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Laiolo, P., Arroyo-Solis, A. (2011). La fragmentacién del habitat como determinante de la diferenciacién de los sistemas de
comunicacion animal. Ecosistemas 20(2-3):46-53.

La fragmentacién y la pérdida del habitat causadas por la actividad humana condicionan determinadas propiedades de las poblaciones
(tamafio, densidad, patrones de dispersion, reclutamiento y composicion) que tienen un efecto directo sobre la fuerza de las interacciones
sociales. Estas ultimas, a su vez, condicionan la comunicaciéon animal, que regula el intercambio de informacion entre individuos homo o
heteroespecificos. En este articulo se presenta una revision de aquellos estudios que han demostrado un impacto de la fragmentacion del
hébitat sobre los sistemas de comunicacion acustica animal, tanto en sistemas basados en sefales innatas (como la comunicaciéon en
anfibios) como en aquellos asentados en sefiales aprendidas de forma social (el canto de las aves). Se demuestra con ello que este tipo de
perturbacién antropogénica puede determinar una variacion de los sistemas de comunicacién en diferentes tipos de habitat (bosque,
matorral y estepa, habitats urbanos y agricolas), con ejemplos en todos los continentes. En algin caso se ha documentado variacion
adaptativa a las nuevas condiciones impuestas por el hombre, mientras que en otros casos, se han vislumbrado efectos negativos sobre
individuos y poblaciones, y potenciales problemas de conservacion.

Palabras clave: Acustica animal, aislamiento, efecto borde, pérdida de habitat, perturbacién antrépica, sefial aprendida, sefial innata.

Laiolo, P., Arroyo-Solis, A. (2011). Habitat fragmentation as driver of the differentiation of animal communication systems.
Ecosistemas 20(2-3):46-53.

Human-driven habitat fragmentation and loss influence population properties (population size, density, immigration patterns, recruitment, etc.)
that have a direct effect on the strength of social interactions. The latter, in turn, condition animal communication, which regulates information
exchanges between homo and heterospecifics. This paper reviews studies that have shown an impact of habitat fragmentation on
communication systems, either on innate signals (such as communication in amphibians) or socially learned (birdsong). This type of
anthropogenic disturbance can determine a shift in communication systems in different habitat types (forest, scrub and steppeland,
agricultural and urban habitats), with examples in every continent. In some cases, animals responded adaptatively to the new conditions
imposed by humans, while in other cases, negative effects on individuals and populations are predicted, generating potential conservation
problems.

Key-words: Animal communication, anthropogenic disturbance, edge effects, habitat loss, innate signal, isolation, learned signals.

Introduccién

La pérdida y fragmentacion del habitat asociados a la expansion y al desarrollo humano han provocado que numerosos
medios naturales hayan sufrido una notable modificacién. Las especies silvestres responden de forma distinta a la pérdida y
fragmentacion del habitat, siendo este efecto especialmente negativo en aquellas especies cuya eficacia bioldgica esté
condicionada por el tamafio del fragmento de habitat remanente y su conectividad (Donovan y Lamberson, 2001). El grado de
conectividad entre fragmentos no sélo depende de la distancia que los separa, sino de la capacidad dispersiva de cada
especie y de su relacién con la permeabilidad de la matriz de habitat existente entre ellos (Andrén, 1994; Herrera 2011, en
este monografico). Algunas propiedades de las poblaciones son afectadas por los procesos de fragmentacion, ya que tanto la
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pérdida del habitat como el aislamiento de fragmentos de habitat remanente desencadenan procesos demograficos,
separando a los individuos, condicionando el tamafio de las poblaciones, la dispersion y el reclutamiento, e incluso alterando
Su estructura en clases de edad (Hansky, 1999).

Las implicaciones de la fragmentacién sobre los individuos pueden ser de diversa indole, y entre ellas podriamos destacar los
efectos sobre las interacciones intraespecificas (Fahrig, 2003), que son los motores de la seleccién social (Wolf et al., 1999).
Al basarse en interacciones entre individuos, los sistemas de comunicacién animal estan intrinsecamente relacionados a las
caracteristicas de las poblaciones. Indudablemente, excepto en los casos de auto-comunicacion (por ejemplo ecolocacion), la
comunicacion implica la interaccién de dos o mas individuos y, a veces incluso, es un comportamiento colectivo, como es el
caso de los coros que agrupan varios individuos de aves y anfibios (Bradbury y Vehrencamp, 1998). Parametros como la
densidad o el tamafio poblacional determinan la intensidad de la seleccion social sobre las sefiales que median las
interacciones intraespecificas, y asi condicionan su variacién (Laiolo et al., 2008, Laiolo et al., 2011). Al actuar sobre las
propiedades de las poblaciones, la fragmentacion, por tanto, influiria indirectamente en aquellas caracteristicas de los
sistemas de comunicacién animal que dependen de ellas.

En este estudio se analizan los efectos de la fragmentacién del hébitat sobre una modalidad de comunicacion animal, la
comunicacion acustica. Los humanos compartimos con otras especies animales el uso del sonido como principal modalidad
de intercambio de informacion. La funcién principal de la comunicacion acustica es el cortejo y las interacciones agonisticas
(como el canto de los machos de las aves, los reclamos de los anfibios, las estridulaciones de varios insectos, etc.), pero
también se utiliza ampliamente en contextos sociales mas complejos, en sociedades o grupos familiares de invertebrados y
vertebrados. Varios grupos de aves como los Oscinos, alguna especie de Sub-Oscinos, los Trochilidos (colibries) y Psitacinos
(loros), y otros tantos de mamiferos (cetadceos, primates, murciélagos) aprenden su repertorio aclstico copiando
coespecificos, mientras que en el resto de grupos taxonémicos este comportamiento se considera una caracteristica innata
(Kroodsma y Baylis, 1982, Janik y Slater, 1997). Los caracteres adquiridos mediante aprendizaje social tienen una evolucién
mas rapida que los caracteres genéticos debido a que su forma de transmision es lamarkiana, y pueden, en algunos casos,
anticipar los cambios evolutivos en los sistemas biol6égicos (Grant y Grant, 2006). En esta revision, se detallan ejemplos de
estudios que han demostrado un efecto del aislamiento poblacional, de la pérdida de habitat, y de los cambios en la
composicion de la matriz del habitat sobre la comunicacion acustica.

Bibliometria

La recopilacion de bibliografia cientifica relacionada con nuestro estudio fue llevada a cabo mediante la bdsqueda en Web of
Science (Thompson's ISI), y en revistas de la categoria de Zoologia, Ecologia, Ciencias Multidisciplinarias, Ciencias del
Comportamiento, Acustica, Biologia, Biologia Marina, Ornitologia, Ciencias Ambientales y Biologia Evolutiva del periodo 1970-
2010. Se consideraron inicialmente aquellos articulos que trataban los efectos de la actividad humana (Laiolo, 2010), y entre
éstos, posteriormente, se seleccionaron aquéllos que analizaban el efecto de la fragmentacién del habitat.

Resultados y discusion

Treinta y tres articulos cientificos relacionaron la presencia de una variacion en los sistemas de comunicacion acustica animal
a la fragmentacion (Tabla 1). En general, estos estudios son correlativos, y en la mayoria se analizaron patrones espaciales
para inferir patrones temporales, es decir, se analizd la variacion acustica en poblaciones de fragmentos de distinto tamafio y
nivel de aislamiento, para inferir procesos temporales de diferenciacién consiguientes a la pérdida de habitat.

Los articulos que analizaron efectos de la fragmentacion corresponden al 42 % de los articulos sobre impactos humanos en
los sistemas de comunicacion, siendo la fragmentacién la segunda causa de impacto detras del efecto del ruido en zonas
urbanas e industriales (Laiolo, 2010). Las especies que aprenden a vocalizar y no dependen exclusivamente de sefiales
innatas, como ciertos grupos de aves, proporcionan la casi totalidad de los ejemplos analizados (96% de las cuales son
aves), demostrando cémo los rasgos aprendidos pueden ser especialmente sensibles (y tal vez plasticos, véase mas abajo) al
impacto humano (Laiolo y Tella 2006). Luther y Baptista (2010), en un estudio sobre poblaciones urbanas de un paseriforme
(Zonotrichia leucophrys), demostraron que una respuesta al impacto puede ocurrir en muy poco tiempo (30 afios). Al tratarse
de una respuesta plastica de un comportamiento aprendido, el intervalo en el que se registran cambios significativos es mas
corto que el que se esperaria en caso de que hubiera un cambio microevolutivo (por ejemplo debido a procesos de mutacion-
seleccion).
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Factor de Mecanismo ambiental, social Grupo taxonémico, especie y autores
perturbacion o demogréafico
Aislamiento de fragmentos Reducida dispersion - falta de conectividad AVES:

entre fragmentos de hébitat remanente Chersophilus duponti (Laiolo y Tella

2006, 2007a,b 2008)*

Alauda arvensis (Briefer et al. 2010)*
Dasyornis broadbenti (Rogers 2003)*
Parus major (Rivera Gutierrez et al.
2010)*

Poecile atricapillus (Kroodsma et al.
1999, Gammon et al 2005)
Prionodura newtonia (Westcott y Kroon
2002) Thryothorus nicefori (Valderrama
et al 2007)

Pachycephala olivacea (White 1985,
1987)

Ploceus bicolor sclateri (Seibt et al.
2002)

Perdida de héabitat Reducido tamafio poblacional AVES:
Chersophilus duponti (Laiolo y Tella
2007a, 2008, Laiolo 2008)*
Poecile atricapillus (Kroodsma et al
1999, Gammon et al 2005)
Ploceus bicolor sclateri (Seibt et al.
2002)
Grallaria nuchalis y G. ruficapilla
(Cadena et al. 2007)
Parus major (Rivera Gutierrez et al.
2010)

Transformacion de la matriz del Limitaciones al reclutamiento, alteraciéon de la | ANFIBIOS:
habitat (tala, rotacion agricolay | distribucion en clases de edad, Variacion de la | Spicospina flammocaerulea (Smith et

fuego) densidad al. 2003)
AVES:
Numenius arquata (Currie y Valkama
2000)
Cambios en las propiedades acusticas del AVES:
héabitat Andropadus virens (Smith et al. 2008) *
Procesos locales de extincién-recolonizacion AVES:
dependientes de la diferente distribucion de los | Miliaria calandra (Holland et al 1996 )
fragmentos de habitat Zonotrichia leucophrys nuttalli (Trainer
1983)

Zonotrichia capensis (Lougheed et al
1989, Tubaro et al 1993, Lijtmaer y
Tubaro 2007)

Barnardius zonarius (Baker 2000)
Amphispiza belli (Rich 1981)
Dolichonyx oryzivorus (Avery y Oring
1977)

Loxia spp. (Forschler y Kalko 2009)
Zonotrichia leucophrys pugetensis
(Chilton y Lein 1996)

Nectarinia osea (Leader et al. 2000)*

Efecto borde — aislamiento de Escasa interaccion entre vecinos AVES:
territorios Chersophilus duponti (Laiolo y Tella
2005)*

Tabla 1. Estudios que sefialan un efecto de las modificaciones del habitat asociadas con la
fragmentacién antropogénica sobre los sistemas de comunicaciéon animal. El asterisco evidencia
estudios que se centran en el efecto de la fragmentacién del hébitat como causa principal de
diversificacién acustica.

Efectos del aislamiento

El aislamiento es una de las causas mas importantes de variacion en los sistemas de comunicacion. La variacion acustica
entre poblaciones aisladas resulta de procesos de seleccién natural o sexual, si las vocalizaciones divergen por presiones
selectivas locales (por ejemplo, por el tipo de habitat o por diferencias en la seleccion de la hembra), o de procesos
estocasticos de deriva (Rendell y Whitehead, 2003, Podos y Warren, 2008). Los dialectos de las aves constituyen un buen
ejemplo de diferenciacion de los sistemas de comunicacion dependiente de procesos de aislamiento, al representar variantes
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geograficas de las vocalizaciones que se originan, por ejemplo, por presencia de barreras. Estas Ultimas limitan la dispersion,
el intercambio de individuos y de informacion, y pueden ser tanto naturales como de origen antrépico (Laiolo y Tella, 2006).
Cuando se produce un aislamiento poblacional en aquellas especies capaces de aprender sus vocalizaciones, podemos
encontrar variaciones en el repertorio acustico simplemente debidas a errores de aprendizaje o innovaciones dentro del
repertorio local de cada poblacion y determinar con ello la formacién de dialectos (Slater 1986). En caso de especies con
sefiales innatas, el proceso es mas lento porque requeriria de una 0 mas mutaciones que determinasen la variacion acustica.
En esta revisién no se han encontrado evidencias de que el aislamiento por causa antropica determine una diferenciacion de
las sefiales acuUsticas de especies que no las aprenden (insectos, peces, anfibios, etc.), a pesar de que éstas puedan variar
geograficamente en condiciones naturales (Claridge y Morgan, 1993).

Se ha demostrado una diferenciacion acustica significativa entre poblaciones de aves que viven en bosques fragmentados por
las actividades humanas en Norteamérica (Poecile atricapillus; Kroodsma et al., 1999, Gammon et al., 2005), Sur de Africa
(Ploceus bicolor sclateri; Seibt et al., 2002), Europa (Parus major; Rivera Gutierrez et al., 2010) y, posiblemente, Sudamérica
(Thryothorus nicefori; Valderrama et al., 2007) y Australia (Dasyornis broadbenti, Prionodura newtoni, Pachycephala olivacea;
White, 1985, 1987; Westcott y Kroon, 2002; Rogers, 2003). Los efectos del aislamiento por pérdida de habitat y reduccion de
la tasa de inmigracion/emigraciéon entre poblaciones se han evidenciado también en las vocalizaciones de aves esteparias o
de hébitats abiertos (Chersophilus duponti, Alauda arvensis; Laiolo y Tella, 2006, 2007a, b 2008; Briefer et al., 2010). Las
especies de aves afectadas se caracterizan por tener dialectos estables, una elevada fidelidad al territorio o capacidades de
dispersion limitadas, es decir, por poseer caracteristicas que evitan que el efecto diferenciador del aislamiento sea
enmascarado por los continuos intercambios de individuos y vocalizaciones entre poblaciones, o por un turnover rapido de los
repertorios por la elevada tasa de innovacion.

El canto es moldeado por selecciéon natural y sexual, pero las diferencias en el canto entre poblaciones pueden ser una
consecuencia de la evolucién estocastica de nlcleos aislados; los dialectos de las aves, por ejemplo, se consideran un
ejemplo clasico de variacion neutral (Slater, 1986). Cualquiera que sea su significado, la variacién acuUstica de las sefiales
sexuales puede acelerar el aislamiento eventualmente, por ejemplo, cuando las hembras prefieren emparejarse con machos
con dialecto local (porque esto indicaria la posesion de adaptaciones a las condiciones locales; Grant y Grant, 1996). En
estos casos, la diferenciacién acustica contribuiria a la formacion de barreras reproductivas, con consecuencias sobre la
diversidad y el flujo génico entre poblaciones (Patten et al., 2004).

Efectos de |la pérdida de habitat

Cuando el habitat de una especie se fragmenta, el area disponible y las poblaciones que soporta se reducen (Bender et al.,
1998). Laiolo y Tella (2007a) demostraron que el declive del tamafio poblacional en la alondra de Dupont (Chersophilus
duponti) se asocia a una disminucién de la diversidad del canto de los individuos (otros ejemplos estan disponibles en la
Tabla 1). El declive demogréfico puede desencadenar fendémenos genéticos de deriva génica, endogamia y cuellos de botella
gue erosionan la diversidad genética, y al mismo tiempo causar una pérdida de diversidad del repertorio del canto: Una
insuficiencia en el ndmero de individuos adultos tutores en poblaciones pequefias resulta especialmente critica para los
jovenes que tienen que aprender sus vocalizaciones en un contexto social pobre (Mundinger, 1980). La erosion del repertorio
acustico puede ser rapida, pero al mismo tiempo se espera que la tendencia pueda ser revertida mas rapidamente respecto a
los analogos genéticos (Thielcke, 1972).

La variacion de la sefial aclstica en poblaciones pequefias puede depender también de causas genéticas. En el grillo
Teleogryllus commodus, por ejemplo, la endogamia condiciona directamente las propiedades acusticas de las sefiales
(Drayton et al., 2007). En otros casos, es la falta de interaccion entre machos la que disminuye la intensidad de la seleccion
sexual y de las sefiales asociadas. En la arafia (Hygrolycosa rubrofasciata) la intensidad del cortejo, medida a través de la
tasa de tamborileo, disminuye (Ahitiainen et al., 2004) como consecuencia del reducido tamafio de las poblaciones. Un
fendmeno parecido se observo en la alondra de Dupont, cuya tasa de canto disminuye en poblaciones pequefias (Laiolo y
Tella, 2008).

Muchas de las sefiales mencionadas anteriormente tienen un papel importante en la reproduccién, y pueden ser sefales
honestas de la calidad de los individuos. Si la calidad o cantidad de la sefializacion cambia con la intensidad de interacciones
(por ejemplo, entre jovenes y machos tutores, o entre machos que compiten por el emparejamiento), y la eficacia biolégica de
los individuos depende del nivel de facilitacién social ejercida por los coespecificos, la reduccién del tamafio poblacional podria
generar efectos negativos tanto a nivel de individuo como de poblacién (Laiolo et al., 2008).

Transformacién de la matriz de habitat

Los impactos debidos a la conversion y degradacion del habitat interactian en muchos paisajes rurales (Laiolo, 2005) y, al
conllevar alteraciones en la distribucién de las especies y dispersién de los individuos, pueden llegar a afectar a los sistemas
de comunicacion. Se han documentado cambios en la distribucion de los dialectos de regiones enteras en varias poblaciones
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de aves a causa de cambios a gran escala en las practicas agricolas o forestales, y en el nivel de urbanizacién (en Europa:
Miliaria calandra; (Holland et al., 1996), Loxia spp. (Forschler y Kalko, 2009); en America: Zonotrichia leucophrys nuttalli
(Trainer, 1983), Zonotrichia leucophrys pugetensis (Chilton y Lein, 1996), Amphispiza belli (Rich, 1981), Dolichonyx oryzivorus
(Avery y Oring, 1977), Zonotrichia capensis (Lougheed et al., 1989, Tubaro et al., 1993, Lijtmaer y Tubaro, 2007), en Australia:
Barnardius zonarius (Baker, 2000); y en Oriente Medio: Nectarinia osea (Leader et al., 2000)). En estas especies, la
agricultura ha alterado la distribucion de los habitats, muchos de éstos de origen antrépico, y con ella ha cambiado la
distribucion de los grupos dialectales.

Smith y coautores (2003) han evidenciado un efecto de la perdida y degradacién de habitat generadas por el fuego en la
distribuciéon de clases de edad de poblaciones de la rana Spicospina flammocaerulea. Esta variacion ha determinado un
cambio en las propiedades fisicas del sonido, en particular de las frecuencias, que son edad-dependientes en este taxén.

Las rotaciones agricolas o forestales, y las asociadas a cambios en la estructura del habitat (por ejemplo de la vegetacion),
generan potencialmente nueva fuerzas selectivas sobre los sistemas de comunicacion animal (Wright et al., 2008). En
algunos casos promueven adaptaciones al nuevo medio de comunicacién, mientras que en otros, si la especie no responde
plasticamente, comprometen la transmision de la informacion acustica (Rabin y Greene, 2002; Ljtmaer y Tubaro, 2007).

Efecto borde

El aumento de los margenes en los sistemas fragmentados disminuye la interacciéon entre vecinos separados por pequefias
barreras de habitat, afectando a la magnitud de la competencia intrasexual y a las sefiales que la median. En el caso de la
alondra de Dupont, cuyos machos copian el canto de sus vecinos para sefialar su agresividad, la imitacion es menos fiel si el
vecino se encuentra al otro lado de una barrera de habitat inh6spito, como es el caso de los cultivos. Este vecino, por tanto,
desencadena una reaccion agresiva de menor magnitud respecto a los machos que se encuentran dentro del mismo
fragmento de habitat (Laiolo y Tella, 2005).

Conclusiones

En esta revision se muestra que la fragmentacién antropogénica puede provocar la evolucién de los sistemas de comunicacién
en varios tipos de habitat (bosque, matorral y estepa, habitats urbanos y agricolas) y continentes. En algunos casos, esta
variacion es neutral o adaptativa y la respuesta muy rapida, hecho que sugiere que los sistemas de comunicacién sean
buenos indicadores de cambio y puedan anticipar fendmenos de diferenciacion en otros rasgos (Laiolo y Tella 2006; Wright et
al., 2008). Sin embargo, la fragmentacién también desencadena respuestas con potenciales efectos negativos sobre
individuos y poblaciones. La divergencia de las sefiales sexuales en poblaciones aisladas forzadamente por la actividad
humana pueden, por ejemplo, contribuir a estructurar las poblaciones a causa del aislamiento pre-reproductivo mediado por
sefiales sexuales (Patten et al., 2004; Laiolo y Tella 2005). Asi mismo, se pueden generar problemas en la reproduccion por
falta de facilitacion social (debido a la erosion de la diversidad acuUstica en poblaciones pequefias), y afectar a su viabilidad
(Laiolo et al., 2008). Aplicada a la conservacion de poblaciones fragmentadas, la herramienta bioaclstica puede ayudar a
detectar fenédmenos de aislamiento o de declive poblacional en una fase temprana, y complementar los resultados de otras
disciplinas, como por ejemplo la genética o la fisiologia de la conservacion.
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