos se distribuyen a lo largo del paisaje de
estudio de forma más aleatoria que los frutos sobre los árboles individua-
les. Esta heterogeneidad también dependiente de la escala influyó proba-
blemente en los frugívoros, determinando una mayor sensibilidad hacia
las características de los árboles individuales y su entorno inmediato que
hacia el paisaje a escala amplia. En segundo lugar, la alta conectividad es-
tructural del sistema favorecería también el patrón acumulativo. En este
sentido, la escasa separación entre rodales forestales y la presencia de ár-
boles con frutos aislados en la matriz no forestal, que actuarían como “pie-
dras de paso” (stepping stones, Guevara y Laborde 1993; Manning et al.
2006) entre rodales forestales favorecería el rastreo secuencial de los árbo-
les de grandes cosechas por parte de las aves frugívoras y el efecto final de
concentración de frugívoros en sectores paisajísticos con más árboles con
abundante fruto. 

Nuestros resultados sugieren que no existe una única escala que acapa-
re la estrategia de rastreo de frutos por las aves, sino más bien un conjunto



616 JOSÉ M. HERRERA  -  DANIEL GARCÍA

de escalas que pueden evidenciar la importancia de distintos mecanismos
de rastreo. La identificación y desglose de los dominios de escala es vital
para comprender los procesos ecológicos en su conjunto, y para discernir
los verdaderos mecanismos que están actuando en cada una de las escalas
espaciales. Sin embargo, teniendo en cuenta que muchos de los estudios de
escalamiento son observacionales y correlacionales, es necesario conside-
rar también que los patrones pueden derivarse de la actuación de otros fac-
tores que también pueden ser escala-dependientes. Por ejemplo, en nues-
tro caso es posible que la magnitud de frugivorismo responda no sólo a la
disponibilidad de frutos sino también a factores estructurales como la dis-
ponibilidad de perchas que las aves utilizan para posarse o de la propia co-
bertura forestal global (p. ej. García et al. 2001; García y Chacoff 2007). 

Este estudio alerta sobre algunos de los problemas metodológicos y
analíticos en los estudios de escalamiento, especialmente en sistemas cuya
heterogeneidad sigue una estructura anidada y jerárquica, como las inte-
racciones planta-animal (Kotliar y Wiens 1990). Puesto que diferentes me-
canismos actúan a diferentes escalas (Levin 1992), es necesario observar
los patrones a través de múltiples escalas espaciales y, además, llevar a
cabo un correcto desglose de la varianza espacial que permita identificar
el peso acumulativo de aquellos niveles donde se generan realmente los
patrones (Kotliar y Wiens 1990; Jelinski y Wu 1996).
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