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RESUMEN

Las planicies de inundación tropicales poseen una gran diversidad de peces. Sin embargo el conoci-
miento sobre las variables que intervienen en la estructuración de estas comunidades aún está incom-
pleto. Con el fin de identificar cuáles son las variables más importantes que intervienen en la
estructuración de las comunidades de peces en las planicies de inundación, se revisaron 50 artículos
sobre estudios de ecología de comunidades de peces en ríos tropicales y sus planicies ubicados en
Sudamérica, África, Asia y Australasia. Además, se examinaron los patrones de estas comunidades
con el fin de identificar a cuál de los modelos propuestos hasta ahora por la comunidad científica
sobre la organización de comunidades en sistemas de agua dulce: los pulsos de inundación, el modelo
morfometría-transparencia-piscivoría, la dinámica de parches y la síntesis de ecosistemas fluviales. Se
concluyó que el modelo que mejor se ajusta a la dinámica de las comunidades de peces en planicies de
inundación tropicales fue la síntesis ribereña. Igualmente se concluyó que tales comunidades están
organizadas en la forma de parches jerárquicos, donde en cada nivel intervienen distintas variables
paisajísticas e hidrológicas, y en los niveles más finos, de meso y microhábitat, intervienen variables
locales como los parámetros físico-químicos del agua, el tipo de substrato y la presencia de vegeta-
ción acuática. Las variables bióticas como la depredación y la competencia también intervendrían en
estos niveles, pero aún hacen falta más estudios que identifiquen el aporte real de estas variables en la
estructuración de las comunidades de peces.

ABSTRACT

The floodplains associated to tropical rivers possess great fish diversity. However, our knowledge of
the variables responsible for the structure of their communities is still incomplete and fragmented.
The aim of this revision is to identify and discuss which variables intervene in the structure of fish
communities in the floodplains. We reviewed several articles on community fish ecology in tropical
rivers and their associated floodplains in South America, Africa, Asia and Australia. Also, we
examined patterns to identify which of the proposed models are suitable to explain the organization
of communities in freshwater areas: flooded pulses, morphometry-transparency-piscivory, patch
dynamics, or river ecosystems synthesis. We concluded that the most suitable one is the latter,
organized in the form of hierarchical patches, in which each gross level intervene some hydrological
and landscape variables, while in the fine levels (meso and microhabitat), local variables such as
physical-chemical, substrate and aquatic vegetation are most important. Biotic variables such as
predation and competence also intervene in those lower levels; however more studies are necessary to
determine their role in the community fish structure in these areas.
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INTRODUCCIÓN

La región tropical alberga la mayor riqueza de
especies de peces de río de toda la tierra
(Winemiller et al., 2008). La mayor proporción
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de estas especies vive en ríos de tierras bajas de
mayor orden (> 100 msnm) y sus planicies de
inundación (Junk et al. 1989). A pesar de ello, el
conocimiento sobre la estructura y funcionamiento
de estas comunidades aún permanece incompleto
(Boulton et al., 2008; Jackson et al., 2001;
Kottelat et al., 2012). Las planicies de inundación
son áreas periódicamente inundadas por el des-
bordamiento y flujo lateral de ríos, lagos o
acuíferos, o por el desbordamiento de acuíferos
(Junk et al., 2004; Junk et al., 1989).

En estos sistemas, las comunidades de peces
están sujetas a presiones ambientales y bióticas,
cuya importancia en la estructuración de las co-
munidades ha sido y continúa siendo ampliamente
discutida. Por ejemplo la teoría de la plantilla de
hábitat (Southwood, 1977) sostiene que son las
características del hábitat las que determinan las
estrategias de vida (Winemiller y Taphorn, 1989),
mientras que la de dinámica de parches se cen-
tra en los procesos de colonización y dispersión
de las especies (Townsend, 1989), tomando en
cuenta la variación temporal en las condiciones
de los hábitats; perturbaciones relativamente dis-
cretas en el tiempo que remueven a los organis-
mos de los parches, lo cual ofrece una opor-
tunidad para su recolonización por otros indivi-
duos de la misma o diferentes especies
(Townsend, 1989).

En el caso particular de las comunidades de
peces, se ha recurrido a la competencia, hipo-
téticamente ocurrida en el pasado, para explicar
la diversidad de ciertas familias en ríos ama-
zónicos (Albert y Reis, 2011; Alexandrou et al.,
2011; Lujan et al., 2012; Lujan et al., 2011;
Lundberg, 1998;  Lundberg et al., 1998; Macha-
do-Allison, 2005, 2010; Roberts, 1973). Además,
se ha sugerido que presiones selectivas han favo-
recido la diversidad de especies en los llanos ve-
nezolanos a través de la especialización morfo-
lógica para la obtención de alimento y la coe-
volución entre peces dispersores de semillas y
plantas (Machado-Allison, 1982, 1990, 2005) o de
plasticidad alimentaria durante el crecimiento
(ontogenia) (Machado-Allison y García, 1986;

Nico y Taphorn, 1989). También, se ha señalado
que el tamaño de ríos y lagos es responsable de
la diversidad de especies en Norteamérica (Guido
et al., 2006; Jackson et al., 1992), por citar sólo
algunos ejemplos.

Carl Eigenmann, hace más de cien años indi-
có que la riqueza de especies observadas en las
tierras bajas de la Amazonía es el resultado de
una intensa radiación adaptativa durante el Ter-
ciario Tardío y que esos linajes se derivaron de
cuencas más antiguas (Eigenmann, 1906, 1909a,b,
1922, 1923; Eigenmann y Allen, 1942). Reciente-
mente, se ha tratado de explicar la gran diversi-
dad en zonas bajas (planicies inundables, lagos de
rebalse y ríos de llanura) por el “efecto sumide-
ro” (Teoría del Museo, Hubbert y Renno, 2006)
y “dinámica geológica”, “cunas” “extinción y
recolonización” (Albert et al., 2011).

En resumen, la explicación sobre la gran di-
versidad y abundancia de especies en áreas de
planicie de grandes ríos como el Amazonas y
Orinoco es debida a una multiplicidad de factores
históricos (paleo-geográficos), vicariancia y dis-
persión, extinción masiva y colonización, manteni-
miento de «relictos» ambientales y de especies,
competencia y depredación, estabilidad y
predictibilidad, entre otros, y de factores
microambientales actuales producidos en estas
áreas altamente ricas en nutrientes, heterogéneas
espacialmente y sometidas a un gran dinamismo
ecológico (Lundberg et al., 1998; Machado-
Allison, 2005).

Por otro lado, se han propuesto distintos mo-
delos para explicar la estructura de las comunida-
des de peces en ecosistemas de agua dulce,
expresada por composición, riqueza, abundancias
y biomasa. La mayoría han sido desarrollados
con base en ecosistemas templados y son
extrapolados a sistemas tropicales con el fin de
tomar medidas de manejo, lo cual podría ser per-
judicial, si se considera que los ríos tropicales no
son necesariamente similares ecológicamente a
los templados (Boulton et al. 2008) y como acer-
tadamente plantea Dobzanzky (1950):
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“Tropical environments provide more
evolutionary challenges than do environ-
ments of temperate and cold lands”
(Dobzhanski 1950: 221).

Un modelo con amplia aceptación, desarrolla-
do con base en información de ríos tropicales es
el de la teoría de pulsos de inundación (Junk
et al., 2004; Junk et al., 1989). Éste afirma que
la fauna acuática muestra adaptaciones para la
supervivencia en condiciones cambiantes de
hidrología y disponibilidad de hábitat. Tales cam-
bios de condiciones consisten en pulsos de inun-
daciones que ocurren de forma progresiva y
ofrecen a la fauna acuática la oportunidad de
obtener nuevos recursos alimenticios y refugios,
lo cual, particularmente para los peces, favorece-
ría una alta riqueza de especies. Sin embargo,
existen evidencias de que no todas las planicies
de inundación son iguales en su dinámica hidro-
lógica y los efectos de esta dinámica sobre las
comunidades bióticas pueden ser diferentes en
distintas planicies (Rayner et al., 2009; Rayner et
al., 2008; Wantzen et al., 2006).

Asimismo, existen otros modelos, como el de
morfometría–transparencia–piscivoría (Rodrí-
guez y Lewis, 1997), propuesto a través de va-

rios años de estudio en 20 lagunas de la planicie
de inundación del río Orinoco. Establece que la
estructura de las comunidades de peces en lagu-
nas de planicies de inundación está determinada
por la morfometría de la laguna, derivada de su
geología y profundidad, lo cual a su vez influye
sobre la transparencia del agua. Esta última es-
tablece el tipo de peces piscívoros que van a
dominar la comunidad. En aguas más transparen-
tes predominarán aquellos que se orientan vi-
sualmente para cazar, principalmente Chara-
ciformes (p.e. “caribes” Serrasalmus spp., “cara
é perro” Acestrorhynchus spp.) y algunos
cíclidos (p.e. Cichla) en el Neotrópico, mientras
que en aguas con poca transparencia serán más
abundantes los piscívoros orientados por medio de
electro-sensores, tales como Gymnotiformes
(“tembladores” y otros “peces eléctricos”,
Electrophorus electricus, Gymnotus spp.) y
Siluriformes (“bagres”, Pseudoplatystoma spp.,
Brachyplatystoma spp.).

El modelo más reciente es la síntesis de
ecosistemas fluviales (Thorp et al. 2006), que
busca incluir variables ambientales y en menor
magnitud variables bióticas dentro de un sistema
jerárquico de parches de hábitat (Fig. 1) que
ocurren dentro de un contexto de distintas esca-

 

 

 

Variación temporal: perturbaciones

Estructura comunitaria depende de:

· Capacidad de dispersión de las especies.

· En menor grado interacciones bióticas.

· Mayor diversidad a frecuencias intermedias
   de ocurrencias de perturbaciones

  Procesos de extinción y colonización

Figura 1.  Esquema de la propuesta de dinámica de parches (Townsend, 1989)
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las espacio-temporales. Este integra las teorías
de la plantilla de hábitat y la dinámica de
parches en un contexto de niveles jerárquicos
con relaciones expresadas en una escala espacio-
temporal que puede variar desde un parche de
gravas o un rápido en el canal de un río, a toda
una planicie de inundación, dependiendo del orga-
nismo a estudiar (Fig.2). Todos los parches están
interconectados a través de las jerarquías supe-
riores donde los procesos estocásticos son más
importantes en general que los determinísticos, los
cuales tienen una influencia local y corta. Dentro
de parches grandes pueden existir distintos par-
ches pequeños en función al substrato, la materia
orgánica acumulada y la presencia y tipo de ve-
getación acuática.

Con el fin de determinar cuáles variables son
más importantes en la estructuración de las co-

munidades de peces en planicies de inundación
tropicales, así como también identificar cuál de
todos los modelos propuestos es el que mejor las
describe, se realizó una revisión de numerosos
artículos científicos sobre este tema realizados en
la región tropical, entre los trópicos de Cáncer
(28° 27’ N) y Capricornio (28° 27’ S), abarcando
América del Sur, África, Asia y Australasia.

El objetivo del trabajo fue contribuir con la
teoría ecológica sobre la estructuración de las co-
munidades de peces en las planicies de inunda-
ción, así como presentar un esquema sobre su
estructura y dinámica, con base en los modelos
propuestos y los trabajos en el área de estudio.
Este trabajo se centra en planicies de inundación
pertenecientes a sistemas fluviales continentales,
aunque se incluyen comentarios sobre planicies
lacustres, a modo de comparación.

Características de los ambientes                            Éxito reproductivo                     Estrategias de vida
(capacidad de carga, heterogeneidad                        de las especies                             K                           r
Espacial y temporal, conectividad

PLANTILLA DE HÁBITAT

Figura 2.  Modelo de plantilla de hábitat y modificaciones tomado de Southwood, 1977; Winemiller  y
Taphorn, 1989
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MATERIALES Y MÉTODOS

Revisión crítica de literatura publicada. La
literatura revisada sobre estructura comunitaria de
peces en planicies de inundación tropicales dispo-
nible corresponde a sistemas hidrográficos conti-
nentales sudamericanos, seguidos por ríos afri-
canos. En estos últimos y en los ríos asiáticos los
trabajos más recientes son pocos (Fig. 3).

Se ordenaron y clasificaron los diferentes es-
tudios que identificaban variables responsables de
la estructuración de las comunidades de peces
así como también estudios que sugieren diferen-
tes modelos para explicar los patrones observa-
dos en dichas comunidades. Se discuten y hacen
críticas de los modelos utilizando datos reales.

Figura 3. Representación de cada continente en la
literatura revisada.
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RESULTADOS

I. Variables que intervienen en la estruc-
turación de las comunidades de peces en
planicies de inundación tropicales.

I.1. Variables ambientales

En los trabajos revisados se reportan 13 varia-
bles ambientales que tienen una influencia signifi-
cativa en la estructuración de las comunidades de
peces de los ríos tropicales y sus planicies de
inundación. De estas variables, sólo 6 correspon-
den a parámetros referentes a paisaje, tales
como tamaño de la cuenca, conectividad, exten-
sión del área inundada, distancia del cauce del
río, desarrollo de línea de borde y superficie de
lagunas. Las otras variables son de alcance local,
principalmente relacionadas con las condiciones
físico-químicas del agua y las características de
los hábitats. Por otra parte, de todos los trabajos
revisados, solamente 4 de ellos tomaron en cuen-
ta la dimensión temporal en la estructuración de
las comunidades, representada por la duración de
las inundaciones, que se manifestó en una mayor
diversidad de especies a mayor tiempo de inun-
dación (Chapman y Chapman, 1993; Hay et al.,
1996; Merron y Bruton 1995; Rayner et al.,
2008).

De todas las variables ambientales menciona-
das en las investigaciones revisadas, la profundi-
dad del agua fue citada con mayor frecuencia
como importante en la estructuración de las co-
munidades de peces en las planicies de inunda-
ción tropicales, con un total de 11 trabajos. Si
bien este resultado era predecible, la forma en la
que la profundidad  del agua tuvo un efecto so-
bre las comunidades de peces fue diferente en
las distintas planicies de inundación incluidas en
este análisis. En lagunas de la planicie de inunda-
ción del río Orinoco, los cambios en la profundi-
dad, producto de la alternancia de los períodos de
sequía e inundación, ocasionaron variaciones en
la transparencia del agua que se tradujeron en
cambios en la composición de especies
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(Rodríguez y  Lewis, 1997). Resultados similares
fueron encontrados en el río Araguaia del Ama-
zonas (Tejerina-Garro et al., 1998), en el río
Solimoes (Petry et al., 2003) y en el río Mamoré
(Pouilly y Rodríguez, 2004). Otros autores encon-
traron una relación positiva entre la profundidad y
el tamaño de las especies que componen la co-
munidad, como ocurrió en masas de vegetación
acuática en lagunas de las planicies de inunda-
ción de los ríos Orinoco y Apure (Valbo-
Jørgensen, 2000), en el río Magdalena
(Ríos-Pulgarín et al., 2008) y en el río Ord de
Australia (Storey, 2003). En este último también
se encontró una relación negativa de la profundi-
dad con la abundancia de peces y una relación
positiva con su biomasa. En la planicie africana
del bajo Gambia también se observó una relación
positiva entre profundidad y biomasa íctica
(Louca et al., 2009), mientras que en el Congo
esta variable fue asociada a una mayor riqueza
de morfotipos (Inogwabini y Lingopa, 2013), aun-
que lamentablemente los autores no pudieron
brindar una hipótesis sobre la posible causa de
esta relación, y tampoco ofrecieron una completa
identificación taxonómica de las especies. En el
río Cinaruco (Venezuela) la profundidad del agua
resultó en una variación en la disponibilidad y en
las condiciones de hábitat litorales que influyeron
sobre la composición las comunidades (Arrington
y Winemiller, 2006).

La segunda variable más citada por su in-
fluencia en las características de las comunidades
de peces en planicies de inundación fue el oxíge-
no disuelto (OD) en el agua, señalada en 6 in-
vestigaciones. Sin embargo, se detectaron
diferencias en cuanto al momento del ciclo
hidrológico en el cual este parámetro ejerce pre-
sión sobre los peces. En masas de vegetación
acuática de lagunas del Orinoco y Apure (Valbo-
Jørgensen, 2000), la disminución del OD asociada
a la desecación de los cuerpos de agua durante
aguas bajas se traduciría en la búsqueda de
hábitat con aguas más profundas, mientras que
en las masas de vegetación acuática de áreas
inundadas del río Solimoes, bajas concentraciones
de OD durante aguas altas determinarían la iden-

tidad de las especies de las comunidades asocia-
das a tales masas vegetales (Petry et al., 2003).

En este sentido, en los llanos venezolanos se
ha encontrado que durante la fase temprana de
inundación ocurre una descomposición acelerada
de las masas de vegetación acuática depositadas
en la planicie durante la sequía del ciclo
hidrológico previo, que ocasiona una disminución
drástica de las concentraciones de OD, por lo
cual los peces han desarrollado distintas estrate-
gias para soportar el estrés fisiológico, desde hui-
da a ambientes más benévolos, hasta desarrollo
de adaptaciones para respirar oxígeno del aire
(Machado-Allison, 1994). Además, se han encon-
trado diferencias en la composición de especies
de las comunidades de peces, asociadas con las
distintas concentraciones de OD dentro de una
misma planicie, posiblemente relacionadas, aunque
no se menciona en ninguno de los trabajos, con
la presencia o ausencia de adaptaciones respira-
torias, a lo largo de la región tropical (Carter y
Beadle, 1931; Jackson et al., 2013; Martin et al.,
2000;Limaet al., 2009; Merron y Bruton, 1995;
Ríos-Pulgarín et al., 2008; Sousa y Freitas, 2008).

La tercera variable ambiental más frecuente
fue la transparencia del agua, con 6 trabajos en
los cuales se resalta su importancia en la
estructuración de las comunidades ícticas en las
planicies de inundación. Entre ellos están las in-
vestigaciones en lagunas del Orinoco que dieron
lugar a la formulación del modelo morfometría–
transparencia–piscivoría de Rodríguez y Lewis,
(1994; 1997) y otros (Melo et al., 2009; Tejerina-
Garro et al., 1998) en la cuenca del Mortes y
del Amazonas y con ciertas restricciones, en el
río Mamoré (Pouilly y Rodríguez, 2004). Por el
contrario, en el río Cross de África se encontró
una relación positiva entre la transparencia y las
especies de la comunidad de canales secundarios
de su planicie de inundación (Obeten et al.,
2009), que se debería a una mayor productividad
en aguas más transparentes.

Otros parámetros físico-químicos del agua,
además del OD,  relacionados en menor grado
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con la estructura de las comunidades de peces
fueron la conductividad, la temperatura y el pH.
En cuatro investigaciones se cita a la conduc-
tividad como un elemento que contribuye a la
diferenciación de comunidades dentro de planicies
de inundación africanas y neotropicales (Jackson
et al., 2013; Louca et al., 2009; Petry et al.,
2003; Ríos-Pulgarín et al., 2008), aunque no se
brinda ninguna explicación sobre la posible causa.
Es probable que la asociación entre ciertas espe-
cies de peces y la conductividad esté relacionada
con el hecho de que este parámetro es un indi-
cador indirecto de la presencia de sólidos disuel-
tos, que a su vez implicarían una mayor pro-
ductividad de las aguas debido a su aporte de
nutrientes para el fitoplancton.

Petry et al. (2003) y Sousa y Freitas (2008)
observaron que la temperatura del agua también
intervino en la diferenciación de las comunidades
de peces que estudiaron en sus respectivas
áreas, observándose una mayor tolerancia a altas
temperaturas en ciertas especies (Sousa y
Freitas, 2008). Lamentablemente, la literatura no
ofrece información suficiente sobre el efecto de
esta variable sobre los peces en ríos tropicales.
Louca et al (2009) reportan una relación similar
con el pH.

Rodríguez y Lewis (1990) y Saint Paul et al
(2000) encontraron mayores diversidades de es-
pecies en lagunas de inundación de aguas blan-
cas que en sus contrapartes de aguas negras;
nuevamente podría ser la productividad el factor
que contribuye a esta diferencia. De hecho, en
ninguno de los trabajos revisados se midió la pro-
ductividad primaria, una variable que podría tener
mucha influencia en la estructuración de las co-
munidades de peces. Contrariamente a Rodríguez
y Lewis (1990) y Saint Paul et al (2000), en el
río Napo no se encontraron diferencias significati-
vas entre lagunas de aguas claras o de aguas
negras (Galacatos et al., 1996), tal vez porque
las características entre estos dos tipos de aguas
no sean tan distintas entre sí.

El tipo de hábitat también fue señalado en 6
de los estudios revisados. En el bajo río Napo en

Ecuador (Galacatos et al., 1996), la distinción en-
tre la composición de comunidades se dio entre
los hábitats lóticos de canales secundarios y los
hábitats lénticos de lagunas de inundación, posi-
blemente como consecuencia de diferencias en la
velocidad de la corriente. Esta última variable sí
fue señalada explícitamente como factor de divi-
sión de comunidades dentro de hábitat perennes
en la planicie del Okavango (Merron y Bruton,
1995) y en la del río Daintree en Queensland,
Australia (Pusey y Kennard, 1996).

En el resto de los trabajos que mencionan el
efecto de los tipos de hábitat, las diferencias se
dieron entre microhábitat, principalmente distintos
en el tipo de substrato. González et al (2009)
distinguieron comunidades definidas de playas con
troncos caídos, playas arenosas y aguas abiertas
en lagunas del Orinoco. De manera similar,
Arrington y Winemiller (2006) identificaron comu-
nidades en la planicie del Cinaruco, asociadas a
parches de rocas, distintas a otras en su compo-
sición, de las asociadas a detritus vegetal; mien-
tras que Lima et al (2009) identificaron comu-
nidades asociadas a fondos de gramíneas y otras
a fondos arenosos en la planicie del río Mortes.
Por su parte, Storey (2003) encontró que en
aguas altas se separaron comunidades asociadas
a lechos de macrófitas de aquellas asociadas a
lechos con materia orgánica, mientras que en se-
quía el lecho rocoso fue un predictor importante
de los ensamblajes. Asimismo Storey señaló que
la velocidad de la corriente tuvo un efecto nega-
tivo sobre la diversidad de especies durante
aguas altas. En la planicie de inundación del río
Mulgrave las mayores velocidades de corriente
durante aguas altas se asociaron a una pérdida
de fuentes de alimento en la forma de macro-
invertebrados bentónicos y en la disponibilidad de
hábitat, lo cual tuvo como consecuencia una dis-
minución drástica en la diversidad y abundancia
de peces (Rayner et al., 2009).

Otras investigaciones destacaron la importan-
cia de la vegetación acuática en la estructuración
de las comunidades de peces. En planicies de
inundación de tres ríos africanos con distintos re-
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gímenes climáticos, características paisajísticas y
de drenaje, Hickley y Bailey (1986), Louca et al.
(2009) y Merron y Bruton (1995) reportan aso-
ciaciones de determinadas especies con masas de
vegetación acuática. Destacan los resultados ob-
tenidos en el río Sudd, donde Hickley y Bailey
encontraron distintas especies de plantas acuáti-
cas asociadas a comunidades particulares de pe-
ces. Desafortunadamente, en ninguno de esos
trabajos se explica la naturaleza de tales asocia-
ciones. Sin embargo, Petry et al (2003) atribuye-
ron la preferencia de ciertas especies a las
masas de vegetación acuática a una mayor dis-
ponibilidad de refugios y alimentos en este tipo
de hábitats de la planicie de inundación del
Solimoes. En este sentido, Machado-Allison y
Zaret (1984) y Machado-Allison (1986; 2005) se-
ñalan que ciertas especies (p.e. Hoplosternum
littorale) utilizan la vegetación acuática para
construir nidos durante la época reproductiva
para que luego de la eclosión de huevos, las lar-
vas puedan alimentarse de los macroinverte-
brados asociados a las raíces, lo cual podría
explicar algunas de las asociaciones encontradas
por los otros autores.

Al igual que con la vegetación acuática, en
tres áreas se encontraron asociaciones entre cier-
tas especies de peces con los bosques ribereños
en ríos neotropicales (González et al., 2009; Lima
et al., 2009; Saint Paul et al., 2000), particular-
mente durante la fase de inundación, situación
que es atribuida a una mayor disponibilidad de
alimento en forma de frutos, material orgánico en
descomposición, e insectos terrestres en estos
hábitat, a los cuales los peces sólo tienen acceso
en tal momento del ciclo hidrológico. Al respecto,
se ha documentado que en esta región ciertos
Characiformes como aquellos de los géneros
Colossoma, Piaractus, Brycon, Myleus y
Metynnis, así como otros miembros de la familia
Serrasalmidae tienen una dentición especializada
en la masticación de frutas y semillas (Goulding,
1980; Machado-Allison, 1982; 2005; Winemiller et
al., 2008). González (2009) observó además que
la mayor riqueza de especies de comunidades de
lagunas del río Orinoco fue más alta en aquella

con una mayor cobertura del bosque ribereño, lo
cual podría ser un efecto de la mayor presencia
de recursos alimenticios, como ha sido demostra-
do en ríos llaneros y morichales en Venezuela
donde más del 50% del alimento proviene de ma-
terial orgánico alóctono (Marrero et al., 1997).

Mago-Leccia (1967; 1970) y posteriormente
Machado-Allison (2005) discuten la presencia de
peces en diferentes microhábitat (biotopos) de
las planicies inundadas y lagunas esteros) asocia-
dos en el llano venezolano. En éstos destacan al
menos 5 tipos de ambientes: 1) fondos fangoso-
arenosos; 2) huecos o hendiduras en bancos,
troncos y raíces; 3) vegetación flotante; 4) ribe-
ras con gramíneas y ciperáceas; 5) charcos y
pequeños canales temporales (Tabla 1).

Otro factor que contribuyó a la diferenciación
de comunidades en distintas lagunas de planicies
de inundación neotropicales, relacionado con la
configuración del paisaje, fue la distancia del ca-
nal principal del río. Aquellas lagunas más distan-
tes fueron las más diferentes en cuanto a su
composición de especies, en comparación con las
más cercanas al río. Esto ocurrió en el río
Mamoré (Pouilly et al., 2004; Pouilly y
Rodríguez, 2004),  en el río Ichilo (Carvajal y
Maldonado, 2005) de Bolivia, y en el río Magda-
lena (Granado-Lorencio et al., 2012) en Colom-
bia. Una posible explicación es que las lagunas
más distantes del canal tendrían una menor
conectividad, la cual disminuiría la posibilidad de
acceso o lo impediría para algunas especies, pu-
diendo ser ocupadas sólo por aquellas especies
con mayor capacidad de dispersión (Hugueny et
al., 2010). De forma semejante, en ríos tropicales
de India se encontró que la diversidad de espe-
cies de peces estuvo directamente relacionada
con la conectividad de los hábitats (Das et al.,
2012).

En cuanto a las otras variables paisajísticas, la
extensión de la línea litoral y la superficie de las
lagunas de las planicies de inundación (Granado-
Lorencio et al., 2012), la superficie del área
inundada en las planicies (Laë 1995), el ancho de
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Tabla 1. Especies identificadas para cada microhábitat en sabanas inundadas y lagunas (esteros
asociados). Modificado de Mago-Leccia (1967; 1970) y Machado-Allison (2005).

       Biotopo            Especies

Especies que se encuentran Potamotrygon orbygni, Paratrygon aireba, Rahmphichtys marmoratus, Gymo-
enterradas o asociadas a  la rhamphichthys hypostomus, Sternarchella sima, Adontosternarchus sachsi, A.
hojarasca y/o fondos devenanzi, Sternarchorhamphusmulleri, Sternopygus macrurus, Apteronotus
fangoso-arenosos albifrons, A. bonaparti, Sternarchorhychus mormirus, Agamixis albomaculatus,

Platydoras armatulus, Pterodoras angeli, Bunocephalus amaurus, Hoplosternum
littorale, Parauchenipterus galeatus, Ageneiosus magoi, Rhamdia sebae, Pime-
lodella gracilis, P. cristata, Pimelodus blochii, Pseudohemiodon typus, Pseudo-
platystoma orinocense, P. tigrinum, Brachyplatystoma spp., Achirus novoae.

Especies que viven en huecos, Abramites hypselonotus, Anostomus fasciatus, Farlowella accus, hendiduras de
los bancos Hypoptopoma thoracatum, Hypostomus plecostomus, Loricaria spp., Rinelori-
arenosos, troncos y raíces caria formosa, Liposarcus multiradiatus (juvenil), Panaque  nigrolineatum,

Loricariichthys typus, Mesonauta egregius, Cichlasoma orinocense,
Crenicichla spp.

Especies que viven asociadas Symbranchus marmoratus, Gymnotus carapo, Adontosternarchus sachsi, A.
a vegetación flotante devenanzi,  Eigenmannia virescens, E. limbata (juvenil), Farlowella spp.,

Hoplosternum littorale (juvenil), Astronotus ocellatus, Apistogramma hoignei,
A. ortamni, Mikrogeophagus ramirezi, Aequidens sp., Chetobranchus flaves-
cens, Hemigrammus pulcher, Hyphesobycon spp., Copeina arnoldi, Pyrrhulina
brevis, P. laeta, Xenagoniates bondi, Paragoniates alburnus, Mylossoma duri-
ventre (juvenil),  Pygocentrus cariba (juvenil), Piaractus brachypomus (juvenil).

Especies asociadas a riberas Numerosos etapas de juveniles y adultos de especies de Tetragonopterinae:
entre gramíneas y ciperáceas (Astyanax, Moenkhausia, Ctenobrycon, Markianna, Hemigrammus, Hyphe-

ssobrycon, Poptella); Bryconinae (Brycon, Tetragonopterus); Serrasalmidae
(Mylossoma, Colossoma, Piaractus, Serrasalmus, Pygocentrus, Metynnis);
Anostomidae (Schizodon, Leporinus); Curimatidae (Curimata, Cyphocharax,
Curimatopsis, Steindachnerina); Hoplias malabaricus, Copella nattereri,
Copeina  arnoldi, Pyrrhulina laeta, P. brevis, Prochilodus mariae, Roeboides
affinis, Charax notulatus, Ch. metae, Aphyocharax alburnus, Gephyrocharax
sp. Gymnocorymbus thayeri, Hoplosternum littorale, Farlowella accus, Ento-
mocorus benjamini, E. gameroi, Parauchenipterus galeatus, Agamixis alboma-
culatus, Platydoras armatulus Farlowella accus, Rineloricaria formosa, Lipo-
sarcus multiradiatus (juvenil), Panaque nigrolineatum, Loricariichthys typus,
Mesonauta egregius, Cichlasoma orinocense, Crenicichla spp. Apistogramma
hoignei, A. ortamni, Mikrogeophagus ramirezi, Aequiden ssp., Chetobranchus
flavescens, Poecilia reticulata, Rivulus sp.

Charcos y canales pequeños Terranatus dolichopterus, Rachovia maculipinnis, Pterolebias zonatus, P.
hoignei, Poecilia reticulata, Rivulus sp. Mikrogeophagus ramirezi (en lluvias)
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 los canales (Obetenet al., 2009) y la superficie
de las cuencas hidrográficas (Das et al., 2012)
se relacionaron con una mayor diversidad de es-
pecies de las comunidades ícticas, conforme a la
relación superficie–riqueza de especies de la teo-
ría de biogeografía de islas (MacArthur y Wilson,
1967). Resalta el hecho de que la mayoría de los
trabajos revisados no hayan incluido en sus análi-
sis ninguna variable paisajística, lo cual implica
que el conocimiento predominante sobre la es-
tructura y dinámica de las comunidades de peces
de planicies tropicales obedece principalmente a
una escala espacial mediana a pequeña, de alcance
local, y por lo tanto son necesarias más investiga-
ciones de mayor alcance geográfico para tener una
mejor comprensión de estas comunidades.

I.2. Variables bióticas

Estas fueron incluidas en menos trabajos que
las variables ambientales, y en 10 de ellos no
fueron medidas expresamente o probadas me-
diante ningún análisis estadístico, sino que se re-
currió a ciertas evidencias e hipótesis que
indicarían su intervención en la estructuración de
las comunidades ícticas. Rodríguez y Lewis
(1994) concluyeron que la piscivoría, como fun-
ción de la profundidad y la transparencia, deter-
minó la composición de las comunidades en
lagunas de la planicie de inundación del Orinoco,
resultado que más adelante postularían con más
detalle en su modelo morfometría–transparencia–
piscivoría. Por su parte, Ríos et al. (2008) tam-
bién concluyeron que la piscivoría tiene un rol
importante en la estructuración de las comunida-
des en la planicie del Magdalena, pero indepen-
dientemente de la transparencia o la profundidad,
particularmente durante la sequía. Una situación
parecida fue observada por Jackson et al. (2013)
en pozos de la planicie del río Oweme en África,
mientras que Hay et al. (1996) detectaron una
correlación negativa entre peces herbívoros y pe-
ces piscívoros en canales de la planicie del
Okavango. Sin embargo, es difícil generalizar ya
que existe alta controversia en cuanto al compor-
tamiento de los peces durante el período seco.
Experiencias en las sabanas inundadas de los ríos

Portuguesa y Orituco (estado Guárico) mostraron
que los depredadores considerados obligatorios
(p.e. Serrasalmus, Pygocentrus, Crenicichla y
Hoplias) no contenían restos orgánicos en los
estómagos e intestinos, estructuras que se nota-
ban degradadas tisularmente, lo que evidenciaba
la falta de ingesta de alimento por tiempo prolon-
gado (Machado-Allison, 2005; Machado-Allison y
Royero, 1986).

La competencia interespecífica fue señalada
como una causa de la ocurrencia de asociaciones
significativas entre especies durante aguas bajas
en dos lagunas de la planicie del Orinoco
(González et al., 2009), y en pantanos perennes
del río Mulgrave (Rayner et al., 2009). Al res-
pecto, Machado – Allison (2005) señala que la
competencia y la depredación son procesos den-
so-dependientes que ocurren con mayor frecuen-
cia durante la época seca debido a la disminución
en la extensión y disponibilidad de hábitat, y que
además propiciarían la mayor diversidad de espe-
cies en los ambientes acuáticos de los llanos ve-
nezolanos a través del desarrollo de adaptaciones
defensivas y tróficas. No obstante, Jackson et al
(2001) afirman que el efecto de la competencia
en la estructuración de las comunidades de peces
no es convincente debido a la dificultad de de-
mostrarlo fuera de un laboratorio y a la imposibi-
lidad de excluir otros factores como la
especiación alopátrica. Sin embargo, estudios so-
bre la divergencia genética en morfotipos de
Nematochromis temporalis que utilizan distintos
microhábitat de bentos en el  Lago Tanganyika
sugieren un rol de la competencia en la genera-
ción de divergencia en el uso de hábitat, que a
su vez conduciría a largo plazo al aislamiento
reproductivo de estos morfotipos, y a una even-
tual especiación (Winkelmann et al., 2014).

La segregación entre especies también fue
mencionada en algunos de los trabajos revisados.
En las planicies de los ríos Chobe, Zambeze y
Okavango se detectó una aparente segregación
temporal entre los Characiformes depredadores
Hydrocinus vitattus e Hepsetus odoe, siendo
que la primera especie disminuyó su abundancia
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durante aguas altas, momento en el cual aumentó
la población de la segunda (Hay et al., 2002).
Sin embargo, pueden existir otros factores que
hayan causado tales fluctuaciones en las abun-
dancias de las dos especies que no se relacionan
con la segregación temporal (p.e. comportamien-
to) y que no fueron examinadas en esos estudios.
Igualmente en el Okavango se observó una se-
gregación espacial entre estas dos especies.
Hydrocinus vitattus fue dominante en ambientes
con extensiones grandes y caudal rápido, mien-
tras que Hepsetus odoe lo fue en bosques inun-
dados y un pantano estacional (Merron y Bruton,
1995). En el río Cross se observó una posible
segregación espacial entre especies de bagres,
medidas como patrones inversos de abundancias,
lo cual resultó en mayores abundancias de indivi-
duos de la familia Bagridae con especies del gé-
nero Clarias en sabanas inundadas (Obetenet
al., 2009). La detección de estos patrones de
aparente segregación entre esas especies ofrece
la oportunidad de realizar estudios experimentales
que demuestren o refuten la ocurrencia de com-
petencia interespecífica.

En otros tipos de planicies, como aquellas de
los lagos africanos que sufren pocas variaciones
en el nivel de agua a lo largo del ciclo
hidrológico se ha señalado a la competencia por
lugares adecuados para la reproducción como
una variable importante en la determinación de la
composición de las comunidades de peces, delimi-
tando la presencia de especies pertenecientes a
dos gremios reproductivos: cuidadores y portado-
res, mientras que en ríos y sus planicies de inun-
dación, las variaciones estacionales en el nivel del
agua favorecieron una mayor diversidad de gre-
mios reproductivos (Bruton y Merron, 1990). Es-
tos hechos soportan el argumento de Lowe –
McConnell (1975) de que la estacionalidad en los
ambientes inundables impone límites a los efectos
que las interacciones interespecíficas puedan te-
ner en la estructura de las comunidades de pe-
ces. Desafortunadamente, aún existe muy poca
información disponible sobre a qué gremio repro-
ductivo pertenece la mayoría de las especies de
peces tropicales (lo cual se comprobó con una

búsqueda aparte de literatura y la consulta a
fishbase.org) como para extrapolar estos patrones
a otros lagos de la región. En la figura 4 se
muestran las frecuencias de aparición de las dis-
tintas variables.

II. Modelos de estructuración de comuni-
dades

II.1. Plantilla de Hábitat

Las predicciones de este modelo se cumplie-
ron en 16 de los trabajos revisados.  En las pla-
nicies de inundación tropicales existe una aparen-
te limitante en el tamaño de las especies de pe-
ces que viven asociadas a masas de vegetación
acuática, lo cual es reportado en el Neotrópico
en el Orinoco y el Apure (González et al., 2009;
Valbo-Jørgensen, 2000) y en el Solimoes de Bra-
sil (Petry et al., 2003), en África en el río Kafue
(Dudley y Scully, 1980), en el Sudd (Hickley y
Bailey, 1986), en el río Gambia (Louca et al.,
2009), y en Australasia en el río Fly (Swales et
al., 1999) y en Ord (Storey, 2003). La vegeta-
ción acuática sirve de substrato para el perifiton
y de larvas de insectos acuáticos, así como de
refugio para los peces, por lo cual las comunida-
des asociadas a ellas son muy diversas (ver Ta-
bla 1), no obstante, el intrincado medio de las
raíces no permite la movilidad de individuos muy
grandes, lo cual impone un tamaño corporal redu-
cido para las especies que ocupan este hábitat.

En otros sistemas, el tipo de alimento disponi-
ble en los distintos hábitats determinó la presen-
cia de las especies pertenecientes a gremios
tróficos capaces de explotarlos. En hábitats domi-
nados por algas o macrófitas hubo una dominan-
cia de especies herbívoras (Pouilly et al., 2004),
en bosques ribereños inundados las especies fue-
ron principalmente insectívoras (Lima et al.,
2009) y en canales de las planicies de mayor
profundidad dominaron especies ictiófagas de ta-
maños grandes (Islam et al., 2006). Con respecto
al tamaño de las especies, en otras latitudes de
Norteamérica y Europa también se ha encontrado
una relación entre este parámetro y la profundi-
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dad (Lamouroux et al., 2002), donde especies
más grandes y malas nadadoras ocuparon seg-
mentos de ríos dominados por pozos. No obstan-
te, hasta ahora no se ha brindado una explicación
del potencial mecanismo que impulsaría esta rela-
ción entre tamaño y profundidad del agua en las
planicies de inundación.

Otros autores encontraron que las variaciones
estacionales en los atributos del agua en las pla-
nicies de inundación, como altas temperaturas y
bajas concentraciones de oxígeno disuelto impu-
sieron la ocupación de especies residentes alta-
mente tolerantes a estas condiciones, y de una

ocupación temporal de especies migratorias que
dejan estos hábitats cuando sus condiciones se
vuelven adversas (Carter y Beadle, 1931,
Galacatos et al., 2004; Mago, 1970; Sousa y
Freitas, 2008).

II.2. Pulsos de Inundación

Cuatro trabajos en el Neotrópico apoyan la
teoría de pulsos de inundación, con la detección
de cambios composicionales entre fases
hidrológicas asociados a movimientos de los pe-
ces a hábitats más benévolos como los canales
en aguas bajas y para la búsqueda de nuevas
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hábitats de la planicie de inundación (Rayner et
al., 2008). Con respecto a estos casos, existe la
posibilidad de que el tipo de planicie de inunda-
ción, en relación con su posición en la cuenca
hidrográfica, tenga un efecto sobre la duración de
las inundaciones, así como sobre la fuerza de la
corriente.

Se han identificado tres tipos de planicies de
inundación en función al grado de cohesión del
substrato y a la energía de las descargas, con el
tipo 1 con alto grado de energía en las descargas
y poca cohesión del substrato, ubicado en las re-
giones más altas de las cuencas hidrográficas,
hasta el tipo 3 de baja energía y alta cohesión,
ubicado en las partes bajas de las cuencas
(Ward et al., 2002). Cabe la posibilidad de que
estas planicies, donde no se encontraron los pa-
trones descritos por la teoría de pulsos de inun-
dación, sean del primer tipo, lo cual explicaría la
corta duración de las inundaciones y la falta de
adaptaciones de la ictiofauna a las mismas, debi-
do a la velocidad y la fuerza con la que ocurren,
que no permitirían a los peces aprovechar estos
ambientes con fines reproductivos. En cualquier
caso, los resultados presentados en estos trabajos
indican que los pulsos de inundación y las conse-
cuentes adaptaciones de los peces a ellos no
ocurren en todas las planicies y por lo tanto esta
teoría no explica todos los patrones de estructura
comunitaria observados en estos sistemas
inundables.

II.3. Dinámica de Parches

En nueve de los trabajos revisados se descri-
ben procesos en las comunidades de peces,
concordantes con la teoría de dinámica de par-
ches. Es necesario remarcar en este punto, que
en los trabajos revisados se encontraron patrones
que pueden ser explicados por más de un mode-
lo. Entonces, se tiene que la plantilla de hábitat
puede explicar la presencia de ciertos rasgos de
las especies de una comunidad en relación con
las condiciones de los hábitats que ocupa, y a la
vez la dinámica de parches puede facilitar la
comprensión de los cambios observados en esa

fuentes de alimentos en las áreas inundadas du-
rante aguas altas (Correa, 2008; Saint-paul et al.,
2000; Sousa y Freitas, 2008; Valbo-Jørgensen,
2000). En ríos africanos, un mayor tiempo de
inundación de áreas propició mayores proporcio-
nes de juveniles y mayores biomasas en las pla-
nicies de inundación (Hay et al., 1996), lo cual
está de acuerdo con el argumento de que son las
inundaciones las que determinan las característi-
cas de las comunidades de peces;  también se
observó la ocurrencia de picos de abundancias
durante el período reproductivo de los peces
(Hickley y Bailey, 1986). Estudios en el Ganges
(Sarkar et al.,  2012) apoyan el señalamiento de
Junket al (1989) para el Amazonas y Mago-
Leccia (1967, 1970) y Machado-Allison (1990;
1992; 2005) para los llanos de Venezuela (río
Orinoco) según el cual las planicies son utilizadas
por los peces como áreas de cría (nursery), de
huevos y larvas previamente desovados en los
ríos y hacia el piedemonte.

No obstante, identificamos cuatro trabajos que
no sostienen esta teoría. Dos de ellos, realizados
en el Okavango y en el Zambeze (Hay et al.,
2002; Merron y Bruton, 1995), no reportaron
cambios en la composición de las comunidades
en los hábitats de las planicies relacionados con
las estaciones y las consecuentes variaciones en
la profundidad del agua. Es posible que las espe-
cies que habitan en estas planicies hayan desa-
rrollado estrategias para soportar los cambios de
condiciones ambientales, pudiendo cumplir todo su
ciclo en ellas.

Por otra parte, en una laguna de la planicie
del río Manu (Osorio et al., 2011) se detectó que
casi no hubo sincronía entre el periodo repro-
ductivo de los peces y las inundaciones. Una po-
sible explicación es que esa laguna sufre múl-
tiples inundaciones cortas, que no favorecerían la
presencia de especies con una estrategia repro-
ductiva estacional dependiente de la conexión con
el río. Resultados similares fueron obtenidos en el
río Mulgrave, donde las inundaciones son de cor-
ta duración e impredecibles, y por lo tanto los
peces no han desarrollado asociaciones a los
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misma comunidad en distintos ciclos hidrológicos.
Igualmente, la teoría de pulsos de inundación ex-
plicaría la existencia de las adaptaciones
reproductivas y tróficas de tal comunidad a los
cambios estacionales en el nivel de agua que su-
fren los distintos hábitats de las planicies
inundables, y la dinámica de parches explicaría
los procesos de extinción y colonización de di-
chos hábitats que surgen como respuesta a tales
cambios estacionales.

En este sentido, los cambios en la composi-
ción de las comunidades de peces entre fases
hidrológicas en lagunas de distintas planicies de
inundación en Sudamérica y África podrían ser
atribuidos a que las variaciones en la profundidad
del agua implican un disturbio que vuelve a las
comunidades a un estado inicial, donde la compo-
sición final será determinada por la identidad de
los colonizadores que lleguen en forma de huevos
o larvas a los hábitats vacantes. Al respecto,
Arrington y Winemiller (2006) discuten que en
litorales de canales y lagunas de planicies, las
comunidades están fuertemente influenciadas por
las dinámicas de colonización, como resultado de
cambios continuos y graduales en la profundidad
del agua que resultan de la variación temporal en
estos hábitats. En estos sistemas, las sequías y la
consecuente disminución de hábitat disponible, así
como la disminución de las concentraciones de
oxígeno disuelto, ocasionarían procesos denso-de-
pendientes de mortalidad y emigraciones a am-
bientes con condiciones más habitables, por lo
cual los hábitats quedarían vacantes hasta la
próxima inundación, cuando serían colonizados
nuevamente. Esto posiblemente explica las altas
variaciones específicas y comunitarias  encontra-
das año a año en los esteros de Camaguán
(Guárico, Venezuela) (Machado-Allison o.p.;
Echevarría y Machado Allison, 2014 en prep.)

En otros sistemas se observó además una re-
lación entre la distancia de las lagunas y hasta el
río y la similitud de las comunidades de peces,
donde aquellas lagunas más distantes al río tuvie-
ron las comunidades más disímiles (Jackson et
al., 2013; Pouilly et al., 2004), de lo cual se

desprende que los ríos funcionan como fuentes
de individuos de distintas especies que colonizan
las lagunas durante las inundaciones, de las cua-
les las más lejanas sólo podrán ser ocupadas por
aquellas especies con mayor capacidad de disper-
sión, funcionando como una metacomunidad
(Leibold et al., 2004).

Destacan los patrones observados en el río
Mulgrave en Australia (Rayner et al., 2009;
Rayner et al., 2008), donde a diferencia de los
sistemas mencionados en párrafos previos, no fue
la sequía el evento que actuó como un disturbio
sobre las comunidades de peces, sino que por el
contrario fue la inundación. De este modo, los
cambios temporales observados en la composición
de especies de las comunidades fueron asociados
a la pérdida de hábitat debido a la fuerza del
torrente de agua, el cual arrasó con la vegetación
acuática y con el substrato de grava y detritus, y
de la misma manera que eliminó los hábitats de
los peces, también eliminó a los macroinver-
tebrados bentónicos de los cuales éstos se ali-
mentan. Posteriormente, cuando disminuyó el
torrente de agua, ocurrirían eventos de coloniza-
ción por larvas y nuevamente la composición de
las comunidades serían determinadas por la iden-
tidad de estas últimas.

Como se puede apreciar hasta ahora, la revi-
sión de los distintos trabajos indican que no todas
las planicies de inundación son iguales en cuanto
a la estacionalidad, predictibilidad y duración de
las inundaciones así como la velocidad en la que
estas ocurren, lo cual incide directamente sobre
los hábitats y por lo tanto sobre las comunidades
de peces; asimismo, diferentes mecanismos inter-
vienen en su estructuración, sean bióticos o am-
bientales.

II.4. Morfometría – Transparencia –
Piscivoría

Además de los trabajos de los autores que
propusieron este modelo (Rodríguez y Lewis,
1994; 1997), en sólo tres de los artículos revisa-
dos se identificó este patrón en las comunidades
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de peces en las planicies de inundación estudia-
das (Lima et al., 2009; Petry et al., 2003;
Tejerina-Garro et al., 1998), todos en el Neo-
trópico. Por el contrario, otros cinco trabajos fa-
llaron en detectar una asociación entre el tipo de
orientación para la depredación y la turbidez de
las aguas. Saint Paul et al (2000) encontraron
diferencias en las comunidades de peces de lagu-
nas de aguas blancas y negras, aunque éstas no
se asociaron con el tipo de depredadores presen-
tes, pues Siluriformes y Gymnotiformes piscívoros
fueron registrados en las últimas, a pesar de ser
bastante transparentes, y sus contrapartes del or-
den Characiformes fueron capturados en aguas
blancas con alta turbidez. Una situación similar
fue detectada por Galacatos et al., (2004), Ríos
et al. (2008) y Torres et al. (2013).

Igualmente cabe destacar que en el río
Mamoré, Pouilly y Rodríguez (2004) observaron
que el modelo no se cumplió en lagunas rodeadas
por sabanas, ante lo cual argumentan que en este
tipo de ambientes las interacciones tróficas ten-
drían más peso sobre la estructura de las comu-
nidades, ya que en estas lagunas hay una mayor
estabilidad ambiental debido a estar permanente-
mente conectadas al río. Una de las flaquezas
del modelo MPT es que los muestreos en los
que se basaron los autores para su formulación
fueron realizados mediante pesca eléctrica, la
cual tiene la limitante de ser más efectiva en
litorales. Es posible que áreas de aguas abiertas
con mayor profundidad no hayan sido correcta-
mente muestreadas, y no se haya obtenido una
representación adecuada de las comunidades de
peces de esas lagunas.

II.5. Síntesis de Ecosistemas Fluviales

La síntesis de ecosistemas fluviales se susten-
ta en el principio de que ellos tienen una natura-
leza tetra-dimensional, en la cual está incluida la
variación lateral, longitudinal, vertical y temporal.
La plantilla jerárquica de hábitat de los ecosis-
temas fluviales es según este modelo, la principal
responsable de la regulación de las comunidades
y ésta es determinada por la interacción de las
condiciones geomorfológicas y las características

del flujo a corto y largo plazo. En el marco de la
síntesis de ecosistemas fluviales, Thorp et al.
(2006) levantan una serie de premisas, de las
cuales se mencionan a continuación aquellas rela-
cionadas con la riqueza de especies y la organi-
zación de las comunidades:

1. La plantilla de hábitat única, característica
de cada parche hidrogeomórfico, limita el poten-
cial pool de especies presentes en cada parche.
Los parches tienen propiedades emergentes que
surgen de las interacciones sinérgicas de las par-
tes de distintos niveles espaciales y temporales.
Las propiedades emergentes son originadas por
las condiciones climáticas, la geomorfología del
parche y las condiciones ribereñas.

2. La riqueza de especies variará significa-
tivamente con la velocidad de la corriente a tra-
vés del drenaje. Por ende, las planicies de inun-
dación con canales secundarios interconectados y
con remansos con muy poca corriente funcionan
como refugios contra el estrés hidráulico del ca-
nal y sirven como áreas de cría y desarrollo, y
tienen una mayor retención de nutrientes y mate-
ria orgánica que favorece una mayor riqueza.

3. El factor más importante en la regulación
de la composición de las comunidades es la plan-
tilla jerárquica de hábitat, determinada por las
interacciones entre unidades geomórficas y las
características del flujo del agua a corto y largo
plazo. Por lo tanto, los pulsos de inundación son
más importantes en las porciones más bajas de
las cuencas hidrográficas, donde duran más y cu-
bren una mayor extensión de terreno.

4. Los procesos determinísticos serán más im-
portantes en parches con mayor estabilidad como
remansos y áreas del canal con el menor estrés
hidráulico.

5. Las comunidades son mantenidas en un
equilibrio “meta-estable”, el cual resulta de la in-
corporación de múltiples procesos no equilibrado-
res y equilibradores  de corto plazo que operan a
niveles jerárquicos más bajos en el marco de un
mosaico dinámico de parches, caracterizado por
múltiples dimensiones y escalas temporales.
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6. Los cinco componentes trascendentes para
la organización y función de las comunidades son:
1. la magnitud de la descarga de agua; 2. su
frecuencia a un nivel dado; 3. la duración de las
inundaciones periódicas; 4. su predictibilidad; y 5.
la tasa de cambio entre niveles. En los trópicos
los cambios estacionales en hidrología son espe-
cialmente importantes debido a que las variacio-
nes en la foto–radiación y la temperatura del
agua no son significativas.

7. El vínculo entre las historias de vida de las
especies y las inundaciones aumenta directamente
con su predictibilidad y ocurrencia en períodos de
máxima productividad primaria.

Varias de las predicciones de este modelo se
cumplieron en los trabajos revisados, particular-
mente con respecto a la existencia de parches
integrados en una jerarquía establecida por la es-
cala espacial. Cinco de los trabajos revisados in-
dicaron la existencia de un primer nivel de
jerarquía de parches, los cuales se distinguen por
sus condiciones de topografía, posición y flujo de
agua y que por lo tanto tienen comunidades
bióticas particulares, debido a sus condiciones
ecológicas. En los ríos de la región de Indo–
Burma se discute la existencia de unidades
faunísticas moldeadas por sus requerimientos
ecológicos y la topografía (Kottelat et al., 2012).
De manera similar, en el bajo Mekong y su pla-
nicie de inundación se señala la presencia de
segmentos ecológicos con características
geológicas y geomorfológicas particulares que so-
portan ensambles distintos de peces, y al igual
que en la síntesis de ecosistemas fluviales, los
bordes entre segmentos ecológicos sn de vital im-
portancia por ser áreas de gran diversidad debido
a que son zonas de congregación de especies
migratorias (Hill, 1995). En las planicies de inun-
dación de los ríos Chobe, Zambeze y Okavango,
los hábitats de canales, lagunas de herradura y
pantanos se distinguieron como parches con ca-
racterísticas ecológicas propias, determinadas, de
acuerdo con la síntesis de ecosistemas fluviales,
por la duración de las inundaciones y la velocidad
del flujo de agua, que influyeron sobre los atribu-
tos de las comunidades de peces (Hay et al.,

2002). En los ríos bolivianos Mamoré (Pouilly et
al., 2004) e Ichilo (Carvajal y Maldonado, 2005)
las lagunas de las planicies se comportaron como
parches con condiciones ecológicas y comunida-
des ícticas propias, determinadas por su posición
en relación con el canal del río. Asimismo, otros
autores encontraron una diferenciación entre las
comunidades de peces entre hábitats de canales,
lagunas y otros sistemas lénticos (Obetenet al.,
2009; Galacatos et al., 1996; Hay et al., 2002;
Hickley y Bailey, 1986; Merron y Bruton, 1995;
Pusey y Kennard, 1996; Sarkar et al., 2012;
Storey, 2003) asociadas a las condiciones am-
bientales distintas de estos hábitats.

Un segundo nivel estaría determinado por la
estacionalidad en la profundidad del agua en las
planicies de inundación generada por la variación
temporal, la cual diferencia a los hábitats por su
permanencia a lo largo del ciclo hidrológico y que
por lo tanto definen las estrategias de vida y la
composición de las comunidades de peces (Bin et
al., 2009; Bruton y Merron, 1990; Merron y
Bruton, 1995; Pouilly y Rodríguez, 2004; Swales
et al., 1999). Por otra parte seis trabajos recono-
cieron la existencia de un tercer nivel de parches
determinado por el tipo substrato (Arrington y
Winemiller, 2006; Rayner et al., 2008; Storey,
2003, ver Tabla 1) y por las condiciones físico–
químicas del agua (Jackson et al., 2013) o el tipo
de área inundada, sea de bosques (González et
al., 2009; Lima et al., 2009) o de sabanas
(Pouilly y Rodríguez, 2004).

Como se mencionó antes, las condiciones de
las riberas en cuanto al tipo de vegetación domi-
nante, también tuvieron influencia en las comuni-
dades de peces en las planicies, relacionadas con
la productividad del agua, lo cual refleja las pro-
piedades emergentes específicas de cada parche
reportadas en la SEF.

Un cuarto nivel jerárquico estaría constituido
por la presencia de vegetación acuática o par-
ches bióticos, que sirven de refugio para los pe-
ces contra la corriente y acción de depredadores
(Dudle y Scully, 1980), creando comunidades de-
finidas que incluso pueden diferenciarse según el
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tipo de vegetación acuática (Hickley y Bailey,
1986; Petry et al., 2003). Aunque en los trabajos
revisados no se identificaron parches constituidos
por materia orgánica, en otras investigaciones se
ha destacado su importancia, particularmente para
ensambles de loricariidos (Lujan et al., 2012;
Lujan et al., 2011). En este sentido, la SEF se-
ñala que los parches de macrófitas se distinguen
por sus concentraciones de oxígeno disuelto, ma-
teria orgánica y nutrientes, y que las comunida-
des asociadas a estos parches están influenciadas
por una jerarquía espacio–temporal de parches
controlados biótica y abióticamente.

Como se puede apreciar, debido a la condi-
ción integradora de esta teoría, los patrones ob-
servados por la mayoría de los autores en sus
comunidades de estudio en cuanto a la relación
de la estructura de éstas con las características
hidrológicas y con la escala espacial y temporal
de los parches en los que habitan, son coherentes
con las predicciones de la síntesis de ecosistemas
fluviales, lo cual sugiere que este  modelo es el
más conveniente para caracterizar los procesos
que determinan la estructura de las comunidades
de peces en las planicies de inundación cuando
se considera toda la variabilidad de condiciones de
las planicies de inundación de la región tropical.

Con esto no se quiere declarar como inco-
rrectos a otros modelos como la teoría de pulsos
de inundación o la de dinámica de parches. En
cuanto a la primera, sus premisas se consideran
correctas, pero sólo para determinados tipos de
planicies de inundación, particularmente aquellas
ubicadas en las posiciones más bajas de las
cuencas hidrográficas y de gran extensión, como
lo serían las de los ríos Apure o Amazonas,
mientras que la dinámica de parches tendría lugar
en ríos más pequeños, con inundaciones muy rá-
pidas y menos predecibles. En la figura 5 se
muestran las frecuencias en que se cumplen las
premisas de los modelos en la literatura revisa-
das.

Otro aspecto a resaltar es que dentro de pla-
nicies como las llaneras, regidas por pulsos de
inundación, cuando se consideran ensambles de
peces en parches a escalas espacio–temporales
muy finas (Arrington y Winemiller, 2006), se
cumple el modelo de dinámica de parches, lo
cual sugiere que el modelo de pulsos de inunda-
ción explica mejor patrones a escalas espacio–
temporales más grandes, es decir, a nivel de
planicies y ciclos hidrológicos completos. La SEF
también menciona que las características de los
regímenes hidrológicos y su predictibilidad puede

Figura 5. Número de trabajos revisados en los que se cumplen las premisas de los modelos de estructu-
ración de comunidades.
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variar entre eco-regiones, ríos y segmentos, por
lo cual también puede predecir si las planicies
serán regidas por pulsos o por otros modelos
como la dinámica de parches. También señala las
inundaciones pueden constituir una fuente de per-
turbación o de subsidio para las comunidades, de-
pendiendo de su predictibilidad (Thorpet al.,
2008), lo cual también se pudo apreciar en la
revisión, ya que en el río Mulgrave, con inunda-
ciones cortas y poco predecibles, actúan como
una fuente de estrés para las comunidades de
peces.

Por otra parte, si bien la SEF incluye algunas
de las premisas de la plantilla de hábitat, los pul-
sos de inundación o la dinámica de parches, su
mérito consiste en que inserta los mecanismos y
relaciones descritos en estas teorías en el contex-
to de un sistema jerárquico de hábitats con esca-
las espacio–temporales propias y con caracte-
rísticas hidrológicas y geomorfológicas igualmente
propias, además de considerar las propiedades
emergentes de cada parche, variables que no son
incluidas en los modelos previos. Esta particulari-
dad es la que permite que el modelo pueda ser
utilizado para describir los patrones de las plani-
cies de inundación a través de la región tropical.

III. Estructuración de las comunidades de
peces en planicies de inundación tropicales

Tomando en cuenta los resultados de las in-
vestigaciones revisadas, los distintos modelos so-
bre la estructuración de las comunidades en
sistemas acuáticos y demás literatura citada, se
propone una organización de las variables y pro-
cesos que intervienen en la estructura de las co-
munidades de peces en planicies de inundación
tropicales, dentro del marco de la síntesis de
ecosistemas fluviales, presentada en los siguientes
párrafos.

Las comunidades de peces en las planicies de
inundación son estructuradas en primer lugar por
la predictibilidad y la duración de las inundacio-
nes, constituyendo así el primer nivel en la jerar-
quía de variables. Esto crea un gradiente en el

cual, en un extremo se tendrán aquellas que ha-
bitan planicies con inundaciones cortas y no
predecibles y que se ajustan al modelo de diná-
mica de parches, y en el otro extremo se tendrán
aquellas que ocupan planicies donde las inunda-
ciones son altamente predecibles y periódicas y
de larga duración y que están adaptadas a los
pulsos de inundación (figura 6).

En el segundo nivel intervendrían el tamaño
de los hábitat y la conectividad, factores determi-
nados por la posición con respecto a la red
hidrográfica y con respecto al canal principal. En
este nivel la plantilla de cada hábitat definirá la
composición de las comunidades con base en las
adaptaciones de las especies a la velocidad de la
corriente y a su capacidad de dispersión. Otros
autores han señalado la importancia de la
conectividad de la red hidrográfica y la capacidad
de dispersión en la estructuración de las comuni-
dades de peces en humedales (Hugueny et al.,
2010). Además, la profundidad y la extensión del
área inundada determinarán la cantidad del
hábitat disponible y por lo tanto la cantidad de
nichos que lo puedan ocupar, y también determi-
nará el tamaño corporal y por ende la biomasa
de las especies que compongan las comunidades.

El tercer nivel jerárquico, estaría determinado
por la condición lótica o léntica de los hábitats y
el grado de permanencia de éstos a través del
ciclo hidrológico en función a los cambios en el
nivel del agua. Aquí, nuevamente la plantilla de
cada hábitat impondrá las distintas estrategias de
vida, sean de equilibrio, estacional u oportunista,
que tendrán éxito y también determinará la pre-
sencia o ausencia de adaptaciones para la respi-
ración aérea impuestas por las bajas condiciones
de oxígeno disuelto durante la sequía. En este
sentido, la heterogeneidad espacial creada por el
nivel anterior aumenta el gradiente de recursos
de las planicies de inundación, y la variabilidad
temporal incrementa el potencial de solapamiento
de nichos (Ward et al., 2002), condiciones que
favorecen la alta diversidad de especies de peces
en estos sistemas tropicales. En sistemas templa-
dos de agua dulce se ha observado que ciertos
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Figura 6. Modelos que explican la dinámica de las comunidades de  peces de planicies de inundación en
función a la duración  y  predictibilidad de  las inundaciones.
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duración  y  predictibilidad
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Comunidades determinadas por pulsos de inundación

Comunidades determinadas por dinámica de parches

rasgos morfológicos de las especies asociados
con la capacidad de nado y la velocidad de la
corriente están estrechamente relacionados con la
geomorfología e hidráulica de los ríos, esperándo-
se que ocurra lo mismo en ríos tropicales
(Lamouroux et al., 2002).

En este nivel también tendrían influencia el
tipo de suelos,  las comunidades vegetales ribe-
reñas, las características físico–químicas del agua
y el tipo de substrato sobre las comunidades de
peces. Las características de los suelos limitan el
tipo de comunidades vegetales ribereñas y tienen
un efecto en los parámetros físico–químicos del
agua. El tipo de comunidad vegetal ribereña influ-
ye en la cantidad de luz que penetra en el agua
y aporta recursos alóctonos a los hábitats acuáti-
cos (Marrero et al., 1997). Variables como los
sólidos totales disueltos inciden directamente so-
bre la productividad de las aguas, lo cual se ma-
nifestará en la riqueza, abundancia y biomasa de
las comunidades de peces de las planicies de
inundación. Otras variables como la conduc-
tividad, la temperatura y el pH condicionarán la
presencia de adaptaciones a condiciones extre-
mas de las mismas.

El cuarto nivel estaría constituido por los par-
ches bióticos originados a partir de la acumula-
ción de materia orgánica o por masas de vege-
tación acuática y el tipo de substrato. Estos se
caracterizan por ser de corta duración, debido a
que en cada ciclo hidrológico son desmantelados

y redistribuidos durante las inundaciones. En es-
tos parches de las planicies de inundación, tam-
bién referidos como micrositios por otros autores,
hay una mayor probabilidad de segregación entre
especies (Ward, 1998).  En el caso particular de
los parches de vegetación acuática, que empiezan
a formarse durante el inicio de las inundaciones y
empiezan a ser arrastrados durante bajada de
aguas, la ocurrencia de interacciones interespe-
cíficas que puedan tener algún efecto en la es-
tructura de las comunidades de peces, de ocurrir,
tendrían lugar en el clímax de las inundaciones.

Es en este nivel en el cual las interacciones
bióticas como la depredación y la competencia
interespecífica podrían tener un efecto significati-
vo en la estructuración de las comunidades de
peces, lo cual será más probable durante la tran-
sición entre la inundación y la sequía, cuando hay
menor disponibilidad de hábitat, momento en el
que aumenta la segregación espacial y la diferen-
ciación de nichos tróficos como respuesta a la
competencia interespecífica (Winemiller, 1996).
En estudios recientes se ha encontrado una ma-
yor dispersión morfológica de especies de
cíclidos, la cual se relaciona con una competencia
interespecífica más intensa en mesohábitat de
planicies de inundación tropicales (Montaña et
al., 2014), que sustentan este señalamiento. Asi-
mismo, en ambientes de las planicies de inunda-
ción que permanecen siempre inundados la segre-
gación espacial y diferenciación de nichos serían
mecanismos importantes en facilitar la conviven-



Bol. Acad. C. Fís., Mat. y Nat. Vol. LXXIV  No. 1,  2014

54

cia de una alta diversidad de especies, tal como
se observa en las comunidades de cíclidos de los
grandes lagos africanos (Lowe-McConnell, 1975).

Igualmente en este nivel el tipo de alimento
disponible para los peces podrá tener influencia
en las dietas y en las adaptaciones morfológicas
tróficas, así como en la riqueza de gremios
tróficos y de las especies que los componen. In-
vestigaciones realizadas en otros sistemas como
los ríos de Texas apoyan la idea de que la es-
tructura funcional de las comunidades de peces
estaría determinada principalmente por factores
locales, mientras que la estructura taxonómica lo
estaría por factores regionales y la historia bio-
geográfica de las cuencas (Hoeinghaus et al.,
2006), lo  cual coincide con este planteamiento.

Conviene mencionar en este punto que ningu-
no de los trabajos revisados incluyó en su meto-

dología un análisis específico para detectar el
efecto de las variables bióticas en la estruc-
turación de las comunidades de peces estudiadas,
por lo cual es necesario diseñar futuras investiga-
ciones que contemplen la verificación de estas
hipótesis. Estas pueden incluir el diseño de expe-
rimentos a pequeña escala como se sugirió pre-
viamente (Arrington y Winemiller, 2006;
Mittlebach, 1988; Persson, 1986) que impliquen la
manipulación de hábitat o la remoción de espe-
cies competidoras, así como el análisis de coexis-
tencia de pares de especies a una escala mayor
mediante modelos nulos (Gotelli y Graves, 1996;
Gotelli, 2000; Ulrich y Gotelli, 2010) y proba-
bilísticos (Veech 2006).

En la figura 7 se presenta la organización de
las variables que intervienen en la estructuración
de las comunidades de peces de planicies de
inundación tropicales de forma esquemática.

Nivel 1

Variabilidad temporal: predictibilidad y duración de inundaciones

Nivel 2

Variables regionales: Conectividad, tamaño de hábitats

Nivel 3

Condiciones locales: hábitats lóticos o lénticos,
vegetación ribereña, parámetros físico -

químicos del agua

Figura 7. Niveles jerárquicos con las respectivas variables que intervienen en las comunidades de peces
en las planicies de inundación.

Nivel 4
Mesohábitat: substratos,

parches bióticos de detritus
y vegetación acuática
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La acción simultánea de cada uno de estos
niveles sobre las comunidades de peces crearía,
según el criterio de Thorp et al. (2008), un equi-
librio dinámico, con eventos que funcionan como
disturbios y otros que vuelven a las comunidades
a un estado más estable. De la revisión de los
artículos seleccionados se desprende que éstos
ocurren de forma sucesiva y continua durante
cada ciclo hidrológico, y por ello los atributos de
las comunidades de peces en las planicies de
inundación pueden variar entre fases, pero per-
manecer relativamente estables cuando son vistos
desde una perspectiva a largo plazo (Bin et al.,
2009; Correa, 2008; Mondal y Kaviraj, 2009;
Rodríguez y Lewis, 1990; Rodríguez y Lewis,
1994; Winemiller, 1996) y de gran escala, es de-
cir a nivel de toda la planicie, ya que es posible
que a nivel de mesohábitat no se mantengan las
características de las comunidades a través de
los años. Por ejemplo, Arrington y Winemiller
(2006) observaron que en el río Cinaruco los en-
sambles de peces de parches artificiales deposita-
dos en el litoral mostraron una falta de per-
sistencia de las comunidades de peces en el
tiempo, lo cual sugiere una influencia estocástica
significativa en su estructuración.

Por otra parte, como señala Winemiller
(1996), cambios estocásticos en las condiciones
ambientales podrían alterar este patrón de estabi-
lidad a largo plazo y ocasionar alteraciones en los
patrones poblacionales de las especies y por lo
tanto provocar cambios en la estructura de las
comunidades, como lo indicarían los resultados de
Swales et al. (1999) y Chapman y Chapman
(1993) en la forma de pérdidas de diversidad,
disminución de abundancias y biomasas. Es con-
veniente recalcar que los trabajos que obtuvieron
resultados sobre la estabilidad a largo plazo o la
falta de ella en las comunidades de peces de las
planicies, con excepción de Winemiller (1996)
abarcaron en su mayoría sólo dos años de
muestreos, por lo cual se considera necesario
realizar más estudios que abarquen una escala
temporal y espacial más amplias antes de arrojar
conclusiones definitivas sobre este aspecto. Esto
permitiría además, monitorear la condición de las

planicies en relación con los cambios de  usos de
la tierra y demás impactos antrópicos llevados a
cabo en las cuencas hidrográficas a las cuales
pertenecen.

Existen, además del tipo de régimen hídrico,
otros factores externos y estocásticos que han
ocasionado diferencias entre las comunidades de
peces de las planicies tropicales de los distintos
continentes a lo largo de su formación, tales
como la historia biogeográfica de las cuencas, la
historia evolutiva de las especies y el pool regio-
nal de éstas últimas (Albert et al., 2011;
Eigenmann, 1906;  Eigenmann y Allen, 1942;
Hubbert y Renno, 2006; Lundberget al., 1998;
Machado-Allison, 2005; 2007; Rayner et al.,
2009). A pesar de ello, se considera que las con-
diciones ambientales de la actualidad operan de
manera similar para todas estas comunidades.

IV. Dinámica de las comunidades de pe-
ces en las planicies de inundación

En su estudio pionero sobre ecología de co-
munidades de peces de ríos y planicies tropicales,
Lowe-McConnell (1975; 1987) resume la secuen-
cia de eventos que ocurren a través de un ciclo
hidrológico en estos ambientes y que también fue
manifiesta en los trabajos revisados (Correa
2008; Hay et al., 1996; Saint-Paul et al., 2000;
Sarkar et al., 2012; Sousa y Freitas, 2008;
Valbo-Jørgensen, 2000).

El ambiente inundado fluctúa estacionalmente,
y puede variar entre años, con la subida de
aguas aumenta la disponibilidad de alimento para
los peces, por lo cual la fase de inundación es la
principal época de reproducción y crecimiento.
Por otra parte, la estacionalidad impone una pre-
sión selectiva que favorece un desarrollo y creci-
miento rápidos. Los cambios en el nivel de las
aguas son los que impulsan la desova y las mi-
graciones de los peces, lo cual ocurre anualmen-
te, por lo que el recambio poblacional es muy
rápido, lo cual se refleja en biomasas y abundan-
cias (Machado-Allison, 1994; 2005; Marrero,
2011).
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Tabla 2.  Dinámica de comunidades de peces en planicies de inundación dominadas por pulsos.

     Ciclo

 Hidrológico                                    Condiciones Principales Eventos

Menor disponibilidad de hábitat y recursos Alta mortalidad de peces por falta de OD y dese-

 alimenticios. Baja concentración de OD y cación  de hábitat. Disminución de abundancias

aumento de la temperatura del agua.  y biomasas. Segregación trófica y espacial entre

Abarrotamiento en hábitat remanentes.  especies.

Aumenta la disponibilidad de hábitat y Maduración sexual y reproducción. Migraciones

  Ascenso recursos alimenticios. Baja la tempera-  laterales desde el río hasta la planicie de huevos,

tura del agua y aumenta el OD. Empieza larvas,  juveniles y adultos. Aumento de abundan-

a crecer nuevamente la vegetación acuática. cias.

Máxima disponibilidad de hábitat por acceso Máxima actividad alimentaria y mayor crecimiento.

a bosques y otras áreas inundadas que Acumulación de grasa corporal. Fase de  Aumento

ofrecen nuevas fuentes de alimento: fru- de biomasas. Distribución aleatoria de los peces.

  Inundación tos e insectos terrestres. Vegetación acuá-  Aumento de la omnivoría.

tica muy abundante que provee refugios

contra depredadores y alimento en la forma

de larvas y ninfas de insectos acuáticos.

Disminuye la disponibilidad de hábitat y Migraciones desde la planicie al río. Aumenta la

recursos por desecación. Vuelve a bajar el mortalidad por piscivoría. Consumo de grasa

  Retirada OD y empieza a aumentar la temperatura corporal asimilada en la fase previa. Agotamiento

del agua. La vegetación acuática empieza a y reabsorción de las gónadas.

morir y disminuye la oferta de recursos.

Además, el éxito reproductivo depende del ta-
maño del área inundada, de factores físico-químicos
del agua y de la presencia y abundancia de
depredadores. La mortalidad de peces es mayor
durante la retirada de aguas y la sequía; durante
la primera, muchos peces se trasladan a los ca-
nales, donde son interceptados por depredadores,
y en la segunda, la desecación y la falta de oxí-
geno son las causantes de la muerte de los pe-
ces (Winemiller, 1996). Tales variaciones tienen
como consecuencia que las presiones selectivas
sobre las comunidades, tanto bióticas como am-
bientales, fluctúan estacionalmente.

Sin embargo, como se señaló con anterioridad,
este ciclo dinámico ocurre en planicies donde las
inundaciones ocurren de forma periódica, pre-de-
cible, de manera pulsada y abarcan extensiones
grandes de terreno. Conviene mencionar además,
que la literatura en la que se basó la construc-
ción de este esquema hace referencia principal-
mente a planicies de inundación de ríos. En la
tabla 2 y Figura 8 se muestran los principales
eventos ocurridos durante las cuatro fases de un
ciclo hidrológico, construido con base en la litera-
tura consultada durante la revisión.

  Aguas

   bajas
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Figura 8. Dinámica de flujos dentro de una planicie de inundación (A) y los principales eventos durante los
periodos estacionales (B) en los llanos de Venezuela.

PERIODO DE LLUVIAS

Aumento de nutrientes

Reproducción

Crecimiento

Aumento Diversidad

PERIODO DE SEQUÍA

Mortalidad y Emigración

Hacinamiento

Adaptación al estrés

Modificaciones fisiológicas

AMBIENTE ACUÁTICO

EXTENSIÓN CONTRACCIÓN

5 Sabanas inundables

Babas

6  Palmar

Mortandad
   (sequía)

Aves

2   Drenaje
       Superficial

4  Bosques de
       Galería

Río

Precipitación

Absorción (fitoplancton y plantas)

Descomposición
Detritus

Zooplancton e
Insectos

Peces
Ciclo en
Fango

Material orgánico
proveniente del

bosque

13

A         M         J          J         A         S         O         N         D         E         F      M
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Por el contrario, en aquellas planicies de inun-
dación con un régimen hidrológico menos
predecible, sometidos a múltiples inundaciones de
forma rápida, las comunidades de peces están
dominadas por procesos de colonización y extin-
ción (Townsend, 1989), y las especies no mues-
tran una asociación entre tales inundaciones y
sus ciclos reproductivos.

En la figura 9 se muestra un esquema sobre
el ciclo de las comunidades de peces de planicies
de inundación dominadas por procesos de coloni-
zación y extinción, que se ajustan más adecuada-
mente al modelo de dinámica de parches.

Figura 9.  Dinámica de  las comunidades de peces de  planicies de inundación con  regímenes de poca
predictibilidad.

Inundaciones cortas e impredecibles

ocurren violentamente

Disminución del

torrente de agua

Colonización de nuevos parches disponibles.
Reproducción y crecimiento.
Dispersión de huevos, larvas y adultos.

>

>

>

>

Remoción de hábitat y recursos
alimenticios. Se desmantela la

comunidad
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En este tipo de planicies, las comunidades de
peces estarían determinadas primordialmente por
eventos estocásticos originados por la variación
temporal y la consecuente alteración de las con-
diciones ambientales, donde las inundaciones ac-
túan como disturbios que vuelven a las comu-
nidades a un estado inicial. Sin embargo, coincidi-
mos con Arrington y Winemiller (2006) en que
procesos determinísticos como la segregación
interespecífica también influyen en la estructura
de estas comunidades, pero hace falta más cono-
cimiento sobre la magnitud de los efectos de va-
riables bióticas como la depredación o la compe-
tencia interespecífica sobre los ensamblajes de
peces de planicies inundables.

V. Conclusiones

Las planicies de inundación tropicales son
ecosistemas muy dinámicos y están regidos por
la variación temporal que ocurre a lo largo del
ciclo hidrológico, y que se manifiesta como una
alternancia entre fases de sequía e inundación.
No todas las planicies de inundación tropicales
son iguales. Los pulsos de inundación ocurren en
planicies de gran extensión y de tierras bajas,
con un régimen hidrológico estacional con inunda-
ciones predecibles y que ocurren paulatinamente.
Estos pulsos han estimulado el desarrollo de dis-
tintas estrategias de vida en los peces y otras
adaptaciones para sobrevivir a los cambios en las
condiciones ambientales generadas por la varia-
ción temporal y el flujo de agua.

Por el contrario, comunidades de planicies de
menor extensión y ubicadas en tierras altas, con
un régimen de inundaciones cortas y poco
predecibles, se rigen por procesos de colonización
y extinción. Tal como establece la síntesis de
ecosistemas fluviales, cada parche se caracteriza
por sus condiciones geomorfológicas y su régi-
men hidrológico, lo cual determinará si las comu-
nidades están regidas por pulsos o por
colonización y extinción. Debido a su capacidad
de integrar distintos modelos, la síntesis de
ecosistemas fluviales es el modelo cuyas
premisas se cumplen con mayor frecuencia en

las comunidades de las planicies de inundación
tropicales. Esta teoría integra a la plantilla de
hábitat, con sus procesos de gran escala, con la
dinámica de parches, con procesos a escalas in-
termedias y pequeñas, en un contexto dinámico
de variación espacial y temporal. En este sentido,
las predicciones de este modelo se cumplieron en
la gran mayoría de los trabajos revisados.

Dentro de cada planicie, las comunidades de
peces están organizadas en parches jerárquicos
con dimensiones espacio–temporales propias. En
cada nivel jerárquico intervienen distintas varia-
bles paisajísticas e hidrológicas. En este contexto,
la evolución de adaptaciones a la heterogeneidad
temporal y espacial, con la presencia de hábitat
lóticos y lénticos y de variados mesohábitat, ha
favorecido la gran diversidad de especies en las
planicies de inundación tropicales. La profundidad
es muy importante en la estructuración de las
comunidades y puede influir sobre la composición
y el tamaño de las especies que las componen,
debido a las implicaciones que tiene sobre la dis-
ponibilidad de hábitat y la oferta de recursos. El
oxígeno disuelto es otra variable de gran impor-
tancia, particularmente durante la sequía, y se
asocia a la evolución de estrategias como la res-
piración aérea o las migraciones a ambientes más
benévolos.

La transparencia tiene un rol en cuanto  que
influye sobre la productividad de los ambientes
acuáticos. Sin embargo, su efecto sobre la com-
posición de especies, particularmente de
depredadores, como propone la teoría de
morfometría– transparencia–piscivoría, ha sido
cuestionado. A un nivel más fino, el tipo de
substrato y la presencia de vegetación acuática,
en lo que la síntesis ribereña denomina parches
bióticos, tienen una influencia a escala de
mesohábitat. La relación entre el tipo de
substrato y los morfotipos tróficos es un campo
que ofrece oportunidades de investigación en pla-
nicies de inundación tropicales.

Con el fin de mejorar el modelo propuesto
sobre la estructuración de comunidades de peces
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en planicies de inundación tropicales, es necesario
realizar más trabajos de gran escala espacial que
identifiquen con mayor precisión los efectos de
las variables paisajísticas sobre estos ecosistemas.
Además también es preciso llevar a cabo estu-
dios sobre la magnitud de los efectos de las va-
riables bióticas como la depredación y la
competencia interespecífica en las comunidades
de peces de las planicies. Sin embargo, la litera-
tura revisada indicaría que estas variables son de
influencia local, de micro y mesohábitat. Igual-
mente, las comunidades de peces de planicies de
inundación de grandes lagos están poco represen-
tadas en la literatura, por lo cual sería convenien-

te llevar a cabo más estudios sobre ellas. Tam-
bién sería recomendable analizar la relación entre
las historias de vida de las especies y el tipo de
régimen hidrológico.

Finalmente, la gran diversidad de especies de
peces en las planicies de inundación tropicales,
así como sus complejos procesos de
estructuración comunitaria, ofrecen una gran
oportunidad de estudios en ecología animal, y
además, constituyen un recurso valioso para las
numerosas personas que dependen de las pesque-
rías, por lo cual es de vital importancia realizar
esfuerzos por su conservación a largo plazo.
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ANEXOS

Anexo 1. Algunas de las referencias revisadas y ubicación de los cuerpos de agua estudiados.

ID REFERENCIA RÍO PAÍS    CONTINENTE

1 Arrington y Winemiller (2006) Cinaruco Venezuela Sudamérica

2 Carvajal y Maldonado (2005) Ichilo Bolivia Sudamérica

3 Correa (2008) Apaporis Colombia Sudamérica

4 Galacatos et al (2004) Yasuní Ecuador Sudamérica

5 Galacatos et al (1996) Napo Ecuador Sudamérica

6 González et al (2009) Orinoco Venezuela Sudamérica

7 Granado et al (2012) Magdalena Colombia Sudamérica

8 Lima et al (2009) Mortes Brasil Sudamérica

9 Osorio et al (2011) Manu Perú Sudamérica

10 Petryet al (2003) Solimoes Brasil Sudamérica

11 Pouilly et al (2004) Mamoré Bolivia Sudamérica

12 Pouilly y Rodríguez (2003) Mamoré Bolivia Sudamérica

13 Ríos et al (2008) Magdalena Colombia Sudamérica

14 Rodríguez y Lewis (1990) Orinoco Venezuela Sudamérica

15 Rodríguez y Lewis (1994) Orinoco Venezuela Sudamérica

16 Rodríguez y Lewis (1997) Orinoco Venezuela Sudamérica

17 Saint Paul et al (2000) Amazonas Brasil Sudamérica

18 Sousa y Freitas (2008) Solimoes Brasil Sudamérica

19 Tejerina et al (1998) Araguaia Brasil Sudamérica

20 Torres et al (2013) Amazonas Brasil Sudamérica

21 Valbo-Jorgensen (2000) Orinoco, Apure Venezuela Sudamérica

22 Bruton y Merron (1990) Okavango, Kafué,
Grandes Lagos, Zambeze África
bajo Zambeze

23 Dudley y Scully (1980) Kafue Zambia África

24 Hickley y Bailey (1986) Nilo, planicie de
 Sudd Sudán África

25 Chapman y Chapman (1993) Sokoto Nigeria África

26 Hay et al (1996) Okavango Namibia África

27 Hay et al (2000) Zambeze, Chobe Namibia África
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ID REFERENCIA RÍO PAÍS    CONTINENTE

28 Inogwabini y Lingopa (2013) Congo República Democrática África
del Congo

29 Jackson et al (2013) Oweme Benin África

30 Lae (1995) Níger Nigeria África

31 Loucaet al (2009) Gambia Senegal África

32 Merron y Bruton (1995) Okavango Botswana África

33 Obetenet al (2009) Cross Nigeria África

34 Das et al (2012) ríos tropicales
(Bramaputra, Ganges) India Asia

35 Hill (1995) Mekong Vietnam Asia

36 Islam et al (2006) Kata Bar Bangladesh Asia

37 Kang et al (2009) Mekong Vietnam Asia

38 Martin et al (2000) Tamiraparani India Asia

39 Mondal y Kaviraj (2009) Ichhamati India Asia

40 Sarkar et al (2012) Ganga India Asia

41 Rayner et al (2008) Mulgrave Australia Australasia

42 Rayner et al (2009) Mulgrave Australia Australasia

43 Storey (2003) Ord Australia Australasia

44 Swales et al (1999) Fly Papua-Nueva Guinea Australasia

Otros trabajos revisados cuya ubicación no se incluyó pues coincide con la de trabajos ya señala-
dos en el mapa fueron:

Albert et al (2011). Ríos Neotropicales.

Eigenmann (1906 y otros) Amazonas y Orinoco (América del Sur)

Lowe-McConnell (1975, 1987) en el río Rupununi en Guyana y en los lagos Tanganyka, Victoria y
Malawi de África, en el río Congo y Zambeze entre otros.

Lundberg et al (1998) Ríos de América del Sur

Machado-Allison (1982, 1990, 1992, 1994, 2005) en la cuenca del río Orinoco y los llanos venezo-
lanos.

Nico y Taphorn 1989. Río Orinoco (llanos). Venezuela.

Winemiller (1996) en el río Las Marías, Venezuela.
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