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Prefacio

Uno de los mayores obstdculos con que tropieza la ensefianza superior
en los paises castellanoparlantes es la insuficiencia de textos en nues-
tra lengua y que hayan a su vez sido escritos teniendo en cuenta nues-
tros intereses y nuestras prioridades. En el caso de la ecologia, este he-
cho implica una doble desventaja, pues no sélo impide a muchos pro-
fesores y estudiantes consultar fuentes bibliogrdficas de primera mano,
sino que ademds obliga a los mds inquietos a nutrirse en obras que, ya
sea en otros idiomas o traducidas, los colocan en un marco de referen-
cia a menudo exdtico, con problemas, temas y ejemplos generalmente
bastante alejados de sus experiencias e inquietudes cotidianas.

La literatura ecologica en castellano es atin limitada, a pesar del cre-
cimiento reciente que refleja sin duda la explosidn bibliogrdfica que se
estd produciendo en todas lfas latitudes. Si bien la nuestra es una con-
tribucién modesta por su contenido y extensidén, desearfamos que pu-
diese servir como apoyo y orientacién inicial para las personas intere-
sadas en esta disciplina multifacética y expansiva. Si ademds consegui-
mos despertar el interés hacia los problernas ecologicos y ambientales
y guiar quizds algunas vocaciones cientificas, consideraremos haber
satisfecho con creces los propdsitos que nos animaron para escribir es-
te libro.

Dentro del vasto campo temdtico de la ecologia hemos escogido co-
mo sujetos preferenciales para nuestro andiisis el ecosistema y la ecos-
fera. Quizds el enfoque ecosistémico y su extension posterior a toda la
ecosfera sea una de las vias de desarrollo reciente mds fecundas y pro-
metedoras, tanto desde el punto de vista estrictamente académico co-
mo del de las consecuencias pricticas para una mejor comprension de
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interacciones y fenémenos complejos, pero de alta incidencia sobre
nuestro propio futuro. El objetivo fundamental ha sido, en todo caso
itustrar los aspectos que hemos creido mads importantes en el f’uncio:
namiento y la dindmica de los ecosistemas terrestres, teniendo presen-
tes en lo posible los ejemplos y los temas que parecian de mayor inte-
rés para los lectores iberoamericanos. Una experiencia de veinte afios
en la docencia universitaria en este medio creo que ha servido para se-
leccionar el material presentado.

Me siento obligado, cosa que hago con mucho gusto, a agradecer el
estimulo de colegas y estudiantes que me alentaron a emprender y
cpnclui: este trabajo. Sobre mis compasieros y discipulos de la univer-
sidad de Los Andes recae buena parte de esta responsabilidad. Quiero
agradecer a todos ellos, pero debo reconocer que el mayor aliento g
comprension los recibi de mi querida colega y compafiera en esta tarea
de docencia e investigacién, la Dra. Maximina Monasterio. Para cerrar
este prologo quiero nombrar con reconocimiento a la Sra. Gladys Lo-
bo, quien se encargé de dar a los sucesivos manuscritos una forma pre-
sentable, trabajo nada fdcil, por cierto, y que ella siempre realizd con
eficiencia y dedicacién.

GS.

Meérida, Venezuela
Noviembre de 1980

Parte primera

El ecosistema como mecanismo
de captacion y de acumulacion
de energia

Hemos reunido los diferentes aspectos de nuestro andlisis de los ecosis-
temas y de la ecosfera en tres unidades temdticas que desarroliaremos
en forma sucesiva, En la primera de ellas nos centraremos en el andlisis
de los flujos de energia, a continuacidn trataremos en una segunda
parte (capitulos 6 al 10) los procesos de transferencia de algunos ma-
teriales v elementos esenciales para el mantenimiento de las funciones
vitales, en tanto que en Ia tercera parte (capitulos 11 al 13) presenta-
remos un tratamiento sucinto de las modificaciones que sufren los
ecosistemnas a lo large del tiempo, asi como su reflejo en ciertas pro-
piedades que surgen a este nivel de organizacion, para finalizar ef libro
con un eshozo de discusidn que presenta la problemitica del dificil
equilibrio entre la sociedad y la ecosfera.

En esta primera parte sobre la bioenergética ecoldgica haremos
hincapié en la produccidn primaria y en los factores ambientales que
la modifican, presentando ejemplos concretos que permitan comparar
los procesos productivos en diferentes tipos de ecosistemas. En el pri-
mer capitulo expondremos el enfoque general que se seguird en todo
el libro, el que utiliza como eje central el concepto de ecosistema defi-
nido como conjunto de interacciones que determinan una estructura
funcional divisible en diferentes componentes, compartimientos o sub-
sisternas. Fl capitulo 2 nos servird para hacer una presentacién del ori-
gen y las vias que sigue la energia radiante solar antes de motorizar el
metabolisimo de los ecosistemas, para entrar luego, en el tercer capitu-
1o, en la problemdtica de la produccidn primaria y su proceso central:
la fotosintesis. En el capitulo 4 se discutirén los proceses de transfe-
rencia de energia que vinculan a los productores primarios con el sub-
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sistema de descomponedores y con la materia orgdnica del suelo. Fi-
nalmente, el (ltimo capitulo de esta primera parte lo dedicaremos a
un andlisis comparado de los procesos productivos en diversos ecosis-
femas.

En cada uno de los temas tratarermnos de utilizar, en la medida de
lo posible, ejemplos tomados de las regiones tropicales, pues quisié-
ramos que este pequefio libro sirviera también como una introduceidn
al estudio de la ecologia tropical. Sin embargo es inevitable, v también
conveniente, tomar siempre como punto de referencia el comporta-
miento de los ecosistemas extratropicales, pues ellos son los mejor co-
nocidos hasta ahora. De este modo la comparaci6n entre ambas situa-
ciones nos puede servir 2 la vez para resaltar sus similitudes bdsicas y
para sefialar las diferencias criticas, al mismo tiempo que nos permitird
darnos cuenta del atraso relativo que tiene la ecologfa tropical y por
ende de Ia magnitud del esfuerzo y del compromiso que debemos asu-
mir todos los interesados en el desarrollo rdpido de esta disciplina, tan
apasionante intelectualmente como imprescindible para lograr la ansia-
da meta del desarrollo armonioso y equilibrado de nuestras sociedades
y nuestros pueblos dentro de un marco natural que conserve sus carac-
;[)erli‘sticas positivas, su utilidad como fuente de recursos y su innegable

elueza,

Consideraciones generales sobre los
flujos energéticos en los ecosistemas

1.1 EL ENFOQUE ECOSISTEMICO

Adnque los ecosistemas no constituyen el dnico objeto de estudio de
la ecologia, ya que esta disciplina cientifica abarca un amplio espectro
de niveles de integracién (desde los individuos hasta el conjunto dela
ecosfera, pasando por las poblaciones, los grupos de poblaciones inte-
ractuantes, las comunidades bidticas, los ecosistemas, los paisajes y las
regiones naturales), el ecosisterna se ha configurado sin embargo como
uno de los conceptos centrales y a su vez exclusivos de esta rama de la
ciencia.

Pesde que fue acufiado el término de “ecosistema” (Tansley, 1935}
o su equivalente de “biogeocenosis” utilizado de preferencia por los
investigadores soviéticos (Sukachev, 1945; Sukachev y Dylis, 1964},
al mismo tiempo que su papel iba creciendo promovia una nueva pers-
pectiva temdtica cuya fecundidad como generadora de preguntas tras-
cendentes estd muy lejos de haberse agotado. Fue especialmente des-
de finales de la década de 1960 cuando el enfoque ecosistémico co-
menzd a propagarse impetuosamente, contribuyendo a un avance ver-
tiginoso del conocimiento en terrenos hasta entonces casi virgenes, ¢0-
mo el estudio del funcionamiento y de ka dindmica de los grandes ti-
pos de ecosistemas terrestres.

Por otra parte, el concepto de ecosistemna aparece cada dia mds ca-
paz de inducir una convergencia entre aspectos, fendmenos y procedi-
mientos hasta ahora deshilvanados e inconexos, provenientes de dife-
rentes campos cientificos e incapaces, cada uno por 81 mismo, de brin-
darpos modelos coherentes y globales del funcionamiento de la natu-
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raleza que nos rodea. En cierto modo la historia natural de los orige-
nes gloriosos de la ciencia renace vigorosa a través de la ecologia, en
su aspiracion de comprender (y de utilizar esta comprensién para mo-
dificar y orientar) la economia de la naturaleza; incluyendo en Iz mis-
ma, ademds de la infinita variedad de seres vivos, tanto al hombre co-
mo al ambiente, que es a su vez causa y producto de la intrincada tra-
ma de interacciones entre todos estos componentes.

El enfoque sistémico extendido a Iz totalidad de {a vida, de sus ma-
nifestaciones y de sus condicionantes, nos conduce a los conceptos de
biosfera y de ecosfera. Aparentemente fue Lamarck, a comienzos del
siglo XIX, el primero en esbozar una concepcién global de la biosfera
que puede ser considerada como puanto de partida de las ideas moder-
nas, aunque fue el biogeoquimico ruso Vernadsky (1929) quien desa-
rrollo uma teoria o modelo de la biosfera como sistema planetario de
interacciones geofisicas, geaquimicas y bisticas, escenario natural, co-
mo expondria mas tarde Hutchinson (1965), del “drama evolutivo de-
sarroliado en este teatro ecoldgico™. Nosotros hemos preferido utilizar
el término ecosfera para designar al conjunto indisoluble formado por
todos los seres vivos y sus hdbitats u oikos Otros autores lo designan
como biosfera, pero aquel término nos parece mds indicativo de la
idea que se quiere expresar con este concepto,

El nombre:de ecosistema®:

rada como. un-toda organizado en el espacio yén‘el tiempo i dotide se
desarrollan simultdneamente una serie de procesos.de diferente.tipo--

que.vinculan-a-sus-distintos componentes, sean éstos OIganismos vivos
oz materiales~inertes, v que-=interactiian-biunivocamente-unos-con
.otros..El enfoque ecosistémico permite de este modo analizar fendme-
nos de interaccién e interdependencia entre todos los componentes, lo
que significa en primer hugar una sintesis v una trascendencia de la tra-
dicional separacién y aislamiento entre fendmenos de naturaleza bio-
Iégica y procesos abidticos. Si, ademds, dentro de los ecosistemas cola-
camos también a esa especie tan peculiar que es el Homo sapiens, con
sus artefactos y sus tradiciones, obtenemos un conjunto que engloba
dentro de una misma concepcion, o de una misma 6ptica, fendmenos
que enlazan las ciencias del hombre con las ciencias de la naturaleza.

*Ademds de la acepcmn de ecosistema que utilizacemos en este libro, el término
ha sido usado como sindmimo de “sistema ecoldgico™ Nosotros mantendremos
Iz distincion entre ambas acepciones, los ecosistemas son un tipo part:cular de
sistemna eco!oglco Una poblacidn aislada o dos poblaciones que interactian son
sistemas ecoldgicos, }lpem no ecosistemas.

se-refiera: gfifonces a una porcién mds:o:
MEnos: convencxonahnente delimitada’de la'ecosfera (fig. 1.1).conside=
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Figura 1.1. Dos ejemplos de ecosistemas naturales. A. Una sabana tro-
pical en los llanos de Venezuela, B. Un pdramo en los Andes de Mérida,
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Por supuesto que estos sistemnas asi definidos resultan de una extre-
ma complejidad si se consideran simultineamente todas sus interaccio-
nes. Pero si construimos modelos simplificados de los mismos, que s6-
lo consideren aspectos parciales, podremos llegar a través de diversas
aproximaciones a vertebrar una estructura global que nos permita vis-
lumbrar fa complejidad del conjunto sin haber renunciado en ningin
momento a la nocién de la organicidad y unicidad del sistema como
estructura dindmica de interacciones cambiantes. Sabemos que los
modelos son conceptualizaciones que simplifican una realidad comple-
ja para posibilitat una mejor comprensién de sus fendmenos esencia-
les. El grado de simplificacidén puede variar mucho, asi como las for-
mas de expresar el modelo mismo, desde las puramente conceptuales
o verbales hasta las exclusivamente matemdticas. Nosotros nos limita-
remos a utilizar modelos muy simples que permiten visualizar y cuan-
tificar los procesos ecoldgicos de los ecosisternas y de la ecosfera. Es-
tos modelos, por otra parte, representan sistemas abiertos, es decir,
con un continuo flujo de materia y de energia hacia ellos y desde ellos
hacia el mundo exterior. Como sistemas abiertos se les pueden aplicar
entonces los principios metodolégicos de la teoria general de sistemas
de von Bertalanffy (1950}). De esta manera se vincula la ecologia con
una de las concepciones cientificas de mayor poder de generalizacidn
y de sintesis que se han producido en el siglo XX.

Los ecosisternas pueden ser estudiados desde los puntos de vista
distintos y complementarios: uno a través de los procesos ecologicos y
los cambios numéricos que sufren los individuos, las poblaciones y las
especies que los integran, tanto de animales como de plantas y mi-
croorganismos; el otro, analizando los flujos de materiales y de energia
que tienen lugar dentro de los ecosistemas o entre éstos y el mundo
exterior. El primer enfoque, que nosotros no desarrollaremos en este
libro, constituye de por si una parte sustancial de la ecologia, siendo
de hecho el objeto central de estudio de ramas tan pujantes comao la
ecologia fisioldgica, la ecologia de poblaciones, la ecologia evolutiva,
etc. Abordaremos el segundo enfoque, comenzando en los cinco capi-
tulos inicizles con la bioenergética del ecosistema, para continuar en
los capitulos siguientes (6 al 10) con las transferencias de diferentes
materiales y elementos, y terminar con una presentacidn de algunas
propiedades generales de los ecosistemas que relacionan su dindmica
con los aspectos anteriormente mencionados.

Resulta interesante sefialar, antes de pasar al tema siguiente, codmo
en el desarrollo de la ciencia, el interés por los aspectos ligados a las
transferencias de minerales y de otros elementos entre las plantas y el
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suelo surge mucho antes que el concepto mismo de ecosisterma. En
efecto, la consideracion cientifica del ciclo del agua v de los nutrientes,
sobre la que mucho mds tarde se edificard la moderna teoria ecoldgica
y biogeoquimica, tiene su origen en actividades concretas, en especial
en la agricultura, con su preocupacidén constante por la productividad
y su manera de aumentarla a través del manejo de distintos factores
como la fertilizacidn, irrigacion, etc

i.2. EL ECOSISTEMA COMO UNA CAJA NEGRA

En el nivel de andlisis mds simple posible, podriamos considerar al eco-
sistema como una “caja negra”, ignorando por el momento los proce-
sos internos para tener en cuenta solamente las entradas y las salidas
de energia y de materiales. En todo ecosistema se producen necesaria-
mente intercambios con el medio externo que lo rodea. Nosotros va-
mos & Separat, con un criterio estrictamente artificial y como necesi-
dad pedagdgica, los intercambios de materiales, cualesquiera que éstos
sean: agua, O, , CO,, otros gases, minerales, iones, etc., de los inter-
cambios de energia. En ciertos procesos ambos intercambios son indj-
solubles, mientras que en algunos casos es solamente la energia, en for-
ma de radiacion o de calor, Ia que se incorpora o se pierde. Sin embar-
go, la mayor parte de las transferencias energéticas dentro del ecosiste-
ma implican una transferencia de materiz orgdnica.

En la figura 1.2 represeniamos el ecosistema como una caja negra,
utilizando este concepio de empleo corriente en tecnologia para desig-
nar un aparato complejo cuyo mecanismo interno de funcionamiento
no se analiza, sino que se tiene en cuenta dnicamente el papel que des-
empefia dentro de un proceso determinado. Se resaltan asi las entradas
y salidas de energias y de materiales de manera global, sin ninguna es-
pecificacidn sobre la naturaleza interna del sisterna. Sabemos que en la
mayor parte de los ecosistemas naturales la principal entrada de ener-
gia estd representada por la radiacién solar. Unicamente en sistemas
muy especiales el aporte energético se hace en forma de energia qui-
mica retenida en los enlaces de compuestos orgdnicos relativamente
complejos. Coma veremos enseguida, las salidas de energiz, en cambio,
son parte de varios procesos ecoldgicos diferentes,

Ei ecosisterna se reduce asi a una porcion de la naturaleza o de fa
ecosfera, limitada conceptualmente por un borde, frontera o interfase
a fravés del cual pasan continuamente y en ambas direcciones energia
y sustancias quimijcas Este limite convencional lo separa por regla ge-
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Figura 1.2. El ecosistema considerado como una *‘caja negra”. Se re-
presentan las entradas (i) v salidas (o) de energfa (e) y materiales (m).
Los respectivos niveles en el ecosistema constituyen la energfa total
{ET}, equivalente energético de la materia organica total (MOT}, y el
conjunto de materiales inorgdnicos contenidos en todo el sistema.

neral de la atmésfera, v en los ecosistemas acudticos también del me-
dio liquido. Ademds lo aisla de la ltosfera a una cierta profundidad en
el sustrato (suelo en sentido amplio) dende los intercambios se hacen
menos significativos. De este modo la delimitacidn vertical de un eco-
sistemna resulta mds o menos clara y objetiva, mientras que sus fronte-
ras horizontales con los sistemas vecinos pueden ser menos obvias y
depender de convenciones regidas por los fines especificos de una in-
vestigacidn ecoldgica concreta, es decir, a menudo son sélo limites
que ponen los investigadores como una necesidad metodoldgica.
Aprovecharemos entonces este primer esquema funcional de un
ecosistema para definir algunas variables relacionadas con las transfe-
rencias y fos flujos de energia y de materiales. En primer lugar, una de

las variables:de. estado: o niveles: mds: importantes:de un ecosistemi es:
la.cantidad de ‘‘materia orgdnica total” (MOT) que contiene. (La mate-.

ria: orgdnica pueds ser considerada como Ja reserva de energfa’quimica

potencialmente aprovechable por los organismos,: de:modo. que la.

MOT equivale a-la energia total-(ET) disponible para-el-metabolismo
delzecosistema: El nivel de Ja MOT representa casi siempre un valor
puntual, en elsentido de que en la mayoria de los ecosistemas sufre
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variaciones importantes en el tiempo, tanto de tipo ciclico como ten-
dencial. Discutiremos mds adelante algunos métodos para medir o es-
timar la MOT, por el momente diremos que puede expresarse tanto
como peso fresco o vivo, que sufrird por supuesto amplias oscilaciones
ternporales; 0 como peso seco (secado a estufa hasta peso constante);
o también como peso de carbono, sobre todo en el caso en que se de-
see obtener un balance detallado de este elemento en ¢l ecosisterna. El
equivalente energético de esta MOT serd el “contenido energético to-
tal” del ecosistemna (ET). Su determinacidn directa es sumamente la-
boriosa, pero puede llegarse a aproximaciones titiles tomando los equi-
valentes energéticos medios de los materiales vegetales v animales mis
frecuentes. La mayor parte de estos se sitdan entre 4 y 5 keal por gra-
mo de materia orgdnica tibre de cenizas.

Del mismo modo que hemos considerado un nivel de MOT o de ET
acumulada en el sistema, podriamos establecer separadamente las can-
tidades existentes de distintas sustancias o de elementos quimicos, de-
terminando en el conjunto del ecosisterna el contenido total de agua,
de nitrdgeno o de cualquier otro elemento de interds. La determina-
cién de estos niveles nos daria una primera visidn detallada e intere-
sante del ecosisterna, aunqgue de un cardcter totalmente estdtico.

Si deseamos comenzar a comprender el funcionamiento dej siste-
ma, debemos centrar nuestra atencidn en los cambios que se producen
en estos niveles o, lo que es lo mismo, en los flujos v en las transferen-
cias a través del sisterna. Llamaremos flujo a la cantidad de una subs-
tancia, o de energia, que circula a través del sistema por unidad de
tiempo. Este flujo se descompone en entradas (i) y salidas (). Se de-
nominan tasas de entrada, de salida o de flujo total, las cantidades que
circulan por upidad de tiempo en relacién con las que existen dentro
del sistema:

tasa de entrada de energia = Si/FT
tasa de salida de energia = ®o/ET

1— O
tasa de flujo de energia =
ET

siendo €, ®o las cantidades totales de energia que entran o salen del
sisterna por unidad de tiempo.
i Se denomina tiempo de reciclado o de renovacién el tiempo que
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tardaria un material, o la energia, en renovarse totaimente dentro del
sistema si se mantuvieran las actuales tasas de salida:

tiempo de reciclado de la energia = ET/eg

Finalmente se denomina funcidn de transferencia del sistema para un
determinado flujo Ia relacian entre salida y entrada en un intervale de
tiempo; asi, para la energia seria:

fe = eofei

es decir, la funcion que permite calcular la salida de acuerdo con la en-
trada:

eo = fe (8j)

Esta funcién puede depender no sélo del nivel en cada instante, es de-
cir en este caso de ET, sino también de otras variables del sistema.

En 1a mayor parte de los estudios ecoldgicos en ecosistemas conti-
nentales, e} peso fresco o el peso seco por unidad de superficie de te-
rreno se expresa en unidades que van desde mg/em? hasta t{ha, segin
sea el proceso vy el ecosisterna que se estd estudiando . En andlisis ener-
géticos se trabaja generalmente con cal o con kcal por unidad de su-
perficie, aunque se tiende cada vez mds a expresar los resultados en
unidades como joules o watt (véase tabla 2.1).

Recordemos también que de ninglin modo puede el flujo de ener-
gia a través de un ecosistema ser considerado como uvn ciclo cerrado,
ni a este nivel ni al de 12 ecosfera o de todo el planeta, ya que las leyes
de la termodindmica nos dicen que en toda transferencia de energia
una parte de la misma se disipa en forma de calor.

Vamos a examinar ahora con mds detalle cudles son las entradasy
salidas de materiales y de energia en un ecosistema concreto, tomando
para ello como ejemplo un agroecosistema simple: una parcela de
maiz (fig. 1.3). En este caso, como el agricultor trata de reducir los
componentes bidticos 2 un minimo, sélo queda el cultivo mismo mds
algunas malezas y plagas casi inevitables, conjuntamente con la fauna
y 1a microflora propia del suelo. Las entradas de materiales al sistema
podrdn ser: la siembra (introduccién intencionada o accidental de se-
millas del cultive y de malezas); Ia colonizacidn o entrada espontdnea
de otras especies; las precipitaciones y la irrigacion; la fertilizacién
(adicién de ciertos compuestos de N, P, K, Ca, etc.). A su vez, las prin-
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Figura 1.3, Esquematizacion de las entradas y salidas de energia y ma-
teriales en un ecosistema agricola: un cultivo de mafz. Se representan
con trazo continuo los flujos de materiales: agua, iones, gases, etc., ¥
¢con trazo discontinuo los flujos de energia.

cipales salidas de materiales se producirdn a través de: la evaporacién
de agua del suelo vy la transpiracion de las plantas; la escorrentia super-
ficial y la infiltracidén profunda {en ambos procesos el agua lleva iones
en solucidn y particulas en suspensién); la exportacion de materiales
bidticos: granos, semillas, etc. Los principales flujos energéticos esta-
rin representados por la radiacién solar incidente; la radiacién de on-
da larga emitida por el suelo y la vegetacién;la conveccidn y conduc-
¢ién de calor hacia la atmdsfera; la reflexidn de la luz por las diferen-
tes superficies; las pérdidas de calor por respiracion de plantas y otros
organismos; el consumo y la exportacion de materiales por algunos
animales: aves, insectos, etc., y la cosecha del grano por el agricultor,
lo que implica tanto pérdida de materiales como de la energfa que
contiene la materia orgdnica exportada del sistema.
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En resumen, este esquema global del ecosisterna como caja negra
que considera Unicamente las entradas y salidas del mismo nos sirve
para resaltar el cardcter esencialmente abierto de estos sistemas, con
flujos constantes de materiales y de energia a través de un limite mds
o menos convencional. Pero este enfoque no nos informa nada de lo
que pasa en el interior del sistema, de su complejidad o de su estructu-
ra, ni considera la naturaleza de las transformaciones que ocurren en-
tre entradas y szlidas. Podremos obtener funciones de transferencia
matemdticamente precisas sin que ello signifique que deba haber nece-
sariamente un equilibrio entre entradas y salidas; puede haberlo den-
tro de un cierto intervalo o para un determinado material, o puede no
existir equilibrio, en cuyo caso el sistema se ird transformando con el
tiempo en una u otra direccién, incrementando o disminuyendo sus
variables de estado.

1.3 LOS FLUJOS DE ENERGIA
EN EL INTERIOR DEL ECOSISTEMA

En un andlisis posterior ya destapamos la caja negra para analizar qué
pasa dentro, refiriéndonos ahora particularmente a las vias de transfe-
rencias energéticas, dejando para otros capitulos los intercambios de
materiales. La primera necesidad que surge es la de diferenciar varios
compartimientos o subsistemas dentro del ecosistera global, cada uno
de ellos con ciertas particularidades con referencia a la bioenergética.
Una primera compartimentacién podria ser en los niveles tréficos co-
nocidos: productores, consumidores primarios, secundarios, etc. Sin
embargo, quedard claro que en este momento no nos interesan las re-
des tréficas como tales (eso corresponde al enfoque poblacional y co-
munitario del ecosisterna), sino los flujos de energia globales.

En la figura 1 4 hemos representado una compartimentacién del
ecosistema en tres subsistemas. En estos diagramas de compartimen-
tacion trataremos de que el tamafio de cada compartimiento guarde
relacién con Ia magnitud de la reserva representada. Asi, por ejemplo,
en la mayor parte de los ecosistemas continentales la energia acumu-
lada como materia orginica en los organismos autdtrofos y en el sue-
lo sobrepasa largamente a la energia de los heterdtrofos. Los organis-
mos autdtrofos captan una parte de la radizcién incidente que les llega
(luz) y la acumulan en forma de energia quimica de enlaces orgdnicos.
A su vez, una cierta proporcion de esta energia acumulada como bio-
masa del sisterna productor es consumida en la respiracién, perdiéndo-
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Figura 1.4. Compartimentacién de un ecosistema para un primer anali-
sis de los flujos de energfa. Los organismos autdtrofos, representados
en los ecosistemas terrestres por la vegetacion, forman el comparti-
miento asimilador o productor primario; el conjunto de organismos
heterdtrofos (consumidores y descomponedores) forma un segundo
subsistemna, que recibe su energia de los autétrofos; la materia orgéni-
ca del suelo constituye el tercer compartimiento funcional, vinculado
a los heterdtrofos a través de 1a microflora ed4dfica.

se entonces parcialmente en forma de calor. OQtra via de transferencia
energética es a través del consumo o de la descomposicién de la mate-
ria orgdnica de los productores por los consumidores primarios y los
descompensadores. La energia incorporada a la materia orgdnica de los
heterdtrofos constituye el segundo compartimiento en el flujo energé-
tico del ecosistema. A través de transferencias que incluyen muchas
veces cadenas troficas mds o menos largas v complejas, 1a energia de
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los heterdtrofos se disipa como calor en los procesos de respiracidn,
consume y descomposicion. Sin embargo, una parte de la energia que-
da inmovilizada temporalmente en forma de compuestos orgdnicos
complejos y relativamente resistentes a la biodegradacién (humus),
que se acumulan en un tercer compartimiento del ecosistema: el suelo.
Esta energis pasa muy lentamente hacia los heterotréfos por accion de
microorganismos del suelo que van degradando (mineralizando) el hu-
mus. Sélo se presenta en la figura 1.4 el destino de la energia efectiva-
mente absorbida o asimilada por los autétrofos, sin tener en cuenta
por el momento qué pasa con el resto de la energra incidente

En la figura 1.5 hemos incrementado el nimero de subsistemas con
vistas a captar mds adecuadamente fa diversidad de procesos implica-
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Figura 1.5, Una compartimentacidén algo mas detallada de un ecosiste-
ma para el analisis de los flujos energéticos. Los dos subsistemas prin-
cipales: autotréfos o vegetacion y heterdtrofos, han sido a su vez divi-
didos en varios subsistemnas vineulados entre sf por procesos de trans-
ferencia de energfa. La compartimentacion puede proseguirse estable-
ciéndose un modelo jerdrguico donde cada unidad se compone de va-
rios subsistemas al mismo tiempo gue integra un subsistema de orden
superior.
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dos en las distintas vias de circulacidn y disipacidn de la energfa. Den-
tro de los autétrofos resulta conveniente considerar por separado un
comportamiento para la biomasa asimiladora (BA) y otro para la no
asimiladora (BNA). Conviene asimismo diferenciar esta iiltima en bio-
masa aérea o epigea y subterrdnea o hipogea, ya que 2 menudo su
comportamiento en los diferentes procesos productivos es diferente.
En el compartimiento BA es donde ocurre el proceso clave de la incor-
poracion de energia al ecosistemna, el que para todos los fines précticos.
puede equipararse con la fotosintesis, que transforma parte de la ra-
diacidn solar en energia quimica. Como BA se considera entonces el
conjunto de la biomasa foliar, aunque por ser la fotosintesis un proce-
so dependiente de la luz incidente y, por consiguiente, del drea de in-
tercepcion de la misma, a menudo la superficie foliar puede resultar
un pardmetro mds ilustrativo que el peso, especialmente el indice de
superficie foliar (ISF}, es decir, la superficie foliar tatal (una cara dela
hoja) por unidad de superficie de terreno.

La energia representada en la BNA procede de la BA pot transloca-
cién interna de compuestos orgdnicos. La BNA adrea estd formada por
troncos, ramas, drganos reproductivos y otras partes no verdes, mien-
tras que la BNA subterrdnea comprende raices, tallos subterrdneos,
etc. Cada uno de estos compartimientos tiene sus propios consumido-
res primarios o herbivoros: folivoros, frugivares, etc. (H,, H,, H,),
aunque pueden existir organismos generalistas que consuman indistin-
tamente en cualquiera de ellos. Sin embargo, como precisaremos luego
en los gjemplos subsiguientes, la principal salida de energia de estos
subsistemas ne es a través del consumo sino de la respiracién v de la
mortalidad. Los diferentes herbfvoros pueden a su vez ser consumidos
o depredados por consumidores secundarios, depredadores o carnivo-
r0s (Ca) que funcionan como transmisores de energia hacia la atmés-
fera, por respiracion, o hacia los descomponedores (excrecion, morta-
lidad).

El proceso de meortalidad, diferente en muchos aspectos en plantas
y animales, en el sentido de que muchos drganos de las plantas son de
vida corta y renovables periddicamente, nos conduce a identificar otro
subsistema: el de la “necromasa™ o materiz vegetal muerta, atin no
transformada (NV). Se puede dividir igualmente en aérea y subterrd-
nea; la aérea generaimente se separa en dos componentes de compor-
tamiento distinto: la “necromasa muerta en pie” y el “mantillo™ u
“hojarasca”, que representa el conjunte de los érganos vegetales en
transformacion sobre ia superficie del sueio. La necromasa tiene sus
prepios consumidores primarios (detritivoros, saprofages) en la ma-
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cro- y mesofauna (H, , H, }. Sin embargo, el principal proceso de trans-
formacién que exporta energia de este compartimiento de descompo-
nedores, importantisimo dentro de todo ecosistema terrestre, lo llama-
remos D Del mismo, & través de numerosos reflujos internos, se pierde
parte de la energia hacia la atmdsfera y el sueio por consumo, descom-
posicién y respiracidn, mientras que otra parte substancial de la ener-
gia quimica permanece en compuestos orgdnicos complejos y dificil-
mente metabolizables que se incorporan al suelo en forma de “hu-
mus”, constituyendo una reserva mds o menos estable de materia orgd-
nica. Lsta es atacada muy lentamente por grupos especiales de mi-
croorganismos del suelo que al metabolizar la descomponen, liberando
a su vez energia en su respiracion.

De esta forma hemos esquematizado a un primer nivel cualitativo
las principales vias de transferencia de energia en un ecosistema terres-
tre, haciendo hincapié en los productores y descomponedores. Podria
ser necesario compartimentar aiin mds un ecosistema, distinguiendo
diferentes grupos de organismos tanto en uno como en otro mivel tré-
fico, separando por ejemplo drboles, arbustos y hierbas, o diferentes
grupos microbianos que atacan distintos substratos, o incluso hacien-
do una separacion por especies. En general un andlisis detallado de los
procesos productivos obliga a considerar todos estos subsistemas co-
mo unidades mds o menos independientes. Algunos autores (Odum,
1972; Hall y colab . 1977) representan con diferentes simbolos los com-
portamientos que cumplen distintas funciones: aquellos que captan
energia, los que la degradan, etc., asi como los diferentes tipos de
transferencias. El diagrama se hace asi quizds mds informativo y ele-
gante, pero también menos fdcilmente comprensible.

Vemos cémo un ecosisterna puede representarse mediante diferen-
tes modelos de compartimientos vinculados entre si por procesos y
funciones de trapsferencia. De acuerdo al proceso ecolégico que este-
mos analizando: bicenergética, balance hidrico, biogeoquimica, etc.,
se deberd utilizar una compartimentacién diferente en cuanto a los
subsistemas que se consideren y las transferencias que los vinculen,
Por otra parte, este enfoque del ecosistema tiene la ventaja de gue
puede fragmentarse en subsistemas o submodelos, que a su vez se sub-
dividen formando una estructura jerdrquica en la que el grado de
subdivision o de detalle en el andlisis puede regularse de acuerdo ala
conveniencia de la investigacion, a la finalidad del estudio o a la infor-
macién disponible. Lo interesante es que en cada subdivision el subsis-
tema pueda ser analizado ya sea como una caja negra, limitdndose en-
tonces a la ¢onsideracién de entradas, salidas y funciones de transfe-
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rencia, o bien como un sistema estructurado en subsistemnas de orden

inferior, llevando el nivel de complejidad del modelo hacia un detalle
cada vez mayor.

1.4 FLUJOS DE ENERGIA EN ALGUNOGS
ECOSISTEMAS TERRESTRES

Para finalizar esta introduccion a la bioenergética del ecosistemna dare-
mos unos ejemplos que nos permitirdn cuantificar algunos de los pro-
cesos gue acabamos de mencionar. Pero antes es necesario tener claro
que el conocimiento de Ia energética de los ecosistemas tetrestres estd
en sus comienzos. Muchos procesos en ecosisternas importantes sélo
son conocidos de manera bastante superficial, aunque este enfoque
constituye sin duda una de las lineas de investipacidn ecoldgica de ma-
ym'_desarroHo reciente, sobre todo a partir del programa internacional
de investigacién conocido como IBP (Programa Biolégico Internacio-
nal). El IBP significé un gran esfuerzo en equipo, desarrollado desde
fines de la década de 1960 hasta mediados de la de 1970, que produjo
una enorme cantidad de informacién sobre los grandes tipos de ecosis-
temas, informacién que atn no ha terminado de ser explotada total-
mente. Worthington (1978) recopila la historia v los logras mds desta-
cados de este programa.

El primer ejemplo que analizaremos corresponde al ecosistema de
bosque deciduo templado, formacidn caracteristica de climas templa-
do-hiimedos con inviernos frios. Este ecosistema ha sido uno de los
mejor estudiados en el aspecto productivo gracias a los resultados de
los proyectos del IBP en Alemania, Bélgica, Gran Bretafia y Estados
Unidos. Tomaremos en primer lugar los resultados obtenidos en un
bosque de roble en Férage (Bélgica) segiin los trabajos de Duvigneaud
y colab. (1971). El bosque de Férage tenia una sola especie arbdrea
alta, el roble (Quercus petraea), que en la parcela estudiada alcanzaha
24, metros de altura, con una edad promedio de 117 afios. Habia ade-
mds algunas especies de drboles bajos y un estrato herbdceo estacional.
La fauna de herbivoros, relativamente rtica, estaba constituida en su
mayor parie por insectos y otros artrdpodos que consumen la biomasa
agrea, y por lombrices de tierra consumidoras de detritos en el suelo.
Los vertebrados, en cambio, eran muy escasos debido especialmente a
1 alta densidad de poblacién en esta regién de Europa.

En la figura 1.6 aparecen los niveles de materia orgdnica en peso se-
co (t/ha) en cada uno de los compartimientos en que se dividié al sis-
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Figura 1.6. Algunos valores relacionados con la er}ergia en un ecomsge-
ma de bosque deciduo templado en Férage (Bellgxca), segun Duvig-
neaud y colab. (1971). Las cantidades de materia o;gémca, expresa-
das en t/ha, se indican en negrita, mientras que los flujos de c_efxergfa en
107 keak/-afio figuran en bastardilla. El subsistema vegetgcxon (V)ha
sido dividido en biomasa (BV) y necromasa {NV).Enla b;f)masa 5€ g8~
paré biomasa asimiladora (BA), biomasa no asimiladovra aérea (-BNA.a)
y biomasa subterrénea {BNA). El subsistema consum}dores primarios
o herbivoros (BH)S también es separado en consumidores primarios
y subterraneos (Hs) El compartimiento de descomponedores (D) y la
materia orginica del suelo (MOS) no se subdividen. Los_?rocegos d_e
transferencia de energfa representados son: Pp, produccmn.pnman.a
bruta; Py, produccidn primaria neta; 1, incremento en n_l‘ateria orgéfnr
ca, tr, transiocaciones; m, mortalidad; d, descnmp?smson; T, respira-
cidn, ¢, consumo, hu, numificacion; mi, mineralizacién del humus.

tema, asi como las principales transferencias energéticas entre los mis-
mos expresadas en kcal/ha.afio 0 en t/ha-afio. Hemos preferido expre-
sar las reserviisien unidades de peso seco y no de energia porque de es-
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te modo resulta mds ficil obtener una idea directa de las magnitudes
representadas. Los aspectos que mds queremos destacar en cuanto a
los niveles de materia orgdnica en este bosque son:

- La vegetacion constituye la principal reserva de MO y por ende de
energia: 316.2 t/ha sobre un total de alrededor de 450 t/hz de
MOT del ecosistema; es seguida en importancia por el suelo (122
t/ha}; luego la necromasa (alrededor de 20 t/ha, teniendo en cuenta
la necromasa subterrdnea); mientras que resulta minima la impor-
tanciz cuantitativa, como acumuladores de MO y de energia, de los
consumidores primarios (1 t/ha) y de los descomponedores (0.3
t/ha}.

— La mayor parte de la materia orgdnica queda acumulada en los 4r-
boles (290 t/fha), sobre todo en forma de madera (aproximadamen-
te 280 tfha). Es decir, mds del 60 9% de |z energia total del ecosiste-
ma se encuentra relativamente inmovilizada en los drboles forman-
do tejidos de metabolismo lento en troncos, ramas y raices.

— Aproximadamente el 40 % de la MOT del bosque es hipogea, es de-
cir se encuenira dentro del suelo, ya sea en los drganos vegetales
subterrdneos (55 4 t/ha) o come humus (MOS: 122 t/ha).

— Considerando que las hojas son el subsistermna asimilador donde se
produce la captacidén y transformacion de la energia solar, llama Ia
atencion Ia importancia cuantitativa minima de su biomasa, de po-
co mds de 4 t/ha en el momento de su midximo desarrollo durante
el verano. Esto quiere decir que alrededor del 1 % de la MOT del
bosque es realmente biomasa productiva, en tanto que el 99 % res-
tante es el producto acumulade en formas relativamente inertes,
durante afios de actividad asimiladora.

— Dentro del subsistema de consumidores primarios o herbivoros
(BH), la pedofauna (animales que viven dentro del suelo) represen-
ta el 90 % de la biomasa total (0.9 t/ha), mientras que la fauna de
vida aérea, principalmente insectos, se reduce al 10 % restante. Los
vertebrados: aves, reptiles, pequefios y grandes mamiferos, consti-
tuyen a su vez sdlo el 10 % de la biomasa total de herbivoros aéreos.

En cuaznto a ias transferencias energéticas enire los diferentes com-
partimientos, podemos hacer notar que:

— La cantidad de energia solar incidente sobre ¢l bosque que puede
ser potencialmente utilizada en la fotosintesis, la lamada radiacion
fotosintéticamente activa {RFA), alcanza a 440.10 kcal/ha.afio.
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Discutiremos con mds detalle en el capitulo 2 las variaciones de es-
te pardmetro en funcién de diferentes caracteristicas ambientales;
por ahora queremos hacer resaltar que ésta es una cantidad de ener-
gia fabulosa; alcanzaria, por ejemplo, para calentar 44 000 000 de
litros de agua por m* desde el punto de congelacion hasta el de
ebuilicion, es decir, cada afio llevaria desde 0° hasta 100° una co-
lumna de agua de 44 km de altura,

~ De esta enorme cantidad de energia potencialmente disponible, la

vegetacion solo capta en este bosque alrededor del 3 % . Esta fun-
¢i6én constituye la produccién primaria bruta (Pp = 31.8 t/ha-afio,
13.2.10" kcat/ha-afio).

— Del total de energia radiante captada en el proceso de fotosintesis

y acumulada transitoriamente como energia quimica en la materia
orgdnica vegetal, el 45 % (59.10° kcal/ha-afio) es consumido du-
rante la respiracién de las plantas (ry) para el mantenimiento, creci-
miento y demds funciones vitales; el 55 % restante (7.3.30" keal/
/ha-afio) queda acumulada como tejidos vegetales mds permanern-
tes. Lsta es la produccion primaria neta (Py = 17.6 t/ha-afio). La
Pp constituye la energia disponible en principio para los restantes
niveles tréficos del ecosistema.

— De la Pp, el 53 % se acumula en érganos permanentes como creci-

miento o incremento anual de ia biomasa vegetal ({ = 3.9.107 kcal/
/ha-afic o 9.4 t/ha-afio). Esto nos indica que el bosque no ha ilega-
do a un estado de equilibrio sino que por el contrario su biomasa
vegetal va aumentando con el tiempo.

— Del resto de la energia captada y acumulada en la P, una pequefia

fraccion del orden del 15 % (0.5.107 kcal/ha-afio) pasaa través de
los herbivoros disipindose luego mediante su respiracion, o bien al
morir estos animales pasa al ciclo de los descompornedores. Pero la
mayor parte de la materia vegetal (2.0.107 kcal/ha afio = 7.0 t/ha
afio) sigue directamente un flujo que, a través de la necromasa, la
lleva hacia los descomponedores que la mineralizardn directamente
en su respiracion (rp), o quedard acemulada durante un tiempo
més o menos largo como MOS de mineralizacion mucho mids lenta.

En sintesis, se trata de un ecosistema en el que la vegetacion consu-

me en su respiracién el 45 % de la energia que produce (Pb), acumula

en sus organos permanentes el 30 %, en tanto que el 25 % restante pa-
sa a los demads subsistemas. E1 22 9 de la Py sigue la via de los descom-
ponedores, acumuldndose en parte como MOS donde constituye una
energia de liberacidn lenta, en tanto que el 3 % de la Py pasa por los
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herbi\'roros, disipdndose en su mayor parte en la respiracion de estos
Qrganismos.

Para completar el cuadro de las transferencias energéticas dentro
del mismo tipo de ecosistermna forestal presentaremos algunos resulta-
dos preliminares obtenidos por Satchell (1971) en un bosque deciduo
similar en Inglaterra. fste es uno de fos pOCos ecosistemas en que se
tiene una idea cuantitativa, aungue sea sélo aproximada, del flujo de
energia que pasa por los descomponedores separados en base a dife-
rentes substratos: hojarasca, madera, raices y materia orgdnica del sue-
lo. Este bosque tiene 5 especies lefiosas v ademds un estrato herbiceo-
subarbustivo. Como se trata de un bosque mds joven que el de} ejem-
plo precedente, la biomasa vegetal total (fig. 1.7) solo llega a 141 t/ha,
REA
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Figura 1:}:’Datos de contenido en materia orgdnica y flujos enefgéti-..
cos en un ecosistema de bosque deciduo y templado en Inglaterra,.se-
glin Satchel (1971). Las convenciones son las mismas que en la figu-
ra 1.6, la materia orgdnica expresada en kgfha v el flujo de energfa en
kcal 107 ha-afio. El subsistema de descomponedores (D) es dividido en
tres seghn sean descomponedores de hojarasca, de madera o de mate-
ria vegetal y orgdnica del suelo. La escala de representacion de consu-
midores y descomponedores ha sido exagerada.
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de las que 113 son troncos y ramas, 24 raices de plantas lefiosas, 4 ho-
jas y 16 la biomasa del estrato herbdceo. Debido a la gran cantidad de
materia orgdnica en el suelo (240 t/ha), la MOT del ecosistema llega
casi a 400 t/ha, es decir, es del mismo orden que en el ejemplo ante-
riormente analizado.

De acuerdo con los resultados que se presentan en la figura 1.7 pue-
de observarse céimo el flujo principal de la energia captada por la vege-
tacién pasa a través de la necromasa hacia los descomponedores. De
una Py de 6.2.107 kealfha-afio, el 43 % (2.7.10" kealfha-afio) queda
como incremento anual de la biomasa de productores, en tanto que el
57 % (356,107 kcal/ha:afio) pasa al ciclo de los descomponedores,
mientras que la cantidad que circula a través de consumidores es insig-
nificante {0.14107 kcalfha-afio). Por su parte, del total de energia que
recibe el subsistema D, el 51 % se libera en la respiracion de los des-
componedores, el 49 % restante pasa a MOS. En este subsistema, una
parte importante permanece como incremento anual de la materia or-
ginica del suelo (14.107 keal/haafio), otra parte se mineraliza rein-
gresando al ciclo de los descomponedores. Es decir que en este bosque
se va acumulando anualmente una parte importante de la energia fija-
da en la fotosintesis, tanto como materia orgdnica vegetal, fundamen-
talmente en forma de madera, o como humus en el suelo.

El segundo tipo de ecosisiema que consideraremos con fines com-
parativos es la selva tropical, tomando como ejemplo la selva centroa-
mazdnica del rio Negro en Brasil, segin resultados obtenidos por Klin-
ge (1973) y Klinge y colab. (1975). Este ecosistema es mucho menos
conocido que los precedentes; se notardn las numerosas incognitas en
la figura 1.8, especialmente en lo que atafie a las transferencias de
energia entre los diversos compartimientos. Los principales puntos
que queremos destacar, ademads de las incdgnitas, son:

— La enorme cantidad de materia orgdnica que constituye este ecosis-

* tema. La biomasa de la vegetacion, que llega en esta selva a 38 m de
altura, tiene un peso fresco préximo a fas 1000 tfha, lo que unido
al peso de la necromasa v el humus, expresados en la figura 1 8 en
peso seco, dan seguramente Un peso seco para iz MOT del sistema
"el doble del de los ejemplos precedentes de bosque deciduo templa-
do. La selva tropical parece ser efectivamente, de todos los ecosiste-
mas del globo terrestre, el que acumula mayor cantidad de materia
prgdnica por unidad de superficie. La riqueza floristica estd en con-
sonancia con esta riqueza en materia orgdnica; la selva centroama-
zOnica tiene.mds de 500 especies de drboles por hectdrea.
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Figura 1.8, Algunos resultados sobre contenido de materia orgénica en
fa vegetacion (peso fresco), en la necromasa y, en el suelo (peso seco)
en una selva tropical, segin Klinge vy colab (1273) Los flujos de ener-
gla se han representado en el dibujo, pero no fueron cuantificados por
los autores.

~ La principal reserva energética continia siendo Ia madera, seguida
inmediatamente por el humus y luego por la necromasa. Esta dlti-
ma, sin embargo, no es muy superior a la de los bosques deciduos
templados.

— La importancia cuantitativa, en términos de biomasa, de los consu-
mideres sigue siendo minima, y al igual que en el bosque la fauna
del suelo tiene una biomasa 4 veces superior a la de los herbivoros
aéreos.

- No se tienen datos sobre biomasa de descomponedores. El tinico
proceso de transferencia de energia que ha sido estudiado en este
ecosistema es la produecidn y descomposicion del mantillo (Klin-
ge v Rodriguez, 1968; Klinge, 1974). Segidn estos autores la pro-
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duccidén anual de mantillo es de 7.4 t/ha, que iguala a la descompo-
sicion. La Py ha sido estimada por los mismos autores como al me-
nos el doble de este valor, es decir en el mismo orden de magnitud
que en los bosques templados anteriormente considerados.

Puede encontrarse informacion adicional sobre la distribucién de la
materia orgdnica entre los distintos compartimientos del ecosistema de
la selva tropical en los trabajos de Kira y Shidei (1967) sobre las selvas
de Asia y Oceania; de Jordan (1971) sobre una selva montana en Puer-
to Rico; de Golley y colab. (1969) en Panamd y norte de Colombia;
de Folster y colab. (1976) en selvas del valle del Magdalena en Colom-
bia, v de Klinge y colab. {1977) en la Amazonia venezolana. En gene-
ral la MOT en estos ecosistemas de selva tropical es menor que en la
selva centroamazdnica pero continiia sin embargoe siendo alta, lo mis-
mo que la materia orgdnica dei suelo.

Valores y relaciones de flujos de energia substancialmente diferen-
tes a los de bosques v selvas se obtienen en ecosistemas donde la vege-
tacion es exclusivamente herbdcea. Como ejemplo analizaremos breve-
mente algunos resultados preliminares que obtuvimos en un pastizal
tropical de altura en el pdramo de Mucubaji (Andes de Mérida) a 3600
m de altitud, La vegetacion estd dominada por gramineas pereunes
que apenas alcanzan 30 a 40 cm de altura, pero que forman un césped
cerrado que cubre totalmente el suelo, La biomasa aérea asimiladora
mdxima es del orden de 2 a 3 t/ha (fig. 1.9), en tanto que la biomasa
aérea no asimiladora, representada por estructuras reproductivas de
gramnineas y otras hierbas, alcanza a 0.2-0.5 tfha. La mayor parte de la
materia vegetal se encuentra bajo la superficie como biomasa subterrd-
nea, donde alcanza conjuntamente con la necromasa hipogea un total
de 20 a 22 t/ha. El mantillo u hojarasca representa alrededor de 0.7
t{ha. Debido a las bajas temperaturas de este ambiente de zlta monta-
fia (temperatura media anual 5.4°C), 12 necromasa se descompone solo
parcialmente, produciéndose una notable acurmulacién de humus, que
en este suelo relativamente joven, desarrollado sobre una terraza flu-
vioglaciar, llegaba a 30 t/ha en los primeros 50 cm del suelo. La bio-
masa de herbivoros es también baja, estando representada por insectos
y otros microartrépodos como consumidores adreos vy subterrdneos.
Aunque la Py no fue medida, como se trata de una comunidad herbd-
cea en la que la biomasa aérea se renueva anualmente y la subterrdnea
puede tener una vida media de 4 6 5 afios, se ha estimado [a produc-
cién primaria neta en 6 a 8 t/ha-afio.

Seglin estog en este ecosistema, mds del 90 % de la MAQO es subte-
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Figura 1.9, Contenido de materia orgdnica en algunos compartimien-
tos de un ecosistema tropical de zlta montafia: un pastizal paramero
a 3600 m de altitud Cifras en kg/m* , RFA en kealfm? +afto,

rrdnea y mds de la mitad de la misma se encuentra relativamente in-
movilizada como materia orginica del suelo. Por lo tanto la translo-
cacidn de los fotosintetatos desde las hojas hacia fos drganos perennes
hipogeos debe representar el principal flujo de energia dei ecosisterna.
Por otra parte, al igual que en bosques y selvas, el principal flujo de
energia que sale de los productores se canaliza a través de los descom-
ponedores ¥ no de los herbivoros.

Una situacién bastante distinta aparece en ecosistermnas herbdceos
sometidos a un pastoreo intensivo de herbivoros domésticos. Por
ejemplo, en un prado templado pastoreado intensivamente por ovejas
(Bremeyer v Kajak, 1976) se encontré que de una produccion neta de
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casi 3 t/ha-afio, las dos terceras partes eran consumidas por las ovejas,
que luego devuelven al suelo en sus excrementos el 50 % de la Py del
pastizal, pasando entonces esta energia, al igual que la no consumida,
al ciclo de los descomponedores Es probable que ciertos ecosistemas
con una rica fauna de grandes herbivoros silvestres, como las sabanas
tropicales de Africa oriental, presenten un patrén de flujo energético
similar al de los pastizales explotados por el hombre,

Los pocos ejemplos que hemos {ratado representan todos ecosiste-
mas donde se produce una gran acumutlacion de energia en la vegeta-
cion yfo en el suelo. La relacion entre MOT del ecosistema y Py, anual
tiene un rango aproximado entre 10 y 50. Resulta necesario indicar
que existen otros ecosistemas en los que esta relacién es mucho mids
baja, como es el caso en cultivos de ciclo corto o en el océano. En
ellos el flujo anual de energia producida puede ser varias veces supe-
tior a la energia acumulada en la biomasa del sistema en cualquier mo-
mento del afio.

Con estos gjemplos ya tenemos una visidn mds o menos cuantitati-
va de los flujos y las reservas energéticas en diferentes tipos de ecosis-
temas. Vamos a pasar a considerar en el capitulo 2 los procesos impli-
cados en el paso de la energia radiante del Sol desde que ésta alcanza
la atmdsfera terrestre hasta que es efectivamente captadza por los pro-
ductores primarios y comienza asi su ciclo dentro de los ecosisternas.
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El balance de radiacion y el balance
térmico

2.1. INSOLACION, VIAS Y PROCESOS DE DISIPACION DE LA
RADIACION SOLAR

Ya mencionamos en el capitulo precedente que la energia solar es
pricticamente la tnica fuente de energia utilizada por los productores
primarios para producir materia orgdnica a partir de CO, ,H, 0 y ele-
mentos minerales. La fotosintesis es el principal proceso biolégico de
conversion de energia; inicamente algunos grupos de microorganismos
autétrofos son capaces de extraer energia quimica de sustancias inor-
gdnicas para realizar la sintesis de sus propias sustancias (quimiosinte-
sis), pero la energia tota] fijada en este proceso es insignificante en
comparacion con la transformada por fotosintesis. Analizaremos a
continuacion ciertas caracteristicas del flujo de radiacién solar que lle-
ga a los distintos puntos del planeta y que influyen en el balance glo-
bal de energia y en los procesos productivos de los ecosisternas.

La radiacién emitida por el Sol es aparentemente constante, al igual
que la insolacién o radiacion solar interceptada por la Tierra. Este flu-
jo de energia que se recibe en la superficie exterior de la atmdsfera,
por unidad de tiempo y por unidad de superficie perpendicular a los
1ayos solares se denomina constante solar. Su valor es apenas inferior a
2 cal/em?®-min o 2 ly/min (véase Ia equivalencia de unidades en la ta-
bla 2.1)

Si el Sol fuese un radiador perfecto o cuerpo negro, de acuerdo a
fns leyes fisicas de la radiacién (leyes de Stefan-Boltzmann y de
Planck}, la energia irradiada tendria una intensidad y un espectro ca-
racteristicos que dependen de la temperatura exterior del astro {apro-
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ximadamente 6000 K). La figura 2.1 muestra el espectro de radiacién
de un cuerpo negro con esta temperatura, El comportamiento del Sol
se aparta muy poco de este espectro tedrico. Las longitudes de onda se
extienden desde los rayos X (100 nm*) hasta el inframrojo (unos
20 000 nm), con un minimo bien marcado en el visible (400-700 nm).
Por este espectro caracteristico, la radiacion solar es denominada de
“onda corta”, en contraposicion con la radiacion terrestre o de “onda
Jarga”, cuyo mdximo estd en la regidn de 10 000 nm (fig. 2.1).
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Figura 2.1. Espectros de radiacién de un cuerpo negro con la tempera-
tura de ia superficie del Sol (6000 K) v de la superficie terrestre (300
K). Obsérvese como el méaximo de radiacién solar se encuentra en lasg
longitudes de onda correspondientes a la luz visible.

*Inm=10"m.
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La radiacién solar o insolacién, para alcanzar las superficies asimila-
doras de las plantas verdes, debe atravesar la atmdsfera. Durante esta
travesia parte de la energia se disipa por diferentes procesos fisicos, de
modo que sélo una cierta proporcidn, variable segiin las condiciones
atmosféricas, llega a las hojas de las plantas donde se producird la cap-
tacidn de una parte de ella por la clorofila y la posterior acumulacion
como energia quimica en compuestos orginicos.

La proporcién de Ta radiacién solar que llega a cada punto de la su-
perficie terrestre durante cada ciclo anual, con respecto a la insolacion
recibida en la alta atmoésfera, es sumamente variable de un lugar a
otro. Sin embargo, resulta Ut tener una idea aproximada de las canti-
dades medias de insolacin anual y de las que se disipan en la atmésfe-
ra por diferentes procesos, considerando el conjunto de la superficie
terrestre v de la atmésfera. Sobre esta base se puede legar a establecer
un balance anual global de radiacién para todo el planeta y se pueden
también comparar las desviaciones que presente cada lugar o drea espe-
cifica de la superficie, con respecto a las medias globales, Las dificulta-
des y los procedimientos para la obtencién del balance global de radia-
cién pueden encontrarse detallados en el libro de Budyko (1974), uno
de los mds destacados investigadores del balance térmico del pianeta.

En la figura 2.2 se esquematizan y cuantifican los principales proce-
sos de disipacién de la radiacién solar a su paso por la atmésfera. En
primer Iugar, un fenémeno muy importante para la supervivencia de
los seres vivos es la absorcién de las radiaciones de alta energia por las
capas mds externas de la atmésfera, a altitudes de 80 a 150 km. Los
dtomos y moléculas de oxigeno y de nitrdgeno absorben los rayos X y
gamma de la radiacién solar, lo mismo que los rayos cosmicos prove-
nientes del espacio exterior. Al absorber esta energia se ionizan, origi-
nando asi una envoltura conocida como “ionosfera™. Algo mds cerca
de la superficie terrestre, la mayor parte de la radiacién ultravioleta es
absorbida por el O, , que se transforma en O, , dando origen a la “ozo-
nosfera”, a altitudes entre 15 y 55 km. La importancia biologica de es-
tas dos pantallas protectoras no puede pasar inadvertida.

Buena parte de la porcién infrarroja del espectro solar es absorbida
a st paso por la atmdsfera por dos gases presentes en la misma en muy
bajas concentraciones, uno el CO, (0.033 %en volumen), el otro el va-
por de H, O (variable entre 0.02 % en los desiertos y 1.8 %en selvas).
En promedio para toda la atmésfera y todo el afio esta absorcion al-
canza el 13 % de la insolacidn.

Ademds en una atmosfera despejada, es decir sin nubes que deten-
gan la insolicién directa, una parte de la radiacion choca contra las

Insolacion y radiacion solar 43
km D%spcrsidn ENEAGIA SOLAR ENCIDENTE
J L 100 %
71 ] IR
5 <, Raoyes X, ¥
IONOSFERA Np -
— g, 8
T T ] 02
e
80 M:Aasencml
i TOTAL |
85 | ———o— | |
| EN LA
- |
?“‘MOSFEHA' DZONOSFERA
I .
. o4yl let Q.
:mnlecu%ns + : gHultraveleta =y
}par!r'culns :
! :
s '——”“""I 5% 1 Refiexion
i E dispersion en
_______ TT TROPOSFERA nubes 2i%

Reflaxion

i =05-0,9 o
flieve =050/ en suparficie 6%

(ABSORCION POR NUBES 3%,

Sua io\= = 0,15- 03¢ Bosqua = =0,05-0,25

A} ________ Ogdanes = =0,05-0,0
-

{Asscacm“N EN SUPERFICIE 50 % |

Figura 2.2. Procesos de disipacidén de la radiacion solar al atravesar la
atmdbsfera terrestre. En promedio sélo el 50 % es absorbido por la su-
perficie, la otra mitad se disipa por reflexi6n, absorcidén y dispersion,
Se han indicade los albedos (o) de algunas superficies: suelo, agua,
nieve y bosques.

moléculas gaseosas y sufre un proceso de reflexion difusa (dispersién)
hacia el espacio exterior (5 % de la insolacidn). En conjunto, pues, es-
tas pérdidas (absorcién y dispersion) representan en promedio, para
toda la atmésfera y todo el afio, el 20 % de 1a energia solar incidente.

De manera que en un dia despejado, aproximadamente el 80 % de
la radiacién solar que llega al limite superior de la atmésfera en un de-
terminado punto alcanzard la superficie como “radiacién directa” (S}).
En dias nublados en cambio, las nubes reflejan una alta proporcion de
la insolacién que reciben, variable segin el tipo de nubes (30 al 60 %),
en tanto que absotben entre el 5 y el 20% . Por consiguiente en estos
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dias solo legard al suelo entre el 0 % v el 45 % de la radiacién solar,
constituyendo lo que se ha denominado “radiacién difusa™ (D). Para
calcular el balance global de radiacidn a nivel de todo el planeta se ha
estimado el porcentaje medio de radiacidn reflejada por las nubes co-
mo el 21 % de la insolacidn y [a media de la absorcién por las mismas
en 3 /. De la radiacién solar global que alcanza efectivamente la su-
perficie (T = S + D), una parte es reflejada (« T), siendo o el coefi-
ciente de reflexién de la superficie, variable en funcidn de caracteristi-
cas de la misma, sea ésta vegetacion, suelo o agua (lagos u océanos). El
promedio global para esta reflexidon considerando toda la superficie te-
mestre es de 6 % . De modo que como media, la “reflexidon global” o
“albedo” del planeta es de 32 v (21 % las nubes + 5 % la atmdsfera +
6 % la superficie). Este valor del albedo es clave para determinar el ba-
lance energético global del planeta y, por lo tanto, las temperaturas de
las superficies y de In atmdsfera (cdmparese con albedos dé 7 % para la
Luna, 16 %en Marte, 76 % en Venus).

En promedio entonces, sélo el 50 % de la insolacion lega a la super-
ficie terrestre ya que el 32 9% se pierde por reflexion, el 3 % por absor-
cién de las nubes y el 15 % por absorcién atmosférica. Pero este valor
medic varia en cada punto del planeta en funcidn del espesor de la at-
mosfera que debe atravesar (que a su vez depende de la latitud), de la
limpieza o transparencia de la misma, Ia nubosidad, la humedad at-
mosférica, las caracteristicas reflectivas de la superficie, etc. La radia-
cién global (T) que alcanza un punto de la superficie por unidad de
tiempo puede ser medida utilizando instrumentos Uamados actindme-
tros. Los mdximos anuales de insolacion corresponden a los desiertos
subtropicales y a las altas montafias, donde se combinan los diferentes
factores para minimizar las pérdidas por reflexién y absorcién.

22 RADIACION TERRESTRE. BALANCE TERMICO

La superficie terrestre (suelo, vegetacidn, océano), como todos los
cuerpos, emite radiacién (Ls) con una intensidad y a una longitud de
onda que es funcion de la temperatura, Como en todos estos casos las
temperaturas estdin en el orden de los 300 K, la radiacién emitida es de
onda larga, entre 3000 y 100 000 nm aproximadamente (fig. 2 1). Par-
te de la radiacién emitida por las superficies es absorbida por la atmds-
fera, debido al CO, y al vapor de agua, aumentando su temperatura y
creando asi el llamado “efecto invernadero” . Parte de esta radiacién
absorbida estdevuelta a la superficie como “contrarradiacién atmosfé-
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rica {La), pero otra parte se pierde en el espacio exterior (fig. 2.3).

Como el planeta en su conjunto, para un ciclo anual completo, ni
se calienta ni se enfria sino que permanece a temperatura constante,
debe haber un balance entre la energia recibida y la emitida. La canti-
dad de energia irradiada por la superficie terrestre y por la atmdsfera
en onda larga es mucho mids baja que la radiacidn solar absorbida (des-
contando el albedo), a pesar de que la radiacién terrestre es emitida
continuamente, mientras que la insolacidén sdlo se recibe en cada pun-
to durante un cierto nlimero de horas, es decir, durante el dia. Queda
entonces una ganancia neta de radiacidén R igual a:

R = Energia zbsorbida ~ Energfa irradiada = (T ~a T) —{Ls — La)

LONAL ESPACIO EXTERIOR

| ABSORCION EN LA ATMOSFERA

[ I

i ' R
ﬁ{moleculos.pﬂrtlcums.nubes) ﬁ

L

S 7 o

SUPERFICIE CONTINENTAL QCEANOS

Figura 2.3. Procesos de pérdida de energis de la superficie terrestre.
La radiacion terrestre o de onda larga (Ls) en parte se pierde hacia el
espacio exterior, en parie es devuelta por la atmosfera como contrarra-
diacién (La) Las pérdidas como calor sensible {(H) v calor latente
{LE), conjuntamente con e} balance neto de radiacién (Ls ~ La), equi-
libran las ganancias por absorcidén de radiacién solar.
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A pesar de esta ganancia neta de radiacidn, el balance térmico se
mantiene porque la superficie terrestre pierde calor en otras dos for-
mas: por conveccién (H) y por evaporacidn (LE), calor que se disipa
en el espacio exterior. En total, para el conjunto del planeta, la disipa-
cién de energia por estos dos procesos iguala a la ganancia neta por
radiacion:

Re=H+ LE

 La energia disipada por conveccién y evaporacién (H + LE) es ma-
yor que la que pierde la superficie por radiacidén (Ls — La).

23 CICLOS DIARIOS Y ESTACIONALES DE LA INSOLACION
EN FUNCION DE LA LATITUD

En cada instante, la constante solar (= 2 ly.min™) es recibida como
tal sélo en un punto de la superficie exterjor de la atmndsfera; en todo
el resto de esta superficie semiesférica, los rayos solares tienen una in-
clinacién con respecto a la misma que disminuye su intensidad por
unidad de superficie {fig. 2.4). Si la atmdsfera fuese totalmente trans-
parente, la insolacion recibida en la superficie terrestre por unidad de
tiempo (dias o afios) dependeria exclusivamente de dos variables: Ia
inclinacién de los rayos solares y la duracion de la insolacion. La incli-
nacidn de los rayos depende a su vez de dos factores: latitud y hora
del dia. La duracion del periodo de luz (longitud del dia, fotoperio-
do) depende exclusivamente de la latitud. Utilizando entonces la tri-
gonometria elemental puede calcularse exactamente la insolacién con
atmdsfera transparente en cusalquier punto de la superficie terrestre
durante cualquier periodo de tiempo. La figura 2.5 nos muestra la va-
riacion de la insolacién tedrica anual y de su particion en la atmdsfera
en funcion de la latitud, en tanto que la figura 2.6 muestra la marcha
mensual de la insolacién tedrica media diaria para diferentes latitudes.
Puede observarse cémo las mayores insolaciones anuales (tedricas) se
encontrarian en las latitudes bajas inmediatas al cinturdn ecuatorial,
las menores en las latitudes circumpolares. En cuanto a las oscilaciones
a lo largo del afio, el ecuador muestra una curva armdnica con un pe-
riodo de seis meses, con los méximos correspondientes a los equinoc-
cios y los minimos a los solsticios; las latitudes intertropicales mues-
tran curvas bimodales con mdximos que se aproximan entre si & medi-
da que nos acercamos a los trépicos; éstos y las latitudes extratropica-
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Figura 2.6. Marcha anual de la insolacion con atmébsfera transparente,
en funcibn de la latitud. Segin Gates, 1962.

les tienen curvas armonicas de periodo anual. Obsérvese también cé-
mo la amplitud anual de la oscilacién crece con la latitud, no sdlo ba-
jando los minimos sino también aumentando los mdximos. Asi los me-
ses del verano en latitudes altas reciben mds insolacién que los mismos
meses sobre el ecuador o los tropicos.

Por otra parte, en latitudes bajas y medias, existe un ciclo diario en
la radiacién solar, cuya duracién (fotoperiodo) y amplitud dependen
de la latitud (fig. 2.7). Las variaciones anuales en la longitud del dia
aumentan con ia latitud, mientras que en el ecuador todos los dias del
afio tienen 12 horas de luz y sélo difieren entre si por la insolacién
que reciben durante estas horas.

Resumiendo, hemos considerado el ciclo diario v anual de 1a radia-
cién tedrica si la atmosfera fuese transparente, asi como los factores
que filtran y disipan parte de esta insolacién. Las curvas diarias y
anuales para cualquier localidad diferirdn por lo tanto mds o menos
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Figura 2.7. Marcha diaria de la insolacidén con atmosfera transparente
en una localidad de latitud media (trazo continuo) y otra ecuatorial
(trazo punteado), en periodos contrastantes del afio,

ampliamente de las curvas tedricas (o mdximas posibles), segtn las
condiciones atmosféricas medias reflejadas en el clima local. La figura
2.8 nos muestra como ejemplo la insolacién anual en Mérida v San
Fernando de Apure, asi como la radiacion con atmdsfera transparente
4 10° N. Vemos cdmo en Mérida (8°36'N, 1600 m snm) el total anual
es casi el 62 % del correspondiente z la alta atmdsfera en su latitud,
mientras que en San Fernando de Apure (8° N, 40 m snm) es s6lo el
48 Y% . La disminucion no solamente es producto del mayor espesor de
la atmdsfera, sino que también es provocada por la mayor nubosidad
diurna en esta localidad del llano. Puede apreciarse como el mdximo
de insolacién anterior al equinoccio de otofio, en agosto y septiembre,
ha desaparecido completamente, pues coincide con la estacién de ma-
yor pluviosidad, mientras que se conserva el pico del equinoccio de
primavera, aunque desplazado uno o dos meses (febrero-marzo) por
coincidir con el periodo mds seco del afio. En Mérida, con un clima de
montafla donde las precipitaciones, si bien altas, se concentiran en lag
altimas horas de la tarde y en la noche, la incidencia sobre la insola-
cidn es apenas perceptible.
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Figura 2.8, Marcha anual de ia insolacion en superficie, en dos locali-
dades (Mérida y San Fernando de Apure) situadas aproximadamente
a la misma latitud pero bajo diferentes condiciones climéiticas. Como
punto de referencia se ha dibujado la insolacidén con atmdbsfera trans-
parente para los 10° de latitud norte.

2.4 BALANCE TERMICO DE UNA SUPERFICIE

Examinaremos la ecuacidn del balance de calor de una columna de
suelo o de airg de 1 cm?* de drea Los principios del intercambio térmi-
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co nos dicen que:
G=R-H-LE-F

siendo: G el flujo de calor por unidad de tiempo de esa columna,

R el balance neto de radiacidn en su superficie,

H el flujo de calor sensible (conveccidn) hacia arriba a par-

tir de ia superficie,

LE el flujo de calor latente, siendo L el calor latente de eva-

poracion del agua v E la cantidad evaporada,
F el flujo horizontal de calor por conduccidn,

Si queremos calcular entonces ¢l balance neto de radiacién R, éste
serd igual a:

R=H+LE+G+F

El tltimo término (F) puede despreciarse, suponiendo gue todo el
suelo o la atmésfera estdn a la misma temperatura. Veremos ahora el
ciclo diario de Ias otras cuatro variables en dos situaciones diferentss.
La figura 2.9 A representa la situacién tipica de la marcha de estas va-
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Figura 2.9. A Ciclo diario de los elementos que constituyen el balance
térmico, para un dfa de otofio en un clima templado-hiimedo. B, Ciclo
diario de los elementos que constituyen el balance térmico, para un
dia de verano er un clima desértico. Segin Sellers, 1965.
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riables en un dia despejado de otofic en un clima templado y himedo,
sobre una vegetacion herbdcea cerrada. Durante todo el dia las mayo-
res pérdidas de calor desde el suelo hacia la atmdsfera pierden agua
por calor latente, ya que tanto el suelo como la vegetacidn pierden
agua por evaporacidn y transpiracién Las pérdidas por conveccidn
(H), aunque importantes, son menores. A pesar de estas pérdidas de
calor, el balance positive de radiacion (R) las supera, provocando una
leve ganancia térmica por la superficie (G). Durante la noche R es por
suptesto negativo, LE se hace nulo o apenas negativo al amanecer de-
bido a una pequefia ganancia de calor por condensacidn del rocio. La
superficie recibe calor por conveccion, pere el término G es negativo,
es decir el terreno se enfria.

En {a figura 2.9 B se representa una situacion muy diferente, tipica
de un dia despejado de verano en un clima de desierto sobre un terre-
no totalmente desprovisto de cobertura vegetal. Debido a que el suelo
se encuentra totalmente seco, las pérdidas de calor por evaporacién
son infimas, casi toda la transferencia suelo-atmdsfera se produce por
conveccidn, pero atn asi el alto valor positivo de R provoca un calen-
tamiento significativo {G). También el enfriamiento nocturno es mu-
cho mayor que en el caso anterior.

Del mismo modo podemos razonar dos ciclos anuales contrastantes
de balance térmico (fig. 2.10}.

Si consideramos ahora ia Tierra en su conjunto, el balance energédti-
co estard equilibrado, entonces G serd nulo, de modo que la radiacion
neta (R) se equilibra, como ya lo observamos anteriormente, con las
pérdidas por evaporacion (LE) y por turbulencia (H). Segin Budyko
(1974}, quien estudid la distribucién de estos tres pardmetros en todo
el planeta (continentes y océanos), cada em® de superficie terrestre re-
cibe al afio, como valor promedio de radiacion, 72 kcal (R, balance ne-
to, de las que pierde 59 kcal por evaporacion y 13 kcal por convec-
cién. Pero este balance cambia segtin la latitud; las bajas latitudes tie-
nen un balance de radiacidn R de mds de 100 kcal/cm®-afio, de las que
disipan 70 u 80 por evaporacién y casi 10 por conveccién, quedando
un balance positive de alrededor de 20 keal/cm ™2.afio. Lo contrario
sucede en latitudes altas, las cuales pierden mds calor del que ganan
por radiacion ;Como se mantiene e] balance global? ;Cuiles son los
mecanismos de transferencia de calor desde el ecuador a los polos que
impiden el calentamiento del cinturdn tropical y el congelamiento de
los casquetes polares? Es el movimiento de las envolturas fluidas: cir-
culacién atmostérica y corrientes marinas, el responsable de esta trans-
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Figura 2.10. A Ciclo anual de los elementos que configuran el balance
térmico, en un clima templado-himedo. B. Ciclo anual de los elemen-
tos que integran el balance térmico en un clima 4rido. Segin Sellers,
1965.

ferencia de calor hacia los polos, impidiendo asi el sobrecalentamiento
tropical y el sobreenfriamiento polar.

25 TEMPERATURAS DEL AIRE Y DEL SUELO.
TIPOS DE CLIMAS TERMICOS

Hemos visto cdmo los ciclos diarios y anuales del balance térmico con-
dicionan a su vez las ganancias y pérdidas de calor de las capas inferio-
res de la atmasfera en confacto con el terreno. Ciclos dizrios en la
temperatura del aire se producen en todas las latitudes durante todo el
afio, en funcidn tanto de la humedad atmosférica como del balance
concreto de radiacion v del tipo de cubierta del suelo (vegetacion,
agua, nieve, etc.). Los ciclos térmicos anuales, en cambio, dependen de
Iz latitud. En latitudes bajas (zona intertropical} las oscilaciones térmi-
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cas diarias son mayores que las oscilaciones anuales, es decir mayores
que las diferencias de temperaturas medias entre el mes mis cdlido y el
mds frio del afio. En efecto, como puede apreciarse en la figura 2.6,
las oscilaciones anuales en insolacion se acentdan con la latitud. Enla
zona jntertropical, las temperaturas medias mensuales de los meses ex-
tremos apenas difieren unos grados {1° a 3° C, aumentando hasta
10 C sobre los tropicos), mientras que las amplitudes térmicas diariag
superan generalmente este valor (fig. 2.11). Esta es una primera gran
diferencia entre climas intertropicales y extratropicales. En esta Gltima
zona, de acuerdo a la magnitud de las oscilaciones anuales, tendremos
regimenes térmicos maritimos, con sélo dos estaciones durante el afio;
una fresca y otra templada; regimenes continentales, con cuatro o seis
estaciones térmicas anuales, desde veranos calientes hasta invierros
frios, pasando por estaciones intermedias templadas o frescas (fig
2.12).

En cuanto a las temperaturas en el interior del suelo, el primer ras-
go importante es el amortiguamiento de las oscilaciones, tanto diarias
como anuales, con la profundidad, Este fenémeno deriva del hecho de
estar el balance de radiacidn ligado a la superficie, que se calienta de
dia y se enfria de noche, provocando cambios térmicos mds bruscos

Meses

Figura 2.11. Oscilacién térmica a lo largo del afio en una localidad tro-
pical: Calabozo, Venezuela. Las temperaturas medias mensuales del
mes mis caliente y del mes mds frio sélo difieren en 2.3°C, mientras
que las oscilaciones térmicas diarias medias ven desde 11° 2 14°C. Da-
tos de Monasterio, 1970,
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Figura 2.12, Marcha anual de la temperatura en lo-ca}iidadfas extratro-
picales con regimenes térmicos: a) maritimo (ValdmaE Chile); b) con-
tinental con cuatro estaciones (Mildn, Italia); ¢) continental con seis
estaciones {Toronto, Canad4),
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Figura 2.13. Registros de temperatura del suelo durante un afio en
Brookhaven, Nueva York. Sepin Strahler y Strahler, 1974.
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en este nivel A una cierta profundidad, variable sepin los casos, las
amplitudes de los ciclos térmicos se reducen hasta hacerse insignifican-
tes (figs. 2.13 y 2.14) Unsegundo fendmeno de interés ecoldgico es al
desfasamiento creciente entre los mdximos y los minimos, diarios y
anuales, entre la superficie y profundidades crecientes en el suelo. A
una cierta profundidad, se alcanzan los mdximos diarios a Ia noche y
los mdximos anuales durante la estacidn mds fria del afio.
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Figura 2.14. Marcha diariz de 1a temperatura del suelo en una locali-

dad tropical de altura: el paramo de Mucubaj{ (3550 m snm), en un
dfa de Ia estacidn seca. Seghn Azocar y Monasterio, 1980,
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Produccion primaria: factores
reguladores

3.1 ASIMILACION FOTOSINTETICA

Los procesos de asimilacion y de acumulacidn de energfa en el ecosis-
tema: fotosintesis y produccién primaria, estdn regulados y limitados
por un conjunto de factores de naturaleza quimica, fisioldgica y eco-
lagica. Vamos a considerar brevemente la importancia de cada uno de
estos factores limitantes tratando de establecer sus responsabilidades
relativas en las diferencias que se encuentran entre las maximas efi-
ciencias posibles y los valores alcanzados en condiciones naturales

Ya flemos visto en el capitulo | cdmo en dos ecosistemnas: el bos
que deciduo templado v la selva tropical, solamente una pequefia pro-
porcion de la energia solar incidente durante un ciclo anual queda acu-
mulada como biomasa vegetal, a pesar de que en estos dos ecosisternas
la vegetacidon constituye una importante reserva energética Es decir,
la produccion neta anual (Pp) es al menos dos ordenes de magnitud
inferior a In radiacién solar incidente (T). Fendmenos de distinta na-
turaleza son responsables de estas bajas eficiencias en la captacion y
acumulacidn de energia por los productores primarios en los ecosiste-
mas naturales.
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Para analizar el proceso de produccidn neta en uns planta o en to-
do el ecosistema, en relacion con la insolacidn total en superficie, pro-
ponemos las siguientes fdrmulas:

Pn=Ppb - Ky
Ph=1; - Ef
Ia=1Io- Kap

Ig = TREA * Kin

siendo Py la productividad bruta, K¢ el coeficiente de acumulacién
de materia vegetal que relaciona la Py con la Pp; I la radiacidn absor-
bida por el aparato asimilador, Ef el coeficiente de eficiencia fotosin-
tética que indica la proporcién de energia quimica producida (Pp) con
respecto a la energia radiante absorbida (Iy); I la radiacién fotosinté-
ticamente activa incidente sobre el aparato asimilador, Kgp el coefi-
ciente de absorcién que relaciona I con Iy; TRFA e total de radia-
¢ién solar fotosintéticamente activa y Kiy el coeficiente de intercep-
cion de la planta o el ecosisterna, que indica 1a proporcién de esta
energia que es interceptada por las hojas con respecto a la energia fo-
tosintéticamente activa total (fig. 3.1). Entances, de acuerdo con las
férmulas anteriores, la productividad neta del sistema dependerd de:

Pn=TRFA * Kin - Kab - Er+ Ky

Para maximizar la Py, cada término de la ecuacidn debe aumentar-
se, aunque, como veremos mds adelante, e proceso fotosintético se sa-
tura a una cierta intensidad luminosa. La radiacidn solar total en su-
perficie (T) depende, como hemos visto en el caprtulo anterior, del
flujo de irradizcion recibido por unidad de superficie paralela a Ia su-
perficie terrestre en Ia alta atmésfera —a su vez funcién de la latitud y
de Ia época del afio— y de la transmisividad de fa atmdsfera, Ia que de-
pende en tltima instancia de las condiciones climdticas locales: alti-
tud, nubosidad, humedad atmosférica, etc. Por otra parte, {a relacion
entre TRFA ¥ T es relativamente constante y proxima a 0.5 ya que
depende del espectro de radiacidn solar que es constante y del espec-
tro de absorcidn de los pigmentos que capian ta luz {clorofilas, caro-
tenoides, ficocianinas, etc.). El espectro luminoso sélo se modifica en
la radiacién reflejada por las hojas y recibida por un nivel foliar infe-
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Figura 3 1. Procesos de disipacidén de la insolacién desde que alcanza
el 1imite del ecosisterma hasta su acumulacion como energla guimica
en la biomasa vegetal,
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rior dentro de la vegetacion. En la tabla 3.1 aparecen algunos valores
de totales anuales de radiacién fotosintéticamente activa (TRF A) por
cinturones latitudinales (compirese con las cifras de radiacidn solar en
la figura 2.5) Puede deducirse de los valores de esta tabla que hay una
relacidn directa entre la productividad neta de los ecosisternas, en este
caso agroecosisternas, la latitud y el clima,

Durante el proceso evolutivo de las especies vegetales, la tinica for-
ma posible de incrementar ia Py, aumentando la relacién TREA/T hu-
biera sido extender el espectro de absorcion de los pigmentos que cap-
tan {2 luz. Pero una extension hacia el infrarrojo no seria muy util,
por la baja energia de la radiacidn de estas longitudes de onda, que no
es suficiente para excitar los electrones desde un orbital molecular a
otro de mayor energia durante el proceso fotoquimico; mientras que
la extensién hacia el ultravioleta parece imposible por el dafio biologi-
¢0 que provoca la radiacidn de alta energia de esta porcidn del espec-
tro. De modo que la cantidad de energfa solar aprovechable por las
plantas para la fotosintesis (TRFA) con respecto a la irradiacién solar
incidente total {T) no hubiera podido aumentarse utilizando nuevos
fotorreceptores de mds amplio espectro de absorcion.

Tabla 3.1. Radiacién fotosintéticamente activa incidente en superficie,
produccién neta calculada de los ecosistemas con una eficiencia total
Ef-Kac de 4-5 % y produccién mdxima obtenida con diferentes culti-
vos, para franjas latitudinales sucesivas en el hemisferio norte (Adapta-
do de Niciporovie, 1968).

Tura Py calculada Ppn obtenida
Latitud N keal 10° /ha-afio  {Ef Kge=004-005) t/ha-afio Cultivo
t/ha
70° 10-05 1014 12 Repallo
&0° 2.0 20 18 Patata
26—-30 25 — 30 32 Remolacha
50° 35 35 37 Marz
40° 40-50 40 — 50 24 Arroz
30° 55 50 — 60
7.0 60— 70
20° 9.0 80 - 95
10° 10.0 00— 120 76 Cafia de
azdgar
o 10.0 100 - 120
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El coeficiente de intercepcion Kin que relaciona TRE A con la irra-
diacion que realmente alcanza las superficies asimiladoras (Ip) depen-
de entre otras de la superficie de asimilacién por unidad de superficie
de terreno, el Hlamado “indice de superficie foliar™ (ISF}, asi como
de la geometria y disposicidn del follaje en las tres dimensiones del
espacio. La inclinacién de las hojas con respecto a los rayos solares di-
rectos también influye sobre s absorcidn, aunque esta relacién parece
ser muy compleja y dificil de analizar debido al cambio constante de
direccion de la luz directa durante el dfa y durante el afio, v a las pro-
porciones variables de luz directa vy difusa que se reciben a distintas
horas y a distintos niveles bajo el dosel. Apsrentemente los ecosiste-
mas que disponen de varios estratos de hojas cubriendo totalmente el
terreno, como los bosques y las comunidades herbdceas densas, son ca-
paces de interceptar la mayor parte de la luz incidente, es decir que en
estos casos K, se aproximaa 1.

El coeficiente de absorcidn Kyp, y por ende la proporcion de luz
incidente Iy absorbida efectivamente por las moléculas de clorofila
(I3), estd determinado por el albedo de la superficie foliar {«f). Este
albedo oscila para distintos tipes de follaje entre ¢.1 y 0.2. Pe modo
que Iz energia absorbida es:

fa=1o{l —«f)

aproximadamente igual al 80 6 90 % de la radiacidn fotosintéticamen-
te activa incidente sobre las hojas. En un ecosistema simple y de desa-
rrollo rdpide como un cultivo de marsz, puede obienerse la relacion en-
tre luz absorbida e incidente en funcidn del ISF (fig. 3.2 a). Al co-
mienzo del crecimiento de las plantas queda atin mucho suelo no cu-
bierto por el follaje, el ISF es bajo ¥ por lo tanto la cantidad de luz
absorbida depende del bajo Kjn. Cuando se alcanza un ISF de algo
mds de 3 m*fm* y hasta 5 m® fm?, el Kjp se hace pricticamente 1, de
modo que fa [y depende casi exclusivamente del ¥y}, que en este caso
estd proximo a 0.8; es decir el albedo del follaje of seria de 0 2. Obsér-
vese ademads (fig. 3.2 b) como al final de su ciclo, al desarrollarse total-
mente el cultivo y sobrepasar el ISF un cierto valor, en este caso mds
de 5 m*/m?*, se produce un efecto negativo sobre I, explicable por el
sombreado de unas hojas por otras, lo que disminuye la luz que incide
sobre una buena parte del follaje.

Manteniendo durante todo el afio altos ISF, se maximiza la absor-
cion [uminica, pero como nos indica ka figura 32 b para el caso del
cultivo de maiz, la dindmica anual de crecimiento de estas plantas ha-
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Figura 3.2. a} Relacién de la absorciéon luminosa con el indice de su-
perficie foliar (ISF) en un cultivo de maiz. b) Variacion del ISF con el

desarrollo del cultivo y su relacion con la absorcion luminosa Segin
Niciprovic, 1968

ce que dnicamente se mantengan ISF dptimos durante un perjodo re-
ducido de su ciclo de desarrolio. Otros ecosistermas pueden optimizar
su ISF y mantenerlo durante mds tiempo si no hay otras limitaciones
ambientales que lo impidan, como temperaturas desfavorables o defi-
ciencia de agua.

El coeficiente Ef o eficiencia fotosintética, relaciona la energia ab-
sorbida (I3} con la energia fijada en la fotosintesis o produccion bruta
(Pb). Ef depende asimismo de varios factores: varia con la especie, con
I3 e incluso con.-el estado fisioldgico y con ciertos ritmos enddgeros
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de las plantas. La figura 3.3 nos muestra, para dos especies de com-
portamiento diferente, la variacién de la cantidad de CO, asimilado en
funcién de la energia incidente, asi como la consiguiente variacidn en
la eficiencia del proceso Vemos que hay especies que muestran una
curva de tipo 1;en ellas ia asimilacidn aumenta en forma parabdlica
hasta altas intensidades de luz, mientras que otras especies dan curvas
de tipo 2, en que se alcanza un nivel de saturacién con intensidades lu-
minosas relativamente bajas. En ambos casos, sin embargo, la eficien-
cia s6lo es mdxima con las intensidades fuminosas mds bajas.

Desde el punte de vista fotoquimico, no puede determinarse con
precision cudl es la eficiencia tedrica mdxima del proceso de transfor-
macién de la energia cinética de los fotones en energia potencial de
los enlaces organicos, no solamente porque la fotosintesis estd integra-
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Figura 3.3. Curvas de fotosintesis (Pp) y de eficiencia (Ef = Pp/fIz) en
especies de plantas con diferente punto de saturacion luminica (1 v 2)
y rectas tedricas con un consumo de 8 cuantos (3). Adaptado de Nici-
provic, 1968
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da por una serie muy compleja de reacciones y de procesos mds o me-
nos independientes, sino también porque depende del espectro lumi-
noso gue se recibe. Aparentemnente la eficiencia mdxima dificilmente
puede superar el 30 %, pues se utilizan 8 fotones para reducir una mo-
lécula de CO, . Ahora bien, en cada mol de CQ, reducido quedan fija-
das 116 kcal o 469 kJ, mientras que 8 moles de fotones de una longi-
tud de onda de 600 nm tienen una energia de 1600 kJ. Esta eficiencia
mdxima de casi 30 % (469 kJ/1600 kI) en la conversién de la RF A ab-
sorbida en biomasa, solamente ha sido obtenida con sistemas muy es-
peciales como cultivos de algas unicelulares en condiciones experimen-
tales o en cultivos de especies anuales durante periodos muy cortos de
tiempo en el momento de su dptimoe desarrollo, y con bajas intensida-
des luminosas. A mayores valores de I la eficiencia de la asimilacién
disminuye como si hubijera una saturacién luminosa. Entonces la ma-
yor parte de Ia luz absorbida por las moléculas de clorofila es liberada
nuevamente y utilizada en el proceso de transpiracion, perdiéndose ha-
cia la atmdsfera como calor latente. Esta limitacién de la eficiencia fo-
toguimica del proceso fotosintético se relaciona con el pequefio ni-
mero de sitios activos en relacidn al nimero de moléculas de clorofila
en los cloroplastos. En término medio, solamente una de cada 30 mo-
léculas de clorofila absorbe un fotén que serd posteriormente aprove-
chado, 1o que rebaja la eficiencia del proceso al 1 %.

El coeficiente Kj¢ de acumulacion como biomasa vegetal de la
energia quimtica resultante de la fotosintesis, relaciona lo que hemos
denominado produccion neta (Pp) con la produccién primaria bruta
(Pp), es decir, cuantifica la importancia relativa de la energia consumi-
da en la respiracién, o energia de mantenimiento del sistema pro-
ductor,

P, Py-R
Kac=— =

P, Py

Esta K4 depende de la BA y de la relacion BA/BT del sistema pro-
ductor (biomasa asimiladora sobre bjomasa total). Es evidente que las
pérdidas respiratorias serdn mayores en las plan{as perennes que en las
anuales, y dentro de las perennes, mds altas en las especies leflosas que
en las herbdceas, pues la biomasa no asimiladora depende para sus ne-
cesidades energéticas de la bjomasa foliar, de modo que cuanto mayor
es la proporciéy, relativa de biomasa no asimiladora menor serd Ia pro-

Asimilacion fotosintética 67

duccidén neta en relacidén con la produceion bruta. En las plantas her-
bdceas el coeficiente Kap es del orden de 0.75 a 0.70 en las anuales y
de 0.70 a2 0.50 en las perennes. En los bosques, como promedio, es de
0.60 a (.40, es decir que solamente entre el 40 % y el 60 % de la Py
quedard acumulada como Pp o biomasa vegetal. Sin embargo, la rela-
cidén entre respiracion y BNA no es simple, pues fas pérdidas respirato-
rias pueden ser divididas en dos tipos, uno que es funcion directa de la
biomasa total, el otro que depende exclusivamente de a tasa de asimi-
lacidn fotosintética (fotorrespiracidn). Asi por gjemplo, segin datos
de Kira (1968), en un bosque de Abies sachalinensis en Japén, en pri-
mavera, el 63 % de la energia consumida en la respiracidn se disipé en
las hojas, €l 28 % en troncos y ramasy el 9 % en raices. Estas propor-
ciones no estén por supuesto en relacién con la biomasa correspon-
diente de cada uno de estos tres compartimientos, ni siquiera con la
cantidad de tejidos vivos, es decir, sin considerar el xilema secundario
(madera),

Resumiendo 1a discusién precedente, puede concluirse que la pro-
duccién neta de una planta, manteniendo los demds factores ambien-
tales en condiciones no limitantes, depende de Ia radiacion solar inter-
ceptada por el follaje, de la luz absorbida por las moléculas de clorofi-
ia, de la eficiencia fotoquimica de la fotosintesis y de las tasas respira-
torias de la planta. La mayor produccion se alcanza con una vegeta-
cién herbdcea de ciclo corto, con buena cobertura foliar, a intensida-
des medias de luz, lo que maximiza los coeficientes Kip, Kap, Ef v
Kac. Pueden obtenerse asi eficiencias del orden de 4 4 5 %, y alin mds
durante perfodos breves. Estos valores se alcanzan durante el verano
en latitudes de 40° a 50°, con dias largos y flujos medios de irradia-
cion. Sin embargo, debemos notar que la produceidn calculada en base
a todo el afio da eficiencias mucho mds bajas. En condiciones tropica-
les, 1a eficiencia es menor, aunqgue ks produccion neta puede ser mu-
cho mds alta. En este caso uno de los factores limitantes es el Kac. En
la tabla 3.1 aparece por franjas latitudinzales la RFA incidente en su-
perficie por afio, la correspondiente produccidn primaria neta en un
ecosistema si hubiese una eficiencia total (Ef-Kyp) de 4 2 5%, es de-
civ un nivel de rendimiento relativamente alto que implica la existen-
cia de condiciones ecoldgicas Sptimas, y finalmente la mdxima pro-
duccidn neta obtenida con diferentes cultivos en cada zona. Estos dos
valores pricticamente coinciden en latitudes altas y medias, pero la
Pp, real estd bastante por debajo del nivel de eficiencia del 5 %en lati-
tudes bajas (fig. 3 4), sugiriendo asi que las mdximas eficiencias se al-
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Figura 3.4, Valores miximos obtenidos de Py de diferentes cultivos en
los distintos cinturones latitudinales. Se ha indicado con la i{fnea pun-
teada la Py que se obtendria con una eficiencia fotosintética total de
5% . Pe = Pennisetum purpureum; 8a = Sacharum officinale; S0 =
Sorghum sp.; Ze = Zea mays;, Be = Beta vulgaris; 81 = Solanum tube-
rosum; Br = Brassica oleracea Datos tomados de Loomis v Gerakis
(1975).
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canzan con intensidades luminosas mids bajas que las normales en la
zona tropical.

3.2 LIMITANTES ECOLOGICOS
DE LA PRODUCCION PRIMARIA

Si pasamos ahora de la consideracién de la produccidn bajo condicio-
nes ambientales Optimas a las situaciones reales de los ecosisternas na-
turales, es decir, a los limitantes ecoldgicos del proceso, veremos en el
capitulo 5 cémo el agua es el factor limitante directo que opera con
mids frecuencia en los ecosistemas terrestres, mientras que la luz, el
CO, y los nutrientes son en general limitantes en ecosistemas acudti-
cos. De los limitantes indirectos del proceso asimilador, las bajas tem-
peraturas en climas frios y €l O, en medios acudticos o saturados de
agua, pueden ser los mds relevantes. Bajo ciertas condiciones especia-
les, la limitacidon mayor a la produccidn puede ser la deficiencia en
biomasa fotogintética, como ocurre en condiciones de pastoreo inten-
50, 0 en general de consumo por herbivoros (fig. 3.5).

Disminucion de BA

Luz COZ
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Figura 3.5. Factores limjtantes directos e indirectos de la produccidn

bruta. El consumo de la biomasa asimiladora disminuye la Py en tanto
que el incremento de la misma, como parte de la Py, aumenta lza Pp.
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3.3 REPARTICION ESPACIAL DE LA BIOMASA
Y DE LAS SUPERFICIES ASIMILATORIAS

La estratificacion de la vegetacion tiende a disponer ¢} follzje en con-
diciones favorables para la mejor captacién de Iz luz. Recuérdese al
respecto que las mayores eficiencias en la fotosintesis se obtienen con
intensidades luminosas muy por debajo de la radiacidn solar directa,
como precisamente las que se producen bajo el dosel en la mayor par-
te de las formaciones vegetales. En general puede demostrarse que esta
estructura en niveles diferentes es mds eficiente que una monocapa de
hojzs que cubriera totalmente el suelo. La figura 3.6 representa la es-
tratificacion aérea de 2 comunidades vegetales tropicales: una herbd-
cea y otra lefiosa. Se muestra la distribucién altitudinal de la BA y
BNA en el busque, asi como la del biovolumen verde y seco en el pas-
tizal. La produccidn estard entonces influida por esta distribucién y
podria hacerse un perfil vertical de produccidn en funcién de la altu-
ra sobre el suelo, Aunque seguramente esta distribucién no concorda-
ria con la de la biomasa foliar,

3.4 PROCEDIMIENTOS DE MEDIDA
DE LA PRODUCCION PRIMARIA

En base a la ecuacidn global de la fotosintesis:
n ity + nH, O + fotones clorofila (CH, Q) + 00,

s deduce que la produccién bruta de un ecosistema puede medirse
tanto determuiando el CO, absorbido por unidad de superficie por
unidad de tiempo, como el O, desprendido o la materia orgdnica pro-
ducida. Como simultineamente se desarrolla el proceso opuesto de
respiracion, la determinacion del balance de consumo de CO, o de
acurnulacién de materia orgdnica mide entonces la Pyy. Esta tiltima de-
terminacion ha sino el procedimiento mds general de medir P, en co-
munidades herbdcess Se determina la biomasa al tiempo ty t’, Ia pro-
duccion nets en el intervalo At = ' — t serd:

Pn = (By — By) + CAt + Mat,

siendo C el consumo por herbivoros y M la mortalidad. La produccion
primariz del ecosistema incluyendo el consumo se denomina justamen-
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te “produccidn neta del ecosisterna”, La tasa de mortalidad puede me-
dirse determinando la necromasa N a los mismos mtervalosty ¢ Sin
embargo, una parte de la necromasa puede haberse descompuesto en
dicho intervalo por lo que debe conocerse o determinarse Ia tasa de
descomposicién. Para esto existen diferentes metodologias simples.

En sintesis, para medir la produccién neta del ecosistema en el in-
tervalo At, utilizamos la férmula:

Ph=By—~Bt+ Np ~Nt+D=AB+ AN+ D

Cuando el intervalo considerado es todo un cicio anual, la meto-
dologia se complica porque varian simultineamente a Io fargo de] afio
las tasas de incremento de biomasa, de necromasa y de descomp osi-
cién.

Er comunidades boscosas es muy dificil determinar la productivi-
dad por el método de las cosechas sucesivas, por lo que generalmente
se utiliza el andlisis dimensional, consistente en encontrar para un de-
terminado tipo de bosque la refacidn estadistica entre su bjomasa ¥
otras variables mds ficiles de medir, como didmetro y altura de drbo-
les, ya que son justamente los drboles los principales responsables de
la produccidn de estos ecosistemas,

Para determinar la Py el método mids preciso es el de medir simul-
tineamente el CO, fijado en Iz fotosintesis y el CO, desprendido en
la respiraci6n, obteniéndo asi los valores de Py v Pp. Esias determina-
ciones pueden hacerse en condiciones casi naturales, encerrando parte
del sistema productivo en una cimara transparente donde se controlan
las condiciones ambientales y se mide el flujo de CO, . Sin embargo Jas
dimensiones de la cdmara no pueden aumentarse mucho, motivo por
el cual el método no permite una determinacién directa de la produe-
tividad de todo el sistema productor. Finalmente, puede usarse CO,
marcado con * C, midiendo la tasa de incorporacién del mismo a dife-
rentes Grganos de la planta, obteniendo asi no sélo la Py, sino también
una cuantificacién de la distribucién de los fotosintetatos en los diver-
sos compartimientos del sistema.
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Otras vias de transferencia de
energia en el ecosistema

4.1 DESTINO DE LA MATERIA ORGANICA ACUMULADA POR
LOS PRODUCTORES

Una vez considerado el proceso asimilatorio y su resultante neto: la
acumulacién de biomasa vegetal, pasaremos ahora a discutir las dife-
rentes vias por las que se completa el flujo energético al circular la ma-
teria orgdnica a través del ecosistema.

De acuerdo a lo que vimos en el capitulo 1, tres son los procesos
fundamentales de salida de energia del compartimiento productivo de
un ecogistema: consumo, mortalidad y respiracién. Las pérdidas respi-
ratorias en realidad ya las hemos descontado al contabilizar 1a diferen-
cia entre Ph y Pp. Recordemos que su importancia relativa con respec-
to a la biomasa acumulada {(coeficiente K,) depende tanto de las ca-
racteristicas estructurales del sistema productor {anual, perenne herbd-
ceo, perenne lefioso), como del funcionamiento del aparato fotosinté-
tico. En la mayor parte de las especies vegetzles de las zonas templa-
das, el metabalismo fotosintético Hamado €3 implica la ocurrencia si-
multdnea de un proceso de fotorrespiracion juntamente con la foto-
sintesis. Estas pérdidas respiratorias dependen entonces de la intensi-
dad misma de la asimilacién. En cambio, algunas especies tropicales
{que son plantas C¥) nd tienen folorrespiracion y por lo tanto la pro-
duccién nefa constituye una proporcion mayor de su Py.

A ia depredacién por herbivoros con su resuliante: el consumo de
una parte de la biomasa vegetal, no la examinaremos en detalle en este
libro. Sélo nos interesa recordar que en general en los ecosistemas na-
turales, a menos que haya un desequilibrio poblacional excepcional, fa
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biomasa consumida representa una proporcion muy modesta de la Py
Vimos, en efecto, el caso del bosque deciduo templado (fig. 1 6) don-
de el consumo de 500 kgfha afio sdlo representaba alrededor del 3 %
de la Pp. Bajo la influencia humana o en agroecosistemas, el consumo
en cambio puede alcanzar proporciones mucho mds significativas (so-
brepastoreo, plagas), siendo entonces una de las principales vias de
transferencia de energia dentro del ecosistema.

42 MORTALIDAD Y ACUMULACION DE NECROMASA

Ya seflalamos anteriormente las importantes diferencias en el concep-
to de mortalidad cuando lo referimos a la biomasa vegetal en posicion
con la animal. Las plantas producen numerosos drganos de vida limita-
da: hojas, flores, frutos, raices, ramas, eic., que bien sea en forma con-
tinua o periddica van muriendo y renovindose dentro de cada planta.
Las tasas de mortalidad de la biomasa aérea miden las transferencias
energéticas por unidad de tiempo entre los compartimientos biomasa
adrea y necromasa aérea. Estas tasas son mejor conocidas que las de
mortalidad subterrdnea, mucho mds dificiles de determinar con una
precisidn aceptable.
Recordemos que la necromasa aérea puede ser separada al menos
en dos compartimientos con caracteristicas ecolégicas distintas: Ia ne-
cromasa en pie vy el mantillo u hojarasca. La proporcidn relativa de
una u otra forma de acumulacidn de necromasa varia con los ecosiste-
mas. F.os pastizales, sabanas y otras formaciones herbdceas acumulan
mds necromasa en pie (paja) que mantillo, algunos paramos retienen
durante mucho tiempo la necromasa en pie, en particular las especies
de Espeletia (Monasterio, 1979, véase fig. 4.1), en tanto que los bos-
ques tienen abundante acumulacién de ambos tipos de materia muerta.

Sélo excepcionalmente se produce una acumulacién de grandes
cantidades de mantillo, como por ejemplo en un medio anaerdbico.
En estos casos se forma sobre el suelo una capa mds o menos espesa de
residuos vegetales en diferentes etapas de transformacién que en casos
extremos conserva incluso su estructura primitiva adn reconocible. Es-
te “‘suelo” orgdnico se conoce con el nombre de turba. También cuan-
do la hojarasca es muy deida o contiene sustancias quimicas muy resis-
tentes a la degradacidn, se mantiene y acumula en superficie (caso del
mantillo de coniferas}, llegando a constituir una de las reservas energé-
ticas mayores de estos ecosistemas.

En la selva tropical y en algunos otros ecosistemas con poca o nin-
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Figura 4.1. Necromasa en pie en fspeletiz lutescens en el paramo de
Piedras Blancas, a 4300 m de altura en los Andes de Mérida. En esta
especie las hojas muertas permanecen unidas al tronco formando un
manto de hojarasca en pie en distintas etapas de descomposicidn. Fo-
to de M. Monasterio!

guna ritmicidad, la caida del follaje y su acumulacién como mantillo
es un proceso continuo y relativamente constante a lo largo de todo el
afio. En cambio cuando existen periodos desfavorables para Ia vegeta-
¢idn, como en los bosques deciduos tropicales (sequia) o templados
(frio), la caida del follaje es un fendmeno muy estacional (Bray y
Gorham, 1964; véase fig. 4.2), lo que trae como consecuiencia una acu-
mulacién temporal de mantillo durante un cierto periodo, mantillo
que luego va descomponiéndose durante el resto del ciclo anual segin
ritmos y tasas determinados por las condiciones ambientales al nivel
del piso del bosgue (temperatura y humedad fundamentalmente).
También en la sabana tropical Ia acumulacidn de necromasa {en el
ejemplo representado en la figura 4 2 es el mantillo de las especies le-
ifosas), como todos los procesos del ecosistema, es muy estacional de-
bido a los efectos sincronizados de sequia y fuego.
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Figura 4.2, Acumulacién mensual de mantillo a lo largo de un ciclo
anual en dos ecosistemas tropicales bajo climas muy estacionales: una
sabana (trazo continuo) y un bosque en galerfa (trazo punteado), en
Lamto, Costa de Marfil. Obsérvense las oscilaciones interanuales en la
acumulacion de mantillo. Se ha indicado el momento de las quemas
en la sabana. Segin Menaut, 1974.

4.3 PROCESOS DE DESCOMPOSICION DE LA NECROMASA

La necromasa s6lo se acumula entonces bajo condiciones ambientales
y en ecosisternas muy particulares en los que puede llegar a represen-
tar una proporcién importante de la materia orgdnica total del ecosis-
tema. Existe unadependencia directa de la tasa de descomposici6n del
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mantillo con la temperatura del aire, de modo que en los climas frios
Ia necromasa se acumula debido a la descomposicion muy lenta (fig.
43). En un medio anaerobio la acumulacién de necromasa en el suelo
es atin mayor.

Es mucho mds comin en cambio que la necromasa sea mds o me-
nos rdpidamente descompuesta por Ia actividad de los organismos des-
componedores, reductores o saprobios. Si, como sefialamos anterior-
mente, el flujo de energia de productores a consumidores primarios es
relativamente reducido, esto quiere decir que la mayor parie de la ma-
teria orgdnica pasard del compartimiento biomasa vegetal al de necro-
masa. Una parte, también reducida, de esta necromasa la consumirdn
los detritivoros, pero el flujo energético principal serd hacia los des-
componedores, por los cuales pasa normalmente alrededor del 90 % de
la energia acumulada en ¢l ecosisterna.

Los descomponedores son organismos unicelulares o filamentos:
bacterias, actinomicetes, hongos, que segregan enzimas que degradan
o digieren la materia orgdnica vegetal y animal ya muerta, incorporan-
do posteriormente los compuestos orgdnicos solubles de donde obten-
drin los materiales y la energia para construir y reproducir sus organis-
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Figura 4.3. Variacidon de la produccion de mantillo v en su descompo-
sicidn en un medio aerobio {1} y anerobio (2}, en funcién de la tem-
peratura media anual. La escala vertical es convencional. El rayado
horizontal indica la acumulacién de necromasa en ambientes anaero-
bios vy el rayado vertical la acumulacién en un medio aerobjo. Segilin

Mohr y colab., 1972,
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mos. Como el “recurso detritos”, formado por la hojarasca, los excre-
mentos de la fauna y los caddveres representa, como hemos dicho, uno
de los recursos energéticos mis sustanciales del ecosistema, la diversi-
dad de microorganismos y de pequefios animales que viven del mismo
puede ser muy grande. Existe una rica meso- v microfauna de detriti-
Voros, asi como microOrganismos que a su vez se alimentan de sus de-
tritos. Por otra parte, muchas especies de microartrépodos consumen
hongos y microorganismos descomponedores junto con material vege-
tal en descomposicién, siendo a su vez consumidos por una microfau-
na de depredadores. De modo que las transferencias de energia, como
las cadenas troficas, a este nivel pueden legar a ser realmente muy
complejas (fig. 4 4).
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Figura 4.4. Procesos de transferencia de energfa entre la necromasa ve-
getal y la materia orgénica del suelo. D, descomponedores; C, consu-
midores; N, necromasa; M, mantilio; ¢, consumo;d, descompaosicién; r,
respiracion; m, mortalidad; hu, humificacién; mi, mineralizacién. Se
han separado los consumidores de mantillo (Cyf) de los consumidores
de microorganismos del suelo (Cp), aunque esta division es a menudo
arbitraria y dificil de establecer en 12 mayor parte de los ecosistemas
naturales.

Descomposicion de la necromasa 81

El resultado final sin embargo es muy simple: Ia materia orgdnica se
degrada, a través de pocos 0 muchos pasos, liberdndose los elementos
minerales y el CO, ydisipindose la energia que contenia, energia que
se pierde para el ecosistema en forma de calor (descomposicidn y res-
piracién de descomponedores). De esta manera, como veremos en el
terna siguiente con mayor detenimiento, se continta el ciclo del carbo-
no y de los elementos minerzles, que podrdn eventualmente recomen-
zar su ciclo bioldgico al ser incorporados nuevamente por éste u otro
ecosistema.

Si denominamos M a la cantidad de mantiilo existente en st ecosis-
tema (fig. 4.4), la tasa de reciclado del mismo serd:

dM
e ﬂ'lpn — (deM + CM)
dt

siendo m el coeficiente de transformacion de la Py, en mantillo, es de-
cir la tasa de mortalidad, dg la tasa de descomposicién vy ¢ la tasa de
consumo del mantillo. Si el ecosistema se encuentra en equilibrio y de-
jando de lado el consumo generalmente muy bajo en relacion a la des-
composicidn, entonces:

mpn mPn
M de

El proceso de descomposicidn, al igual que los demds procesos de
transferencia energética, puede ser continuo o estacional, segin los
ecosistemas y sus respectivas condiciones ambientales (Katz v Lieth,
1974). La tasa de descomposicién de se incrementa con la temperatu-
1a del aire y con el contenido de humedad del mantillo. En selvas tro-
picales por gjemplo, se han medido tasas de descomposicion anual
muy altas, indicindonos el rdpido reciclado de la necromasa bajo con-
diciones constantemente favorables a la actividad de la microflora.

La descomposicion tiene generalmente una fase previa iniciada por
el consumo del material vegetal muerto por parte de la mesofauna, lo
que fragmenta las estructuras vegetales y afiade sus detritos al manti-
lio. Luego comienza el verdadero proceso de reduccién de la materia
orgdnica por los descomponedores, pero éstos a su vez pueden servir
de alimento a otras especies animales o bien al morir las bacterias y
hongos son a su vez descompuestas por otros microorganismos (fig.
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4 4), vy asi sucesivamente En cada momento la biomasa de descompo-
nedores puede ser insignificante en relacién tanto con la materia orgd-
nica total del ecosistema como con la biomasa o la necromasa vegetal.
Sin embargo, como el metabolismo y las tasas reproductivas de estos
microorganismos son mucho mis rdpidas que las de plantas superiores,
el flujo de energia que pasa a través de los mismos como comparti-
miento funcional del sisterna resulta varias veces superior a Ia energfa
que acumnulan en su biomasa en un momento dado. Esto es asi tanto
en ecogistemas terrestres como acudticos, Whittaker (1970) denomina
con razdn a los descomponedores “‘enzimas de la comunidad”

44 LOS PROCESOS FUNDAMENTALES DE TRANSF ORMACION
DE LA MATERIA ORGANICA EN EL SUELO

La materia orgdnica de origen vegetal o animal pasa a través del ciclo
de descomnponedores, lo que da como resultado la utilizacion por estos
microorganismos de la energia acimulada en la necrornasa, su degrada-
¢ién final como calor v la liberacidon de los elementos minerales, el
agua y el CO,, cerrdndose asi el flujo energético del ecosistemna. Pero
uno de los subproductos mds importantes de la actividad de los des-
componedores es un residuo de materfa orgdnica no degradada que pa-
sa al suelo, donde se mantiene largo tiempo mds o menos unida a la
fraccion mineral, dando complejos organominerales muy estables y di-
ficilmente biodegradables. Esta fraccidn de materia orgdnica se conoce
con el nombre de “humus” designdndose asi en realidad a un conjunto
heterogéneo de compuestos orginicos complejos, mayormente poli-
meros de alio peso molecular. Su origen es en parte residual, como
materiales no biodegradados por a accidn bacteripna, en parte son
productos de sintesis del metabolismo microbiano.

Las caracteristicas y la composicién del humus, asi como su estabi-
lidad, dependen de las condiciones bidticas y ambientales del ecosiste-
ma. La variacién en cantidad, estabilidad v composicion de la materia
orgdnica del suelo entre diferentes sistemas es muy grande, teniendo
como limites por ejemplo las condiciones de desierto, donde fa acu-
mulacién es infima, hasta tipos de pantanos, tundras, pdramos, etc.,
donde constituye con mucho la mayor reserva energética del ecosiste-
ma. Pero en cualquier caso es importante recalear que como promedio
un dtomo de carbono jncorporade al humus permanece en el mismo
durante cientos:o miles de afios, antes de reincorporarse a su ciclo acti-
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vo a través de Iz deshumificacion pasando nuevamente a la atmdsfera
como CO, .

Aungue las transformaciones que conducen a la humificaciény ala
mineralizacion posterior de este humus forman parte de los ciclos del
carbono, del nitrégeno y de otros elementos minerales y por lo tanto
las consideraremos en los capitulos comespondientes, por el momento
nos parece importante destacar el papel que cumple esta materia orgi-
nica dentro del flujo energético del ecosstema. Recordemos el gjem-
plo de la selva tropical centroamazénica (fig. | &), donde con 230 t/ha
la MOS representa una acumulacion de energia solo superada por la
enorme biomasa vegetal de este ecosistema. Por otra parie debemos te-
ner en cuenta gue en condiciones naturales la mineralizacidn de esta
reserva energética se produce lentamente. Sin embargo, su destruccion
puede ser acelerada si se modifican sustancialmente las condiciones del
medio, como sucede por ejemplo al talar 1a selva. La enorme riqueza
de materia orgdnica de estos suelos puede disiparse en este caso en
muy pocos afios. Lo mismo sucede cuando son drenados pantanos y
turberas, produciéndose un cambio abrupto de un medio reductor y
anaerobio donde ia descomposicién es lenta y dificil, a un medio aero-
bio donde el humus es ripidamente oxidado. Por ello no puede plani-
ficarse una agricultura permanente en estos suelos de selvas y pantanos
basada en la cantidad actual de materia orgdnica sin tener en cuenta su
ripida descomposicién o mineralizacion al transformar el sisterna na-
tural original en otro agricola. Este es el caso de las selvas amazdnicas,
donde los suelos, relativamente ricos en humus mientras se mantiene
la selva, se empobrecen en muy pocaos afios st la vegetacién original es
reemplazada por cultivos o pastizales.
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51 INFLUENCIA DE LOS FACTORES AMBIENTALES SOBRE
LA PRODUCCION PRIMARIA

Ya hemos sefialado que el agua es el principal factor ambiental que
actia como limitante de la produccidn primaria en los ecosistemas te-
rrestres. En la fotosintesis el agua es la fuente del hidrégeno que redu-
cird el CO, para formar hidratos de carbono y demds compuestos or-
gdnicos. Pero esta agua directamente utilizada en la sintesis orgdnica
representa solo una infima proporcidn del total que gastan las plantas
superiores en su funcionamiento normal. En efecto, las plantas terres-
tres necesitan evaporar una asombrosa cantidad de agua por transpira-
cidn para asimilar CO, vy producir materia orgdnica. En la mayor par-
te de las especies, por cada gramo de materia orgdnica producida se
gastan entre 700 y 1000 gramos de agua transpirada. Aun en especies
con evidentes adaptaciones morfoecoldgicas v funcionales que restrin-
gen la transpiracion, esta relacién se mantiene entre 30y 300 gramos
de agua por gramo de materia orgdnica producida.

Mantener durante el dia los estomas abiertosal intercambio gaseoso
significa no sélo la libre difusidn en uno y otro sentido del CO, y del
0, necesarios para la fotosintesis y la respiracidn respectivamente, ga-
ses que circulardn de acuerdo a sus presiones parciales entre los espa-
cios intercelulares del parénquima foliar y la atmésfera, sino también
la ocurrencia de elevadas pérdidas de vapor de agua, que por otra par-
te, como ya mencionamos en el capiiulo 3, contribuyen a mantener
un balance térmico favorable evitando el sobrecalentamiento de las
hojas. Para alimentar este flujo de vapor de agua hacia la atmdsfera, las
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plantas superiores desarrollaron en su evolucion un sistema de absor-
cién de agua del suelo y otro de conduccidn de la misma hacia los or-
ganos asimiladores, desde donde se difundird como vapor de agua tan-
to a través de la epidermis foliar como por la via mds directa de las
aberturas estomdticas.

Como resultado de esta simultaneidad de los procesos de asimila-
cion fotosintética y de transpiracién, existird una relacién directa en-
tre la precipitacién {como factor determinante del agua disponible en
el suelo) y la produccién anual de los ecosistemas terrestres. La figura
5.1 muestra la relacién entre produccién total (aérea mds subterrdnea)
de un conjunto de ecosistemas diferentes y los respectivos totales
anuales de precipitacién. Puede observarse cémo para valores bajos de
pluviosidad, por debajo de los 1000 mm por afio, la relacién con la
produccidn anual es casi lineal, mientras que al dejar de ser el agua el
factor limitante, es decir mds o menos por encima de los 2000 mm, la
produccién tiende a estabilizarse con valores del orden de 2500 a
3000 g/m? afio.

Obviamente las precipitaciones por si solas no nos indican ¢l balan-
ce de agua de los respectivos ecosistemas, ya que con temperaturas del
aire mds elevadas la efectividad de las lluvias disminuye, o dicho de
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Figura 5.1. La produccién neta de los ecosisternas terrestres en reia-
cibn con la precipitacion anual. Segin Lieth, 1973.
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otro modo, para un cierto valor de precipitacidn anual, el bfiiance hi-
drico de la vegetacion serd tanto mds desfavorable cuanto mds altas las
temperaturas, pues se perderd mds agua por transp‘;racion'. Ppr otra
parte, no sélo el total de precipitaciones sino también la distribucidn
anual de las lluvias desempefia un papel ecoldgico importante, df:ter-
minando que existan 0 no periodos mds himedos o mds secos. .DESCU-
tiremos en el capitulo 6 el concepto de evapotranspiracidn y su impor-
tancia en el balance hidrico; por ahora basta indicar que este pardme-
tro mide la cantidad total de agua que pierde un ecosistema hacia la
atmosfera. La figura 5.2 muestra la relacidn entre produccion y evapo-
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Figura 5.2. La produccion neta de los ecosistemnas terrestres en rela-
cién con la evapotranspiracion real anual Se ha utilizado una escala
logarftmica en ambos ejes de coordenadas para resaltar mejor la rela-
¢ion entre las dos variables. Se indica la posicién de dos tipos de eco-
sistemas contrapuestos; el semidesierto, en el extremo seco y menos
productivo, vy Ia selva tropical en el himedo y con mayor produccidn
anual, Segiin Rosenzweig, 1968.
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transpiracién real en diferentes ecosistemas. Vemos en la figura cémo
la correspondencia entre produceidn neta y esta variable se hace atn
mds evidente que con la precipitacién, ya que se establece una relacidn
mids directs entre [a produccién y el flujo de agua a través de la vege-
tacidn

La dependencia de la produccion con respecto a la temperatura del
aire (fig. 5.3) también es clara por debajo de un umbral de aproxima-
damente 15° C de temperatura media anual, ya que por debajo de este
punto las temperaturas resultan subdptimas para la fotosintesis en la
mayoria de las especies, comenzando entonces a limitar la productivi-
dad. De forma similar, por encima de 25° C se alcanza ura asintots
indicativa de la accidn de otros factores [imitantes.

Siendo el agua el factor ambiental limitante mds importante en eco-
sistemas terrestres, podria suponerse entonces que Ia productividad en
ambientes acudticos, como el mar por ejemplo, fuese mucho mis ele-
vada que en medios continentales. Sin embargo éste no es el caso. El
sistema productor primario estd representado en los océanos y lagos
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Figura 5.3. La produccién neta de los ecosistemas terrestres en rela-
cién con fa temperatura media anual. Se ha indicado la posicién de los
dos tipos de ecosistemas opuestos en cuanto a condiciones térmicas: la
tundra, en el extremo frio, ¥ 1a selva tropical en el cilido. Segun Lieth,
1973,

Productividad de ecosistemas nanurales 89

por el “fitoplancton”, una suspensién de algas que se mantiene en las
capas superficiales que tienen suficiente luz. La profundidad de este
nivel productivo depende de la penetracidn de Ia luz, en peneral el
punto de compensacién entre fotosintesis y respiracién del fitoplanc-
ton se alcanza entre 30 y 120 m, con intensidades luminosas del orden
del 1 % de la luz que llega a la superficie. La productividad media del
fitoplancton en el océano abierto, es decir lejos de las aguas continen-
tales, es del orden de 40 a 120 g/m?-afio (Margalef, 1974; Duvigneaud,
1974). Como veremos enseguida, estos valores de produccitn primaria
equivalen a los que caracterizan en la tierra firme a ecosisternas de se-
midesierto. Es decir, desde el punto de vista productivo, el océano
puede compararse con un semidesierto.

El factor limitante de esta baja produccidn marina lo constituyen
los nutrientes, y entre éstos quizds el mds limitante es el P. La pobreza
en nutrientes deriva del cardcter mismo de la comunidad plancténica,
flotando cerca de la superficie, pero hundiéndose lentamente hacia la
profundidad, proceso en el que se pierde una proporcién importante
de nutrientes. Solamente en contados lugares, donde hay surgencia de
aguas profundas, ricas en nutrientes, hacia la superficie, la productivi-
dad marina aumenta sensiblemente. Lo mismo ocurre sobre las plata-
formas continentales, donde atin hay aportes de nutrientes provenien-
tes de los rios. En estos casos pueden obtenerse valores relativamente
altos (400 a 1000 g/m?. afio).

5.2 PRODUCTIVIDAD COMPARADA DE
ECOSISTEMAS NATURALES

La tabla 5.1 resume algunas caracteristicas relacionadas con la produc-
cidn de los ecosistemnas de mds amplia distribucién en la superficie te-
rrestre. Las cifras que aparecen en esta tabla, aungue son las mejores
estimaciones disponibles actualmente, estin sin embuargo sujetas a un
amplio margen de error, pero de todos modos nos servirdn para for-
marnos una idea aproximada de la contribucion relativa de cada eco-
sistema a la produccién neta de Ia biosfera. Podemos observar que los
ecosistemnas del trépico cdlido y himedo, como las selvas tropicales,
alcanzan los valores mds altos de Py por unidad de superficie, lo que se
relaciona con la mayor insolacién anual y las mds altas temperaturas
de las latitudes bajas. Asimismo, dada la extensién considerable que
ocupan estos ecosistemas, su produccion total supera a la de todos los
demds. Las selvas tropicales se encuentran bajo climas cdlidos con lu-
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Tabla 5.1, Alpunas caracteristicas productivas de los principales tipos de ecosistemas terrestres. Segiin Whit-

taker & Likens {1975) y Ajtay y colab., {1979).
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vizs mds o menos uniformemente repartidas durante todo el afio.
Cuando existe en cambio una breve estacién mds seca, del orden de |
a 3 meses donde las precipitaciones disminuyen, e] ecosistema predo-
minante es la selva tropical estacional, muy similar al tipo anterior,
aungue menos rica estructural, floristica y faunisticamente. En con-
junto ambos tipos de ecosistemas (1a selva tropical sensu lafg), aunque
ocupan menos del 5 % de la superficie total del planeta, producen casi
el 29 % de la produccidn primariz neta total.

El bosque deciduo y el bosque siempreverde o perenne de zonas
templadas aparecen como los ecosistemas mds productivos de la Zona
extratropical. Bl bosque boreal, aungue solo tiene una produccidén me-
dia igual a Jas dos terceras partes de la del bosque deciduo, contribuye
mds que éste a la produccidn total de la biosfera dada su mayor exten-
sion. Los valores mds bajos entre todos los ecosistemas continentales
corresponden a los desiertos y semidesiertos, donde el agua actiia co-
mo factor limitante critico, asi como a tundras y ecosistemas de altg
montafia, donde el {rio es el factor limitante crucial. Obsgrvese asimis-
mo como la produccién de las dreas continentales es mis del doble de
la marira, a pesar de la extension mucho mayor de los océanos.

En cuanto a la biomasa vegetal, es conveniente recalcar que mas del
55 4 de la biomasa total de productores en la biosfera corresponde a
los ecosistemas de selva tropical v casi el 90 % a todos los tipos de bos-
ques, sean tropicales o boreales, indicdndonos asi claramente la impor-
tancia de los mismos como reguladores de los ciclos biogeoguimicos
al nivel de todo el planeta.

La necromasa en forma de mantillo se acumula sobre todo en el
bosque boreal vy en menor medida en bosques templados y tundras. La
selva tropical es también el tipo de sistema que concentra la mayor
biomasa animal dentro de los ecosistemas continentales. La tercera
parte de la biomasz animal de la biosfera continental se encuentra en
estas selvas, a las que le siguen en importancia a este respecto sabanas
y luego bosques deciduos. Los océanos contribuyen con casi la mitad
de la biomasa animal total del planeta, aunque sélo tienen el 0.2 % de
la biomasa vegetal, indicdndonos asi la rapidez del ciclado de la ener-
gia en los ecosisternas ocednicos,

En cuanto a fa materia orgdnica del suelo, ésta alcanza en ¢l conjun-
to de la ecosfera un valor cercano al de la biomasa vegetal. Los ecosis-
temas que mds acumulan humus son las formaciones dominadas por
plantas herbdceas, especialmente sabanas, pastizales templados y pan-
taros, ainqgue es notable que las zonas dridas, a pesar del bajo tenor de
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materia orgdnica en sus suelos, tienen por su gran extension mds del
10 % de la MOS total de la ecosfera.

5.3 COMPARACION DE ECOSISTEMAS NATURALES
CON ECOSISTEMAS DISTURBADOS Y AGROSISTEMAS.
INFLUENCIA DE LA GESTION SOBRE LA PRODUCCION

En la tabla 5.1 también aparecen los valores medios correspondientes
al conjunto de las tierras cultivadas. Es 1til comparar ambos tipos de
valores, los de ecosistemas naturales con los de ecosistemas implanta-
dos por la accién humana, para conocer si el reemplazo de aquéllos ha
implicado cambios significativos en la biomasa, la produccién y la acu-
mulacion de materia orgdnica. Al hacer estas comparaciones hay que
tener presente que en los cultivos el rendimiento generalmente se ex-
presa en base a la cantidad de producto cosechado. Esta cosecha repre-
senta casi siempre s6lo una parte limitada de la produccién neta del
agroecosistema, como puede uno darse cuenta claramente en el caso
" de los cereales, donde el grano no es mds que una parte de la produc-
¢idn primaria anual.

En base a las estadisticas sobre rendimiento de algunos cultives tra-
taremos de comparar s productividad con la de ecosistemas naturales.
Tomemos en primer lugar un agroecosistema tipico de las zonas tem-
pladas: un trigal. Se trata de un cultivo anual, que ocupa el suelo por
8-10 meses (trigo de invierno} y tiene un periodo de crecimiento acti-
vo de 4 meses. La Pp media del trigo a escala mundial estd en ¢l orden
de las 7 t/ha, mientras que en condiciones de alta tecnologia se obtie-
nen rendimientos de 10 t/ha de las cuales 4 son de grano v 6 de paja.
Habrd que agregar 1 t/ha para la produccidn subterrdnea, poco impor-
tante en plantas anuales. Es decir, la cosecha aprovechable directamen-
te seria bajo estas condiciones de 4 t/ha. Para obtener estos rendimien-
tos se necesita una apreciable inversidn en trabajo (preparado y limpie-
za del terreno), en fertilizantes y en insecticidas, herbicidas y otros
plaguicidas, El objetivo de esta inversidn es mantener el sistema libre
de malezas que compitan con el trigo, libre de plagas que consuman su
biomasa foliar o subterrdnea limitando la produccidn, o que consuman
los granos limitando asi la cosecha. En condiciones ideales el trigal ile-
gard a ser monoespecifico, sin consumidores y con una masa aprecia-
bie de descomponedores en el suelo que aseguren el reciclado de la
materiz orgdnica no cosechada (del orden de 2300 kg/ha de peso seco
de bacterias, hongos y actinomicetes).
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Comparando esta productividad con la del ecosistema al que el cul-
tivo de trigo mds frecuentemente ha reemplazado, el bosque deciduo
templado, recordemos que éste tiene una Pp del orden de las 17
t/ha-afio, de las que poco mds de 15 corresponden a produccion aérea
(fig. 1.6) Si tomamos entonces los valores de Pp, el reemplazo del
bosque por el cultivo ha disminuido la productividad de 17 a 11, es
decir aproximadamente en un 33 % . Por supuesto que deben tenerse
en cuentia otros pardmetros: tipo de producto obtenido y su demanda
(madera frente & granos), asi como costos de explotacién. Es decir,
comparar por ejemplo, 4 t de granos con aproximadamente 3 6 4 to-
neladas de maderas duras mds otros productos forestales de interss
econémico. También hay que congiderar en todo balance los gastos
energéticos, muy altos en el caso del cultivo con tecnologia intensiva,
casi nulos en el caso del bosque.

En las zonas tropicales, para utilizar la misma comparacion, pode-
mos escoger un cultivo perenne muy productivo, como la cafia de azu-
car, que ocupa de forma permanente el suelo y asimila durante todo el
afio cuando se la cultiva en condiciones climdticas adecuadas o en caso
contrario mediante riego. La cafia de aziicar produce por término me-
dio, 20 t/ha-afio y con elevadas inversiones se alcanzan rendimientos
del orden de 70 a 80 t/ha. En el caso de este cultivo una proporcion
importante de la biomasa aérea (cafias) es cosechada. Comparemos es-
tos valores con una Py de la selva tropical, promediando los varios ti-
pos ecolégicos de selvas, del orden de las 20 a 50 t/ha, lo que traduci-
do en términos de madera seria del orden de fos 3 a 5 m® fha.afio. En
este caso, las diferencias de productividad entre el sistema natural y el
agrosistema son menores que en la zona templada, pero igualmente las
inversiones energéticas de un cultivo tropical altamente tecnificado

“son mucho mayores, pues fos problemas de malezas y plagas, como los

de irrigacion, fertilizacién y laboreo son mucho mds costosos.

Otro tipo de ecosisterna de reemplazo cada vez con mayores exten-
siones, tanto en zonas templadas como tropicales, es el pastizal perma-
nente. Este agrosistema dirigido hacia una maximizacién de la produc-
cidn secundaria, ya sea en forma de carne, leche u otros productos ani-
males, puede proporcionar, debidamente gestionado y complementa-
do con otras inversiones, altos rendimientos anuales. En zonas templa-
das se pueden obtener hasta 200 kg de carne o 2000 litros de leche
por ha y por afio; en zonas tropicales, con pastos mejorados, se llega
a mantener 2 UA/ha-afio®. En este caso es dificil comparar con los

*1 UA corresponde a un vacuno de 400 kg de peso vivo.
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sistemas naturales, tanto por la naturaleza diferente del producto, co-
mo por ser la produccién secundaria funcidn muy particular del tipo
de gestién de la vegetacién v del rebafio. Puede generalizarse este
efecto diciendo que la produccion primaria neta de un pastizal someti-
do a sistemas periddicos de pastorec o de corte puede Hegar a ser muy
superior a su Py libre de herbivoros o sin cosecha. Esto se relaciona
ipualmente con el caso de muchos ecosisternas disturbados o fases su-
cesionales, cuya produccién puede ser mayor que Ja de comunidades
mis estables.

En sintesis, podemos apreciar las dificultades de comparar los ren-
dimientos de los ecosistemnas naturales, seminaturales v agricolas, ya
que intervienen consideraciones ecoldgicas, econdmicas y sociales.
Para limitarnos al punto de vista estricto de la productividad biolégi-
ca, la mayor parte de los ecosistemas de reemplazo total (cultivos) re-
sultan menos productivos que los ecosistemas originales, incluso cuan-
do se los ayuda con productos energéticos adicionales de diferente ti-
po. Los ecosisternas seminaturales, como los pastizales mejorados ex-
plotados, son mds dificiles de comparar, por el tipo de producto obte-
nido, pero evidentemente representan sistemas mds ecoldgicos de uti-
lizacién del suelo si se los compara con una agricaltura altamente
tecnificada.
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Parte segunda

Biogeoquimica del ecosistema

Después de haber considerado en la primera parte del libro algunos as-
pectos relacionados con los flujos de energia a través del ecosistema,
en los capitulos 6 al 10 que integran esta segunda parte vamos a anali-
zar problemas referentes a las transferencias de diferentes materiales
hacia y desde los ecosistermnas y dentro de [os mismos.

Ya sea que consideremos los elementos quirnicos o los compuestos
inorgdnicos u orgdnicos, [a variedad de materisles que circulan por
cualquier ecosisterna es tan grande que no pueden ser analizados sino
aquellos flujos y procesos de mayor importancia ecolégica, dnicos pa-
ra los cuales comienza a existir informacidn relevante. Nos limitare-
mos entonces a examinar en primer logar el ciclo del agua (capitulo
6) ya que es sin duda el compuesto inorgdnico mds importante en to-
do proceso vital y ambiental Luego analizaremos los ciclos del carbo-
no {capitulo 7) y del nitrégeno (capitulo 8), por ser los dos elementos
biogénicos de balance mds delicado en la ecosfera. Por tiltimo veremos
muy brevemente las transferencias de algunos nutrientes minerales que
desempefian papeles relevantes en la distribucidn y en el metabolismo
de los ecosistemas, como el fosforo, calcie y potasio {caprtulo 9).

En todos los casos tendremos presente un doble punto de vista: el
de la circulacion y las transferencias a través de los ecosistemas y el de
los flujos totales en el conjunto de la ecosfera. Ambos enfoques son
igualmente imprescindibles si se desea obtener una visién integrada y
completa de los ciclos biogeoguimicos. Finalmente cerraremos esta se-
gunda parte {capitulo 10) con un andlisis somero de algunas caracte-
risticas funcionales y estructurales de las especies dominantes que con-
tribuyen a mantener una economia favorable de nutrientes al nivel del
ecosistema adn en situaciones ambientales de aguda deficiencia en ele-
mentos esenciales.



Ciclo biogeoquimico del agua

6.1 EL ORIGEN DEL AGUA EN LA CORTEZA TERRESTRE

Este es un problema dificil que no ha sido totalmente aclarado atn
{Horne, 1978). Existen diferentes teorias, pero todas coinciden en que
el océano no proviene de la condensacidn del vapor de agua presente
en la atmdésfera original de la Tierra, sino que el agua {legd a la corteza
posteriormente, desde el interior del planeta. En lo que difieren las
teorias es en los detalles y en la duracidn del proceso.

Existe pues una concerdancia de opiniones en cuanto a que toda el
agua: sélida, liquida o gaseosa, que constituye actualmente la hidros-
fera, incluyendo la que se encuentra en la atmdsfera y en la biosfera,
proviene del interior de la Tierra, de las capas superiores del manto.
Primitivamentie, al enfriarse el planeta hace unos 4000 millones de
afios, no existia agua en su superficie, sino que se fue originando por
erupciones volcdnicas, fuentes hidrotermales y otros fendmenos geold-
gicos que transportaron estas grandes masas de agua en estado liquido
o de vapor desde las capas profundas de la litosfera hasta la superficie.

La formacion de los océanos parece haberse producido relativamen-
te temprano en la evolucidn del planeta y es probable que su volumen
haya sido comparable al actual durante los dltimos dos o tres mil mi-
llones de afios, es decir Ia gran mayoria del agua superficial escapé del
interior durante los primeros mil o dos mil milones de afios de }a his-
toria de la Tierra. En todo caso, los fosiles mds antiguos, de hace unos
1000 a 1500 millones de afios, nas indican ya la diferenciacion en esa
época de medios ecoldgicos dulceacuicolas y marinos.
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Es interesante [lamar Ia atencién sobre el hecho que la presencia de
una importante masa de agua liguida en superficie, la hidrosfera, dife-
rencia completamente a la Tierra de todos los restantes planetas del
sistema solar, los que por una causa 0 por otra no han podido farmar
o retener suficientes cantidades de agua liquida.

6.2 ALGUNAS PROPIEDADES DEL AGUA
DE INTERES ECOLOGICO

El agua participa en todos los procesos importantes que ocurren al ni-
vel de las interfases atmosfera-hidrosfera-biosfera-litosfera. No hay vi-
da sin agua como tampoco la hay sin carbono. Recordemos que el
agua es el compuesto mds abundante en todos los seres vivos, general-
mente supera a todos los demds compuestos juntos. Son excepcionales
las estructuras bioldgicas donde el agua no constituye la mayor parte
del peso fresco.

Par otra parte el agua es un compuesto tan comiin que suena extra-
fio considerarla como una substancia con propiedades sorprendentes.
Sin embargo, si la comparamos con otras substancias inorgdnicas u or-
gdnicas de estructura similar se hacen evidentes una serie de anoma-
lias en sus propiedades fisicas y quimicas. El primer cientifico que
analizé este hecho fue L.J. Henderson en 1913 en un libro gue hizo
época en el pensamiento ecoldgico: The Fitnes of the Environment
(La adaptabilidad del ambiente). Posteriormente L. Pauling en 1940,
en un libro también cldsico: The Mature of the Chemical Bond (1a
naturaleza del enlace quimico), pudo explicar ya desde un punto de
vista quimico las razones de este comportamiento aparentemente and-
malo.

Comparando las propiedades del agua con substancias como el me-
tano, el amoniaco o el dcido fluorhidrico, todas con 10 protones v 10
electrones, o también con secuencias isoelectrénicas como H,0 ~
H, S — H, Se ~ H, Te (Pauling, 1940), resaltan las anomalias del agua.
Asi, los puntos de fusidn y de ebullicion, lo mismo que el calor de eva-
poracién del agua parecen anormalmente elevados con respecto a los
otros términos de la serie (fig. 6.1). Estas caracteristicas del agua indi-
can la presencia de fuertes fuerzas intermoleculares. Pauling analizd [a
naturaleza de estas fuerzas. La molécula de H, O tiene un fuerte carde-
ter polar, lo que conduce a la formacién de unidades (H, O)p a través
de puentes de hidrégeno, dando como resultado una estructura orde-
nada, como es en efecto la estructura cristalina del hielo (fig. 6.2),
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Figura 6.1. Puntos de fusidén, puntos de ebullicidn v calor de evapora-
cion del agua v otros compuestos de configuracién atdomica o electro-
nica similar. Obsérvese cémo los valores correspondientes al agua son
los mds elevados de ambas series, para las tres constantes fisicas consi-
deradas. Segian Pauling (1940).

Cuando el hielo se funde, sélo algunos de estos enlaces de hidrogeno
se rompen, de modo que el agua liguida conserva parcialmente una es-
tructura poiimerizada de unidades entrelazadas por puentes de hidré-
geno. Tales polimeros se mantienen hasta altas temperaturas como lo
demuestra el alto calor de evaporacién. Las unidades en el agua liqui-
da se rompen y reconstituyen continuamente formando estructuras
tridimensionales ldbiles pero coherentes. En este sentido la estructura
del agua es verdaderamente Gnica,

Algunas propiedades derivadas de los fuertes enlaces intermolecula-
res que caracterizan al agua liguida, asi como sus consecuencias eco-
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l6gicas, aparecen resumidas en la tabla 6.1. La capacidad calorica del
agua es una de las mds altas entre todos los liquidos. Por definicidn el
calor especifico del agua es 1, ya que la caloria se define como la can-
tidad de calor necesaria para elevar la temperatura de un gramo de
agua de 15° a 16° C. Este calor especifico no varia mucho entre 0" y
100° C. Esta propiedad se explica pensando que la energia absorbida
es utilizada en parte para romper los enlaces de H. También el calor
de evaporacion es de los mds altos (5959 calfg a 0° y 540.0 cal/g 2
106° C). Por estas propiedades el agua actiia como el gran termostato
biolégico v ecoldgico. Asi, por ejemplo, si un kg de agua absorbe una
keal de calor, su temperatura aumentard en I°, pero si se evapora algo

2,76 A
H \ :CQ--——————-—-—;‘}
i }
/0 ————— H—0
H H

ca 4,5 kcol/mol

21,8410 esu

-]
0,964

[
i
i
Figura 6.2, Representacion esquemadtica de las caracter{sticas estructu-

{ai;s 8d)e ls molécula de agua v del puente de hidrégeno. Segin Hormne
1978).
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Tabla 6.1, Algunas de las propiedades fisicoquimicas “andmalas’ del
agua v su significado ecologico. Seglin Horne, 1978

Comparacian con Significado
Propiedad liquidos normales hioldgico
Estado l.iguido, an Medio para la vida

centraposicidn como
H,§H,8ey H,Te
Capacidad calbrica Muy alta Madara las oscilaciones tér-
micas del ambiente
Efecto maderador, tiende a

estabilizar el estado 1iquido

Calor latente de fusidn  Muy alto

Calor latenta

de evaporacion Muy alto Efgoto moderador, impor-

tante en e! balance evapo-

racidn-precipitacion

Densidad Andmals, miximaa4°C  Se congeia a partir de s su-
perficie, cantrola la distri-
bucién de la temperaturay
ia circulacion de masas de
agua

Tensidn superficial Muy aita Importante en fendmenos
de superficie, formacion de
gotas en fa atmdsfera y mu-
chos procesos fisiolégicos

Constante dieléctrica Muy aka Buen solvente

Hidratacion Muy extensiva Buen solvents, altera la
bioguimica de los solutos

Disociacian Muy pequefia Medio neutro pero cOn
cierta disponibilidad de io-
nes H™ y OH™

Transparencia Alta Aumenta el espesor de la

zona eufdtica bioldgica-
maenita productiva
Importante mecanisme de
transferencia caldrica en
sistemas con poca circula-
citin

Conduccitin dei calor Muy alta

menos de 2 gramos de agua, los 998 gramos restantes recobrardn su
temperatura inicial. Asi se explican las elevadas pérdidas como calor
Jatente del suelo y de las plantas (véase capitulo 2) y las respectivas
ganancias 2l condensarse el agua en lugares mds {rios).
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El calor latente de fusién también es muy alto (79.7 cal/g), de mo-
do que al congelarse el agua sobre una superficie se minimiza el des-
censo térmico. Otro fenémeno de extrema importancia ecoldgica deri-
va dei hecho de tener el agua su mdxima densidad a 4° C, es decir el
hielo es menos denso que el agua, ya que ésta al congelarse se expan-
de, fendmeno muy poco frecuente en los liquidos. Debido a que el
hielo flota, ni los rios, los lagos ni los mares se congelan totalmente en
los inviernos de las altas [atitudes, pues si éste no fuera el caso y el hie-
lo se hundiera, traeria como consecuencia el congelamiento paulatino
y total de toda la hidrosfera.

Otras propiedades singulares del agua, de grandes consecuencias
bicldgicas y ambientales, son su elevada tension superficial, la mayor
de todos los liquidos conocidos, y la alta constante dieléetrica. Conse-
cuencia de la primera es su ascenso capilar en medios porosos como el
suelo, y de la segunda caracteristica deriva su capacidad de actuar co-
mo solvente de un extraordinario nimero de sales, bases y dcidos.

6.3 LOS CICLOS DEL AGUA EN LA NATURALEZA

A pesar de la enorme cantidad de agua acumulada en los océanos, la
mayor reserva continua estando en la corteza y el manto, es decir las
dos capas exteriores que conforman nuestro planeta. Se encuentra ésta
como “‘agua de constitucidn” en las redes cristalinas de diferentes mi-
nerales; como “agua de 2bsorcién™ o “intersticial” fuertemente unjda
a otros minerales, y también como “agua libre” bajo las grandes pre-
siones que prevalecen en el interior de la Tierra. No es ficil sin embar-
go cuantificar esta reserva. Segiin Mason (1966), la corteza y el manto
tienen menos del 0.1 % de compuestos voldtiles (CO, y H,0),1o0 que
para una masa total de estas dos capas de aproximadamente 4 1 0, Gg,
equivaldriz a una masa de agua del orden de 4.10* (g como mdximo,
es decir unas 3 veces mds que el total ocednico (fig. 6.3). Esta “agua
primaria” de la litosfera estd pricticamente inmovilizada, ya que sdlo
una parte de ella interviene en lo que se denomina el “ciclo geoldgico
del agua™, es decir, las lentas transferencias entre la superficie v las ca-
pas profundas de {a corteza.

Del agua que circula mds activamente a través de la ecosfera, el 97 %
estd acumulada en los océanos, e} 3 % corresponde a las aguas conti-
nentales, mientras que la cantidad existente en la atmésfera resulta
por comparacion casi despreciable (0.001 % ). No obstante, es ésta
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precisamente la que muestrz mayor movilidad y por ende la que mds
influye en los procesos ecoldgicos

De Jas cifras presentadas en la figura 6.3, que constituyen nada mds
que una primera aproximacién, puede asimismo notarse que el 77 %
de las aguas continentales se encuentran formando partes de glaciares
y casquetes de hielo polar; la mayor parte del resto corresponde a
aguas subterrdneas, en tanto que lagos, rios y agua del suelo represen-
tan sélo una infima proporcién del total de aguas dulces, proporcién
que no estd en relacién con su enorme importancia ecoldgica y econd-
mica

ATMOSFERA 0,13

L ..
Circulacion atmosferica

0,3
o7 1,0 3,2 3,5
Evaporacion Precipitaciones Evaporacion
CONTINENTES QCEANQS
o Subtersahea B35
&
Glaciare 292.0
a aelares Drena je
c lLagou 2.3 .3
2 Rios 0.0 '
5 ) ‘ 13200
; Suelo 0.7
TOTAL are.sl
Hidrotermal
Litogenesis Aberturg de
Subsidencio los fondos
aceanicos
LITOSFERA

40 000 ?

Figura 6.3. Cicios del agua en la ecosfera. Las reservas respectivas es-
tan expresadas en Gg (10*° g), v las transferencias en Ggfafio. Valores
promedios estimados para todo el planeta segin Todd (1970) v Hut
chinson (1957)
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En cuanto a la circulacidn global del agua, conviene distinguir tres
ciclos: el llamado ciclo corto o marftimo, el largo o continental, y el
ciclo geoldpgico. En el ciclo corto el agua pasa del océano a la atmds-
fera por evaporacidn, regresando nuevamente por las precipitaciones
sobre el mismo océano. En el ciclo largo el agna evaporada del mar se
mueve a través de fa atmosfera hacia los continentes donde llega por
precipitacion; de alll puede seguir dos caminos, o bien se evapora y re-
gresa a la atmosfera, o bien circula a través de los sistemas de drenaje
tanto superficiales como subterrdneos, alcanza los rios y a través del
sistema fluvial se vierte nuevamente en el océano. Nitese entonces co-
mo sélo parte de las precipitaciones continentales provienen del agua
evaporada sobre estas superficies, mientras que otra parte, el 30 % del
total, proviene en cambio del agua evaporada de los mares.

El ciclo geoldgico comprende ks emision de agua del interior de la
tierra hacia la atmdsfera durante los fendmenos volcdnicos, donde no
sélo se vierten rocas en estado de fusién -la lava- sino también apre-
ciables cantidades de gases, entre ellos vapor de apgua. También las
fuentes hidrotermales hacen Hegar agua hacia la superficie, cosa que
asimismo ocurre al surgir materiales del manto durante la continua ex-
pansion de las fosas ocednicas que, de acuerdo con la moderna teoria
de tectdnica de placas, es responsable de la deriva continental y de la
formacidn de los océanos. Ya en la superficie, como resultado de con-
tinuos procesos de meteorizacion (véase capitulo 9) que destruyen los
minerales primarios que forman las rocas, se construyen nuevos mine-
rales (arcillas) donde quedan fijadas moléculas de agua como agua de
constitucidn o como agua intersticial. Estos minerales secundarios, al
acumularse mds tarde en cuencas sedimentarias, estardn sujetos a ma-
yores temperaturas y presiones, 1o que los transformard nuevamente
pasando a integrar las rocas sedimentarias. Segin la tectonica de pla-
cas, durante el movimiento de las mismas una se hunde baje otra en
zonas de la corteza denominadas zonas de subsidencia, produciéndose
primero la litificacidn (metamorfismo) y luego la fusién en profundi.
dad de estas rocas, volviendo asi el agua que contenian a las capas pro-
fundas de la litosfera.
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6.4 PROCESOS DE TRANSFERENCIA DE AGUA
EN LA ECOSFERA

1. Precipitaciones

El agua pasa de la atmésfera a la superficie terrestre o al océanc como
lluvia, nieve, granizo o rocfo. Las formas dependen de la temperatura
y otras condiciones de la atmdsfera.

El total anual de precipitaciones varia poco de un afio a oiro para
un mismo itio, excepto en climas muy particulares. En cambio, las va-
riaciones horizontales sobre la superficie son notables, desde casi 0
hasta mds de 10 m, con un promedio global de alrededor de 700 mm.
Caracteristica climdtica de primera importancia, el total anual de pre-
cipitaciones es el pardmetro que mds nos informa sobre las condicio-
nes ecoldgicas de una localidad. Después del total anual, el dato mds
interesante es la distribucidn estacional, generaimente analizada como
marcha de promedios mensuales a lo largo del afio (fig. 6 .4). Este régi-
men de lluvias puede ser relativamente uniforme todo el afio, tanto
con valores altos como medios o bajos; puede ser concentrado en una
estacion: régimen unimodal con Huvias en verano (tropical} o en in-
vierno (mediterrdneo); o pueden existir dos perfodos Uaviosos y dos
secos (régimen ecuatorial o maritimo).

Otras dos caracteristicas de [as precipitaciones, ademds de la clase,
del total y de la ritmicidad, son la intensidad y la variabilidad inter-
anual. La intensidad se refiere al total por unidad de tiempo (mm/ho-
ra}, la variabilidad mide la probabilidad de apartarse de la media en un
afio determinado. Varios fendmenos ecoldgicos de fundamental im-
portancia, como la infiltracion del agua en el suelo, Ia escorrentia su-
perficial, [a erosion, el caudal y la carga de los cursos de agua, etc., es-
tdn directamente relacionados con la intensidad de las Huvias. Unas
pocas tormentas con Huvias intensas pueden causar unos efectos muy
distintos sobre estos procesos a los que producirfa la misma precipita-
cidn distribuida en muchos dias de Huvia con baja intensidad. Por ello
una forma habitual de estimar la intensidad de las precipitaciones es a
través del nimero de dias de Huvia al afio.

La variabilidad interanual puede provocar fluctuaciones violentas
en las poblaciones de algunas plantas y animales y tener consecuencias
ecolGgicas de primer orden sobre los ecosistemas tanto naturales como
gestionados por el hombre. Esta variabilidad estd inversamente correla-
cionada con el total anual. En efecto, es en los climas mds secos: se-
midridos y dridos, donde se presentan las ﬂactuaqiones relativas mayo-
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Figura 6 4. Regimenes anuales de Huvias en cuatro localidades. (1) An-
dagoya, Colombia, régimen de precipitaciones constantemente altas;
(2) Mérida, Venezuela, patrém ecuatorial con dos maximos y dos mini-
mos; (3} Valdivia, Chile, patréon mediterrineo con maximo en invier-
no; (4) Cuiaba, Brasil, régimen tropical, con méximo en verano. Re-
cuérdese gue las dos tltimas localidades se encuentran en el hemisfe-
rio sur,

res (fig. 6.5). En cualquier caso, sin embargo, las medias anuales co-
mienzan a tener fiabilidad cuando se basan en registros de al menos 10
afios consecutivos y preferentemente de 30 afios, pues son frecuentes
los ciclos aperiddicos de varios afios consecutivos con Huvias por enci-
ma o por debajoida las medias.
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Figura 6.5. Variacion interanual en el total de Huvias en un perfodo de
77 afios en Caracas, localidad tropiecal subhiimeda {media anual: 828
mm). Obsérvense las fuertes oscilaciones, con un rango para el perfodo
de 811 mm, entre la precipitacién més alta, 1270 mm, v la minima de
solo 459 mm. Datos de Grosske, 1968.

2, Evaporacion y franspiracion

Cuando el agua de las precipitaciones llega a las superficies vegetales se ;
produce una intercepcidén mds o menos temporal por parte de las mis-_/L
mas. La cantidad interceptada por estas superficies se evaporard direc-
tamente sin alcanzar el suelo. El coeficiente de intercepcidn, igual a la
relacién entre 1a precipitacidn efectiva (Pg), es decir, 1a que realmente
alcanza el suelo, y la precipitacidn total por encima del dosel (Pt), dis-
minuye con el biovolumen de la vegetacidn v aumenta con la intensi-
dad de las liuvias. Asi un bosque o una selva pueden tener un coefi-
ciente de intercepcidén de 0.8 a 0.9, es decir que entre el 10y el 20%
del agua que llega a sus superficies externas se evaporard directamente
hacia la atmésfera,

Coeficiente de intercepcion i= Pg/Pt
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Intercepcion In = Py — Pg = Py {1 ~ i)

La Pg al alcanzar ¢l suelo habrd sufrido también cambios quimicos
y en distribucidn espacial. La mayor parte de la misma ha sido gotean-
do a través de los niveles sucesivos del follaje, de modo que al Hegar al
suelo lo hace enriquecida en una cantidad de sustancias disueltas, fe-
ndémeno conocido como lavado foliar, lo cual es muy necesario tener
en cuenta al cuantificar el ciclo de los nutrientes entre la vegetacidn y
el suelo. Otra parte de las lluvias es encauzada a través del ramaje hacia
los froncos, escurriendo luego por ellos hasta legar al suelo en la base
misma de drboles y arbustos. Se produce asi como un efecto de embu-
do por el que muchas estructuras vegetales concentran las luvias en si-
tios donde el agua les serd luego mds accesible.

Ei agua puede seguir tres caminos al Hegar a la superficie del terre-
no, ademds de permanecer en superficie durante un tiempo limitado
produciende un encharcamiento temporal del suelo. Puede evaporar-
se, o se desliza sobre la superficie, o se infiltra en &l suelo. La propor-
cién relativa de agna que sigue cada una de estas vias determina, como
veremos mds adelante, el balapce hidrico de los respectivos ecosiste-
mas. A su vez el agua que se infiltra puede quedar retenida en el suelo,
o puede atravesar el mismo percolando hacia capas profundas y ali-
mentando los niveles fredticos (fig. 6 6).

T.os procesos de evaporacidn y de transpiracion de las plantas son
los responsables de cerrar el ciclo continental del agua devolviéndola
hacia la atmdésfera. La evaporacidn a partir de una ldmina de agua de-
pende de su temperatura, de la humedad relativa del aire v de la velo-
cidad del viento. Este es el dato de evaporacién que se toma general-
mente en las estaciones meteoroldgicas, Ia llamada evaporacidn en tan-
que A, por las caracteristicas del recipiente que contiene el agua. Va-
ria seglin las condiciones climdticas entre 0 y un mdximo del orden de
los 10 mm/dia. Los valores mds altos de evaporacion anual se obtie-
nen en desiertos cdlidos, donde puede alcanzar cifras de 2500 a 3000
mm/afio.

Por otra parte, 1a evaporacion a partir de la superficie del suelo es
muy reducida, ya que una vez desecada la capa mds superficial, se
rompe el ascenso capilar y el suelo no pierde mds agua. Este principio
que hace que un suelo desprovisto de vegetacién acumule agua, cons-
tituye la base de la tradicional prdctica agricola del barbecho en climas
con escasez de agua.

Como ya mencionamos en el capitulo 5, 1a transpiracion por la ve-
getacidn moviliza cantidades importantes de agua desde el nivel del
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Figura 6.6. Esquematizacion de los principales procesos de transferen-
¢ia hidrica al nivel del ecosistermna.

suelo explotado por las raices hacia la atmésfera. La transpiracion de-
pende de las condiciones atmosféricas: temperaturas, humedad rela-
tiva, velocidad del viento, pero ademds las plantas pueden regular el
proceso por diferentes mecanismos: disminucin de la superficie trans-
piradora, proteccion de los estomas, desarrollo de peliculas impermea-
bles sobre la superficie foliar (cuticula), control de la apertura de los
estomas, etc. La tabla 6.2 nos muestra algunos valores de agua transpi-
rada por diferentes ecosistemas. Vemos que los voliimenes implicados
son muy considerables. Volveremos sobre estos aspectos cuando anali-
cernos el balance hidrico de los ecosistemas.

3. Iifiltracién de agua en el suelo, almacenamiento y drenaje

La Pe que llega al suelo se infiltrard en el mismo o, por el contrario, se
deslizara por Ia superficie en funcidn de diferentes condiciones del te-
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rreno: contenido de agua en el suelo, estructura superficial, pendiente,
cantidad de mantillo, textura, etc,

Cada horizonte del suelo, en funcién de su textura, es decir de la
proporcion de las distintas fracciones granulométricas minerales que
contiene, podrd retener una cierta cantidad mdxima de agua. El suelo
estd formado por tres componentes: la materia orgdnica, los elemen-
tos minerales y los espacios libres o poros que pueden contener aire
o agua. Cuando la mayor parte de los poros contiene agua, se dice
que el horizonte estd saturado. El agua que lena los POTOS mayores no
puede mantenerse en ellos mucho tiempo, sino que continta infiltrdn-
dose por la accién de la gravedad. A partir de un horjzonte saturado,
al cabo de un tiempo mds o menos corto (horas o dias), toda el agua
gravitacional se filtra hacia horizontes inferiores Fl agua que queda en
e5¢ momento se conoce cort el nombre de “capacidad de campo” (cc).
Seria a mdxima cantidad de agua que retiene el suelo manteniendo
sus poros mayares libres, es decir, sin presentar condiciones de defi-
ciencia de O, o de anaerobiosis. Sia partir de su contenido de agua en
. Ia capacidad de campo, el suelo continda desecdndose por absorcion

" de las raices o por evaporacion directa, alcanzard un punto de sequia
. en que las especies meséfiilas, como los cultivos anuales, no podrin ex-
{ traer mds agua y comienzan por lo tanto a manifestar sintomas de
marchitez. Si Ia desecacién continta se alcanza rdpidamente el “punto
de marchitez permanente” (PMP) en el que la desecacién de esas espe-
cies se hace irreversible. Otras especies podrdn atin extraer agua de ese
suelo, pero pronto queda ecoldgicamente seco para cualquier planta.
En ese momento el suelo retiene atin una gran cantidad de agua, pero
ésta ocupa poros tan pequefios que queda retenida con demasiada
fuerza como para que pueda ser extraida por cualquier planta. Esta
agua serd considerada entonces como no aprovechable. Inversamente,
el agua retenida en un horizonte entre la capacidad de campo y el

Tabla 6.2. Consumo de aguaz de alpunos ecosistemas. Seglin varios
autores.

Precipitacién Evapotranspiracitn

mm/afio t/ha«dia t/havafio mm/afio
Selva trepical + de 200G 35000a 50000 120002 18 000 1200 a 1800
Bosque decidun 700 @ 1200 15000425000 &000a BOOO 500 a 800
Pamanao herbéceo 1000 35400 12 000 1200
Cuftivo anual templadoe 500 a 1500 60002 9000 2000a 3000° 200 a 300*
{trigo)
Cultivo anual tropical | de 800 15 000 5 000* 500 a 600

{mafz)

*Durante el periode de erecimiento
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PMP constituye el “agua aprovechable” por las especies vegatales.

La capacidad de almacenamiento de agua de un suelo dependerd
entonces de su profundidad, textura y algunos otros caracteres fisicos.
Los suelos arenosos por ejemplo, son mds secos porque tienen menos
agua aprovechable que los suelos arciliosos o pesados. La tabla 6 3 pre-
senta algunos valores de las constantes hidricas de diferentes harizon-
tes eddficos en relacién con su textura,

El exceso de agua infiltrada sobre la que se pierde por evaporacién
y transpiracidn mds la que puede ser retenida por todos los horizontes
constituye la “percolacién” o “drenaje interno” del suelo. Esta agua
percolada ird a alimentar los niveles fredticos de aguas subterrdneas.
Generalmente a través de ellos pasa al sistema de drenaje y fluvial de la
zona. También puede ser utilizado ese recurso en aguas subterrdneas
para el uso agricola o urbana.

4. Escorrentia superficial, percolacion y corvientes fluviales

Desde el punto de vista ecolégico y también de utilizacién eficiente de
los recursos naturales, interesa maximizar la infiltracién frente z la es-
correntia. En efecto, el agua infiltrada no sdlo podrd ser utilizada
eventualmente por la vegetacidn, sino que alimentard el nivel fredtico
o la red fluvial sin producir efectos perjudiciales

La escorrentia superficial, en cambio, es un fenémeno que trae ge-
neralmente consecuencias negativas para fos ecosistemas y para el con-
junto del paisaje, ya que son estas corrientes superficiales las responsa-
bles de Ia erosidn, del arrastre de particulas minerales, de mantillo, de

Tabla 6.3. Valores indicativos de las constantes hidricas de un hori-
zonte edafico en relacién con la textura,

Texturas Capacidad de campo  PMP Agua util
%% Yo %
Arenasa 5-10 2-3 2.8
Franco-arenosa 18-4( 8-26  10-30
Franca 40-50 2030 20-30
Franco-arcillo-limosa 50.70 10-20 30-50
Arcilosa 25.50 15.30 10-30
Turba 50-20 40-70  10-30
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nutrientes, etc, adernds de producir, en casos avanzados, cdrcavas y
otros rasgos morfoldgicos superficiales francamente desfavorables. Por
ello es particularmente importante el equilibrio entre estos procesos
contrapuestos y los factores que los regulan. Un ecosistema estable, en
equilibrio con las condiciones topogrificas y climdticas, tiende a mini-
mizar la escorrentia superficial. Sin embargo, con fuertes precipitacio-
nes y pendientes pronunciadas, las pérdidas por este medio, de agua,
de substancias disueltas y de particulas arrastradas, pueden ser impor-
tantes,

Las corrientes fluviales cierran el ciclo hidrol6gico continental, En
general, para aprovechar los rios con fines maltiples, la caracteristica
mds importante que se trata de mantener es su regularidad, o al menos
tratar de impedir varfaciones extremas de inundaciones y desecacion
estacional de los cauces. Precisamente la infiltracién asegura ambas co-
sas. Queda clara entonces la cadena de fendmenos causales que relacio-
na la presencia de ecosisternas estables con Ia regularidad de los rios y
el aprovisionamiento de agua para las actividades humanas.

6.5 BALANCE HIDRICO DEL ECOSISTEMA

Para caracterizar un ecosistemna resulta particularmente importante es-
tablecer el flujo de agua a través del mismo cuantificando cada uno de
los procesos o de las vias de transferencia entre sus compartimientos,
como lo hemos hecho ya con respecto al conjunto de la ecosfera. Al-
gunos de los procesos de transferencia de agua dependen de factores
totalmente ajenos al control por parte del ecosisterna, y son incluso di-
ficiles de alterar mediante Ia intervencién humana. Este es por ejem-
plo el caso con las precipitaciones, por lo que el hombre recurre a
otros procedimientos para aumentar o reducir los aportes hidrices, ta-
les como la irrigacidn o el drenaje. Otros procesos, como la transpira-
cién por ejemplo, pueden ser controlados en cierta medida por las mis-
mas plantas. Finalmente, algunos pardmetros importantes, como la in-
filtracidn vy la escorrentia, dependen en buena medida de las condicio-
nes de estabilidad o de equilibrio del conjunto del ecosistema.

Para cuantificar el exceso o la deficiencia de agua en un ecosistema
se ha atilizado el concepto de “evapotranspiracioén potencial” (ETP)
que, segtin la definicién original de Thomthwaite (1948), representa
el total de agua que se evaporaria del suelo y que transpiraria una ve-
getacion herbdcea cerrada, si el suelo se mantuviera continuamente en
la capacidad de.campo. Es decir, este concepto mediria la capacidad
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evapotranspiratoria de la atmdsfera cuando no hay ningin factor fisi-
co que limite las pérdidas de agua por la vegetacién. Esta se estandari-
za en una vegetacidn herbdcea cerrada para obtener datos comparables
entre si. La ETP puede ser medida mediante un evapotranspirdmetio
o un lisimetro, es decir un tanque de cierto tamafio, Heno de suelo y
con vegetacion herbdcea, mantenido a nivel del terreno y donde a tra-
vés de dispositivos especiales puedan medirse tanto los aportes como
las pérdidas de agua por percolacién, calculindose por diferenciz la
ETP. También existen diferentes férmulas para calcular la ETP en base
@ oiras variables climdticas como temperaturas, evaporacién, velocidad
del viento, etc. Asi por ejemplo, de acuerdo con la férmula del balan-
ce de cator que utilizamos en el capitulo 2, el balance neto de radia-
cidn sobre una superficie es igual a:

R=H+LE+ G

siendo H la transferencia de calor sensible y LE de calor latente hacia
la atmésfera y G de calor sensible en el suelo. Despejando E obtene-
mos
R-H-G
oo
L

Es decir midiendo o calculando Ias otras variables podemos obtener E,
o sea la mdxima cantidad de agua que puede evaporarse con la energfa
disponible, lo que equivale a la ETP,

La ETP indica entonces la mdxima cantidad de agua que perderia
un ecosistema herbdceo si no hubiera limitaciones en el aporte hrdrico
a sus raices. Ia evapotranspiracion real {ETR) indica la cantidad de
agua realmente perdida por el ecosistema cuando no recibe ningin
aporte suplementaric de agua Es obvio que en general para cualquier
ecosistema la ETR serd menor que la ETP, indicando asi que hay pe-
riodos donde el agua en el suelo actda como factor limitante de la
transpiracion. Dibujando la marcha anual de precipitacién v la evapo-
transpiracidén potencial para una localidad, se obtiene una primera es-
timacidn de su balance hidrico (fig. 6.7), estableciéndose los periodos
del afio con exceso o con deficiencia de agua, asi como los periodos
en los que se acumulard o se utilizard el agua acumulada en el suelo.
Este método ideado por Thornthwaite permite asimismo clasificar los
diferentes climas del mundo de acuerdo con la intensidad y la dur-
cidn de los periodos de déficit de agua.
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Figura 6.7. Diagrama de balance hidrico de Thornthwaite para una lo-
calidad tropical con Huvias estacionales Cada ciclo anual queda dividi-
do en cuatro periodos con condiciones hidricas contrastantes: un pe-
riodo de déficit de agua, otro de reposicidén de humedad en el suelo,
sepuido de un perfade de exceso y luego de utilizacion de la humedad
del suelo.

El método de Thornthwaite es una aproximacidén muy Gti al balan-
ce hidrico de un ecosistema, pero es obvio que nto considera todas las
variables implicadas Para obtener entonces una aproximacién mejor
deben tenerse en cuenta los diferentes procesos de aporte y pérdida de
agua por el sistema atmosfera-suelo-vegetacion. Como una muestra de
tas lineas de razonamiento a seguir, realizaremos el cdlculo del balance
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hidrico de un ecosistema concreto, teniendo muy en cuenta sin em-
bargo que muchas de las variables que intervienen no se conocen con
precisidn y debe recurrirse entonces a estimaciones mds o menos dis-
cutibles.

Tomaremos el caso del ecosistema de selva estacional montana que
caracterizaba, antes de su casi total destruceidn, las terrazas del rio
Chama a la altura de la ciudad de Mérida, a 1600 m snm, en los Andes
de Venezuela. En la tabla 6.4 aparecen las distintas variables que inter-
vienen en la hoja anual de balance hidrico. La primera fila de la tabla
contiene los totales mensuales de precipitacion medidos en Ja estacidén
meteorologica de Mérida. De acuerdo con los datos obtenidos en bos-
gues con biomasa similar, podemos tomar como coeficiente de inter-
cepcidn de las precipitaciones un valor de 0.85 para todo el afio, ya
gue este tipo de bosque varia poco su biomasa aérea, pues los drboles
son perennifolios o brevideciduos. La segunda fila de la tabla 6.4 tiene
los respectivos valores mensuales de la precipitacion efectiva y Ia terce-
ra fila los de Ia intercepeibn o evaporacidn directa, calculzda por dife-
rencia entre los dos valores precedentes.

Para cuantificar ia infiltracién y la escorrentia ge utilizé el siguiente
criterio. Cuando la humedad del suelo estd por debajo de la ce toda el
agua que alcanza la superficie se infiltra. Esto se supone que es asi ba-
sado en la pendiente casi nula, las buenas condiciones de infiltracién
del suelo v la baja intensidad de las precipitaciones. En cambio, cuan-
do el suelo estd por encima de la capacidad de campo, la infiltracidn es
igual a 0.5 Pe. Esta simplificacién se justifica en base a que, si bien la
relacion real es de tipo exponencisl, los valores de Pa no sobrepasan
demasiado la ce. Con estos criterios se calcularon entonces las dos filas
en ]a tabla correspondientes a la infiltracién vy a la escorrentia.

La ETP para Mérida se calculd de acuerdo a la férmula de Thornth-
waite {1948). La capacidad de campo del suelo se estimé, en base a
datos de andlisis de suelo, en 150 mm, el PMP en 50 mm. Se supuso
asimismo que en junio, despuds del mes de mds altas precipitaciones,
el suelo se encuentra en su cc. Con estos datos se calcularon Ias restan-
tes filas del balance hidrico, a partir de junio, a saber la ETR como su-
ma de la infiltracién del agua en el suelo v de la evaporacién directa
en el caso de que esta suma sea menor que la ETP; en caso contrario
Ia ETR es igual a Ja ETP:

ETR=1+8+1In
o ETR = ETP
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Tablz 6.4. Hoja del balance hidrico mensual de un ecosistermna de selva
tropical montana estacional en las terrezas del r{oc Chama en los Andes
Venezolanos, proximo & Mérida. Valores en mm. La intercepcidn se
estimé en (.15 P; Iz infiltracién se tomo como igual a la Pg si el suelo
estaba por debajo de la capacidad de campo (150 mm), en caso con-
trario es la mitad de Pg.
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La transpiracidn real (TR) es jgual a la ETR menos la evaporacion
directa e. La variacién mensual de agua en el suelo As es igual a la in-
filtracién menos la transpiracion real, en tanto que la percolacién P o
exceso mensual de agua es igual al agua en el suelo mds su incremento
mensual menos la capacidad de campo:

P = (S + As) — 150 (si este resuliado es negativo, entonces P = ()

De este modo se puede obtener un balance hidrico mensual y anual
mds realista que si se considerase solamente la precipitacién y la ETP.
Por supuesto este balance continia siendo una aproximacion mds o
menos cercana a la realidad, en primer lugar porque se han considera-
do intervalos mensuales solamente en vez de hacerlo dia a dfa; ademds
porque queda implicito que la vegetacidn transpirard libremente siem-
pre que haya agua 1ti en el suelo, lo que tampoco es cierto ya que las
pérdidas por transpiracion disminuyen al hacerse el agua en el suelo me-
nor que la capacidad de campo. Por otia parte el cdlculo de ETP tam-
bién resulta sélo aproximado. No obstante estas limitaciones, la hoja
mensual del balance hidrico de un ecosistema nos brinda una informa-
cidn interesante para cuantificar los principales pardmetros implica-
dos: infiltracidn, escorrentia, percolacion, asi como los periodos de
excesa y de deficiencia de agua.

6.6 ALGUNOS PROCESOS ECOLOGICOS DONDE EL AGUA
INTERVIENE COMC AGENTE FUNDAMENTAL

Es tan grande la importancia del agua que es dificil concebir un proce-
s0 ecoldgico en nuestro planeta donde no desempefie un papel impor-
tante. Nos limitaremos a sefialar algunos ejemplos que ilustren este pa-
pel clave.

a} Geomorfogénesis: modelado de lo superficie, erosion, sedimenta-
cion. El agua es el principal agente del modelado superficial. Las
aguas de escorrentia, de drenaje, las corrientes fluviales, los mares
litorales son responsables del esculpido del relieve y del equilibrio
entre los procesos de pedogénesis, erosion, transporte y sedimen-
tacién. Toda Ia dindmica superficial de la corteza, la diferencia-
cién de diferentes paisajes y la estructuracidn v destruccién de los
hdbitats de las especies y los ecosistemas no pueden considerarse ni
interpretarse sin conocer la dindmica de las corrientes superficiales.
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b} Fotosintesis y produccion primaria. Bl agua no solamente es la
fuente del H, que reducird el CQO, para producir todos los com-
puestos orginicos vegetales y animales, sino que, como ya hemos
indicado, constituye el principal limitante ecolégico de la produc-
cibn primaria en comunidades terrestres. También el agua es ¢l
agente fundamental de transporte de fones y nutrientes minerales
desde el suelo hasta las hojas, asi como de distribucion del fotosin-
tetato por los diversos drganos de la plants,

¢} Transpiracion, balance térmico. Ténganse presentes los importantes
voldmenes de agua transpirados por las plantas durante sus perio-
dos de actividad asimiladora. Las pérdidas de calor latente que deri-
van de esta transpiracién aseguran el balance térmico de las hojas,
manteniendo asi las temperaturas dentro de Iimites compatibles
con los procesos metabdlicos. Pero en otra escala de andlisis, el
agua es el gran regulador o termostato del planeta: tanto a través de
sus cambios de estado, como transportando calor en sentido latitu-
dinal en corrientes marinas y a través de Ja circulacién atmosférica.

d) Ecosistemas acudticos En este tipo de ecosistemas, los mds exten-
didos en la superficie terrestre, el agua constituye el medio externo,
y de sus caracteristicas fisicas y quimicas depende la actividad de
sus poblaciones vegetales y animales, asi como la productividad de
los ecosistemnas.

e) Pedogénesis, fertilidad. El agua es el agente mds importante en los
procesos de transformacién quimica y de diferenciacién vertical
que se producen constantemente en el suelo v que en tltima instan-
cia regulan, entre otras cosas, Ia disponibilidad de nutrientes para
las plantas ¥ los microorganismos (véase capitulo 9). Toda la ecolo-
gia del suelo estd determinada por su balance hidrico.

f) Ciclos biogeoquimicos. Ademds de ser el agua el principal vehiculo
de transporte de elementos minerales disueltosy de particulas mds
complejas, condiciona la velocidad v las caracteristicas de procesos
claves en el ciclo del C, del N y de otros elementos esenciales, a tra-
vés de la regulacion de las tasas de descomposicién de la materia or-
ganica. Igualmente, la cantidad de agua en el suelo regula indirecta-
mente sus caracteristicas oxidorreductoras, cambiando asj totalmen-
te el balance de las poblaciones de microorganismos, v el tipo de
procesos ecolégicos que predominan: descomposicién, humifica-
cidén, mineralizacion, desnitrificacion, etc.

En los capitulos siguientes tendremos ocasién de considerar nueva-
mente el papel del agua en estos procesos.
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6.7 SUPERVIVENCIA DE LAS ESPECIES
FRENTE AL STRESS HIDRICO

En muy pocos ambientes faltan organismos sometidos temporal o per-
manentemente a condiciones adversas de agua. Adn en las selvas tropi-
cales, para no mencionar ecosistemas fuertemente sometidos a este
sfress, un gran nimero de especies soporta deficiencias de agua, como
es el caso de la mayor parte de la flora epifita para la que incluso unos
pocos dias consecutivos sin lluvia pueden convertirse en un duro pe-
riodo de sequia.

A lo largo de la evolucion de las floras continentales, una gran va-
riedad de especies se fue adaptando a la escasez de agua a través de di-
versos mecanismos morfofuncionales de gran significado ecolégico.
Asi evolucionaron por una parte poblaciones que mediante un acorta-
miento progresivo de su perfodo activo logran escapar a la sequia, con-
centrando sus principales actividades funcionales en los periodos con
suficiente agua disponible. Esta estrategia evasiva comenzé quizds con
la pérdida estacional del follaje durante la estacién seca, expresada en
forma notable por los bosques deciduos tropicales que pierden sus ho-
jas durante varios meses consecutivos cuando las luvias se hacen esca-
sas o nulas. Llevando esta estrategia de escape hasta puntos extremos
se llega al caso de las especies anuales que desarrollan todo su ciclo vi-
tal en pocos meses o incluso en pocas semanas. Las especies efimeras
mds extremas son las que a través de un control precise de los meca-
nismos de germinacion se aseguran que la semilla al germinar ogrard
la produccidn de nuevas semillas contando tnicamente con los recur-
sos hidricos disponibles en el momento de la germinacion. Es decir la
semilla sélo germina cuando recibe una sefial externa indicativa de que
los recursos hidricos son suficientes para completar su ciclo vital (Kol-
ler, 1972). Esta capacidad de adaptacién de las plantas que evaden la
sequia ha tenido éxito en ecosistemas donde el agua disponible es ne-
tamente estacional, concentrada en una estacion Nuviosa de fongitud
variable segiin los ambientes, pero durante la cual el agua es relativa-
mente segura. Las efimeras ademds han conseguido adaptarse a situa-
ciones ambientales no sdlo de limitacién de agua sino de imprevisibili-
dad: Jlueve poco y en todo momento las probabilidades de un aporte
hidrico son mds o menos equivalentes.

Un sindrome adaptivo diferente es el de las especies que atn vivien-
do en climas secos evitan los efectos desfavorables de Ia sequia explo-
tando al mdximo los escasos recursos hidricos existentes (Morello,
1958). Esto se logra por ejemplo a través de un desarrollo extensivo
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del sistema radical, de manera que cada individuo dispone dei agua
que recoge en un gran volumen de suelo. Consecuencia de este reparto
espacial de los recursos hidricos es, por supuesto, un gran distancia-
miento de las plantas vecinas, como es el caso general en arbustos de
zonas dridas (fig. 6 8) Otras especies perennes bajo estas condiciones
pueden alimentarse del agua acumulada en niveles fredticos subterrd-
neos mds o menos profundos. Estas especies, lJamadas *“freatofitas”,
desarrollan su sistema radical muy rdpidamente v de manera vertical,
flegando a alcanzar profundidades superiores a log 10 metros. De este
modo es posible la existencia de bosques alin en climas desérticos,
siempre y cuando existan acumulaciones aunque sea temporales de
aguas fredticas a profundidades accesibles para los drboles freatofitos.
El principio ecol6gico es el mismo que el que condiciona la presencia
de selvas en galerfa en regiones de sabana, donde los drboles perenni-
folios sélo pueden sobrevivir en las riberas fluviales gracias al nivel

fredtico permanente mantenido por los rios.
Un tercer tipo de respuesta adaptativa al stress xérico es el que con-
duce a adaptarse a vivir con poco, es decir economizar el agua cuando
- ésta es escasa y acumularla rdpidamente cuando estd disponible. La to-
lerancia a la sequia se ha obtenido mediante mecanismos gue reducen

Figuia 6. 8. Un ecosistema de semidesierio en un bolsén arido de los
Andes venezolanos. Obsérvese ¢l espaciamiento casi regular de los ar-
busi.- producto de la divisidon horizontal del recurso agua.
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las pérdidas por transpiracidn o que aumentan la capacidad de extraer
agua del suelo aun cuando se encuentre bajo presiones relativamente
altas, incluso por debajo del punto de marchitez permanente de las es-
peciss mestfilas. La transpiracién puede reducirse controlando el mo-
vimiento de apertura y cierre de los estomas, minimizando las pérdidas
cuticulares y disminuyendo las superficies transpiradoras. Pero es evi-
dente que para mantener bajas sus pérdidas de agua estas especies xe-
roftlas deben pagar un precio elevado reduciendo sus posibles ganan-
cias por asimilacion. En efecto, limitar los intercambios gaseosos de la
planta con la atmésfera implica no solamente ceder menos vapor de
agua, sino también recibir menos CO, y por ende disminuir la asimila-
cion fotosintética (Mooney, 1972).

Muchas especies tolerantes a condiciones extremas de sequia, como
Ias cactdceas y otras plantas suculentas y dfilas, han desarrollado un
completo “sindrome xerofitico”, es decir, un conjunto de adaptacio-
nes morfofuncionales que se combinan y refuerzan para permitir man-
tener permanentemente un balance hidrico positivo. Este sindrome
consiste tanto en la reduccion o desaparicién total de las estructuras
foliares, como en la acumulacion de agua en sus tejidos, el desarrollo
de un sistema radical superficial extensivo y de una alta presién osmé-
tica en sus células. Al mismo tiempo resolvieron el problema de la asi-
milacion fotosintética sin pérdidas importantes de agua, a través de un
mecanismo fisioldgico que permite Ia incorporacién de CO, durante
las horas de la noche, acumuldndolo en los tejidos para su posterior re-
duccién fotosintética diurna. Este es el llamado “metabolismo dcido
crasuliceo™ (CAM), caracteristico de muchas especies suculentas de
ecosistemas desérticos y sernidesérticos (Maoney, 1972).

En sintesis, hemos visto cémo numerosas especies vegetales han re-
suefto los problemas ambientales de deficiencia de agua mediante sis-
ternas de adaptacién muy variados que les han permitido mantenerse
o colonizar ecosistemas donde no pueden sobrevivir especies sin me-
canismos de control o de respuesta frente al srress hidrico. Lo mismo
puede generalizarse a animales y microorganismos de regiones dridas,
que también han logrado medios de escapar, evitar o tolerar la sequia.
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El ciclo del carbono

7.1 EL CICLO GLOBAL

Como todos los ciclos biogeoquimicos también el del carbono puede
considerarse bajo dos puntos de vista muy diferentes. Por una parte
puede tomarse como unidad e] ecosistema y analizar las transferencias
de un elemento ya sea en el conjunto del ecosistems o en algunas de
las poblaciones que lo componen . Por otra parte, puede tomarse a to-
do el planeta como un sisterma ecolégico unificado y analizar asi las
transferencias de materiales a nivel de la ecosfera. Ambos enfoques se
complementan, la biogeoquimica de los ecosistemas proporciona in-
formacion bdsica para establecer los ciclos globales y a su vez el cono-
cimiento de éstos coloca a cada ecosistema dentro del marco de refe-
rencia planetario. Pueden utilizarse también escalas intermedias, como
un continente, un océano o inclusive un pafs o una regién natural, pe-
ro en cualquier caso la escala global es ineludible pues en ella ocurren
procesos de especial transcendencia, como ilustrard el ejemplo que
consideraremos en la seccién 7.2 del balance de CO, en la atmésfera

El ciclo global del carbono comprende numerosos procesos geold-
gicos, fisicos, quimicos y biol6gicos, lo que ha dificultado hasta ahora
la cuantificacién y la vision integrada del conjunto. Hasta muy recien-
temente no se han obtenido cifras fiables para esbozar una primera
cuantificacion a esta escala planetaria (Bolin v colab., 1979), aunque
varios procesos de transferencia atin no han sido suficientemente acla-
rados. La figura 7.1 esquematiza el ciclo del carbono a nivel global,
Comenzaremos discutiendo la magnitud de las diferentes reservas para
pasar luego a los procesos y las transferencias entre los subsistemnas
que lo componen i ¢
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Figura 7.1. El ciclo global del carbono en la ecosfera. Reservas en
10'% gfafio. Segiin datos de Whittaker y Likens, 1975, y Bolin v colab,,
1978,

En la atmosfera el carbono se encuentra preponderantemente como
CO, en una proporcion del orden del 0.03 % . Con mayor precisidn se
ha determinado que para el afio 1977 la concentracién de CO, era de
329 ppm (Bolin y colab ., 1979), equivalente a 702.4 x 10'¢ g C. Esta
cantidad no es constante sino que sufre incrementos que analizaremos
en la seccion 7.2, asi como fluctuaciones espaciotemporales a lo largo
del afio.

Los ciclos anuales del CO, atmosférico estdn regulados por el ba-
lance entre fotosintesis y respiracion. En latitudes medias durante los
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meses de verano la asimilacion es muy activa y supera las pérdidas res-
piratorias totales de los ecosistemas, por lo tanto el CO, disminuye al-
gunas ppm por debajo de la media en un espesor de atmdsfera de va-
rios miles de metros. En invierno sucede lo contrario, la asimilacién en
dias cortos resulta inferior a la respiracién, de modo que la concentra-
cion de CO, supera la media anual (fig. 7 2)

También se producen ciclos diarios que se manifiestan sobre todo
bajo el dosel de la vegetacidn forestal, donde la respiracién nocturna
de la biomasa aédrea y subterrinea produce un incremento de CO, . En
el caso de noches calmas (sin viento) y con una capa de aire frio sobre
la superficie que impide los intercambios de masas de aire por turbu-
lencia, la concentracion de CO, puede alcanzar valores de 400 ¢ 500
ppm {fig. 7.3). Durante el dia, en cambio, se restablece el valor normal
o incluso éste baja un poco debido a la mayor asimilacién fotosinté-
tica.

Ademds del CO, existen en la atmésfera, como trazas, otros gasges
que contienen carbono, Los mds abundantes son el mondxido de car-
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Figura 7.2. Variaciones estacionales en la concentracién de CO, enla
baja troposfera, tanto sobre el ecuador como a 30° de latitud norte.
Adaptado de Freyer, 1979,
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bajo el dosel de vegetacién en un bosque templado, en una noche sin
turbulencia. Datos tomados de Woodwell y Dykeman, 1966,

bono (CO) y el metano (CH, ). Sin embargo la cantidad de carbono
que representan estos compuestos en su conjunto es alrededor de 200
veces menor que Ja del C en el CO, , es decir del orden de 3.10'*g. Es-
to no impide por supuesto que puedan ser importantes localmente, y
en el caso del CO constituir en algunos grandes micleos urbanos un
contaminante atmosférico peligroso.

La atmésfera no constituye sin embargo mds que una pequefia re-
serva de carbono en comparacin con el océano, donde éste se encuen-
tra en cantidades mucho mayores, tanto en forma inorginica como
orgdnica. El C inorgdnico corresponde fundamentalmente a bicarbona-
tos, carbonatos y sus respectivos iones; mientras que la cantidad de
CO, disuelta representa solamente alrededor del 1 % del C inorgdnico.
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Obsérvese asimismo en la figura 7.1 cémo el C inorgdnico de los océa-
nos constituye la mayor reserva de este elemento dentro del sistema
atmasfera-hidrosfera-biosfera. El C orgdnico en los mares se encuentra
en su mayor parte como materia orgdnica disuelta, producto del meta-
bolismo planctdnico, y en mucha menor medida en la biomasa de fi-
to- y zooplacton y de los grandes organismos marinos

La tercera reserva a considerar es la de los ecosistemas continenta-
les donde el carbono se distribuye entre la biomasa, la necromasa v la
materia orgdnica del suelo. La biomasa vegetal es dos drdenes de mag-
nitud mayor que la animal, estimada en 2.10' g (tabla 5.1) y que la
biomasa de microorganismos, cuantificada en 68.10'sg (Bramryd,
1979). El C inorgdnico continental, contenido en suelos y aguas dul-
ces, resulta en cambio insignificante a nivel global.

Finalmente, debemos tener en cuenta el carbono que forma parte
de las rocas que constituyen la corteza terrestre, ya sea en las rocas se-
dimentarias como las calizas y dolomitas formadas mayoritariamente
por CO, Ca y CO, Mg respectivamente, como en las rocas igneas y me-
tamérficas mucho mds pobres en este elemento. Aunque el conte-
nido de C de estas titimas es sumamente reducido, calculado en 270
ppm como media, su enorme masa hace que la reserva de C en la cor-
teza supere ampliamenie a todos los demds juntos. Asimismo debemos
incluir en este compartimiento al C de los combustibles fosiles: petrd-
lea, carbdn, turba, gas, etc., que aunque de origen orgdnico se encuen-
tra recluido en las capas superiores de la corteza, mds o menos aislado
del resto de la biosfera.

Si no tenemos en cuenta el carbono lentamente movilizable que
forma parte de las rocas, limitdndonos a considerar solamente el que
se encuentra en los otros tres subsistemas mas los combustibles fGsiles,
vemos que del total (aproximadamente 45 000 10*% g) algo mds del
20 % corresponde a C orgdnico. Aparece de esta forma cuantificada la
importancia neta de la biosfera en el ciclo de este elemento esencial
para la vida. Por otra parte, del C inorgdnico total, mds del 98 % co-
rresponde al sistema carbonato-bicarbonato disuelto en el agua de
mar, siendo justamente los océanos los grandes reguladores en el ciclo
global a través del equilibrio que se establece entre el CO, atmosférico
y el C inorgdnico disuelto en los mares.

La mayor parte del C orgdnico se encuentra hoy en dia en los com-
bustibles fésiles, producto de la asimilacién fotosintética en épocas pa-
sadas. Del resto obsérvese cdmo el suelo constituye la principal reserva
seguida por la biomasa acumulada en los ecosistemas continentales

Si consideramos ahora las transferencias entre las reservas y los pro-
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cesos internos dentro de los mismos, observamos (fig. 7.1) que el flujo
cuantitativarnente mds importante es el gue se establece entre lg at-
mésfera y los océanos. Este es un sistema de equilibrio quimico bas-
tante complejo en el que interviene el CQ, atmosférico y el disuelto
en el agua, asi como los jones CO, H™ y CO, ™ Cualquier incremento
del CO, atmosférico encuentra este efecto regulador por el que la ma-
yor parte del mismo se transfiere hacia las capas superficizles de los
océanos.

En el interior de los mares se produce el flujo energético entre pro-
ductores (mayormente fitoplancton), consumidores y descomponedo-
res. Este ciclo interno ocurre principalmente en las capas superficiales
eufdticas, y en el mismo el CO, es tomado y vertido al mismo océano.

Entre Ja atmdsfera y la biosfera continental se produce una transfe-
rencia immportante por fotosintesis, acumuldndose el C como materia
orgdnica en la biomasa vegetal, para ser restituido nuevamente a la at-
mosfera por la respiracion de productores y consumidores y por des-
composicién de la necromasa después de cumplido el flujo energético
interno. El aporte de las precipitaciones como C inergdnico disuelto
resulta tres drdenes de magnitud menor gue el transferido por foto-
sintesis.

Loos rios transportan una pequefia cantidad hacia los mares (en tér-
minos comparativos, 640 millones de toneladas por afio parece poco).
El 70 % del material transportado es C inorgdnico en solucién, el resto
es C orgdnico en solucidn y en suspensién. Por otra parte en el fondo
marino se sedimenta lentamente un material rico en carbonatos, el que
con el tiempo se consolidard ingresando al ciclo general de las rocas,
primero como rocas sedimentarias, las que posteriormente, a lo largo
de periodos geoldgicos, se transformardn en rocas primarias. Las rocas
situadas en la parte superior de Ia corteza en contacto con el sueloy
con la biosfera, sufren un proceso gradual de meteorizacion (capitulo
9) en el que el carbono es liberado en formas mds o menos solubles,
ingresando ya ssa a la materia viva de las plantas o encamindndose al
mar a través de los rios, cerrando de este modo este largo ciclo geo-
légico.

Resulta ilustrativo calcular los tiempos de reciclado del carbono en
los distintos subsistemnas. La tasa total de salida de C de la atmdsfera
es de 163/700 = 0.23/afio, es decir el tiempa de permanencia de cada
dtomo de carbono en la atmdsfera es del orden de 4 a 5 afios. Como
veremos ensegnida dste es el carbono méds movil de todo el ciclo. En
los océanos el tiempo de reciclado es de 36 003/98 = 367 4 afios, en
tanto que el carbono continental tiene un tiempo medio de permanen-
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cia de 3492/63.64 = 54.9 afios. La tasa de renovacidn en la litosfera
{excluyendo los combustibles {6siles) es inconmensurablemente ma-
yor, del orden de los 60 millones de afios.

7.2 EL IMPACTO HUMANO EN EL CICLO DEL CARBONO

Hasta ahora hemos considerado la biogeoquimica del carbono a escala
global como resultado solamente de procesos naturales. Para comple-
tar el cuadro hace falta incluir en el mismo los efectos de las activida-
des humanas. El uso de la tierra y la produccién de energia a partir de
combustibles fosiles modifica el ciclo que acabamos de analizar. Un
primer procese antropogénico es la deforestacién, es decir, la substitu-
cion de un ecosisterna forestal natural por ecosistemas dominados por
plantas herbdceas. Como hemos visto en el capitulo I, los bosques se
caracterizan por ser los ecosistemas naturales que acumulan mayor
biomasz y mayor materia orgdnica total, mientras que los pastizales,
los agroecosistemnas y otros ecosistemas herbdceos comparten el hecho
de tener una biomasa significativamente menor que los bosques. La
deforestacidn a gran escala se practica especizlmente en las zonas tro-
picales y casi siempre va seguida de la quema in situ de los drboles, lo
que produce una transferencia inmediata del C hasta entonces acumu-
lado en la biosfera continental (ecosistemas de selvas tropicales) hacia
la atmoésfera. Con los indices actuales de deforestacién se ha calculado
que se transfieren anualmente 4.2 . 10%5g de C de la vegetacién hacia
la atmdsfera, el 90 % corresponde a la destruccidn de la selva tropical.
En forma similar, la agricultura conduce a una destruccion de la mate-
ria orgdnica del suelo muchisimo mds acelerada que en Ios ecosistemnas
naturales. Este proceso representa una transferencia adicional hacia la
atmosfera, calculada de forma mds bien conservadora en 0.6 » 105 g
de C/afio (Hampicke, 1979).

Un tercer proceso por el que la actividad humana interviene en la
biogeoquimica del C es la utilizacién de combustibles fésiles, cuya
combustion transfiere en la actualidad alrededor de 5.10'5g C/aiio de
Ia litosfera a la atmésfera. El resultado de estos tres procesos de inter-
vencidn humana es una tasa de incorporacidn creciente de CO, a la
atmosfera. Tasa creciente porque el uso de combustibles fésiles es ca-
da dia mayor, lo mismo que el avance agropastoril sobre bosques y
selvas. Si extrapolamos hasta comienzos de la revolucidn industrial la
cantidad de CO, total que se ha afiadido a la atmdsfera, se calcula que
para principios del siglo pasado su concentracién debia ser del orden
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de 260 a 290 ppm. Si se extrapola hacia el futuro (fig. 7.4), conside-
rando por ejemplo una tasa anual de incremento en la utilizacién de
combustibles fdsiles del 2.5 Y% anual (tasa conservadora), en pocos de-
cenios se legard a concentraciones de 600 ppm y de 1200 ppm para el
afio 2100 (Bolin y colab , 1979). Esto a pesar de que hay dos procesos
gue tienden a equilibrar el sisterna global del C: la disolucidn en el
agua de mar de una parte del exceso y el incremento en la asimilacion
fotosintética como resultado del incremento del CO, atmosférico.

El CO, en estas concentraciones no es téxico ni produce efecto de-
létereo alguno sobre los seres vivos. Pero recudrdese que al analizar el
balance térmico global del planeta indicamos el “efecto invernadero
de la atmdsfera” al absorber la radiacién terrestre infrarroja, produ-
ciendo asi un calentamiento de la misma atmosfera. La absorcion del
infrarrojo se debe al agua y al CO, . Un incremento en la concentra-
¢ién de este gas conducird entonces 4 una mayor absorcién y por con-
siguiente a un aumento de la temperatara media de la atmésfera. Los
cdlculos son que con 600 ppm de CO, el incremento térmico serd de
2° C. Aungue esta cifra pareciera muy modesta, debe recordarse que
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Figura 7.4. Incremento en la concentraciébn atmosférica de CO, desde
mediados del siglo XIX hasta la actualidad y proyeccion futura consi-
derando un sumento del 2.5 %en el uso de combustibles fosiles. Datos
tomados de Freyer, 1979,
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pequefios cambios en la temperatura media atmosférica produjeron
transformaciones tan drdsticas como la sucesién de periodos glaciales
e interglaciales del Cuaternario. Lo vinico “alentador” de esta perspec-
tiva es que la contaminacién industrial de la atmésfera por particulas
solidas o aerosoles produce, al aumentar la reflexidn difusa de la irra-
diacion solar, un efecto contrario, que puede compensar el incremento
térmico debido al aumento del CO, .

7.3 FLUJO DE CARBONO EN ECOSISTEMAS CONTINENTALES
Y MARINOS

Dentro de los ecosistemas el ciclo del carbono estd estrechamente liga-
do al flujo de la energfa, ya que como hemos analizado con detalle en
los capitulos precedentes, los flujos de energia entre los diferentes
compartimientos del ecosistema tienen lugar como transferencias de
compuestos orgdnicos en los que una proporcidn importante de su pe-
50 seco, alrededor del 45 % en promedio en plantas herbdceas, 51 % en
- el humus, es carbono.

Recordemos que las figuras 1 6 a 1.9 presentaban las cifras del flu-
jo energético en varios ecosistemas, en tanto que en la tabla 5.2 se in-
cluyeron las cifras de produccién de los grandes tipos de ecosistemas
terrestres. Aplicando los mencionados coeficientes de conversidn pue-
den transformarse entonces las cantidades de materia orgdnica o de
energia en peso de carbono. Las cifras de Py total para todo el conjun-
to de los ecosistemas terrestres que figura en la tabla 5 2, tomada del
trabajo de Whittaker y Likens (1975) es de 172.5 « 10'* gfafio. Mds re-
cientemente Ajtay y colab. (1979) recalcularon estas cifras de produc-
cion total obteniendo los valores de 60.10'* g C/afio para el conjunto
de los ecosistemas continentales y 45.10'¢ g Cfafio para los acudticos,
incluyendo marinos, litorales y de aguas dulces. Es decir, esta dltima
cifra daria para la Pp anual del conjunto de la biosfera 105.10'3 g
de carbono.

Volviendo a considerar el flujo de carbono en los ecosisternas con-
tinentales, podemos observar (fig. 7.5) que en su paso a través de las
redes troficas, las transferencias pueden retardarse o incluso detenerse
en dos puntos diferentes. Uno es el de la mineralizacién, dando como
resultado que el C permanezea largo tiempo relativamente inmoviliza-
do en forma de humus cuya mineralizacién es muy lenta o nula; el
otro es el proceso de descomposicién de la necromasa, que puede re-
tardarse en condicjones ecolGgicas particulares como pueden ser de hi-
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dromorfia, anaerobiosis, bajas temperaturas permanentes, etc., origi-
nando en casos exfremos una gran acumulacion de residuos vegetalgs
parcialmente alterados, con caracteristicas intermedias entre el mar’atf-
llo poco descompuesto y el humus mineralizado. Este material orgdni-
co se conoce con el nombre de “humus bruto™,

Segiin los datos ofrecidos en la figura 7.1, puede ca_lcularse que el
carbono acumulado en el suelo de los ecosistemas continentales repre-
senta mds del 60 % de todo el C de la biosfera continental. Pero cfsta
cifra puede variar considerablemente de un ecosistema a otfro. As:_ en
los ejemplos de selva tropical y bosque deciduo templado que apaliza-
mos en el capitulo I (figs. 1.6 y 1.8), el C del humus tropical de al-
tura (fig. 1.9), la proporcion de € en el humus sobre el C total del eco-
sistena supera el 60 % . Las turberas constituyen el caso e::(tremo de
acamnulacién de materia orgdnica sin descomponer, formindose un
considerable espesor de humus bruto, quedando mis del 99 % del C
del ecosisterna inmovilizado en este compartimiento, .

También en los océanos se producen fenémenos de retarc‘lo en ?E ci-
clo del carbono, lo que conduce a la acumulacién de materia orgdnica
disuelta (equivalente ecolégico del humus de los suelos), o de residuos
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orgdnicos no descompuestos sobre los fondos ocednicos. En la figura
7.1 puede apreciarse que la materia orgdnica disuelta supera en mds
de 300 veces la biomasa total del ecosistema ocednico. Por otra parte,
la acumulacién paulatina de residuos orgdnicos durante periodos pro-
longados de tiempo conduce a la formacién de combustibles fosiles;
carbdn, petrdleo, pas En esta forma el C permanecid inmovilizado du-
rante eras geoldgicas enteras hasta el advenimiento de la sociedad in-
dustrial y su sed aparentemente ilimitada de energia.

Un fenémeno similar de interrupcion del ciclo del carbono se pro-
duce cuando organismos marinos con caparazones y otras estructuras
calcdreas se acumulan al morir sobre los fondos ocednicos, dando ori-
gen a los depdsitos de carbonatos que con el tiempo constituirdn la
materia prima de las rocas calcdreas de origen orgdnico (tizas, creta,
etc.). Este proceso de biomineralizacién conecta al C de los ecosiste-
mas ocednicos con la gran reserva de la litosfera.
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8.1 RESERVASY TRANSFERENCIAS

Al igual que en el caso del carbono, el ciclo del nitrGgeno es relativa-
mente complejo, tanto por la diversidad de los procesos de transferen-
cia entre y dentro de los ecosistemas como por el papel crucial que Ia
biosfera desempefia en el ciclo de este elemento. Ademds de que el N
puede encontrarse en diferentes estados de oxidorreduccitn, desde
N™¢, como en el i6n nitrato NO;, hasta N™ , como en el i6n amonio
NH7}, varias formas gaseosas participan en las transferencias biogeo-
guimicas, lo que complica la cuantificacién precisa de ciertos flujos
y reservas. Vamos a considerar en especial el nivel del ecosistema, ya
que es en el reciclado interno entre la vegetacion, la fauna, los mi-
croorganismos y el suelo donde se producen los procesos cualitativa y
cuantitativamente mds transcendentes desde un punto de vista eco-
légico.

La figura 8.1 esquematiza las principales vias de transferencia de ni-
trogeno en los ecosistemas terrestres. La entrada en los mismos puede
producirse desde la atmasfera por fijacidn bioldgica simbidtica o libre,
un complicado mecanismo bioquimico especifico de unas pocas espe-
cies de organismos inferiores que viven en suelos y aguas. Otra forma
de incorporacién importante es a través de las precipitaciones y de la
deposicion seca, procesos ambos en los que el suelo y [2 vegetacion re-
ciben aportes desde la atmdsfera, via lluvias o vientos, tanto de N co-
mo de otros elementos. También el amonio atmosférico puede ser di-
rectamente absorbido por las plantas a través de las hojas. En ecosiste-
mas explotados intensivamente (agricultura, pastizales, etc.) se afiade
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Figura 8.1. Esquematizacién de los principales procesos de transferen-
cia de nitrégeno hacia y dentro de los ecosistemas terrestres, conside-
rando tanto los procesos nafurales como los derivados de la actividad
humana. Atmoésfera y litosfera son las fuentes principales y también
los sumideros junto con la hidrosfera. Se han indicado dentro de un
recuadro rombico los procesos que envuelven flujos importantes pero
reservas pequefias; en circulos las diferentes formas del N mineral.

nitrégeno al suelo formando parte de abonos orgdnicos o de fertilizan-
tes inorgdnicos. Finalmente, la lenta meteorizacién de las rocas que
constituyen los materiales parentales de Jos suelos libera pequefias can-
tidades de compuestos nitrogenados solubles y, por lo tanto, accesi-
bles a los microorganismos del suele v a la vegetacién.

El nitrégeno absorbido es incorporado a una enorme diversidad de
compuestos orgdnicos (aminas, amidas, aminodcidos, proteinas, dcidos
nucleicos, etc.). El primer paso de este proceso es generalmente la re-
duccidn del i6n nitrato a nitrito (NO; — NO;), que puede efectuarse
enzimdticamente (nitratorreductasa) o aprovechar la fotolisis del agua
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durante la fotosintesis para utilizar los iones hidrégeno producidos pa-
ra la reduccidn inmediata del nitrato en las mismas hojas. Al descom-
ponerse los Grganos vegetales vy los animales muertos, los microorga-
nismos degradardn estos compuestos y al mismo tiempo formardn nue-
vos compuestos orgdnicos nitrogenados, hasta que finalmente al des-
componerse sus propios organismos liberardn el N al suelo en forma de
amonio (amonificacién) o de nitrégeno orgdnico en el humus (humifi-
cacién).

El N amoniacal o bien puede ser absorbido directamente por las
plantas y sobre todo por los microorganismos del suelo, o, si no, es
oxidado primero a nitrito y luego a nitrato por la accién de grupos es-
pecificos de bactetias (nitrificacién}, volviendo en esta forma oxidada
a ser absorbido por plantas y otros organismos. Pero en determinadas
condiciones del medio, parte del nitrato puede ser reducido por bacte-
rias anaerobias liberando nitrdgeno gaseoso u éxido nitroso a la atmos-
fera (desnitrificacién). Otros procesos de exportacién pueden ser via
cosecha, por percolacién vy drenaje, y por volatilizacién. Considerare-
mos ahora cada uno de estos procesos con mayor detenimiento.

82 FITACION BIOLOGICA

Sin contar el nitrégeno que se encuentra relativamente inmovilizado
en las rocas y sedimentos de la corteza terrestre, la atmésfera constitu-
ye la mds imporfante reserva a disposicién de los organismos vivos. En
efecto, la cantidad total de este gas que se encuentra en la atmdsfera
supera en varios ordenes de magnitud todas las restantes formas de es-
te elemento en su conjunto (véase seccién 8.7). Sin embargo, esta re-
serva casi ilimitada sélo es accesible directamente a unas pocas espe-
cies vivientes, las que desempefian el importantisimo papel ecoldgico
de vectores del nitrégeno hacia los restantes compartimientos de la
biosfera,

Solamente algunas especies de bacterias, actinomicetes y cianofi-
ceas (algas azules) tienen la capacidad de reducir el N, gaseoso y utili-
zarlo en la sintesis de compuestos orgdnicos nitrogenados. Para reali-
zar este proceso de fijacion biolégica algunas especies utilizan energia

quimica (heterdtrofos), mientras que otras son autdtrofas (cianoficeas -

v bacterias fotosintetizadoras). Hay dos modalidades distintas en este
proceso de fijacidn: ciertas bacterias y actinomicetes sélo son capaces
de llevarlo a cabo cuando se encuentran en una relacidn simbidtica
con especies de plantas superiores, en tanto que otras bacterias y las
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algas azuies, de vida libre en el suelo o en las aguas dulces o marinas,
fijan el N, sin necesidad de ninguna simbiosis.

La asociacién simbidtica fijadora de nitrégeno mds extendida y
cuantitativamente mds importante en los ecosisternas naturales es la
que se produce entre especies de la familia de las leguminosas y bacte-
rias del género Rhizobium Estas bacterias del suelo penetran en las
raices a través de los pelos radicales y forman un tejido tumoral o né-
dulo. En este estado se reproducen y fijan N,, que posteriormente
puede pasar al suelo o directamente a la planta huésped. La mayor
parte de las especies herbdceas y lefiosas de esta familia nodulan en
condiciones naturales, existiendo distintas cepas o especies de Rhizo-
bitm especificas de distintos grupos de leguminosas. Unos pocos géne-
ros de plantas superiores que no pertenecen a la familia de las legumi-
nosas también tienen un mecanismo de fijacidn simbidtica asociado
con actinomicete que forman nddulos radicales (dlnus, Casuarina,
Myrica y varios mds)

La fijacién libre en medio terrestre se produce por bacterias del gé-
nero Azotobacter que proliferan en los suelos de las zonas templadas,
no muy dcidos y relativamente ricos en calcjo. Bacterias del género
Beijerinckia, y algunos otros géneros menos frecuentes, fijan a su vez
nitrégeno en los suelos dcidos y pobres en calcio de las regiones tropi-
cales. También en la rizosfera de muchas gramineas tropicales, como
el arroz, maiz, etc., ocurre una fijacién importante, aparentemente de-
bida a bacterias de vida libre, pero que explotan este habitat particular
constituido por la supercie de las raices. Varios géneros de cianoficeas,
o algas azules, son fijadoras libres y autétrofas, proliferando en suelos
pobres v himedos, asi como en aguas dulces y marinas, Algunas de
ellas viven en simbiosis con diatomeas y con plantas superiores de
aguas dulces (4zolla).

Tanto los microorganismos fijadores de vida libre como los simbié-
ticos poseen la enzima nitrogenasa que reduce el N, gaseoso mediante

iones H produciendo amoniaco (Brill, 1979):
N, + 12 e~ + 12 HT + cnergia nittogenasa 2 NH, + 3 H,

Algunas bacterias tienen ademds lz enzima hidrogenasa, lo que les
permite reciclar el H, producido utilizdndolo nuevamente para la re-
duccién de N, adicional. Posteriormente la actividad metabdlica de
los fijadores convierte enzimdticamente el NH, en aminocdcidos y de-
mds compuestos nitrogenados complejos que constituyen sus organis-



“ 142 El ciclo del nitrégeno

mos. Al morir las bacterias el nitrogeno pasa al suelo, si éstas son de
vida libre, o es transferido directamente a la planta huédsped si se trata
de asociaciones simbidticas.

8.3 OTRAS ENTRADAS DE NITROGENO A LOS ECOSISTEMAS

Ademds de la fijacién bioldgica de nitrégeno atmosférico y del que
puede ser aportado en ciertos casos por accién humans en forma de
abonos o fertilizantes nitrogenados, existen otros procesos de incorpo-
racidn de este elemento tanto a partir de la atmésfera como de la litos-
fera. En primer lugar tenemos lo que se denomina deposicién himeda
o aporte a través de las precipitaciones. En todas partes las aguas de
luvia o la nieve tienen una cierta cantidad de fones amonio y nitrato
en solucidén. La cantidad varia geogrdficamente v puede estar influida
por la accidén humana como veremos mds adelante. En segundo Iugar,
se produce un aporte de nitrdgeno por deposicién seca, es decir, la in-
corporacion a través de la atmosfera de gases, aerosoles o particulas

- solidas. Esta via puede implicar aportes substanciales en forma de
amoniaco o de particulas de compuestos amoniacales de pocas micras
de diimetro. EI amoniaco en el aire a su vez proviene en parte de los
océanos, ya que se mantiene un equilibrio entre su concentracion en el
agua y en la atmosfera sobre los mismos, y en parte de la descomposi-
cion de detritos vegetales y excrementos animales ricos en N amonia-
cal.

En cuanto a los posibles aportes de la litosfera a través de los proce-
sos de meteorizacidn, éstos pueden considerarse de un orden de mag-
nitud mucho menor que los anteriores, ya que si bien Ia cantidad de
este elemento presente en la litosfera es enorme, su concentracidn me-
dia en Jas rocas de la corteza es extremadamente baja, del orden de 20
ppm (Mason, 1966}, lo que determina que las cantidades liberadas
anualmente por descomposicién de los minerales primarios sea real-
mente infima.

8.4 DESCOMPOSICION, AMONIFICACION, HUMIFICACION

En los procesos microbiolégicos de descomposicién de la materia orgd-
nica vegetal y animal, parte del N orgdnico es liberado al medio como
N amoniacal (amonificacion), otra parte queda en el humus en forma
de compuestos estables de alto peso molecular (humificacidn). La
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amonificacion constituye un proceso clave en el reciclado del N den-
tro del ecosistema, pues permite la absorcién del N en forma mineral
tanto por las raices de las plantas superiores como por los mismos mi-
croorganismos. Aparentemente éstos absorben de preferencia N en
forma amoniacal mientras que las plantas superiores lo hacen mayor-
mente en forma de nitrato. Sin embargo, en ciertas circunstancias am-
bientales, el N amoniacal constituye la principal fuente de N mineral
para la vegetacion. Esto ocurre por ejemplo en suelos muy dceidos,
donde no hay pricticamente nitrificacién, como es el caso de los eco-
sisternas de tundras, pantanos y de alta montafia (Ellemberg, 1971).
En particular las gramineas parecen estar bien adaptadas a la utiliza-
cion de esta forma reducida de nitrdgeno.

Al ser liberados los jones amonio, pueden ser fijados al igual que
‘otros cationes en el complejo absorbente del suelo, establecidéndose
un equilibrio entre el amonio fijado y la solucidn del suelo. Otra par-
te puede guedar inmovilizada en forma mucho mids permanente den-
tro de las redes cristalinas de silicatos secundarios (arcillas) que se ori-
ginan durante la meteorizacién y la pedogénesis (véase cap. 9). Este
NH; estructural se reintegrard al ciclo inicamente al descomponerse
estos silicatos.

8.5 NITRIFICACION Y DESNITRIFICACION

En la mayor parie de los suelos, con las excepciones que sefialamos en
la seccidn precedente, una parte del N amoniacal es oxidado por bac-
terias autdtrofas y también por hongos, primero a nitrito y después a
nitrato. Bacterias del género Nitrosomonas oxidan el NH} a NO7, que
4 su vez sirve de substrato a bacterias del género Nitrobacter que lo
oxidan a NO; . La nitrificacién libera energia que es utilizada por estas
bacterias para la reduccién del CO, y la sintesis orgdnica (quirniosin-
tesis):

NHT + 11/20; -~ NO; + 2H" + H,0 + 66 keal
NO; + 1/20, = NO; + 17.5 keal
La vegetacion puede incorporar el nitrato producido por las bacte-
rias nitrificadoras, que es nuevamente reducido a formas orgdnicas tan-

to por el sistema de la nitratorreductasa y demds enzimas, como duran-
te la fotosintesis. Resulta interesante examinar cudles pueden ser las
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causas que han hecho tan indirecta la asimilacién de nitrégeno por las
plantas superiores, ya que son menos frecuentes las especies que corto-
circuitan el proceso de la nitrificacién y asimilan directamente el N
amoniacal.

Algunas bacterias del suelo, heterdtrofas y anaerobias facultativas,
cuando escasea el O, , son capaces de utilizar NO; como aceptor de
electrones en su respiracidn, reduciéndolo a formas gaseosas, Estas
bacterias desnitrificantes, bastante comunes en suelos ¥ aguas, perte-
necen a los géneros Pseudomonas, Micrococcus, Bacillus y algunos
otros. Son responsables de flujos importantes de N gaseoso desde los
ecosistemas hacia Ia atmdsfera en este proceso de “‘reduccién disimila-
tiva de nitratos” que se contrapone a las reducciones asimilativas en
las que el producto reducido (amonio) es incorporado a los organis-
mos (Fenchel y Blackburn, 1979). Segin las condiciones de presion
de O, , el producto final de la desnitrificacion sers e! N, molecular,
COmMo OcCurre en ambientes estrictamente anaerobios, u éxido nitroso
(N, O) en medios parcialmente anaerobios.

Estos procesos de desnitrificacion no solamente empobrecen los
suelos, sino que traen otras consecuencias ecoldgicas de largo alcance,
Asi, por ejemplo, el N, O es un gas que reacciona con el O, en la estra-
tosfera dando N, y O, . Esta destruccién de la capa protectora de ozo-
no puede tener consecuencias graves para los seres vivos. Afortunada-
mente parte del N, O producido es transformado por las bacterias fija-
doras de nitrégeno del suelo en nitrégeno molecular.

Las condiciones de anaerobiosis parcial o total que inducen la des-
nitrificacién se pueden crear en los suelos tanto por saturacién de
agua, lo que ocurre en muchos medios mal drenados, como por exceso
de irrigacién, o también por una actividad metabdlica muy intensa de
otros microorganismos v de las raices, que provocan descensos tempo-
rales en la concentracién de O, en la atmésfera del suelo.

8.6 OTROS PROCESOS DE PERDIDA DE NITROGENO

Ademds de las exportaciones en las cosechas como biomasa vegetal o
animal, que significan pérdidas de N muy importantes en los ecosiste-
mas agricolas y pecuarios, las principales salidas suplementarias se pro-
ducen ya sea a través de las aguas de drenaje o por volatilizacién direc-
ta hacia la atmosfera,

Las aguas de percolacién y de drenaje llevan importantes cantida-
des de N disueltgﬂl 0 como particulas en suspensién, mayormente en
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forma de nitratos y en menor proporcion de N orgdnico y de amonio,
Los rios que drenan zonas de agricultura intensiva, donde se aplican
fuertes dosis de fertilizantes nitrogenados, llevan una cantidad de ni-
tratos muy superior a los que drenan dreas cubiertas por vegetacién
natural o seminatural.

También deben tenerse en cuenta las pérdidas por volatilizacién.
Estas se originan tanfo a partir de detritos y excrementos animales, co-
mo en la descomposicidén de la materia orgdnica del suelo, particular-
mente cuando ha habido alteraciones drdsticas de los ecosistemas na-
turales (deforestacion, agricultura, etc ). Ademds, los incendios de ve-
getacidon originan pérdidas por volatilizacion que en el caso de ecosis-
temas que se queman frecuentemente, como las sabanas tropicales,
pueden pesar mucho en el balance de este elemento.

8.7 FLUJOS DE NITROGENO EN ECOSISTEMAS TERRESTRES

Vamos a ofrecer en esta seccidn dos ejemnplos de los flujos de N en
ecosisternas terrestres para obtener upa primera idea cuantitativa de
las magnitudes de cada uno de los procesos que intervienen en el ciclo
de este elemento. El primer ejemplo corresponde a un bosque deciduo
templado {Likens y colab ., 1977; Whittaker vy colab., 1979), a casi
44° de latitud norte en el noreste de EE.UU. Este bosque de “Hub-
bard Brook” es quizds el ecosistema mds analizado hasta la fecha en
Ie que se refiere a su biogeoquimica, La figura 8.2 esquematiza el flujo
del nitrégeno indicando tanto las reservas (kg N/ha) como las transfe-
rencias (kg N/ha-afio). Haremos hincapié en ciertas caracteristicas del
flujo de N en este bosque. Debemos aclarar que se trata de un bosque
de una edad aproximada de 55 afios, situado en una zona con 1295
mm de precipitacidn. La materia vegetal, biomasa y necromasa, supe-
ra las 170 t/ha. Las condiciones particulares de las cuencas permitie-
ron cuantificar con notable precision las entradas y salidas de elemen-
tos, ya que la roca impermeable a menos de 1 m de profundidad ase-
guraba que todas las salidas se efectuaban a través del ciclo hidroldgico
por las aguas de drenaje.

— En cuanto a las magnitudes relativas de las distintas reservas pode-
mos apreciar que la biomasa contiene 561 kg/ha, la necromasa,
conjuntamente con el humus bruto acumulado en el piso del bos-
que, casi el doble de este valor. Hay que hacer notar que el suelo
podzdlico de este bosque contiene relativamente poco N en sus ho-
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Figura 8.2, El ciclo del nitrdgeno en el ecosisterna de bosque deciduo
templado en Hubbard Brook, EE.UU Reservas en kg/ha y fiujos en
kg/ha-aio. Seghin Whittaker y colab ., 1979,

rizontes minerales; en cambio hay una notable acumulacién de
mantillo semidescompuesto en el piso del bosque, que hace que es-
te compartimiento tenga una importancia superior a fo normal en
otros tipos de suelo donde no se produce una acumulacién de hu-
mus bruto.

— Las entradas de N en las precipitaciones (5.80 kg/ha-afio) superan a
las pérdidas en las aguas de drenaje (2.30 kg/ha-afio), demostrando
que un ecosisterna no disturbado tiene una buena capacidad de re-
tener este nutriente esencid. Aproximadamente las dos terceras
partes del N en las aguas pluviales estd en forma de NO7, la tercera
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parte testante en forma de NH], en tanto que el 80 % del Nen las
aguas de drenaje estd en forma de nitrato. Es decir, el idn NO]" es
menos retenido que el jén NH,Y, debido a que este catién es fijado
en el complejo absorbente del suelo, a diferencia de los aniones.

~ Este bosque a los 55 afios atin no ha alcanzado un estado de equili-
brio sino que, por el contrario, incrementa anualmente su biomasa,
ntecromasa y probablemente también la materia orgdnica del suelo.
1a acumulacidn anual total es de 1905 kg N/ha. Si consideramos
que la panancia neta de N, por diferencia entre precipitacién y dre-
naje, es de 5.80 — 2.30, es decir, 3.5 kg/ha-aflo, quedan 15.55 kg
N/ha-afio que deben entrar al ecosistema por otras vias,

- Estas entradas adicionales no fueron cuantificadas directamente si-
ne que se caleularon por diferencia, como lo mostramos en el pun-
to anterior. Los autores suponen que estas entradas corresponden
al conjunto de Iz deposicidn seca, absorcidn gaseosa y fijacién Es
posible, aungue no existen datos, que la fijacion libre represente el
principal proceso de incorporacion de N a este ecosistema.

— En cuanto al reciclado en el interior del ecosistema, el papel princi-
pal lo desempefia la hojarasca como vector entre la biomasa aérea y
el piso del bosque. Flujos menores entre biomasa y necromasa se
realizan por mortalidad subterrdnes, exudados de raices, lavado de
las partes aéreas y a través de los consumidores.

— Se ha postulado que todo el N mineralizado en el suelo y que no
queda fijo en el mantillo o el humus, es reabsorbido por las rafces
y transcolado en parte hacia los 6rganos aéreos. No se han cuantifi-
cado pérdidas por desnitrificacién por no haber sido analizado el
pIoceso.

Los resuitados obtenidos en la cuantificacién de las transferencias
de nitrégeno en ef bosque deciduo de Hubbard Brook nos muestran,
entre otras muchas cosas de gran interés, como un ecosistema natural
en plena recuperacidn constituye un agente ecolégico esencial en {a
conservacidn de este nutriente, pues recibe y acumula cantidades sig-
pificativamente mayores que las que exporta.

Fl segundo ejemplo que anzalizaremos corresponde a un tipo de eco-
sisterna totalmente diferente al bosque deciduo tanto por sus caracte-
risticas estructurales como por el ambiente en el que se encuentra. Se
trata de una pradera de pastos bajos en Pawnee en el Estado de Colo-
tado, EE. UU.,, que ha sido exhaustivamente estudiada dentro del pro-
grama Grassland Bioma del [BP (Clark, 1977; Woodmansee, 1978; Wo-
odmansee y colab., 1978} La pradera es un tipo de ecosistermna herbi-
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ceo, dominado por gramineas perennes, tipico de climas subhitmedos-
templa_dos, en este caso solo 280 a 400 mm anuales de precipitacién, y
que origina suelos relativamente ricos en materia orgénica (mollisoie:s)
En el ecosistema a que nos referimos, el principal herbivoro es el vacu'-
no, ya que estas praderas son utilizadas como tierras de pastoreo. La
b%omasa vegetal superaba las 14 t/ha y la necromasa 7 t/ha, siendo la
biomasa subterrdnea mds de 2 veces mayor que la aérea. Es decir, com-
parando con el bosque deciduo del ejernplo precedente, la biom;;sa ve-
getal total s aqui casi 10 veces menor. ’

En la figura 8 3 se indican las magnitudes de las diferentes reservas
de N y de las entradas y salidas al ecosistema. La vegetacidn acumula
428 4 kg/ha de N, el 80 % bajo tierra como bio- ¥ necromasa subterrd-
nea. Por otra parte el suelo humifero de la pradera representa una re-
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Figura 8.3. Resex:vas (kg/ha), entradas y salidas (kg/ha-afio} de nitro-
geno en un ecosisterna de pradera en Pawnee, Colorado, EE.UU . Se-
gan Clark, 1977, ¥y Woodmansee, 1978 Los flujos dentro del sistema
alin no han sido cuantificados totalmente.
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serva de N orgdnico (considerando sélo hasta 36 cm de profundidad)
de 3725 kgfha, es decir mds de 8 veces superior 2 I2 reserva en la vege-
tacién Poco se conoce de las transferencias internas entre fos compar-
timientos de los productores, pero Clark (1977), utilizando '* N, de-
termina que entre un tercio y la mitad del N que se acumula en la bio-
masa aérea en el momento de su apogeo es translocado hacia los drga-
nos hipogeos. Esta reserva serd de igual modo reutilizada para el rdpi-
do desarrollo de los drganos aéreos durante la siguiente estacion de
crecimiento BEn cuanto alasentradasal ecosistema, la principal fuen-
te es la atmosfera a través de precipitaciones (4.5 kg/ha.afio) y de Ja
deposicion seca (1.5 kg/ha-afio), en tanto que la fijacion libre y sim-
biética parece ser insignificante (< 0.5 kg/ha-afio). Las principales
pérdidas de N se producen por volatilizacidn de NH, desde el suelo
{particularmente el que proviene de los excrementos de los Vacunos) y
de 1a exportacién de estos animales para consumo humano. El balance
total del ecosisterna resulta levemente positivo. Por otra parte, parece
que todo el N mineral que se produce anualmente es utilizado inme-
diatamente por los microorganismos y la vegetacion, sdlo hay acumu-
lacién en el suelo come N orginico en el humus.

Comparando este ecosistema de pradera con el del bosque deciduo
en el NE de EE UU. resalta que, aungue las diferencias en biomasa son
de casi un orden de magnitud, las reservas de N en la vegetacién son
apenas 50 % mayores en el bosque, mientras que fa reserva en el suelo
gs tres veces mayor en la pradera. Por otra parte el bosque recibe por
fijacién cantidades mucho mds importantes que la pradera, en tanto
que las pérdidas, aunque cuantitativamente equivalentes, se deben a
procesos diferentes: por las aguas de drenaje en el clima himedo del
bosque, por volatilizacién en el clima seco de la pradera donde no hay
ni percolacién de agua ni escorrentia superficial.

8.8 ELUIO GLOBAL DEL NITROGENO

E1 flujo del N al nivel planetario apenas ha comenzado a ser cuantifica-
do en los Gltimos afios, pero ain quedan numerosas incégnitas de mo-
do que varios procesos importantes se conocen con una imprecisién
cercana 2 un orden de magnitud. Nosotros consideraremos dos aspec-
tos, en primer lugar las transferencias a nivel global entre vegetacion,
microorganismos y suelo, donde se producen los flujos cuantitativa-
mente mds importantes. En segundo término examinaremos muy su-
cintamente las transferencias entre atmosfera, hidrosfera y biosfera, al
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mismo .tiempo que presentaremos una primera cuantificacion de las
respectivas reservas.

La figura 8.4 (Rosswall, 1976) esquematiza las transferencias me-
dias, considerando todas las superficies continentales, entre los 5 sub-
sistemfis: plantas, mantillo, microorganismos, materia orgdnica del sue-
lo y nitrégeno inorgdnico (disuelto e intercambiable). Al igual que en
el caso del carbono, también en este ecosistema “promedio™ la princi-
pal reserva estd en la materia orgdnica del suelo, con un valor, conside-
rando solamente un metro de profundidad en el suelo, de 2300 g/m?
Del total de N que llega anualmente al mantillo (19 g/m? -afio) aire-'
dedor de 2/3 se humifican mientras que el tercio restante pasa ’direc-
tamente por el subsistema de los microorganismos. Para que el conjun-
‘to esté en equilibrio dindmico, la mineralizacién de I¥ de! humus debe
1gl'1aiar a su incorporacion, de manera que entran al compartimiento
n'}{croorgam’smos los mismos 19 g/m?* -afio que salieron de la vegeta-
cion via mantillo. De este compartimiento el N pasa al suelo en forma
}norgdnica (NH,*y NO,} y el ciclo se cierra al ser reabsorbidos estos
iones por la vegetacién. A su vez existe un ciclo entre el N mineral del
suelo y los microorganismos con un flujo ain mayor que el que pasa a
las plantas (24 g/m? .afio). Es decir, en conjunto el N de reciclado mds
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< INORGANICO
94
intercambiablel 24
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& 23 119 IMICRODRG ANISMOS
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Figura 8.4, E] ciclo del nitrogeno en el sistema vegetacidn-microflora-
s};elo‘, Promedios calculados para el conjunto de los ecosistemas con-
tinentales de todo el planeta. Reservas en g/m? vy transferencias en
g/m? -afo. Seglin Rosswall, 1976,
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ripido es el microbiano (meses), seguido del N del mantitlo (mds o0 me-
nos un afio), y luego del de la vegetacion (varios afios). EI N orgdnico
del sualo en cambio tiene niveles de reciclado muchisimo menares, del
orden de los 200 afios como promedio de todos los ecosistemas conti-
nentales.

En cuanto al N mineral del suelo, éste constituye la reserva mis di-
ficil de cuantificar, por las grandes variaciones del flujo a iravés del
mismo en diferentes épocas del afio. Tomando por ejemplo los resulta-
dos obtenidos en un bosque deciduo en Alemania (Ellenberg, 1977),
¢l contenido en N mineral en los horizontes superiores del suelo (0-20
em) oscila a lo largo del afio entre 0y 0.4 g/m* de N-NH,*y 022038
g/m? de N-NO;, con tasas netas de amonificacién mds nitrificacidn,
en diferentes épocas del afio, del orden de 100 a 500 mg/m? »semana.
La mineralizacion se detiene practicamente cuando el suelo se seca por
debajo del PMP. Calculando el promedio semanal de mineralizacion
para el conjunto de los ecosistemas continentales en base 2 las cifras
de la figura 8.4, obtenemos un valor de: 19 g/m? -afio/52 semanas =
365 mg/m? -semana, es decir, dentro del rango de variacion del mismo
proceso en aquel ecosistema concreto de bosque deciduo. Los niveles
promedio de reciclado serian entonces del orden de un par de sema-
nas. Puede considerarse entonces que el N mineral es absorbido por la
vegetacién casi al mismo tiempo que va siendo liberado por los mi-
croorganismos.

£n la figura 8.4 se esquematizé el ciclo promedio del N dentro de
los ecosisternas continentales sin tener en cuenta entradas ni salidas a
los mismos y suponiendo ademds que en su conjunto no hay acumula-
cién neta sino por el contrario un equilibrio dindmico perfecto. Dis-
cutiremos ahora las transferencias entre las tres grandes reservas: at-
mésfera, hidrosfera y biosfera para completar el cuadro del ciclo glo-
bal de este elemento.

Este ciclo global fue calculado por primera vez con una aproxima-
cion satisfactoria por Soderlund y Svensson (1976). En base a sus re-
sultados preparamos el esquema de la figura 8.5. Sin tener en cuenta
el N que existe prdcticamente inmovilizado en la litosfera primaria,
1a mayor reserva es la atmdsfera seguida luego por los sedimentos (in-
cluyendo carbén y petrdleo). El nitrégeno ocednico es uno o dos érde-
nes de magnitud menor con respecto a sedimentos y atmosfera respec-
tivamente. En su gran mayoria se encuentra como N, disuelto, segui-
do en importancia por el i6n nitrato y el nitrdgeno orgdnico disuelto.
En cambio la reserva correspondiente 2 la biomasa es del orden del | %
del N orgdnico océanico. En la biosfera continental en cambio casi to-
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Figura 8.5. Esquematizacion del ciclo global del nitrdgeno. Reservas
en 10#% g y transferencias en 10'? g. Segfin resultados tomados de So-
derlund y Svensson, 1976,

do el nitrégeno se encuentra en forma orgdnica y alrededor del 95 %
de éste queda acumulado en el humus.

Tres son los principales procesos de transferencia desde la atmosfe-
ra hacia los océanos y la biosfera, cada uno de ellos con una importan-
cia mds 0 menos similar. En primer lugar la fijacién biolégica, bastante
bien cuantificada en ecosistemas terrestres y muy imperfectamente va-
lorada en los mares. En segundo lugar la deposicion hiimeda y en ter-
cer término Ia deposicion seca, estos dos procesos resuftan mds impor-
tantes como vectores de N hacia los continentes que hacia los océanos.
Las transferencias en sentido opuesto desde la biosfera continental ha-
cia [a atmésfera se producen por dos vias mds o menos equivalentes
cuantitativamente: volatilizacidn y desnitrificacidn: en ambas el mar-
gen de error de las cifras conocidas continda siendo muy grande. En
los mares la desnitrificacién es el Gnico vector de transferencia de N,
haciza la atmdsfera.

Los intercambios entre continentes y mares son mucho menos sig-
nificativos cuantitativamente. En las aguas de drenaje hacia los océa-
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nos va en disolucién o suspensidn tanto N orgdnico como inorgdnico,
mientras que una cantidad equivalente regresa hacia los continentes
como deposicion seca. Finalmente en los sedimentos de los fondos
marines queda atrapada una cantidad importante de nitrdgeno orgdni-
co que pasa ast al ciclo lento de las rocas, mientras que la combustidn
del carbon y del petrdleo aporta N, O tanto a la atmdsfera comoala
biosfera.

Para terminar podemos tesaltar el hecho que la imprecision de las
cifras disponibles actualmente, particularmente las que se refierenala
desnitrificacion, hacen imposible conocer hasta qué punto el conjunto
del ciclo estd o no equilibrado.

8.9 ALTERACIONES EN EL CICLO DEL NITROGENO
POR ACCION HUMANA

El impacto humano sobre los ciclos biogeoquimicos de algunos ele-
mentos, como el C, N, P o §, ha sido tan relevante que Erikson y Ros-
swall (1976) consideran que es necesario diferenciar netamente Ia si-
tuacion antes y después de la industrializacion masiva, tomando Ia si-
tuacion preindustrial como punto de referencia de lo que podrian ser
considerados como ciclos naturales. En el caso particular del ciclo del
nitrdgeno, las alteraciones derivan de varios procesos tanto industriales
como agricolas.

En primer lugar hay que considerar el impacto derivado del uso ca-
da vez mds intensivo de fertilizantes en la agriculiura, especialmente
en los paises altamente industrializados. Este empleo masivo se genera-
liz6 sobre todo a partir de la invencién del proceso de fijacién indus-
trial de N, atmosférico. Hasta comienzos de siglo fue la explotacién
de yacimientos de nitratos, como los del norte de Chile, la fuente prin-
cipal de fertilizantes para [a agricultura. Pero con la invencion del pro-
ceso de fijacidn industrial el mercado se independiza de esta materia
prima, pero el factor limitante pasa a ser ahora la alta demanda de
energia del proceso industrial, ya que la fuente de N, aparece como
prdcticamente inagotable. En 1970 la fijacién global de N, para pro-
duccidn de fertilizantes alcanzd la cifra de 33 millones de toneladas,
mds 3 millones de toneladas adicionales utilizadas en otros fines indus-
triales (pldstico, nildn, etc.). De continuar los actuales niveles de ex-
pansién de estas industrias (7 a 9 % anual), la fijacion mundial de N,
alcanzard en 1989 la misma cifra que la fijacién bioldgica (Soderlund
y Svensson, 1976).
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En paises de agricultura intensiva el uso de fertilizantes nitrogena-
dos es la norma, con cifras promedio tan altas como 68 kg/ha en Sue-
ciz, 89 kg/ha en Alemania Federal y 190 kg/ha en Holanda (Kumm,
1976). Los paises subdesarrollados en cambio presentan consumos
diez veces menores, o incluso cien veces menores en el caso de los pai-
ses mds pobres.

Las consecuencias de la aplicacion reiterada de cantidades masivas
de fertilizantes nitrogenados son de varios 6rdenes. En primer jugar se
produce una inhibicién del proceso natural de fijacién bioldgica. En
efecto, el NO7 actia como inhibidor de la fijacién por los microorga-
nismos de los suelos y aguas Es decir, se estd cambiando el N propor-
cionado por una fuente natural, por otro aportado por el hombre a un
costo energético notable. La 1dgica pareceria indicar la conveniencia
de invertir totalmente las tendencias actuales, tratando de favorecer,
mediante pricticas adecuadas de gestidn, el desarrollo vy la eficiencia
de los fijadores naturales.

En segundo lugar el uso masivo de fertilizantes va incrementando
la concentracion de nitratos en las aguas de drenaje. Se calcula por
ejemplo que en Suecia (Landner, 1975) el 34 % del nitrato en las aguas
fluviales proviene de las tierras agricolas, el 21 % de los residuos muni-
cipales e industriales, sélo el 45 % de los ecosistemas no gestionados
intensivamente. A escala global la tasa de descarga de nitrégeno en for-
ma de nitratos desde el conjunto de lag tierras agricolas es mds de 6 ve-
ces superior a la tasa anual de las zonas no agricolas (Soderlund y
Svensson, 1976). Si bien el nitrato no es téxico, se encuentran cada
dia mds evidencias de una relacion entre su concentracion en el agua y
el desarrollo de distintos tipos de cdncer en fa poblacién humana,

Por otra parte la emisidn de pases nitrogenados, particularmente de
oxidos (NQy), por la industria y por la combustion de carbdn y petrd-
leo, se refleja en la composicion de las aguas de Huvia, incluso en zonas
relativamente alejadas de los grandes centros industriales, Asi por
ejemplo, una de las comprobaciones mds sorprendentes obtenidas du-
rante la investigacidn exhaustiva de los ciclos biogeoquimicos en el
bosque de Hubbard Brook en Nueva Inglaterra (Likens y colab., 1977)
fue que el agua de las precipitaciones, en esta zona de bosques natura-
les alejada cientos de kildmetros de los centros urbanoindustrizales, era
realmente una solucidn de deidos nitrico y sulfidrico, con un pH pro-
medio de 4.1. Aparentemente esta Huvia ha ido incrementando en los
tltimos 12 afios su cardcter deido, especialmente debido a su enrique-
cimiento en NO, H. Es evidente que las consecuencias a largo plazo de
esta acidificacién.de las precipitaciones son dificiles de cuantificar, pe-
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ro no hay duda de su impacto en procesos naturales como la meteori-
zacién de las rocas, la lixiviacion de los suelos, la concentracion de ele-
mentos disueltos en rios, etc.

Finalmmente recordemos que Iz liberacion por combustion de gran-
des cantidades de dxidos nitrosos hacia la atmdsfera implica un peli-
gro para la pantalla protectora de ozono que es necesario tener muy
en cuenta.
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Los principales nutrientes inorgdnicos

9.1 LOSNUTRIENTES EN L.OS ECOSISTEMAS:
RESERVAS, ENTRADAS Y SALIDAS

Todos los organismos vivos incorporan a su biomasa elementos mine-
rales que entran a formar parte de una amplia diversidad de compues-
tos orginicos. Estos compuestos organominerales cumplen funciones
vitales en el metabolismo, crecimiento y reproduccién de animales,
plantas y microorganismos. Asi, por ejemplo, el fdsforo integra ciertos
compuestos particularmente ricos en energia que se utilizan en las sin-
tesis biogquimicas y en los intercambios energéticos al nivel celular en
pricticamente todos los organismos vivientes; ademds, forma parte de
los dcidos mucleicos que junto a las proteinas constituyen el armazén
estructural esencial de la vida. Otros elementos como el azufre forman
parte de las proteinas, mientras que varios elementos minerales entran
en la constitucidén de importantisimos enzimas {Fe; Co, Cu, Zn, Mo),
pigmentos (Fe, Cu, Mg) v de una variedad de substancias orgdnicas
igualmente imprescindibles. De los noventa y tantos elementos quimi-
cos naturales mds de 20 -la lista no parece estar cerrada atn-— son
ssenciales para la vida en cantidades mayores (macroelementos) o {nfi-
mas (oligoelementos). La tabla 9.1 presenta una lista de los mismos y
de algunas de sus funciones.

Sin contar los cuatro elementos biogénicos mayores: C, O, Hy N,
ias plantas necesitan P, §, K, Ca, Mg, B, Fe, Mn, Cu, Zn, Co, 8i, Mo,
Cl y Na y los animales también cantidades a veces insignificantes de I,
Se, Sn, Cr, V y F. Por otra parte, algunas plantas y animales son capa-
ces de acumular en diferentes organos cantidades apreciables de algu-
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Tabla 9.1. Elementos esenciales —macro y micronutrientes— en plan-
tas y animales.

ELEMENTO: FUNCIONES:

Boro (B} Esencial en aftgunos vegetales, funcitén poco conocida
Fiaor {F} Factor de crecimiento en mamiferos

Sodio (Na} Principal catidn en animales

Magnesio (Mag) Participa en fa constitucién de enzimas y clorofila
Siliclo (81 Estructura de diatomeas, esencial en las aves

Fosforo (P}

Esencial en |a sintesis bioguimica v en Ja transferencia ener-
gética.

Azufre (S) Participa en la composicién de protaines y otros compues-
t0s esenciales.
Clero (CI} Principal anién en los animales
Potasio (K) Principal catién celular en animates y plantas.
Calcio (Ca) Componente de huesos, paredes celulares y enzimas.
Vanadio (V) Esencial en las plantas inferiares, en algunos animales mari-
nos y en los mamiferos
Cromo {Cr} Esencial en los animales superiores
Manganese {Mn)  Participa en Ja composicién de diferentes enzimas
. Hierro {Fe) Esencial para {a hemogiobina v muchos enzimas
Cobaito {Co) Necesarjo para varios enzimas y para la vitamina B.
Niguel {Ni} Alin no es sequro que sea esencial |
Cobre (Cu} Constituyente de varios enzimas
Zinc (Zn) Censtituyente de varios enzimas

Selenio (Se}

Malibdeno {(Mo)
Estafio (Sn)
Yodo {I}

Esencial para fas funciones hepaticas en los animales supe-
riores.

Necesario para ia actividad de varios enzimas

Esencial en los mamiferos, Funcion paco conocida.
Constituyente esencial de hormonas

nos e%ementos que no parecen cumplir ninguna funcién esencial, como
por e}emgﬂc Al Tiy ciertos metales pesados (Ni, Pb, etc.).
Los diferentes nutrientes minerales, para poder ser absorbidos por

fos organismos autétrofos y entrar asf en los ciclos hiologicos a través
de los ecosisternas, deben encontrarse en formas solubles. Unicamente
los que tienen formas gaseosas a la temperatura ambiente, como el ni-
trogeno (M, , NH, , N, 0), el azufre (SO, ) y por supuesto carbono, hi-
drégeno y oxigeno (CO,, H, O) pueden ser absorbidos directamente
como tales (el N, dnicamente por ciertos organismos como ya dijimos
anteriormente). Todos los demds elementos minerales penetran en las
plantas como iones en solucién. Generalmente estas formas solubles
son mucho menos abundantes que las formas insolubles, como los mi-
nerales que forman;las rocas de la corteza terrestre donde los nutrien-
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tes se mantienen como reservas potenciales en forma inaccesible para
la vegetacion y la microflora. Las formas solubles, en cambio, por este
mismo cardcter, resultan sumamente libiles, con fuerte tendencia a ser
exportadas de los ecosistemas si no son rdpidamente incorporadas a la
materid viva.

En los ecosistemnas terrestres la principal forma en que se encuen-
tran los nutrientes minerales es integrando la materia orgdnica viva o
muerta. Bajo esta forma resultan por una parte potencialmente accesi-
bles, 2 través de procesos biologicos internos a los ecosisternas (des-
composicién, etc.), mientras que por otra parte son poco solubles co-
mo para no ser ficilmente perdidos en la circulacién del agua por el
sisterna. Sepiin el tipo concreto de ecosistema: selvas, bosques, pastiza-
les, eic., las principales reservas pueden ser la biomasa, o bien Ia necro-
masa {mantillo, humus bruto}, o el mismo suelo mineral, considerando
en este ultimo compartimiento tanto los iones en solucidn como los
fijados temporalmente en la fraccidn coloidal (humus y arcillas). En
comparacién con estos bancos y con las cantidades que circulan anual-
mente dentro de los ecosistemas entre los diversos compartimientos
(plantas, animales, microorganismos, suelo), las entradas y salidas,
cuando los ecosistemas han alcanzado un cierto equilibrio, son real-
mente mucho menos significativas.

Vamos a examinar en este capitulo tres aspectos relacionados con
el flujo de elementos minerales. Primeramente, cémeo se liberan las for-
mas solubles a partir de compuestos muy estables donde los nutrientes
permanecen inaccesibles para los organismos vivos, Los procesos de
“meteorizacién” y de “pedogénesis’ son los responsables de crear un
banco de nutrientes en forma asimilable, posibilitando asi el funciona-
miento de los ecosistemas v la acumulacién de materia orgdnica. Co-
me veremos, ésta actiia a su vez como un mecanismo de retroalimenta-
cién positiva sobre aquellos procesos, acelerdindolos. En segundo tér-
mino sefialaremos la importancia relativa en diferentes circunstancias
ambientales de los distintos procesos de entrada y de salida de nutrien-
tes de los ecosisternas, asi como la regulacién que el mismo desarrollo
del sistema impone gobre los ciclos biogeoquimicos. Por dltimo consi-
deraremos los procesos, las tasas y los tiempos de reciclado de nutrien-
tes importantes en aquellos ecosistemas donde su circulacidn es mejor
conocida. Debemos indicar al respecto, como ya lo hemos hecho en
otros temas, que la biogeoquimica de los elementos minerales estd ca-
si en sus comienzos; son muy pocos los ecosistemnas donde existe sufi-
ciente informacién como para poder establecer un balance preciso de
entradas, pérdidas y transferencias internas.
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9.2 METEORIZACION Y PEDOGENESIS
1. Materiales originales. minerales y rocas

Los suelos evolucionan tanto a partir de rocas expuestas en superficie
(materiales autdctonos), como de materiales sueltos, originados por
fragmentos de rocas, que posteriormente son transportados por grave-
dad, o por el agua o el viento, vy depositados a distancias mds o menos
grandes de su centro de origen (materiales aldctonos).

Las rocas se forman bajo condiciones fisicoquimicas bastante dife-
rentes a las que se encuentran mds tarde al quedar expuestas en super-
ficie. En efecto, debido a que la mayor parte de fas rocas se consolidan
a cierta profundidad en la litosfera, bajo temperaturas v presiones mu-
cho mds elevadas que las que predominan en la superficie, al quedar en
coniacto con la atmosfera los minerales que las forman tienden a
transformarse mediante diversos procesos quimicos hasta alcanzar
nuevas condiciones de equilibrio. La energia gue reciben en la interfa-
se atmosferalitosfera; radiacion solar, energia cinética de las precipi-
taciones, etc,, activa los cambios quimicos en estos minerales.

Existen muches tipos diferentes de rocas en la corteza terrestre,
tanto en lo que se refiere a sus procesos de origent como a su composi-
cién mineral. La mayoria de las rocas, las llamadas {gneas, provienen
de un magma fluido que ascendid desde las capas mds profundas de la
corteza o de la parte superior del manto, a decenas de kildmetros bajo
la superficie, donde las temperaturas alcanzan cientos de grados centi-
grados y las presiones cientos o miles de atmdsferas, En ciertos casos
el magma es eyectado mds o menos violentamente hasta la misma su-
perficie continental o hacia los fondos ocednicos (rocas efusivas o vol-
cdnicas); en otros casos, mds frecuentes, queda por debajo de la super-
ficie, donde se solidifica mds lentamente recubierto por otras capas
(rocas pluténicas o intrusivas). Estas rocas s6lo alcanzardn el contacto
con la atmdsfera si son sometidas uego a fendmenos tecténicos gue
las levantan y descubren (fig. 9.1).

Otras rocas de origen muy diferente son las sedimentarias, que aun-
que representan una proporcién modesta del conjunto de la corteza
terrestre, son las que cubren la mayor parte de las superficie continen-
tales. Se originan por agregacién de particulas minerales de diferente
composicién y tamafio, producto de la disgregacidn de rocas preexis-
tentes, que han sido posteriormente transportadas y depositadas en
ambientes especiales Tras su sedimentacidn estas particulas se cemen-
tan v consolidan;,i, generalmente en medio acudtico, formdndose una
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nueva roca (fig. 9.2). Por ultimo, las rocas metamarficas derivan de los
dos tipos anteriores cuando son sometidos nuevamente a condiciones
de presién y temperatura que transforman sus minerales, pero sin pro-
ducirse un paso por el estado fluido como en las rocas igneas.

Rocos

Volgan Rnnlm“m::;:n:
vgn

Rngos £ [

efutivas

—— -~ Aoges afusivgy

.. Sutimazings 7D

Figura 9.1, Origen de las rocas igneas en la corteza terrestre. Las efu-
siones volcanicas pueden ser continentales o submarinas; los cuerpos
plutdnicos (rocas intrusivas), consolidados a cierta profundidad en la
corteza, pueden guedar posteriormente exputestos en superficie por la
accién de procesos tectonicos gue los levantan hasta cientos o miles
de metros por encima de su posicién original.
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Figira 9.2. Procesos de génesis, transporte y deposicion de materiales
sedimentarios superficiales y litificacion de los mismaos en ambientes
especiales. Las zonas de erosidn proveen los materiales sueltos que lue-
go de transportados se depositan en ciertos medios (piedemontes, lla-
nuras aluviales, plataformas continentales, fondos océanicos), forman-
do depdsitos de sedimentos de hasta miles de metros de espesor. §i
las circunstancias permniten su posterior litificacion, los materiales suel-
tos se consolidan formando los diferentes tipos de rocas sedimentarias.
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Aunque el nimerc de minerales naturales conocidos supera los mil,
solamente unos pocos, quizas 10 ¢ 12, forman la inmensa mayoria de
las rocas superficiales y constituyen por lo tanto lo esencial del mate-
rial original sobre el que van a formarse los suelos. De estos minerales
comunes, los mds abundantes son los silicatos que constituyen, inclu-
yvendo el cuarzo, el 95 % de las rocas de ia corteza, Los silicatos son
compuestos relativamente complejos en cuya composicién entran ade-
mis del Si y del O, proporciones variadas de Al, Fe, Mg, Ca, Nay K,
conjuntamente con cantidades a veces fnfimas de otros elementos. Los
silicatos difieren entre si por su composicidén quirnica y por su estruc-
tura cristalina. El andlisis preciso de su composicién elemental es muy
dificil por la occurencia normal de fendmenos de reemplazo de unos
iones por otros en las redes cristalinas, sin que la estructura espacial de
éstas se altere. ones de un tamafio similar pueden ocupar indistinta-
mente los mismos lugares en la estructura dando origen asi a las lama-
das “soluciones sélidas” en las que la composicidn varia desde los dos
extremos donde s6lo se encuentran uno u otro idn, hasta todos los es-
tados intermedios. Los silicatos mds comunes son e} cuarzo, los feldes-
patos, micas, piroxenos, anfiboles y olivinas. La tabla 9.2 resume algu-
nas de sus principales caracteristicas. La clasificacidn se basa en primer
término en el tipo estructural dado por la disposicién espacial de los
tetraedros elementales de 5i 0,* que lo constituyen Segiin estas unio-
nes entre tefraedros, cambia no solamente Ia relacién Si: O, sino tam-
bién todas las propiedades fisicas y mineraldgicas. Los iones que satu-
ran los enlaces O libres no son en cambio tan importantes como la es-
tructura espacial.

Ademds de los silicatos, dominantes en casi todos los tipos de ro-
cas, ciertas rocas sedimentarias como las calizas y dolomitas, estdn
constituidas en su mayor parte por carbonatos de Ca y/o Mg. Los sue-
los que se desarrollan sobre estas rocas presentardn entonces propieda-

des peculiares derivadas de la composicion mineral tan especial de este
substrato,

2. Transformacion de los materiales originales

Las rocas superficiales cuando quedan expuestas a la accidn de agentes
atmosféricos: cambios bruscos de temperaturas, congelamiento y des-
congelamiento, viento, agua, etc., sufren procesos fisicos de fracciona-
miento y disgregacion mecdnica que originan particulas minerales de
menor tamafio y por lo tanto con superficies de contacto con el me-
dio externo miles,q millones de veces mayores que la de los cuerpos
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Tabla 9.2, Clasificacion estructural de los silicatos. Segiin

Klein (1977)

Relacidn 8i: & Ejemplos

Dispostcidn estructural

Clasificacion

Tipe estructuryd

Olivina, granate

1:4

Tetraedros simples

Nasosilicatos

Tetraedros ssmples

Disilicatos

Dos tetraedros com-

Sorosilicatos

2:7 Hermimorfita

partiendt un oxigeno
Anillos cerrados de

Ciclosilicatos

Estructura en anillo

tetraedros compartiendo

dos oxigenos

Berilo

Cadenas simples continuas

tnosilicatos

Cadenas ssmples

de tetraedros compartiendo

dos oxigenos

Piroxenos

3

Cadenas dobles continuas de
tetrapdros compartiendo

Enasikicatos

Cadenas dobles

alternadamente dos y tres

oxIgenos

Anfiboles

4:31

Haojas continuas de tetraedros
cada uno compartiendo tres

axiganos

Fitositicatos

Estructuras lamnares

Micas, montmorilionita

2:5

Dispasicion tridimensional de
tetraedros cada uno compar-

tiendo los cuatro oxigenos

Tectosilicatos

Estructuras tridimenseonates

Cusarzo, ieldespatos
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rocoso$ no alterados Esta disgregacidon mecdnica prepama de este mo-
do el camino para el ataque de los minerales por el agua cargada de
iones en solucidn, especialmente de fones de hidrdgeno. Se producen
reacciones de hidratacidn, hidrélisis, oxidacion, substitucion, etc. (Bir-
kelard, 1974), que dan como resultado final, al cabo de un tiempo
mds o menos largo, la formacidn de nuevos minerales, llamados enton-
ces secundarios, que quedan ya sea como productos residuales (sobre
todo dxidos) o como compuestos de neosintesis (otros silicatos). El
conjunto de estas transformaciones fisicas y quimicas recibe el nom-
bre de “meteorizacién” para dar énfasis asi al papel determinante de
los factores atmostéricos, aunque a medida que progresa el proceso de
alteracién, ias influencias bidticas se van acrecentando (fig. 9.3).
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Figura 9.3, Interrelecidn entre procesos de transformacién de las ro-
cas y formacién de los suelos, dando lugar a cambios en los elementos
minerales desde formas inaccesibles a formas solubles asimilables por
los organismos vivos. Se han representado cinco etapas en la evolucion
del substrato desde rocas superficiales inalteradas, pasando por alteri-
tas, suelos jovenes y suelos evolucionados, hasta una etapa final de
suelos residuales. Se indica en cada caso 1a importancia relativa de los
factores fisicos, guimicos y bjoldgicos en los procesos de meteoriza-
cibn v de pedopgénesis.
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La meteorizacion de Ias rocas y de los minerales que las forman
puede ocurrir in sifu, produciéndose una capa de “alterita” mds o me-
nos profunda donde se encuentran rocas y minerales en varias etapas
de modificacién y alteracion, seglin las condiciones ecoldgicas del lu-
gar v la duracién del proceso; o por el contrario, en alguna etapa del
mismo los materiales parcialmente alterados y fragmentados pueden
ser transportados por el agua o por el viento y depositados a distancias
variables en ambientes diferentes a donde habian estado evolucionan-
do antes de su transporte. Sobre estos materiales aldctonos contimia
el proceso de alteracidn después de su redeposicidn si han quedado
préximos a la superficie, o en caso de depdsitos marinos profundos se
acumulardn con pocos cambios, hasta que comiencen fendmenos de
otro tipo (litogénesis) que los compactardn nuevamente, para consti-
tuir rocas sedimentarias. Esto ocurre por ejemplo con los depdsitos
marinos biogénicos de conchas y restos calcdreos que originardn con
el tiempo calizas y otras rocas carbonatadas,

Los silicatos secundarios o arcillas se caracterizan porgque los iones
HY reemplazan a cationes metdlicos en las redes cristalinas. En este
proceso de sintesis de arcillas en la regolita o en el suelo se liberan
iones K, Na*, Cat*, Mg™*, Fet* y otros que formaban parte de
los silicatos primarios.

3. Formacion del suelo

Los materiales de alteracion al ir evolucionando en un cierto lugar van
siendo colonizados por diferentes poblaciones, primero por microorga-
nismos, alpas y liquenes, luego por plantas superiores y fauna. La ac-
¢ion bidtica acentda algunos procesos fisicoquimicos e inicia otros. En
gste momento puede hacerse una distincién mds o menos convencio-
nal entre meteorizacion y “pedogénesis”, pues se va produciendo mis
o menos rdpidamente la formacion del complejo organomineral que
denominamos suelo.

El agente pedogenético fundamental es ¢l agua de infiltracidn. o en
casos muy particulares el agua que ascigfide o que circula por una capa
fredtica proxima a la superficie. El agua que se infittra transporta verti-
calmente iones solubles y arrastrz en suspension particulas minerales y
organominerales de muy pequefio tamafio. Junto con la incorporacion
paulatina de materia orgdnica en forma de humus, ambos procesos de
humificacidn y lavado conducen 2 ia diferenciacion de distintos nive-
les en el suelo, cada uno con caracteristicas bioldgicas, fisicas y quimi-
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cas diferentes, los Ilamados “horizontes eddficos” que en conjunto
constituyen el “perfil del suelo™ Las circunstancias, condiciones y
procesos de evolucin del perfil son sumamente complejos (Duchau-
four, 1970), y segiin las condiciones ecolégicas en las que se han pro-
ducido, conducen en cada momento a Ia identificacidn de un cierto
tipo de suelo como resultante temporal del conjunto de procesos que
interactdan. Los factores externos que determinan la naturaleza de los
procesos pedogenéticos se agrupan en cuatro clases: clima, religve, ve-
getacién y roca madre. Un quinto factor, aunque de indole diferente,
es el Tiempo, €3 decir el intervalo durante el que han operado los otros
cuatro tipos de factores. También puede afiadirse como factor pedoge-
nético la actividad humana, ya que modifica muchas veces la evolu-
cion natural del perfil del suelo.

El aporte de materia orgdnica y la descomposicidn de los minerales
primarios son dos de los procesos mds trascendentes que ocurren du-
rante la pedogénesis. La materia orgdnica, como ya vimos al considerar
la energética de los ecosistemas en el capitulo 4, se incorpora al suelo
coma humus, un conjunto complejo de polimeros que produce el me-
tabolismo microbiano al descomponer los detritos vegetales y anima-
les. Los minerales secundarios que se van formando por alteracidn de
los silicatos primarios tienen estructuras cristalinas mal desarrolladas
cuyo tamafio no sobrepasa las pocas micras. Estas arcillas se unen con
el humus formando el complejo organomineral del suelo, o fraccién
coloidal, asi Hamado por poseer propiedades derivadas del tamafio co-
loidal de sus particulas (menores de 2 um}. Los complejos organomi-
nerales tienen cargas negativas en su superficie que se equilibran con
cationes metdlicos: Cat ™ Mg" T, K, Na*, AI* ¥ ¥ y otros. Estos ca-
tiones se fijan con la suficiente energia como para impedir su exporta-
cion del suelo como jones disueltos en el agua que se infilira y percola,
pero sit energia de retencion no es tan fuerte como para que no se es-
tablezca un equilibrio dindmico entre la cantidad de cationes absorbi-
dos y la concentracién de los mismos en la solucidn del suelo. Este fe-
némeno de retencidn o absorcidn idnica por parte del complejo absor-
bente impide el empobrecimiento paulatino del suelo en iones solu-
bles, manteniendo asi una reserva de nutrientes disponible para su
eventual incorporacién a la biomasa vegetal o de microorganismos del
suelo. Los aniones, en cambio, sélo son retenidos en cantidades mu-
cho menores y los peligros de empobrecimiento son entonces mayores,

El i6n hidrégeno presente en la solucién del suelo desplaza a los ca-
tiones metdlicos de sus sitios de fijacidn en el complejo absorbente or-
ganoarcilloso. Débido a este desplazamiento, cuando la solucidn del
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suelo es suficientemente dcida el complejo se va desaturando en catio-
nes metdlicos ocupando el HY todos los sitios disponibles, lo que 2 su
vez refuerza la acidificacion del suelo y conduce, en suelos gue evolu-
clonan largo tiempo bajo estas condiciones, a una gran pobreza en ca-
tiones asimilables por los organismos vivos (tabla 9.3).

Durante la meteorizacién de los minerales primarjos también se li-
beran aniones solubles, principalmente SO7, PO, y CI7, aungue en
menor cantidad, por ser mucho menos abundantes en las rocas los mi-
nerales que contienen estos elementos. Los anjones se fijan en el suelo,

Tabla 9.3, Sintesis esquemadtica de los procesos que conducen a la fi-
jacién y/o liberacién de captiones metélicos asimilables Me™ = K¥
nNat , Catt , Mg'*" + . AT TT NHT. QObsdrvese como las soluciones dci-
das activan todo el proceso

1. Meteorizacion de silicatas primarios

- +
Silicato (Ma) + WY Silicato {H) 4+  Me
silicato primaric solucidn  silicato sscundario solucion  lavado,
cristaling cristaline drenaje

2. Adsorcion de cationes en la superficie de las arcillas

Siticate {H) +  MeT Silicato {H} + Me
stiicato secundario solucion  silicato secundario
{arcilla) saturado

3. Pedogénesis: humificacion y adsarcién de cationes en coloides organices
i

Hurmus +  Me™ Humus-Me
coloidal solucion  celoidal

4 Intercambio catidnico, desaturacion

Silicato {H) + Me + H7T Silicato (H) - H* + Mel
HurmusMe + Ht Humus HT + Me
Complejo coloidal compleio coloidal
solucién sojucion
arcilloorgdnico arcitboorganico
saturado saturada
ahsorcién por lavada,
plantas v microflora drenaje
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pero en menor proporcion que los cationes, pues los sitios disponibles
para cargas negativas en las arcillas son menos numerosos, de manera
que si estos iones no son inmediatamente incorporados a la biomasa se
exportardn del ecosistema en las aguas de drenaje

93 LASENTRADAS Y SALIDAS DE NUTRIENTES
A LOS ECOSISTEMAS

Pasando ahora a la consideracion del seglindo aspecto que queriamos
desarrollar en este capitulo, a saber, los procesos de entrada y de sali-
da de los nutrientes de los ecosistemas, podemos separar en primer lu-
gar los fendmenos naturales de aquellos procesos que son inducidos di-
recta o indirectamente por la accidn humana. En la mayor parte de los
ecosistemas naturales la principal entrada de nutrientes se realiza a tra-
vés del vector agua como iones disueltos en el agua de lluvia. La con-
centracion y la calidad de los iones disueltos en el agua de lluvia varia
de un lugar a otro segtin muiltiples factores, algunos naturales v otros
antropicos. Asimismo, dentro de cada regién la composicién de la llu-
via puede variar mucho de una estacion climstica a otra en funcién
por ejemplo del origen de las masas de aire. Cualquiera que sea el caso,
los aportes de nutrientes a través de las precipitaciones no son nada
despreciables (tabla 9.4) y en ecosistemas sobre substratos muy pobres
pueden constituir lo esencial de las cantidades que circulan de algunos
nuirientes criticos.

También existe la llamada deposicidn seca, es decir, la captacion
por las superficies vegetales o la superficie del suelo de particulas o de
aerosoles en suspension en Ia atmdsfera. En climas dridos esta entrada
puede superar la deposicién himeda. En algunas situaciones muy par-
ticulares, como en valles aluviales inundables anualmente por desbor-
damiento de los rios, las aguas pueden depositar particulas minerales y
orgdnicas ricas en nutrientes. Recuérdese que varias importantes civili-
zaciones agrarias (Mesopotamia, Egipto, Indo, etc.) se mantuvieron
muchos siglos cultivando las tierras aluviales gracias a esta fertilizacidn
natural.

Los elementos que tienen fases gaseosas, como el nitrégeno y el
azufre, pueden ser incorporados a la vepetacion directamente desde la
atmésfera. La absorcidn directa de amoniaco y de 6xidos de azufre
por las hojas constituyen una fuente importante de estos nutrientes.

En cuanto a la salida de nutrientes de los ecosisternas naturales, la
principal via en climas himedos es por las aguas de percolacién y de
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Tabla 9.4, Entrada y salida de elementos a un ecosistema a través del
vector agua, Datos del bosque de Hubbard Brook, EE UU, segin Li-
kens v colab , (1977).

Entrada Salida

en las en las

precipitaciones aguas de drenaje,
Elemento kg/haeafio - kg/ha-afio

Solucion  Particutas

Aluminio - 20 i4
Calcio 22 13.0 0z
Cloro 62 486 -
Hierro - - g6
Magnesio a8 32 072
Nitrdgenos 6.8 38 a1
Fasforo o 04 0.00 001
Potasio 09 19 05
Silicio —_ 178 6.2
Sodio 16 72 03
Azufre 12,7 1786 00
Carbono 310 8.4 4.0

drenaje. Aparentemente en ecosistemas no disturbados por el hombre,
Jas pérdidas a través de este vector superan 2 las entradas para la ma-
yor parte de los jones (tablas 9.4 v 9.5). La quimica de las corrientes
fluviales resulta una buena indicadora no solamente de las pérdidas ne-
tas de los ecosistemas que constituyen sus cuencas, sino también de
los procesos que estdn ocurriendo en los mismos y que son responsa-
bles de la composicidn y de la concentracidn idnica de las aguas de
drenaje. Las diferencias entre distintas zonas pueden ser muy significa-
tivas, como es el caso por ejemplo en toda la cuenca del Amazonasy
del Orinoco, con los rios de “aguas blancas”™ que drepan suelos ricos y
los de “aguas negras™ que sirven de desagile a zonas con substratos
muy pobres (tabla 9.3).

Las aguas de drenaje no sélo exportan nutrientes de los ecosistemas
en forma de iones y compuestos solubles, sino que también arrastran
particulas en suspensidn y fragmentos, a veces de tamafio considera-
ble, por el fondo de los lechos. Cuando los ecosistemas estdn en equili-
brio estas pérdidas en forma particular parecen ser cuantitativamente
menos significativas que las exportaciones en disolucidn, lo que equi-
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Tabla 9.5. Composicion de aguas fluviales en la regién amazonica en
funcidén de la geologia de las cuencas respectivas. En esta zona total-
mente cubierta por selvas tropicales con escasa intervencion humana,
ios rios llevan muy pocos iones en solucidn. Segin Sioli (1975}

Terciatio Frecambrice Carbomfero
catt mgl O -~ 5 0 — 184 26 — 204
Mgt . g =~ 04 & -~ 58 -
nat ‘ 08 ~ 25 02 - 2 -
'S 08 — 15 01 -~ 10 -
cI 0 - 35 0 - 285 0 - 185
s0° 09 - 05 @ ~ 27 0 — 857
si - 05 -~ 45 05 — &6 15 — 224
Fet v FTT gp 0 - 143 0 -~ 250 0 1200
mat ¥ - g - 8 0 - 212 0 - 160
atet 0 - 488 0 - 314 0 -
P.PO™ 0 - 50 0 - 110 0 - 4z
N 138 - 724 0 - 2650 -
pH 42 - 55 40 - 68 52 - 78

vale a decir que en estos casos Ja erosién es poco importante (tabla
9.4).

En climas dridos la erosidn edljca provoca salidas a veces masivas de
elementos minerales en forma de particulas arrastradas por el viento
desde Ia superficie del suelo. Del mismo modo, en zonas montailosas
con fuertes pendientes, los movimientos de masas provocados por la
gravedad: derrumbes, deslizamientos, coladas de barro, pueden signi-
ficar pérdidas drdsticas no solamente de nutrientes sino del conjunto
del suelo y la vegetacidn, recomenzando una sucesion (véase capitulo
11).

La actividad humana puede modificar substancialmente las entra-
das y las salidas de nutrientes tanto en sentido favorable como perjudi-
cial. Fertilizacién, abonos, irrigacion implican aportes extra de nu-
trientes en agroecosistemas, mientras que la deforestacidn seguida de
pricticas agropecuarias poco cuidadosas puede traer como consecuen-
cia exportaciones masivas de elementos solubles y particulares. Asi
por ejemplo, en el bosque deciduo de Hubbard Brook, cuyo balance
de entradas y salidas presentamos en la tabla 9 4, la deforestacidn to-
tal de una pequefia cuenca, aun teniendo especial cuidado en alterar
al minimo el suelo, trajo como consecuencia inmediata un aumento de
8 veces la cantidad; tptal de elementos disueltos exportados y al cabo
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de pocos afios un aumento de hasta 16 veces la carga total de los cur-
sos de agua que drenan la cuenca (Bormann y Likens, 1979). Estos in-
crementos enormes en las cantidades de elementos minerales exporta-
dos por un ecosistema después de su alteracidn por accién humana sir-
ven como una demostracidn palpable del gran papel moderador que
cumple Ia vegetacidn en la biogeoguimica global. En este caso el bos-
que actuaba como un tampdn que diluye la energia recibida distra-
yéndola en un conjunto de procesos bioldgicos: transpiracion, asimila-
cion, acumulacién, etc., e impidiendo que actile como movilizador de
elementos minerales hacia las redes de drenaje.

Finalmente en ecosistemas gestionados para aumentar la produc-
ci6n vegetal o animal, las exportaciones en biomasa pueden represen-
tar pérdidas de nutrientes que es necesario compensar artificialmente
si se desea mantener una productividad sostenida a lo largo del tiempo.

9.4 EL CIC1.O DE ALGUNOS NUTRIENTES
EN DOS ECOSISTEMAS

Para completar nuestra exposicion sobre las transferencias de nutrien-
tes minerales analizaremos brevemente la informacién disponible so-
bre bancos y reciclado de algunos nutrientes en dos ecosistemnas natu-
rales: un bosque deciduo templado en Bélgica y un prado en clima
frio en la Unidn Soviética.

La figura 9.4 esquematiza los ciclos del K, Ca, Mg y P en un bosque
deciduo templado en el norte de Bélgica segiin los resultades obteni-
dos en el andlisis exhaustivo de este ecosistema realizado por Duvig-
neaud v sus colaboradores (Duvigneaud, 1974). Recordemos que ya
habiamos discutido el flujo de energia en este bosque (fig. 1.6), que
tiene una biomasa total de 316 t/ha v una produccidn primaria neta
de 17.6 tfha.afio. Como se trata de un ecosistema que continda acu-
mulando biomasa, una proporcién de los nutrientes absorbidos anusal-
mente, entre el 22 y el 38 %, es retenida en este incremento anual Si
comparamos la mineralomasa de la vegetacién con {a cantidad tota]
acurnulada en el ecosistema (tabla 9 6) vemos que las proporciones
son bajas para el Mg, intermedias para Ca y K, y muy altas para el P,
suponiendo en este dltimo caso que todo el P disponible en el suelo es
astmilado anualmente. Es decir, en tres de estos cuatro nutrientes, la
reserva acumulada en la vegetacidn representa una proporcién impor-
tante del banco total del ecosisterna. Por otra parte, si comparamos las
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Figura 9.4, Reservas (kg/ha) y transferencia (kgfha- afio) de cuatro ele-
mentos minerales: K, Ca, Mgy P, en un ecosistema de bosque deciduo
templado en el norte de Bélg;ca Segin datos de Duvigneaud, 1974,
Véase la figura 1.6 en la que aparecen los flujos de energia del mismo
ecosistema,

cantidades absorbidas anualmente por la vegetacitn con la reserva de
nutrientes disponibles en el suelo, vernos que la tasa de renovacién es
muy baja para Ca y Mg, pues se trata de un ecosistema sobre un subs-
trato de rocas calcdreas donde estos elementos son log constituyentes
mds importantes, por lo que el fondo de iones solubles de los mismos
también se mantiene muy alto. Para el K en cambio, el 15 % de la re-
serva eddfica es transferido anualmente a la vegetacion, es decir, el
tiempo de reciclado del K en el banco asimilable del suelo es de solo
6 a 7 afios. En el caso del P la situacidn debe ser mds exirema, reci-
clindose anuafmente
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Tabla 9.6. Algunos parimetros indicativos de los ciclos de cuatro nu-
trientes en un bosque deciduo templado. Segiin datos de Duvigneaud
(1974).

K Ca Mg P

Nutrientes en vegatacion
Nutrientes en el ecosistema 039 025 007 077

Nutrientes abisorbidos

Nutrientas disponibles 015 003 002 O

Tiempa de reciclado dei

nutrientes en el suele 6.7 34 44 1
(afios)

Nuestro segundo ejemplo de andlisis del ciclo de nutrientes se refie-
re a un prado en la regién de Novosibirsk en Siberia central, URSS. Es-
ta es una comunidad herbdcea utilizada para el pastoreo, pero que se
mantuvo libre de herbivoros durante el periodo de las mediciones. Fs-
td dominada por gramineas perennes (Calamagrostis-Poa) y se encuen-
tra sobre suelos donde el nivel fredtico ligeramente salino estd proxi-
mo a la superficie. Por varias de sus caracteristicas este ecosistema po-
dria compararse con algunos pastizales de alta montafia de los Andes
tropicales. Nosotros lo hemos escogido como ejemplo en primer lugar
por la riqueza de la informacidn disponible (Titlyanova y Bazilevich,
1979) vy ademds por representar tanto condiciones ecolégicas como de
vegetacidn completamente opuestas a las del bosque del ejemplo pre-
cedente.

Este pastizal tiene una biomasa total de 257 t/ha de las que el
90 % corresponde a la biomasa hipogea. Esta subterranizacion de las
estructuras vegetales es una tendencia evidente en comunidades her-
bdceas (recuérdese el ejemplo de 1z pradera, fig. 8.3), especialmente en
climas frios, donde los érganos perennes se disponen preferentemente
bajo tierra, es decir en el hdbitat mds protegido del ecosistema. Otra
caracteristica diferencial con respecto a comunidades de bosques es
que las proporciones de bio y necromasa en el pastizal son aproxima-
damente equivalentes. Comparando con el bosque deciduo situado
aproximadamente en la misma faja Jatitudinal (50° a 35° N), es intere-
sante hacer notar que si bien el bosque tiene una biomasa 12 veces ma-
yor que el pastizal, la produccién primaria neta de éste (31 t/ha-afio)
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es 1.8 veces mayor que la de aquél, demostrando asi la mayor eficien-
cia productiva de muchos sistemas herbdceos {véase capitulo 3).

La figura 9.5 representa el ciclo del conjunto de los elementos mi-
nerales en este ecosisterna. Se han considerado cinco reservas, ademads
de la de nutrientes asimilables en el suelo que es una reserva virtual en
cuanto a que se encuentra casi continuamente vacia ya que sélo tiene
existencia figurada si se toma el conjunto de entradas y salidas en todo
un ciclo anual. Los elementos minerales entran al ecosistema a través
de las precipitaciones y también en las aguas de escorreniia superficial
y sobre todo de las corrientes fredticas. A su vez éstos son los dos vec-
tores de salida del ecosistema, con el papel mds importante como ex-
portador de minerales desempefado por la escorrentia superficial
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Figura 9.5. Ciclado del conjunto de elementos minerales en un ecosis-
temna de prado hiimedo, bajo un clima frio en Siberia central Reservas
en kg/ha y flujos en kgfha-afio, Segitn Titlyanova y Bazilevich, 1979,
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De las reservas internas la principal es el humus, seguido de cerca
por Ia biomasa subterrdnea y luego por la necromasa hipogea Este he-
cho refleja por supuesto la acumulacién de la mayor parte de la mate-
riz orgdnica por debajo de la superficie del suelo. La necromasa de rai-
ces es también la principal proveedora de nutrientes asimilables al ban-
co de nutrientes del suelo, de manera que ¢l ciclado cuantitativamente
mds importante se produce dentro del suelo, en tanto que la via 2 tra-
vés de los drganos adreos no comporta mds del 14 % del total de nu-
trientes que circulan por el ecosisterna. Calculando los tiempos de re-
novacion de cada una de las reservas (tabla 9 7) vemos que los minera-
les del humus presentan el tiempo de reciclado mds largo (algo mds de
6 afios), la bio- y necromasa aérea se reciclan aproximadamente cada
aflo, mientras que los elementos de la bio- v necromasa subterrdnea se
reciclan cada tres a cinco meses, lo que refleja también la alta produc-
tividad hipogea de este ecosistema herbdceo, la cual supera aproxima-
damente en cinco veces a la produccidn aérea.

En la figura 9.5 se han indicado las cifras correspondientes al total
de elementos minerales que se acumulan o circulan por el sistema. Si
examinamos ahora el aporte individual de cada uno de ellos, llama la
atencién en primer término la importancia cuantitativa del Si, que
constituye el 20 % de la mineralomasa dentro de los drganos aéreos
vivos, el 53 % de los minerales totales en la necromasa aérea y el
37 %en el conjunto de bio- y necromasa subterrdnea. Este también pa-
rece ser un rasgo generalizado en las comunidades vegetales herbdceas
dominadas por gramineas y otras monocotileddneas que acumulan
cantidades importantes de Si0, en todas sus estructuras. Dentro de la

Tabla 9.7. Tasa y tiempos de reciclado del total de elementos minera-
les en diferentes reservas de un prado. Segiin datos de Titlyanova y
Bazilevich (1979).

Tasa de reciclade  Tiempo de reciclado

afios afios
Biomasa aérea 114 0.88
Mecromasa adrea 083 1.2
Biomasa hipogsa 217 046
Necromasa hipogea 4 55 022
Humus 0.16 6.28
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biomasa aérea el orden de abundancia de los restantes elementos es
K> Ca> Cl> Mg> Na> P> S;en cambio, en bio- y necromasa hipogea
el orden es Ca> Mg> K> CL> Na> P> § Es decir, el K es, sin consi-
derar el 8i, el principal nutriente acumulado en la biomasa aérea, que
en esta comunidad es casi toda biomasa foliar; en cambio, Ca y Mg to-
man la delantera en los drganos perennes hipogeos. Las cantidades re-
lativamente importanies de Na y Cl muestran por otra parte el carde-
ter ligeramente haldfilo del ecosistema, debido a la elevada concentra-
cién salina de las aguas subterrdneas.

En sintesis, los rasgos mis tipicos de la biogeoquimica de este pra-
do son, en primer término, el rdpido reciclado de los elementos mine-
rales que circulan mds de una vez al afio entre biomasa y suelo. En se-
gundo lugar, el tamafio reducido de las reservas vegetales en compara-
cién con ecosistemas forestales, v en tercer término, la importancia
del vector agua en todas sus formas como regulador de entradasy sa-
lidas,
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La economia de los nutrientes en los
ecosistemas

10.1 LOS NUTRIENTES COMO LIMITANTES ECOLOGICOS

En este ditimo capitulo de la segunda parte del libro, cerraremos el es-
tudic de los ciclos biogeoquimicos con una breve consideracidn de al-
gunas respuestas evolutivas desarrolladas por los organismos autétro-
fos que traen como consecuencia una conservacion de los nutrientes
criticos dentro de sus ecosistemas, haciendo mds eficaz su utilizacion
y su reciclado interno y evitando el empobrecimiento paulatino que se
produciria si no hubiera frenos bioldgicos a su exportacién masiva
En ecosistemas continentales la deficiencia en ciertos nutrientes
constituye, después del factor hidrico, el limitante ecoldgico mds fre-
cuente Como ya mencionamos anteriormente, jos dos nutrientes que
operan como limitantes ecoldgicos en mayor nimero de ecosistemnas
son el fosforo y el nitrdgeno, seguidos en algunas circunstancias del
potasio. Mds raramente pueden producirse deficiencias de otros ma-
cronutrientes (8, Ca) o de algunos micronutrientes como el Mo, Zn, B,
etc. En los océanos, por su parte, ciertos nutrientes constituyen el fac-
tor limjtante clave para la produccion primaria, especialmente el Fe y
el P. Debido entonces a la frecuente escasez de recursos nutritivos, fa
seleccidn natural ha tendido a favorecer diversos mecanismos adaptati-
vos que han permitido a [as poblaciones superar o enfrentar este sfress,
de manera similar a como han eveolucionado mecanismos v procesos
que permiten resistir o sobrepasar el sfress hidrico (véase cap. 6). En
diferentes ecosistemas sometidos al seress nutritivo distintas especies
desarroilaron diferentes procedimientos orientados a lograr una md-
xima economia dé'nutrientes a través de una minimizacion de las pér-
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didas por exportacién. Podemos considerar cuatro niveles sucesivos en
los que se ponen de manifiesto mecanismos conservadores.

En primer lugar existen procesos bioldgicos que operan al nive] de
los individuos y que les permiten reutilizar continuamente los mismos
dtomos de un nutriente una vez que éstos han sido incorporados a su
biomasa. Un segunde nivel es el que se desarrolla dentro del comparti-
miento bidtico del ecosistema y que tiende a reciclar los nutrientes sin
pasar por el suelo mineral. A un tercer nivel, mds general, los ecosiste-
mas en conjunto actidan como conservadores de nutrientes, resistiendo
a su exportacién por los diferentes vectores. Finalmente, podemos
considerar los procesos conservatorios que operan al nivel de toda la
ecosfera. De esta forma (fig. 10.1) consideraremos sucesivamente cada
uno de estos cuatro niveles en que se han desarrollado diferentes pro-
cesos de conservacion de elementos en los ecosistemas.
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Figura 10.1. Distintos niveles en que pueden operar mecanismos de
conservacion de nutrientes en un ecosistema terrestre. 1) Reciclado
interno entre los diferentes drganos de los individuos; 2) Reciclado
directo entre la biomasa, ¢l mantillo v la microflora rizosférica; 3)
Reciclado dentro del ecosistema entre la biomasa, el mantillo y el
suelo mineral; 4) Mecanismos gue implican Ia salida de] elemento vy su
posterior reingreso al ecosistema via la atmosfera.
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102 MECANISMOS ESTABILIZADORES
DEL CICLADO DE NUTRIENTES

1. Reciclado dentro de los individuos

Un primer mecanismo fisioldgico que promueve la conservacidn de nu-
trientes enl el ecosistema es el reciclado interno de los mismos dentro
de los individuos. De este modo las plantas pueden reutilizarlos duran-
te muchos ciclos consecutivos. Dos ejemplos de este fendmeno en eco-
sistemas naturales los tenemos en el bosque deciduo tropical y en las
sabanas tropicales. Sabemos que la pobreza en nutrientes es un factor
fimitante en ecosisternas del trépico himedo como los dos menciona-
dos, y por consiguiente toda forma de economizar estos elementas cri-
ticos tendrd un alto valor selectivo.

El bosque deciduo tropical, caracteristico de zonas bajas con luvias
muy concentradas en una época del afio, es un bosque que puede al-
canzar entre 15 y 25 metros de altura. En los drboles deciduos que
forman la mayor parte de su biomasa, el follaje se renueva anualmen-
te, las hojas viven entre 6 y 10 meses segin las especies, caen durante
la estacién seca y rebrotan al comenzar el perfodo de Huvias (fig.
102) Tanto en Africa como en América del Sur, se ha comprobado
que las hojas de estos drboles alcanzan su mdxima concentracién en al-
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Figura 16.2. Ciclo anual de la biomasa foliar v de la hojarasca en el
suelo, en un ecosistema de bosque deciduo tropical del norte de Amé-
rica del Sur. Se ha representado asimismo la evolucién en las concen-
traciones de nitrégeno v de fosforo foliar. Las escalas verticales son
convencionales, el diagrama s6lo pretende indicar el patrén tipico de
variacibn estacional en estos pardmetros.
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gunos nutrientes y sus miximas cantidades absolutas en relacién al fo-
llaje total, en el periodo desde comienzos hasta mediados de la esta-
cibn hidricamente favorable, disminuyendo después paulatinamente
hasta el momente de la caida de las hojas.

Ast Montes y Medina (1977) encuentran que en tres de las especies
mds caracteristicas de drboles deciduos de los bosques de los llanos de
Venezuela, las concentraciones de N, P v K son mdximas al comienzo
de la época de crecimiento, es decir en las hojas recién formadas, Poco
antes de la caida del follaje Ia cantidad de estos nutrientes disminuye
en mayor o menor proporcidn segiin kas especies (tabla 10.1), pero en
todo caso el “factor de recuperacion” para estos tres nutrientes supera
el 40 % . Este fendmeno puede ser interpretade entonces como pro-
ducto de un trasvase de elementos minerales desde las hojas en senes-
cenciz hacia otros drganos permanentes de la planta: ramas, corteza,
raices, de modo que cuando el follaje cae, una buena parte de los ele-
mentos minerales utilizados en su construccidn se recupera directa-
mente y se almacena durante toda iz estscién desfavorable. Al desarro-
larse el nuevo follaje durante la siguiente estacion favorable los nu-
trientes estardn disponibles para ser reutilizados de inmediato. Eviden-
temente este reciclado interno debe tener un alto valor selectivo en
suelos relativamente pobres, mdxime en drboles que desarrollan sus
hojas cada afio durante un periodo muy corto, es decir en los que to-
das las necesidades nuftritivas se concentran en pocas semanas o inclu-
50 en pocos dias.

El calcio muestra en cambio en estas especies deciduas un compor-
tarnjento diferente, ya que sus cantidades absolutas en las hojas senes-
centes aumentan (tabla 1Q.1), reflejando asi el hecho de que este ele-
mento es constituyente de las estructuras de sostén y no desempefia
un papel tan activo en el crecimiento y la asimilacidn fotosintética co-
mo los otros tres nutrientes anterjormente considerados.

También en los bosques deciduos templados sobre suelos muy po-
bres se encontrd un comportamiento similar. Asi, Whittaker y colab.
(1979) encueniran en varias especies de drboles deciduos del bosque
de Hubbard Brook en el NE de EE.UU. que no solamente las cantida-
des de nutrientes en las hojas y ramas jovenes son muy bajas en comnt-
paracidén con ecosistemas similares sobre suelos mds ricos, sino que se
produce una disminucién notable en N. P y K en las hojas otofiules
con respecto a las cantidades presentes en verano. Por el contrario Ca,
Na y Mn aumentan en las hojas senescentes del otofio. Las tasas de re-
cuperacién aparente para el fosforo por ejemplo, van desde el 70 %a
mis del 80 % . En el caso del K parte de la disminucidn en el conteni-
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Tabla 10 1. Contenido en cinco nutrientes {meg/g peso seco) en hojas
aduitas v hojas recién caidas, para tres especies de arboles deciduos
caracterfsticas del bosque deciduo tropical de los llanos de Venezuela.
Obsérvese 1a notable reduccién en N. P y K en las hojas recién cafdas,
con factores de recuperacion aparente del orden de 40 hasta 80 7% . En
cambio, el Ca vy el Mg siguen ia tendencia inversa, Segiin Montes v Me-
dina (1977).

Promedio hojas adultas Hoijas recién cardas
Especies N P K Ca Mg N P K Ca Mg
Genipa caruto 180 099 198 73 £3 97 053 68 130 &6
Lushea candida 183 145 386 02 46 89 0B 78 1B9% 35

Godmania macrocarpa 160 079 B5 93 3% 76 030 2% 136 27

do foliar se debe sin duda al pluviolavado, pero en el P no es éste el ca-
so, ya que las aguas de pluviolavado son muy pobres en este elemento,
es decir, la mayor parte es efectivamente una recuperacidn por trasva-
“se hacia drganos perennes.

En sabanas tropicales, con climas igualmente estacionales pero so-
bre suelos aiin mds pobres que los de los bosques deciduos, la vegeta-
cién estd formada en su mayor parte por gramineas perennes. Estas es-
pecies también alcanzan un contenido mdximo en nutrientes foliares
durante el apogeo de la estacidon de lluvias. Después la biomasa aérea
comienza a senescer, de modo que a mediados de la estacion seca ya
la mayorifa de la materia orgdnica vegetal epigea se encuentra como ne-
cromasa en pie (fig. 10.3). Medina y colab. (1977) encuentran en una
sabana de los llanos de Venezuela que las gramineas dominantes trans-
fieren parte de los nutrientes acumulados en las hojas durante el apo-
geo vegetativo hacia los drganos subterrdneos, que en estas especies
son los tinicos drganos perennes (tabla 10.2). Asi podrdn ser reciclados
durante el préximo periodo de desarroHo activo. En este caso de las
gramineas de la sabana no hay ni siquiera abscision foliar, de modo
que la mortalidad del follaje y de todo el vistago es mucho mds gra-
duat que en el caso de los drboles deciduos, de manera que la translo-
cacidn puede realizarse durante todo el tiempo en que las hojas se van
secando. En estos ecosistemas también pueden producirse pérdidas im-
portanies de nutrientes (N y 5) por volatilizacion durante las frecuen-
tes quemas. Transferirlos entonces a los drganos subterrdneos protegi-
dos del fuego implica evitar un empobrecimiento gradual del banco de
nutrientes del ecosistema.
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Figura 10.3. Aspecto de una sabana tropical estacional en los llanos de
Venezuela hacia finales de la estacion seca. Gran parte de la materia
vepetal aérea del estrato herbidceo se encuentra en este momento como
necromasa en pie.

Tahla 10.2. Factor de recuperacibdn aparente de algunos nutrientesen
especies de la sabana sometida a quemas. Seglin Medina y colab.,
(1977

Factor de recuperacidn %

Especies: N P 5
Trachypogon vestitus 66 a6 80
Axonopus canescens 69 88 74

Una situacién similar se ha encontrado en especies de Espeletia de
los pdramos andinos (fig. 4.1) que crecen sobre suelos pedregosos o ro-
cosos, pobres en nuirientes. Las hojas de estas rosetas arbdreas son
grandes, ligeramente suculentas y lanuginosas, lo que implica una gran
inversién en energia vy nutrientes para su construceion. Viven entre 14
y 18 meses {(Monasterio, comunicacién personal) v no tienen ningin
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mecanismo especial de abscision, simplemente se desarrollan con lenti-
tud, alcanzan un apogeo y luego se van secando de forma igualmente
gradual. Segiin resultados inéditos de Monasterio, en dos especies de
los pdramos venezolanos, Espeletia moritziana y ¥ floccosa, el conte-
nido relativo de N, P y K va disminuyendo a lo largo del cicle vital de
cada hoja, o por lo menos a partir de su etapa de madurez hasta la de-
secacién completa (fig. 10.4). Por el contrario, Ca y Mg aumentan a
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Figura 10.4. Variacidn en la concentracion de nitrogeno, calcio, fosfo-
ro y potasio durante el desarrollo foliar en dos especies de Espeletia
caracterfsticas de los altos Andes en Venezuela, . moritziang v E.
floceosa. En el eje horizontal se representan siete estados sucesivos en
el desarrollo de las hojas, desde su aparicién en la dinica yema apical de
estas rosetas monocaules (1), hasta la senescencia total {7}. Datos iné-
ditog de M Monasterio.
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medida que la hioja entra en senescenciz. Nétase que fos puntos sucesi-
vos en la figura 104 no representan fechas fijas sino estadios equiva-
lentes de desarrollo foliar. En el caso de los ecosisternas parameros [a
translocacion serd sin duda menos ritmica ya que el ciclo foliar 1o es-
td determinado por condiciones limitantes externas como en bosques
deciduos y sabanas tropicales (sequia) o bosques deciduos templados
(frios), sino que, en estos ambientes sin periodicidad anual marcada,
las sucesivas etapas de desarrollo parecen reflejar mds bien ritmos in-
ternos o enddgenos de cada especie

En sintesis, en diferentes ecosistemas tropicales y templados cuyas
poblaciones estdn sometidas a una presion selectiva favorable para eco-
nomizar ciertos putrientes, la seleccidn natural ha favorecide mecanis-
mos de trasvase o reciclado interno, que permiten a los individuos reu-
tilizar indefinidamente los nutrientes que ha absorbido la planta. Por
supuestos, las tasas de recuperacién o reutilizacién no son totales,
siempre es una parte de la que se recupera, otra parte pasa a la necro-
masa y se reciclard a través de los descomponedores vy el stelo. Pero en
caso de nutrientes criticos como el P, N, Sy K, las tasas de recupera-
cién pueden ser superiores al 50 % del total invertido anualmente en la
produccidn aérea. Elementos como el Ca y el Mg parecen en cambio
moverse en sentido contrario, con enriquecimientos relativos y absolu-
tos que indican su falta de operatividad como limitantes en estos eco-
sisternas.

2. Reciclado de nutrientes dentro de los compartimientos bioticos del
ecosistema

Un segundo nivel en el que se evidencian procesos conservadores de
rtutrientes criticos envuelve a los componentes bidticos del ecosistema
a través de fenoémenos de simbiosis entre drboles y microorganismos
que aseguran un reciclado mds eficiente y minimizan las pérdidas. Un
ejemplo claro nos lo ofrece la selva tropical Este ecosistema caracte-
ristico de climas con abundantes precipitaciones durante todo el afio
es muy pobre en nutrientes debido precisamente al continuo lavado de
los suelos. Como ya hemos mencionado anteriormente (cap. 9), la
principal reserva de elementos escasos como el N y el P la constituye
la biomasa de la vegetacién. Dado que la retenci6n de elementos liga-
dos a la materia orgdnica es mds fdcil de asegurar que la retencion de
iones en el suelo, esta acumulacién en fa biomasa ya puede interpretar-
se COmo una primera respuesta adaptativa: el banco de nutrientes estd
directamente controlado por procesos fisiologicos.
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Por otra parte, las raices de los drboles en estas selvas tropicales
pricticamente no explotan el suelo mineral. Se forma en cambio una
densa masa de rajces superficiales {estera de raices), que, o bien crecen
directamente sobre el mantillo en descomposicién en los suelos que
desarrollan un espeso manto de hojarasca, ¢ bien penetran en los ho-
rizontes superiores del suelo, los mds ricos en materia orgdnica. Mu-
chas especies de drboles tienen una simbiosis con hongos, formando
las Hamadas micorrizes. Las hifas de los hongos se extienden por la ho-
jarasca formando una intrincada red que va descomponiendo la mate-
ria vegetal y los restos animales. Por otra parte las hifas penetran en la
corteza de las raices jovenes, de modo que los nutrientes pasan prime-
ro del mantilio al hongo y luego de éste al drbol. Asi se establece un
ciclo de nutrientes que, si bien no es interno dentro de una especie,
cortocircuita completamente el suelo mineral, pasando estos elemen-
tos directamente de una a otra especie del par simbidtico. En las setvas
de la regién de San Carlos, en la Amazonia venezolana, Jordan y Stark
{1979) utilizando isotopos radiactivos de Ca y P encontraron las pri-
meras pruebas experimentales de este ciclo cerrado, cuya existencia

“habia sido postulada originalmente por Went y Stark (1968). Atn ro-
ciando directamente una solucidén de **Ca o de **P sobre 1a estera de
raices, solamente se detectd en el apua de drenaje menos del 0.1 % de
la radiactividad aplicada. Es decir, prcticamente toda la cantidad apli-
cada de ambos elementos quedaba retenida en la necromasa o en la
estera de raices, de donde era lentamente incorporada a la biomasa ve-
getal. Los mecanismos de retencidn son, como puede apreciarse, de
una eficiencia excepcional,

En selvas tropicales de diferentes partes del mundo se ha encontra-
do que alrededor del 90 /% de las especies arbdreas tienen micorrizas.
Incluso las plintulas de estos drboles las tienen, lo que les permite ser
parcialmente heterdtrofas durante bastante tiempo: esto tiene un in-
dudable valor adaptativo en el piso de Iz selva tan pobre en luz. Ade-
mds, como el mantillo de estos ecosistemas estd constituido en buena
medida por madera, existen adaptaciones singulares para explotar este
recurso, como por ejemplo su colonizacién inicial por termes, organis-
mos que pueden vivir de este substrato tan pobre en nitrégeno porqus
llevan internamente sus propias bacterias fijadoras. Después que han
penetrado los termes en los troncos y ramas en descomposicion, las hi-
fas de los hongos pueden utilizar sus galerias y as{ permitir el uso de
este recurso por ciclado directo a los drboles (Stark, 1970). Cuanto
mds pobre es un suelo (podzoles tropicales) y mds mantille se acumu-

3
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la, mds eficiente y mds desarrollado parece estar este proceso de capta-
cion de nutrientes a través de micorrizas,

El mismo procedimiento es quizds utilizado por numerosas especies
de coniferas que también producen abundante mantillo de descompo-
sicion lenta. Estas especies tienen micorrizas que favorecen el ciclade
de nutrientes, a través de las hifas, directamente a las raices. Es intaere-
sante notar que las dos familias mds importantes ecolGgicamente, gra-
mineas y leguminosas, tienen mecanismos de simbiosis o de parasim-
biosis que las benefician en su economia de nutrientes, las gramineas
a través de las bacterias fijadoras de nitrégeno que viven en la rizosfe-
ra, las leguminosas con la fijacién simbidtica. Lo mismo puede decirse
de algunas familias de plantas dominantes en los bosques templados
como “Fagdceas” (hayas)y “Betuldceas” (abedules), que tienen mico-
rrizas {Singer y Morello, 1960},

Las simbiosis de plantas superiores y bacterias o actinomicetes, que
fijan nitrégeno, también pueden ser consideradas como un mecanismo
eficiente de ciclado de nutrientes, en este caso particular del N, aun-
que en este proceso no sdlo se trata de reciclarlo sino de obtener N
adicional desde una fuente inaccesible para las plantas superiores: la
atmdsfera.

En un ecosistema totalmente diferente como el piramo, pero don-
de fambién puede acumularse durante mucho tiempo necromasa de
lenta descomposicién (mantillo en pie de las especies de Espeletia, fig.
4.1}, algunas especies de este género desarrollan raices que crecen con
geotropismo positivo y penetran dentro de la hojarasea que ellas mis-
mas mantienen. Asi se tendria un ciclado directo a través de la necro-
masa y los descomponedores, pero sin pasar al suelo (Monasterio,
1979).

3. Reciclado interno en el ecosistema

En un tercer nivel de andlisis podemos considerar los procesos conser-
vadores de nutrientes en el conjunto de un ecosistema, Uno de los mds
eficaces es sin duda la acumulacién progresiva de biomasa vegetal que
va haciendo que la vegetacidn se transforme paulatinamente en uno de
los bancos de nutrientes mis importantes de] ecosisterna. Del mismo
modo, en muchas tipos de ecosistemas se va acumuiando necromasa,
generalmente en forma de hojarasca o mantillo. Ya hemos visto cémo
de este compartimiento pueden los nutrientes pasar directamente 2 las
plantas mediante las asociaciones micorricicas. Finalmente la materia
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orgdnica tambijén se acumula en el suelo en forma de humus. Junto
con las arcillas el humus integra la fraccidn coloidal del suelo que re-
tiene cationes y en menor medida aniones El humus tiene una capaci-
dad de intercambio catidnico mucho mayor que las arcillas y por lo
tanto constituye la reserva mids importente de nutrientes asimilables
por [a vegetaciébn y los microorganismos.

Es decir, el ecosistema construye su propia reserva de nutrientes
asimilables, que son retenidos como iones adsorbidos en la materia or-
gdnica v en menor medida en las arcillas del suelo. Este es un eficaz
mecanismo conservador de nutrientes, regulando el equilibrio de los
mismos con la solucion del suelo e impidiendo que sean rdpidamente
eliminados del sistema al ser exportados en las aguas de infiltracién.
En efecto, los iones que son retenidos en menores cantidades en el
complejo coloidal organomineral del suelo, son mucho mds ficilmen-
te lavados que los cationes.

El hecho entonces de que la necromasa en descomposicién no sea
mineralizada rdpidamente liberando los elementos minerales que con-
tiene, sino que pase por una etapa muy estable de materia orgdnica

-edafica a través del proceso de humificacién seguido de la descomposi-
cién lenta de este humus, permite una retencién de iones asimilables
en el suelo e impide su rdpida lixiviacidn. Los iones retenidos se van
iiberando lentamente facilitando asi su absorcidn gradual por los orga-
nismos vivos, tanto plantas superiores como microflora.

También en la regulacidén microbiana del ciclo del nitrégeno se de-
tectan mecanismos que conducen a minimizar las pérdidas de este ele-
mento. Como ya hemos visto, los descomponedores amonifican el ni-
trégeno orgdnico. Este amonio puede tanto ser absorbido directamen-
te por los vegetales 0 ser transformado en nitrito y nitrato por los mi-
croorganismos nitrificadores {cap. §). El amonio, como los restantes
cationes, es retenido en el complejo absorbente del suelo, de modo
que las pérdidas por lavado son minimas. El nitrato en cambio, como
los restantes aniones, serd rdpidamente lavado si existe exceso de agua
que percola en el suelo. De manera que la sincronizacidn de los proce-
sos de nitrificacidén y de absorcidn de nitratos reviste la mayor impor-
tancia. Si la nitrificacién supera la absorcidén durante un periodo de
exceso de agua, el sistema perderd estos nitratos Durante cualguier
periodo seco, en cambio, Ir nitrificacidn prosigue, conduciendo a una
acumulacién relativa de nitrato que puede ser absorbido por los vege-
tales apenas comience una estacién hidricamente mds favorable,

Otro ejemplo notable de un mecanismo ecoldgico de conservacidn
de nutrientes quescombina efectos fisicoquimicos y biolégicos es el
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que trae como consecuencia 1a conservacidn del fésforo. Recordemos
que en la pran mayoria de los ecosistemas este nutriente es el principal
elemente limitante para la produccion primaria, por lo que el desarro-
llo de procesos de conservacion y de reciclado interno adquirird la mds
alta prioridad durante la evolucion de estas poblaciones y sisternas. Ei
fasforo acumuiado en la materia orgdnica es liberado en forma de iones
fosfato durante la descomposicion microbiana de la necromasa. Estos
vados si no son incorporados nuevamente a la biomasa del ecosistemna.
Sin embargo, el fosforo apenas forma parte de las exportaciones de
elementos en las aguas de drenaje de los ecosistemas naturales en equij-
librio. Esto se debe en primer término a que los fosfatos precipitan en
formas insolubles en presencia de Fe, Al y Ca. Esta precipitacién im-
pide que sean lixiviados pero por supuesto impide también su absor-
cién al encontrarse en forma insoluble. Sin embargo, como todas las
substancias poco solubles, los fosfatos se van solubilizando gradual-
mente reincorpordndose asi al ciclo biogeoquimico. Esta desorcién de
los fosfatos en el suelo es facilitada v acelerada por procesos biologi-
cos (Lépez-Herndndez y Flores-Aguilar, 1979). Tanto la presencia de
micorrizas como la existencia en la rizosfera de microorganismos que
secretan substancias quelantes que complejan el Fe y el Al, como la
accion de exudados radicales que favorecen la solubilizacidn, intervie-
nen conjuntamente para volver mds rdpidamente accesible para lag
plantas y microorganismos el {ésforo temporalmente inmovilizado en
el suelo. De esta manera, una combinacion de fendmenos fisicoquimi-
cos y de procesos bioldgicos y microbioldgicos se conjuga para mante-
ner un elemento tan critico como el fésforo dentro del ecosistema,
minimizando sus exportaciones,

La mayor proporcidn de los nutrientes absorbidos por las plantas se
acumula en los organos estacionales: hojas, flores y frutos, al menos
durante los periodos de metabolismo mds active de estas estruciuras.
Ya hemos visto cémo una parte importante de este capital de nutrien-
tes foliares es reciclado internamente antes de la caida del follaje. Otra
parte es transferida al suelo por pluviolavado, proceso significativo es-
pecialmente en el caso del K, mientras que el Ca y el Mg quedan fijos
en las hojas senescentes, pasando entonces al mantillo cuando éstas
mueren y caen. Estos elementos incorporados al mantillo o al suelo
por pluviolavado o posteriormente durante la mineralizacién microbia-
na de la necromasa, son justamente los cationes retenidos en mayor
cantidad en el complejo coloidal organomineral, lo que facilita su reci-
clado mds o menos rdpido entre suelo y biota. El idn Na en cambio,
poco utilizado por Ia mayoria de las especies de plantas superiores, es
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también retenido con menos fuerza, constituyendo asi uno de los
principales cationes en las apuas de drenaje y el mds importante en el
colector final de los cationes en 1a biosfera: el océano.

10.3 ADAPTACIONES AL OLIGOTROFISMO

Los mecanismos analizados en los pdrrafos precedentes tienden a ha-
cer mds eficaz el uso de recursos minerales escasos a través de su reci-
clado, reduciendo las pérdidas del ecosisterna, Otras especies caracte-
risticas de ecosistemas pobres en nutrientes han desarroflado como es-
trategia adaptativa el mantenerse en estos hdbitats gracias a su adapta-
cidn a la escasez de elementos nutritivos. Ya no se trata de reutilizar
los nutrientes a través de mecanismos de ahorro, sino de vivir con po-
co. Por supuesto que esta respuesta trae aparejada una serie de conse-
cuencias que si bien favorecen a estas especies en medios oligotréficos,
les impiden ser competitivas en ambientes donde no existen limitacio-
nes nutricionales.

Una primera peneralizacién que puede hacerse es que las especies
adaptadas a sobrevivir en suelos pobres utilizan menos nutrientes que
aquellas que crecen normalmente en suelos mds ricos, de modo que
hay una correspondencia entre la composicion en elementos nutritivos
de las plantas y de los suelos. Asi, por ejemnplo, la selva tropical cen-
troamazdnica es una de las formaciones de selva que crece sobre suelos
mds pobres de todo el trépico americano y sus drboles también son los
que acumulan menos Ca y K tanto en las hojas como en los drganos
permanentes (Furch y Klinge, 1978) En cambio, las especies de drbo-
les de la seiva tropical de Ghana, en Africa ecuatorial, que crecen so-
bre suelos sin problemas nutritivos graves, presentan concentraciones
de nutrientes en sus érganos, equivalentes o atin mayores que las tipi-
cas para arboles de bosques templados (Greenland v Kowal, 1960). Es
decir, la pobreza o riqueza en elementos minerales de las especies de
estos ecosistemas no estd relacionada con su condicidén de tropical o
templado, sino mds bien con el cardcter y naturaleza de los suelos so-
bre los que prosperan.

Otros ejemplos mds especificos de adaptaciones al oligotrofismo los
encontramos en los drboles de las sabanas tropicales v de los bosques
siempreverdes secos. Recordemos que cuando las sabanas tropicales
tienen drboles, éstos son de poca altura, tienen formas de crecimiento
mds 0 menos tortuosas o achaparradas y forman un dosel muy abierto
por encima de laicubierta herbdcea mds o menos continua (fig. 1.1).
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La estrategia de utilizar escasos recursos produce en estos drboles, co-
mo consecuencia obvia, una limitacidén de su biomasa, pero como esta
restriccion afecta a todas las especies lefiosas por igual, Ia respuesta
puede ser competitiva para cada poblacién. Esta forma de crecimienio
ya estd condicionada genéticamente y puede interpretarse como una
respuesta evolutiva de los drboles al medio marcadamente oligotréfico
que caracteriza a los ecosistemas de sabanas tropicales.

Por oira parte, Iz escasez de nitrégeno y de fésforo produce una
disminucion en las estructuras ricas en estos elementos y por el contra-
rio un desarrollo exagerado de tejidos y estructuras celulares formadas
esencialmente por celulosas v ligninas, compuestos orgdnicos con poco
o nada de nitrégeno y fdsforo. El resultado al nivel morfoldgico es una
hipertrofia de estructuras lignificadas que imprimen a las especies, par-
ticularmente a las hojas, una apariencia notablemente escleromorfa, es
decir dura, coridcea, de aspecto ristico o basto. Este sindrome se ha
Hamado “escleromosfismo oligotréfico™ para destacar el hecho de que
parece ser mas una respuesta a la falta de nutrientes que una defensa
adaptativa frente a la escasez de agua. Pero en cuslguier caso existen
convergencias evidentes entre las estructuras de plantas xerdfilas y es-
clerdfilas (cap. 6) Resulta claro que las adaptaciones escleromorfas
también tienden a disminuir las pérdidas transpiratorias v ademds las
gruesas paredes celulares confieren a estas hojas una gran resistencia
a los posibles dafios por desecacién. Sin embargo, en las especies escle-
romorfas de las sabanas no se han desarrollade aquellas adaptaciones
que sélo son 1tiles para mantener un mejor balance hidrico, como por
ejemplo la disminucion en el tamafio de [as hojas tan caracteristica de
las plantas xerdfilas.

En el caso de los bosques siernpreverdes que prosperan sobre suelos
oligotroficos aparece la estrategia de adaptarse a la escasez de recursos
minerales a través de una minima inversion en estructuras temporales.
Si 1a hoja cuesta mucho hacerla, resultard ventajoso lograr que las ho-
jas duren el mayor tiempo posible, para que no haya que renovarlas
continuamente, ni siquiera anualmente. Las hojas pueden muy bien
funcionar dos o tres o mds afios, si se logra hacer que superen descom-
pensaciones hidricas y que reduzcan al mdximo las pérdidas por depre-
dacion. Estas hoias tienen que ser también necesariamente mds o me-
nos escleromorfas, tnica forma de evitar las pérdidas por desecacidn.
Ademds, deberdn tener defensas quimicas contra depredadores. Esto,
por supuesto, tiene su costo: energético para las estructuras y los com-
puestos quimicos, y también en cuanto al balance de carbono, pues es-
ta hoja siempreverde adaptada para reducir posibles pérdidas de agua,
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funcionard en el proceso asimilatorio en forma mucho menos eficiente
que una hoja normal. El precio a papar entonces para poder tener una
estructura barata en nutrientes que funcione continuamente durante
muche tiempo es que sus tasas de asimilacion sean menores que las
normales para hojas sin estas adaptaciones (Mooney, 1972).

Es interesante analizar el éxito bajo diferentes condiciones ambien-
tales de dos estrategias opuestas: la de las lefiosas deciduas de hojas
mesomorfas frente a la de las siempreverdes escleréfilas. Ya vimos en
el capitulo 6 al considerar las adaptaciones a la sequia periddica, cémo
en un gradiente de sequia creciente las formas vegetales dominantes en
la vegetacion natural pasaban de lefiosas deciduas a perennifolias escle-
réfilas. En el mismo sentido opera un gradiente de empobrecimiento
en putrientes. En los suelos mds ricos dominan drboles de hojas esta-
cionales, de crecimiento rdpido, que acumulan muchos nutrientes en
poco tiempo, mientras que en suelos mds pobres resultan mds compe-
titivas las plantas cuyo follaje es longevo, con menos elementos mine-
rales, de crecimiento mds lento y repartido en el afio y por consiguien-
te con exigencias nutritivas menores y mds diversificadas en el tiempo.

+ En regiones tropicales, donde los suelos pobres son la norma general,
la mayor parte de las formaciones vegetales son siempreverdes. El bos-
que deciduo tropical, que seria fa excepcidn, estd frecuentemente limi-
tado no sélo a dreas de precipitaciones muy estacionales y un largo pe-
riodo seco, sino también a los suelos menos pobres. En sintesis, pode-
maos decir que las especies escleromorfas siempreverdes invierten poco,
protegen su inversion frente a condiciones adversas y ganan carbono
mds lentamente,
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Parte tercera

Desde las interrelaciones de los
ecosistemas hasta el concepto
de ecosfera

Después de haber considerado en las dos primeras partes de esta obra
log procesos fundamentales que constituyen el metabolismo de los
ecosistemas, vamos a esbozar sucintamente en esta tercera y dltima
parte del libro un andlisis de las propiedades y del comportamiento de
los ecosistemas como sistemas integrados. Ya no analizaremos qué pa-
sa dentro de los mismos ni qué intercambios se producen con el me-
dio, sino que, partiendo del ecosistema como un nivel de integracidon
gue aglutina diferentes poblaciones, enfocaremos la problemdtica que
tiene como centro las nuevas propiedades emergentes a este nivel y las
transformaciones de las mismas a lo largo del tiempo. Comenzaremos
justamente en el capitulo 11 por los aspectos dindmicos, considerando
sucesivamente los diferentes procesos de cambio que tienen lugar en
variados intervalos de tiempo, a veces como fendmenos ritmicos o re-
gulares, otras veces como procesos tendenciales que van transforman-
do los ecosistemas que se suceden en cada bidtopo,

En el capitulo 12 ya tendremos suficientes elementos de juicio co-
mo para enfrentar de forma critica una discusidn sobre ciertas propie-
dades plobales: diversidad, homogeneidad, estabilidad, etc., asf como
sus interrelaciones y sus cambjos durante los procesos analizados en el
capitulo precedente.
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Finaimente, el tltimo capitulo se abre hacia una nueva perspectiva
dentro del campo de la ecologia. Los diferentes ecosisteras que cu-
bren en mayor o menor extensidn la superficie del planeta, no sola-
mente conforman un mosaico abigarrado de interacciones fisicas y
bioldgicas, sino que su conjunto puede ser considerado como una uni-
dad ecolégica de nivel superior: la ecosfera, En esta nueva dimension
global deben colocarse algunos de los procesos ecoldgicos de mayor
transcendencia y mds directa relevancia para nuestra especie. Y as{ ce-
rraremos el libro con un toque de atencidn que nos recuerde una ver-
dad simple y profunda: que la ecosfera es la casa comin del género
humano, de modo que nuestra propia supervivencia como especie bio-
légica y nuestra propia evolucidn cultural hacia metas infinitas estd in-
disolublemente ligada al cuidado amoroso de esta casa, de este oikos
que nos sustenta a nosotros y a toda la biosfera.

Dindmica de los ecosistemas

11.1 LOS CAMBIOS DE LOS ECOSISTEMAS
A LO LARGO DEL TIEMPO

Como hemos visto duranie todo este libro, el ecosistema es una uni-
dad ecoldgica definida fundamentalmente en base a su dindmica, es
decir es un sistema abierto en el cual, de acuerdo con un conjunto de
condiciones de contorno relacionadas con Iz atmadsfera, el substrato y
Ios demds sistemas que lo rodean, se produce un continuo intercambio
de energia y de materiales, con una circulacién ininterrumpida a través
de los distintos compartimientos funcionales que lo componen: vege-
tacion, fauna, suelo, agua, etc.

Al conjunto de estos procesos dindmicos de intercambio o de flujo
dentro de] ecosistema, producto a su vez de los aportes hacia los mis-
mos y de las exportaciones desde ellos hacia el medio circundante, lo
podemos denominar, por analogia con el funcionamiento de un orga-
nismo vivo, *“el metabolismo del ecosistema”. Justamente en las dos
primeras partes de esta obra nos hemos dedicado a analizar, y en la
medida de lo posible a cuantificar, estos procesos metabdlicos.

En el presente capitulo queremnos estudiar otros tipos de cambios
que involucran al conjunto del ecosistema y que se refieren particular-
mente a las variaciones que experimenta a lo largo del tiempo. Segiin
sea el intervalo de tiempo que tenemos como unidad, desde dias hasta
milenios, tendremos diferentes procesos ecoldgicos de transformacion
que suponen modificaciones mds o menos substanciales en los diferen-
tes pardmetros que sirven para caracterizar e identificar al ecosistema.
Algunos de estos cambios son graduales y continuos, desernbocando
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a menudo en modificaciones acumulativas que conducen a los ecosis-
temas en una cierta direccidn; mientras que otros cambios parecen ser
ciclicos, repitiéndose Ias etapas al cabo de un cierto periodo de tiem-
po. Otros procesos pueden ser relativamente repentinos, casi catastro-
ficos, y conducen generalmente 2 la transformacidn total del sistema
original, o dicho de otra manera, a su reemplazo por otros sistemnas
con diferentes propiedades y caracteristicas. Muchas veces resulta un
problema casi semidntico el hablar de desarrollo de un ecosisterma a lo
Iargo del tiempo, o por el contrario de una serie de reemplazos o des-
plazamientos de unos sistemas por otros. Todo es cuestién de defini-
cion, ya sea que consideremos a un ecosistema como el conjunto de
las fases de desarrollo que se suceden en un cierto hdbitat o en un de-
terminado bidtopo, o bien llamemos ecosistema a cada uno de los es-
tados transitorios de equilibrio con las fuerzas externas, las que los
irdn tanto favoreciendo como desmembrando hasta hacerles perder sus
caracteristicas originales, es decir, hasta transformarlos en sistemas
ecolégicos completamente distintos. Pueden diferenciarse asimismo
cambios que no conllevan modificaciones en la composicién o en las
proporciones relativas de las especies sino solamente en la actividad o
grado de desarrollo de las mismas, de otros cambios que traducen va-
riaciones en compaosicion, producto de la retraccién, incremento o
desaparicién de algunas poblaciones y de su reemplazo por otras espe*
cies.

Para facilitar la comprensién de la dindmica subyacente en procesos
muy diversos, agruparemos los cambios temporales en tres grandes
grupos de acuerdo a los correspondientes intervalos de tiempo en que
estos cambios se manifiestan. En un primer grupo reuniremos los pro-
cesos de tipo ritmico o ciclico que se suceden mds 0 menos continua-
mente en contaminacién con pulsaciones también ritmicas del am-
biente. Como los dos ritmos bioldgicos claves estdn condicionados por
la rotacidén de la Tierra y por su drbita alrededor de} Sol, trataremos
especialmente dentro de este grupo a los ritmos circadiarios vy circa-
nuales, asi denominados por ser procesos sincronizados fundamental-
mente con estos fendmenos ciclicos de significacién planetaria y que
tienen en consecuencia como unidades temporales respectivas al dia y
a] afio.

En un segundo grupo reuniremos los cambios producidos por fuer-
zas internas o externas que tienden a conducir a [os ecosistemas hacia
estados de equilibrio dindmico (steady sfate) con el ambiente. Pode-
mos denominarfos procesos de desarrolle, si consideramos a las etapas
sucesivas como fases inestables y transitorias que conducen a un cierto
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estado final, maduro v estable del ecosistema; o bien llamarlos proce-
sos de sucesidn, si analizamos la serie de transformaciones como siste-
mas sucesivos que se van desplazando mutuamente segtin cierta dind-
mica propia. En cualquier caso nos estamos refiriendo a procesos eco-
l6gicos que ocurren en periodos de decenas o de centenares de afios,
segltn sean las circunstancias del ambiente y la energia externa que
provoca estas transformaciones.

En tercer lugar nos desplazaremos hacia fendémenos que necesitan
miles o cientos de miles de afios para manifestarse al nivel del ecosiste-
ma. Entre éstos incluiremos tanto a los que derivan de cambios clima-
ticos como a los que resultan de las modificaciones graduales del pai-
saje y del suelo, y también a los lentos cambios evolutivos que al acu-
mularse conducen a la transformacién de las especies de animales y de
plantas. En todos estos casos, por los largos periodos de tiempo invo-
Jucrados, debe recurrirse a metodologias especificas para detectar y
demostrar los cambios ocurridos, por lo cual estos aspectos entran fre-
cuentemente en el campo de la “palececologfa™ es decir, la recons-
truccién del pasado ecoldgico como instrumento de interpretacion y
de prediccion de cambios a largo plazo.

Trataremos consecutivamente de cada uno de estos tres grandes
grupos de cambios que se producen a lo largo de] eje tiempo, comen-
zando por los que serian de menor periodo, si visualizamos estos pro-
cesos como una funcién oscilatoria, para finalizar con aquellos de me-
nor frecuencia o mayor periodo.

112 CICLOS DIARIOS Y ANUALES

Camo el funcionamiento de la mayor parte de las especies vivientes se
ajusta a ciclos de un periodo de 24 horas o muy préximo a él (ritmos
circadiarios), este comportamiento se refleja en la ritmicidad diaria de
todos los ecosistemas. En las diferentes especies animales y vegetales
los ritmos pueden ser en primer lugar “exdgenos”, es decir, determina-
dos directamente por un factor externo. Estas oscilaciones, por consi-
guiente, desaparecen o varian cuando deja de actuar o se modifica es-
te factor, es decir, se trata simplemente de un patrén de comporta-
miento repetitivo surgido como respuesta directa a un estimulo exter-
no. En segundo Iugar los ritmos pueden ser “enddgenos”, es decir, de-
terminados genéticamente y fijados en el cédigo hereditario como una
respuesta adaptativa a ciertas condiciones ambientales, por consiguien-



2200 Dindniica de los ecosistemas

te éstas persisten aln al dejar de actuar el estimulo ciclico externo al
que presuntamente estdn acoplados.

En las plantas los procesos de transpiracién, respiracién, asimila-
cidn, crecimiento, ete., muestran una clara ritmicidad diaria acoplada
a las pulsaciones de factores ambientales como la intensidad luminosa,
la temperatura y humedad del aire, etc Del mismo modo, la actividad
de los animales sigue ritmos diarios, particularmente evidentes por
ejemplo en los hibitos alimentarios, con una separacién temporal neta
entre una fauns diurma y otra nocturna.

En condiciones tropicales los ritmos diarios adquieren especial sig-
nificado ecoldgico, ya que por la constancia relativa en las condiciones
ambientales 2 lo largo del afio, las mayores diferencias en patrones de
actividad se producen entre los dias y fas noches, La figura 11.1 mues-
tra como ejemplo el patrén de transpiracién de las hojas de un drbol
tropical durante la estacidn lluviosa, en un ciclo de 24 horas, Puede
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Figuza 11.1. Un ciclo diario de la evaporacion (medida en el evapori-
metro de Piche) y de Ia transpiracién de un 4rbol tropical. Schizolo-
bium parahyba, en Caeté, Minas Gerais, Brasil, durante un dfa de 13 es-
tacion Huviosa. Segﬁp Labouriau y colab , 1961,
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observarse cdmo la transpiracidn sigue muy de cerca las variaciones de
la evaporacidén, con valores infimos durante la noche y un aumento
sostenido hasta las primeras horas de la tarde cuando la temperatura
del aire alcanza su mdximo diario. Luego desciende mds o menos
abriptamente coincidiendo con la puesta del sol, hasta zlcanzar los va-
lores minimos nocturnos. También la respiracién foliar presenta un
patrén ciclico semejante. En Ia figura 11 2 podemos observar cémo las
hojas de un 4rbol caracteristico de las sihanas tropicales, durante la
época lluviosa, tienen una respiracién diurna que liega a duplicar a la
nocturna, aungue con un descenso en las primeras horas de [a tarde
atribuible a una disminucién en la cantidad de substrato disponible pa-
ra la respiracion por una correspondiente disminucién en la fotosinte-
sis ocasionada por el cierre estomidtico durante las horas de mayor pér-
dida potencial de agua {(Medina y colab., 1969).

La sincronizacidn de los ritmos ecofisioldgicos de las distintas espe-
cies se pone de manifiesto al nivel del conjunto del ecosistema. Vimos
un ejemplo en el capitulo 7 (fig. 7.3), donde la respiracién nocturna
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Figura 11.2. Ciclo diario de la respiracién en un 4rbol tipico de la sa-
bana tropical: Curatella americana, durante un dfa de la estacién lu-
viosa, en Calabozo, Venezuela. Segin Medina y colab,, 1969
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de un bosque produce una notable acumulacién de CO, en ia atmdsfe-
ra por debajo del dosel forestal, mientras que durante el dia el efecto
se invierte, pues el CO, fijado en la asimilacién fotosintética supera al
desprendido en la respiracion total del bosque.

Al izual que los procesos vegetativos, también la reproduccion sigue
ritmos anuales, generalmente de tipo enddgeno, pero sincronizados
con sefiales externas de tipo ciclico, tales como la duracion diaria del
periodo de luz (fotoperiocidad} o las oscilaciones térmicas diarias (ter-
moperiocidad).

Los ritmos anuales Hegan a ser espectaculares en muchos ecosiste-
mas de las latitudes extratropicales, como el bosque deciduo, 1a prade-
ra o la tundra. Unicamente los ecosistemas tropicales sometidos a una
fuerte estacionalidad hidrica presentan cambios anuales de amplitud
comparable. La figura 11.3 nos muestra como ejemplo la variacion en
el nimero total de especies en floracién en un bosque deciduo de la
zona templada (Taylor, 1974), Curvas similares se obtendrian para
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Figura 11.3. Ritmo apual de la floracién en un ¢cosistema de bosgue
deciduo templado en Tennessee, EE.UU. Se estudid la fenologfa de
133 especies. Como puede observarse, sélo hay especies en flor duran-
te la primavera y el verano (semanas 9 a 26}, mientras que en el resto
del afio no hay floracién. Segin Taylor, 1974,
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otras funciones metabdlicas: asimilacion, respiracidn, crecimiento, etc.
E] bosque deciduo tropical también presenta una fuerte estacionali-
dad, producto ahora de la alternancia no del invierno y el verano sino
de una estacién seca y otra lluviosa bajo condiciones de temperaturas
constantemente altas. En la figura 4 2 ya habiamos presentado el rit-
mo de la caida del follaje en este tipo de ecosistema.

Las especies de las zonas tropicales bajas, particularmente las plan-
tas, tienen menores restricciones que las especies templadas en cuanto
a los pasibles periodos favorables para cumplir con sus procesos repro-
ductivos. Aun en climas con fuerte estacionalidad hidrica, como no
existe un stress criotérmico, la floracidon puede acomodarse en cual-
quier estacién del afio, habiendo desarrollado asi diferentes sistemas
para la utilizacién mds o menos continua del nicho reproductivo (Mo-
nasterio y Sarmiento, 1976). En la mayor parte de los ecosisternas
tropicales, desde las selvas de climas constantes hasta los semidesier-
tos, pasando por sabanas, bosques deciduos v formaciones de monta-
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Figura 1.4, Ritmo anual de la floracidn en dos ecosistemas tropica-
les: un bosgue deciduo (B) v una sabana estacional (8), en Calabozo,
Venezuela. Segiin Monasterio y Sarmiento, 1976
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fia, casi todo el afic se encuentran especies en actividad reproductiva,
aunque en los ecosistermnas mds estacionales hay épocas de concentra-
cién de estas actividades. La figura 11.4 muestra la variacién a lo largo
del afio del nimero de especies en flor en dos ecosistemas tropicales
estacionales: una sabana y un bosque deciduo, situados ambos en eco-
topos adyacentes, en los llanos de Venezuela. Vemos que mientras la
sabapa presenta un mdximo de especies en flor en plena estacidn de
luvias, las especies del bosque se reparten en proporciones mds o me-
nos equivalentes entre las que florecen durante la estacién hdmeda y
las que lo hzcen en Ia estacidn seca,

Aparte de estas oscilaciones regulares que muestran los procesos
bioldgicos en las plantas y animales v que en conjunto son responsa-
bles de los ritmos anuales de los ecosistemas, se producen asimismo,
tanto a nivel poblacional como ecosistémico, ciertas fluctuaciones in-
teranuales de periodo irregular. Estas variaciones aperiddicas pueden
interpretarse como respuestas a un medio cambiante, pero también co-
mo producto de pequefios desajustes inevitables en un sistema en equi-
librio dindmico, dade que la repulacién frente a variaciones mds o me-
nos impredecibles del ambiente no puede nunca ser perfecta. Un ejem-
plo lo tenemos en la exportacidn de nutrientes en las aguas de drenaje
de un ecosistemna forestal. Las series temporales de 11 afios consecuti-
vos presentadas por Likens y colab. (1977) nos muestran oscilaciones
mds o menos irregulares alrededor de los valores medios (fig. 11.5). En
forma similar, los datos sobre produccién primaria neta de un mismo
ecosistema en afios sucesivos mostrardn oscilaciones. Sin embargo alin
existe muy poca informacion cuantitativa adecuada como para poder
establecer si estas fluctuaciones se correlacionan con pardmetros am-
bientales también fluctuantes, como la precipitacién anual o las tem-
peraturas, o son el producto de la competencia interespecifica v del
desplazamiento mds 0 menos aperiddico de unas poblaciones por otras.

11.3 SUCESIONES O DESARROLLO
1. Distintos tipos de cambios sucesionales

Consideraremos ahora un segundo nivel de cambios en los ecosistemas,
a saber, las transformaciones de tipo tendencial o direccional que ocu-
rren & intervalos de tiempo mayvores, desde alsunos afios hasta varios
siglos. La primera disyuntiva que se nos plantea es la de diferenciar en-
tre los cambios inducidos por modificaciones relativamente graduales
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Figura 11.5. Concentracidon media de algunos iones en las aguas de
drenaje de un ecosistema de bosgue deciduo templado en Hubbard
Brook, New Hampshire, EE.UU, durante un periodo de 11 afios con-
secutivos. Segin Likens y colab., 1977

del medio exterior a las que los ecosistemas responden con ajustes que
establecen nuevas condiciones de equilibrio transitorio entre las pobla-
ciones y las fuerzas externas, y por otra parte los cambios autogenera-
dos por una dindmica propia del sistema, en los que cada etapa transi-
toria va induciendo nuevas condiciones que al cabo de cierto tiempo
producen a su vez modificaciones en la composicidn y ks estructura
del ecosistema. Este ultimo proceso, llamado de *“‘sucesidén autogéni-
ca”, se conirapone a las “sucesiones alogénicas™ desencadenadas por
agentes exteriores al propio sistema.

En segundo lugar conviene separar todos estos procesos mds bien
lentos, que en principio permiten el ajuste de las poblaciones a las nue-
vas condiciones que se van creando, de otros fendmenos repentinos
que aniguilan una buena parte o incluso al conjunto total de las pobla-
ciones existentes, al mismo tiempo que modifican drdsticamente el ha-
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bitat, poniendo en marcha asi cambios totalmente diferentes a os dos
tipos anteriores, a los que conducirdn a una recolonizacién mds o me-
nos gradual del ecotopo original. En este caso nos referimos a “suce-
siones secundarias™, que difieren en muchas de sus caracteristicas de
ias “sucesiones primarias” autogénicas o zlogénicas a las que nos refe-
rimos en ¢l pdrrafo anterior. En las sucesiones secundarias, el proceso
de cambio original es interrumpido o modificado por completo, ya sea
por agentes naturales --plagas, inundaciones, deslizamientos de tierra,
incendios, vulcanismo, etc.— o por la accidn directa o indirecta del
hombre: deforestacion, agricultura, sobrepastoreo, contaminacidn, u
oiras.

Durante el desarrollo historico de la ciencia ecolégica, el conjunto
de fendmenos que conforman estos cambios fue considerado dentro
de una teoria global coherente que los explicaba v que conformd uno
de los desarrollos conceptuales mds importantes de la ecologfa. Como
fue Frederick Clements quien mds contribuyd a este desarrollo tedri-
co, “la teorfa de la sucesién” se conoce también con el nombre de
“teoria clementsiana”. Nosotros proseguiremos nuestro estudio anali-
zando sucintamente los postulados bdsicos de esta teoria, discutiendo
fuego algunos ejemplos, para afiadir finalmente sus debilidades y consi-
derar los avances mds recientes en las teorias sucesionales que intentan
superar algunas de ias dificultades de la teoria cidsica.

2. La teoria clementsiana de la sucesion

Las lineas fundamentales de la teoria sucesional fueron expuestas por
Clements (1916) y ampliamente difundidas en el texto ya cldsico de
Plant Ecology, de Weaver y Clements (1929). Comenzaremos expo-
niendo de manera muy sintética la teoria clemenisiana para el caso de
una sucesion primaria autogénica y luego complementaremos este es-
quema con los casos particulares de sucesiones secundarias y alogd-
nicas.

A partir de cualquier drea desprovista de vida —ya sea un mate-
rial recién depositado por el agua o por el viento, o un relieve descu-
bierto por la retirada de un glaciar, o una colada reciente de rocas vol-
cdnicas— bajo la accidén de la atmdsfera y de las precipitaciones co-
menzardn a producirse modificaciones en el substrato orientadas a al-
canzar un nuevo estado de equilibrio con las fuerzas externas interac-
tuantes. Se desencadena asi una serie de cambios fisicos y quimicos
que ya habiamos analizado en el capitulo 9 con el nombre de “meteo-
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rizacién”. Como resultade de estos procesos de transformacion de los
minerales v las rocas se liberan nutrientes en formas solubles y se va
creando un substrato mds favorable para la vida. Los niveles de meteo-
rizacién dependerdin tanto de las caracteristicas mecdnicas y de la
composicion de los materiales originales como de las cantidades de
agua que circule y de energia radiante que se reciba. Casi inmediata-
mente cualquier substrato nuevo que aparece en la interfase litosfera-
atmosfera presenta condiciones adecuadas para algunas formas de vida
como bacterias, hongos, algas y pequefios animales. En un cierto mo-
mento de la meteorizacion el status nutritivo de las soluciones que cir-
culan, Ia capacidad de retencidn de agua, las oscilaciones térmicas, las
intensidades luminosas, etc., alcanzardn umbrales que permitirdn la
instalacion y el mantenimiento de organismos mds complejos, primero
quizds liquenes y musgos, o directamente plantas superiores y una fau-
nta mds evolucionada. Veremos mas adelante alpunas de las caractersfs-
ticas que confieren a ciertas especies su capacidad de colonizar estos
hdbitats.

Las plantas superiores, al ir creciendo en admero y en diversidad, in-
ducen al cabo de cierto nimero de generaciones importantes cambios
en el substrato que elias originalmente colonizaron. Con sus aportes
de materia orgdnica, la penetracion creciente de las rafces, Ia retencién
de elementos minerales, el mejoramiento de Ia estructura, etc., van
acelerando la formacidn del suelo, creando simultdneamente en las ca-
pas mds baias de la atmdsfera en contacto con la vegetacién y dentro
mismo del suelo, condiciones microclimdticas distintas a las anteriores.
En efecto, el desarrollo creciente de la cubierta vegetal filtra la luz que
Hega a la superficie del suelo, éste se calienta menos de dia pero tam-
bién se enfria menos en Iz noche, el régimen hidrico se hace menos ex-
tremo. Llegard un momento en que el hdbitat ha cambiado tanto por
la accién de las poblaciones pioneras, que estas especies ya no pueden
automantenerse, sino que han creado condiciones ambientales desfa-
vorables para otras especies mds exigentes en recursos, menas toleran-
tes a tensiones ambientales, quizds adaptadas a competir entre si. Es-
ta dialéctica constituye la esencia de la sucesidén autogénica: una etapa
sucesional, en este caso la etapa de especies pioneras, crea las condicio-
nes de su propia substitucién. El feedback que introduce cada etapa
sucesional es negativo, tiende a favorecer poblaciones de caracteristi-
cas mds exigentes.

El mismo proceso se repetird con la nueva cohorte de especies que
reemplace a las pioneras. Irdn desarrollando la bjomasa, la necromasa
y la mineralomasa de! sistema, profundizando y enriqueciendo los ho-
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rizontes orgdnicos, favoreciendo la infiltracion y circulacién del agua,
acelerando los procesos pedogenéticos. Al mismo tiempo se incremen-
ta el efecto tampdn de la vegetacidn entre el clima local y el substrato.
Otras especies mds exigentes, que demanden mds recursos, que sean
mds competitivas en una comunidad diversificada, irén desplazando
paulatinamente a las primeras colonizadoras y en este proceso se va di-
fersificando el ecosistema tanto en especies como en formas de vida
vegetales y animales.

Si Ias condiciones ambientales bajo las que ocurre el proceso suce-
sional no son demasiado extremas, irdn estableciéndose especies lefio-
sas con ciclos de vida mds largos. Asi los sucesivos ecosistemas van cre-
ciendo en altura, en complejidad, en nimerc de nichos disponibles.
Se establecen interacciones mds sutiles entre animales, plantas y mi-
croorganismos. El proceso sucesional continuard, pasando por cierto
numero de fases o estadios en equilibrio inestable, Ias cuales al mismo
tiempo que modifican el hibitat se someten a tensiones a si mismas.
La complejidad de las fases sucesionales, asi como la velocidad de des-
plazamiento de unas por ofras, dependerdn cada vez mis de fas condi-
ciones externas, sobre todo climdticas, mientras que cada vez perde-
rin mds importancia las caracteristicas del substrato original en la de-
terminacién de la direccidén del cambio sucesional.

Si este proceso relativamente largo no es interrumpido por factores
perturbadores externos, la teoria clementsiana postula que los cam-
bios sucesionales conduzcan, tras recorrer una serie de etapas, a una
comunidad compleja y estructurada cuyos componentes estdn en equi-
librio estable tanto con las condiciones externas como con las que
ellas mismas indujeron en el medio. Esta etapa final dé equilibrio per-
manente marca la culminacién del proceso sucesional v por ello sele
Hama “comunidad climax™. Como son los factores climdticos los que
van tomando preponderancia a medida que progresa la sucesion, redu-
ciendo el papel de los factores topogrificos, gealdgicos o eddficos que
eran en cambio mucho mds importantes en las etapas pioneras, parece
16gico postular que cada tipo de clima regional determine una etapa fi-
nal en equilibrio con el mismo, por lo que a Ia climax se la considera
como “climax climdtica”, estableciendo una correspondencia estrecha
entre climas zonales y ecosistemnas climax en equilibrio estable.

Si en algin momento del proceso sucesional en un determinado
bidtopo, alglin factor excepcional destruye parte de las poblaciones o
altera las condiciones ecol6gicas que éstas han contribuido a crear, el
proceso se revierte bruscamente, se produce una retrogresién hacia
etapas mds primitivas (fig. 11.6). A partir de éstas recomenzardn pro-
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Figura 11.6. Esquematizacién de la marcha de algunas sucesiones a
partir de diferentes ecotopos iniciales hacia la misma ¢lfmax climética,
seglin la teoria clementsiana. Se han representado dos xeroseres prima-
rias y una hidrosere, Lag letras mindsculas indican ecosistemas serales
vy las maytsculas ecosistemas estables. Obsérvese como las sucesiones
convergen en las etapas serales m4s préximas a la climax. En el caso
que el proceso sucesional primario resulte alterado, puede retrocederse
hacia etapas anteriores (p — o), originarse una nueva etapa seral secun-
daria (C = d°), o desarrollarse una sucesién secundaria m4s larga
{k —~ h" — e). Una presion externa permanente conduce hacia una dis-
clfmax (D) que solo podrfa evolucionar hacia la correspondiente co-
munidad climax en el caso de que esta presién desapareciera,

cesos sucesionales, pero zhora de sucesién secundaria, pues la evolu-
ci6én no se produce desde una superficie desprovista de vegetacién y de
su influencia, sino tomando como punto de partida una etapa mds o
menos avanzada, donde generalmente ya existe un suelo evolucionado
y algunas poblaciones de plantas, animales y microorganismos. Unica-
mente si el factor perturbador ha destruido totalmente los componen-
tes bibticos y abidticos del ecosisterna, se volverd a producir una suce-
sidn primaria. En cambio, si la modificacion séio ha sido parcial, una
deforestacion o una quema por ejemplo, 1a sucesion es secundaria, sus
etapas iniciales van a diferir de la sucesién original, aunque tarde o
temprano, de acuerdo al punto de partida y a las condiciones generales
del ambiente, ésta tomard de nuevo el camino de la sucesién primaria
y llegard eventualmente a [a misma climax.
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En ciertas circunstancies, fuerzas externas pueden favorecer y ace-
lerar el proceso sucesional. Asi, por ejemplo, la deposicidn lenta de se-
dimentos en una Jaguna puede ir modificando el substrato y las condi-
ciones de inundacién y profundidad del agua, en el mismo sentido que
actia la vegetacion durante la sucesién autogénica. De esta forma las
dos influencias confluyen y se refuerzan: la dindmica propia de la su-
cesion v los cambios espontdneos del ambiente, acelerando las etapas
del proceso. Tenemos entonces una “‘sucesién primaria alogénica”, im-
pulsada activamente por un fendmeno externo —en este caso la depo-
sicién de sedimentos en el fondo de la laguna— que crea condiciones
mds favorables para especies menos hidrdfilas y acelera el reemplazo
sucesional.

Clements denomind “‘etapas serales™ a los ecosistemas que se reem-
plazan durante las sucesiones. Conducen a una etapa “subclimax” que
precede inmediatamente a Ia fase final de equilibrio permanente o cli-
max. También utilizé el concepto de “disclimax” para cualquier etapa
sera] estabilizada por la accidn humana, es decir, gue se encuentra en
equilibrio con condiciones antropogénicas que impiden que continde
la sucesién normal (fig. 11 6). Asi en una zona donde un cierto tipo
de ecosistema forestal fuese la etapa climax, podria mantenerse inde-
finidamente una etapa seral herbdcea si, por ejemplo, quemas repeti-
das impidieran el desarrollo de especies lefiosas. El equilibrio perdura
mientras se mantenga activo el factor de perturbacidn que detiene la
sucesion.

Segtin las condiciones del substrato original se distinguen dos tipos
de sucesiones: “hidroseres” y “xeroseres; las primeras parten de un ha-
bitat saturado de agua: una laguns, brazo de rio, albufera, etc; las se-
gundas de hdbitats muy secos: una colada de lava, roca recién expues-
ta, un campo de médanos. En ambos casos Ia sucesidn se orienta hacia
condiciones intermedias o mésicas, lepando en teoria a la misma cli-
max en cada regidn climdtica.

Como ejemplo de sucesidn analizaremos los cambios que se produ-
cen en las zonas bajas y anegables de los llanos del Orinoco en Vene-
zuela v Colombia segtin nuestras observaciones personales {fig. 11 7).
Sobre aluviones finos e impermeables se forman cuerpos de agua per-
manentes. Estas lagunas son rdpidamente colonizadas por plantas y
animales inferiores, flotantes o de fondo, y mds tarde son cubiertas
por un manto de plantas superiores flotantes, como especies de Eich-
hornia, Pistin, Azolla, etc. La acumulacién de residuos orgdnicos en el
fondo, junto con el aporte de nuevos sedimentos por desborde de ca-
fios ¥ rios o porescorrentia superficial, va rellenando paulatinamente
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Figura 11.7. Algunos ecosistemnas hidrofilos en las zonas bajas e inun-
dables del Estado de Apure, en los Hanos de Venezuela. Cada ecosiste-
ma puede ser considerado como una etapa seral de diferentes hidro-
seres.

la laguna, hasta que en determinado momento aparecen hdbitats donde
las aguas poco profundas permiten que se establezcan especies que ra-
dican en el fondo y crecen en parte sumergidas v en parte emergentes.
Asi es frecuente observar cinturones de plantas hidréfilas arraigadas
en el fondo, como especies de Thalia, Ludwigia, Eleocharis, etc., luego
otro cinturdn de especies flotantes y en el centro el espejo de agua li-
bre, La fauna también va cambiando: aparecen caimanes (Chiman scle-
rops), tortugas (Podocnemis spp.) y gran variedad de aves acudticas
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(patos, garzones, garzas, etc.}. Bs decir, en la misma laguna una tran-
seccion desde el borde hacia el centro atraviesa tres etapas serales suce-
sivas. El proceso sucesional se acelera al disminuir la profundidad del
cuerpo de agua, la mayor produccién vegetal aérea y subterrdnea asf
come la disminucion en las corrientes de agua provocada por la vegeta-
cién arraigada en el fonde, favorece la sedimentacidn y el relleno. El
estero se va transformando de permanente en estacional, es decir, una
parte cada vez mds importanie del mismo se seca al fin de la estacion
de lluvias. En estos hdbitats alternantes las plantas hidrofilas estrictas
no encuentran condiciones adecuadas y son desplazadas por especies
palustres adaptadas tanto a periodos de saturacidn de agua como a
otros mds secos. Se hacen dominantes otras especies de ciperdceas:
Scleria, Cyperus, y gramineas como Hymenachne, Leersia, etc. Apare-
ce una fauna distinta, con poblaciones de mamiferos como el chigiiire
{(Hydrochoerus hydrociaeris). El proceso de relleno continia cada vez
mds rdpido, pues la propia vegetacion lo favorece. Van desapareciendo
las hidrofitas incluso del centro de la antigua laguna. Al cabo dé¢ un
tiempo (del orden de cientos de afios, segdn sean las condiciones ex-
ternas) pueden establecerse especies de drboles o de palmas, o bien
mantenerse el sitio como una comunidad exclusivamente herbdcea y
subarbustiva. Eventualmente, si el clima es muy estacional, con una
larga estacion seca, la sucesion conducird a una sabana, mientras que
si el clima tiene sdlo un corto periodo seco, se establecerd una selva
tropical estacional o semidecidua.

Es interesante tener muy claro gue nadie ha docurnentado la serie
de cambios sucesionales que acabamos de enumerar. El tiempo impli-
cado es demasiado largo para que pudieran haberse realizado observa-
ciones sistemdticas de las diferentes fases y de sus desplazamientos,
Simplemente lo que se ha observado es que coexisten diferentes comu-
nidades bidticas y distintos hdbitats, hecho que ha sido interpretado
de acuerdo a la teoria de la sucesién como etapas serales que condu-
cen a una cierta climax. La teoria nos facilita asi [a interpretacion de
los hechos observados.

Otra situscion mds fdcilmente documentable se presenta con las su-
cesiones secundarias de origen antrépico, Asi por ejemplo las vertien-
tes hiimedas de los Andes de Mérida, entre los 2000 y los 3000 m de
altitud, estaban cubiertas hasta hace pocos afios por ecosistemas de
selva nublada o selva montana (Sarmiento y colab., 1972). Estas son
sefvas que alcanzan mds de 30 m de altura, con numerosas especies de
drboles, una rica flora epifitica ¥ una fauna diversificada, incluyendo
buen mimero devaves, anfibios, reptiles y mamiferos. La figura 11.8
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Figurz 11.8 Diferentes ecosistemas que integran sucesiones sectnda-
rias en el piso vegetacional de la selva nublada en los faldeos himedos
de los Andes de Venezuela, entre 2000 y 3000 m de aititud. Se puede
apreciar la selva nublada no intervenida (A), que representaria la for-
macion climax original, as{ como varias etapas de degradacidn y de
reemplazo, como los pastizales que aparecen en la foto C.
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muestra el aspecto de una parcelz de selva no alterada. Cuando este
ecosistema es alterado por una explotacidn forestal selectiva que sélo
extrae ejemplares adultos de algunas especies arbdreas, la selva se re-
construye. Los claros son rdpidamente colonizados por especies plone-
ras, sobre todo helechos y bambiies (Chusquea), que serdn luego des-
plazadas por especies de drboles heliofilos que germinan bajo altas in-
tensidades luminosas y crecen muy rdpidamente en altura (Cecropia,
Alchornea, Brunellia, etc.). Los antiguos claros creados por la explota-
¢ion forestal se van transformando en algunos afios en una selva secun-
dariz de pocas especies helidfilas. Pero al desarrollarse nuevamente el
dosel forastal, estos drboles pioneros crean condiciones desfavorables
para su propio mantenimiento, ya que bajo su sombra no crecerdn sus
pldntulas, sino las de especies tolerantes a la sombra que las irdn des-
plazando, reconstituyendo un ecosistema similar al original.

En cambio, la deforestacién total de la selva montanza en una gran
extension conduce al establecimiento de una comunidad herbdcea ba-
ja, rica en especies de gramineas y latifoliadas, que bajo condiciones
de pastoreo de vacunos se mantiene como una disclimax (fig. 11.8).
Fn todos estos casos, las relaciones entre las comunidades observadas
y la teoria sucesional es mds clara y directa que en la sucesion prima-
ria anterjormente analizada, ya que los fendmenos, aungue mds com-
plejos de Io que los hemos resumido aqui, son mds rdpidos y las rela-
ciones causales mds evidentes.

3. Griticas y superacion de la teoria sucesional cldsica

Muchas de las transformaciones que se observan en los ecosistemnas en
todas las zonas climdticas del planeta se ajustan a los postuladosde la
teoria sucesional que acabamos de exponer. Sin embargo la realidad,
como siempre, parece ser mds compleja y multifacética de lo que apa-
renta la teorfa. Veremos ahora zlgunos hechos que Ia contradicen y
que han conducide a elaborar interpretaciones mis flexibles de los
cambios sucesionales.

Los ecosistemas se automodifican simultdneamente en sus caracte-
risticas bidticas, en las condiciones ecoldgicas del suelo v en los micro-
climas que ellos mismos contribuyen a crear. En todo momento exis-
ten condiciones que llevan a un equilibrio entre las fuerzas interactua-
les y los resuitados ecolégicos a nivel bidtico y abidtico. Sefialar, como
lo hace la teoria clementsiana, que una parte de las fuerzas externas es
la mds importante o la mis decisiva sobre la totalidad del sistema vy de
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sus estados de equilibrio, puede resultar bastante arbitrario. En parti-
cular, es discutible el papel preponderante asignado al conjunto de fac-
tores del medio reunidos bajo el nombre de “clima regional”

Es posible que la hipétesis de que en cada region climdtica las eta-
pas serales conducen la sucesion hacia una climax climdtica Gnica tenga
una cierta utilidad tedrica, pero unicamente como tendencia mds o
menos virtual sin correlacidon directa con los hechos que realmente se
estdn produciendo en la naturaleza. Puede ser conveniente para el des-
arroflo conceptual de la ciencia construir un esquema tedrico general
que contemple la evolucién conjunta de la totalidad del pajsaje natu-
ral: relieve, suelo, biota como orientada hacia un estado estable. De
modo que en tltima instancia, dado un tiempo suficientemente largo
y la necesaria energia externa para originar los cambios, todas las suce-
siones, independientemente de cudles hayan sido sus etapas iniciales,
convergerdn hacia una misma etapa final de equilibrio con el conjunto
de las fuerzas interactuales. La geodindmica externa, la pedogénesis, la
sucesion, tienden todas hacia ese hipotético estadio final de equilibrio
permanente o de senilidad irreversible. Desde el punto de vista termo-
dindmico esta hipOtesis parece ajustarse a lo que ocurre espontinea-
mente con tados los fendmenos naturales.

Sin embargo, este modelo de sucesidn conjunta de los ecosistemas
hacia una climax climdtica tinica, el Hamado “‘modelo monoclimdxi-
¢0”, queda en un nivel puramente hipotético, pues varios de sus presu-
puestos nunca se producen en condiciones naturales. En primer lugar
el tiempo necesario para alcanzar el equilibrio, implicito en la idea de
una climax dnica, puede resultar tan prolongado como para quitarie
todo valor predictivo prdctico a la teoria. Por otra parte no parece
acertado postular que mientras todos los procesos naturales varian con
el tiempo, ¢l clima permanece invariable durante periodos de tiempo
de orden geolGgico. Las evidencias parecen mostrar cada vez con ma-
yor precision (véase el apartado 11.6) que en cualquier regidn del pla-
neta el clima ha safrido variaciones periddicas o aperiddicas de distinta
magnitud e importancia. Por estos mativos la teoria sucesional mono-
climédxica ha perdido gran parte de su atractivo. Una sucesion no pue-
de alcanzar su climax climdtica cuando el clima mismo estd cambian-
do simultdneamente con el proceso sucesional. En cualquier regién su-
ficientemente variada habrd ecosistemas que presenten una estabilidad
relativa, cuyos cambios tendenciales, si realmente existen, sean suma-
mente lentos. La realidad puede describirse e interpretarse mejor en-
tonces en términos de una “teoria sucesional policlimdxica™ que sos-
tenga que existen etapas estables ligadas ya sea a condiciones topogrd-
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ficas, o hidrologicas, geoldgicas, eddficas, etc. Cada una de ellas es un
ecosisterna tan “estable” como la climax climdtica de la teoria cle-
mentsiana (Dansereau, 1957, Knapp, 1974).

Otro tipo de objeciones a la teorfa sucesional cldsica se centra en el
concepto mismo de “comunidad bidtica”. Los andlisis cuantitativos
detallados de vegetacion y de fauna a o largo de gradientes continuos
de variacion ambiental (Whittaker, 1967, 1975) han permitido elabo-
rar modelos que describen lIas variaciones poblacionales como esencial-
mente confinuas e independientes unas de otras. Tomando como
ejemplo de gradiente ambiental el conjunte de cambios correlaciona-
dos con la altitud en faldeos montafiasos, los resultados de Whittaker
muestran cémo cada poblacién presenta una cierta distribucidn si-
gujendo este gradiente y cémo los dptimos de las diversas poblaciones
no coinciden entre s (fig. 11.9). 8i cada poblacion muestra entorces
una respuesta Unica y especifica a las condiciones del medio, no puede
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Figuras 11.9. Distribucién de diferentes especies de 4rboles en un gra-
diente de humedad que abarca desde quebradas htimedas (1) hasta fal-
deos secos de exposicion noroeste (10), en las montafias de Santa Ca-
talina, Arizona, EE.UU. Cada curva representa la densidad de una es-
pecie. Segiin Whittaker, 1975
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describirse ni ia vegetacion nila fauna en términos de “comunidades”,
pues éstas son conjuntos de especies con respuestas similares e inpli-
can por lo tanto una concordancia de comportamiento ecoldgico que
no se detecta en este tipo de andlisis, Analizaremos nuevamente esta
posicidn conceptual en el proximo capitule al referirnos a la contro-
versia entre teorias comunitarias e individualistas.

Si cada una de las especies responde a los factores del medio con
una respuesta distribucional nica, también serd especifico su patrdn
de comportamiento frente a los cambios temporales ya sean autogene-
rados o alégenos. Cada poblacidn seguird una dindmica: si no pueden
delimitarse comunidades, con menor razén podrdn caracterizarse eta-
pas serales. Las variaciones temporales deberdn describirse también co-
mo oscilaciones poblacionales donde ciertas especies presentan carsc-
teristicas mds o menos pioneras mientras que otras aparecerdn o toma-
rén preminencia en las fases mds o menos climdxicas del cambio vege-
tacional. Whittaker considera entonces la biota de una determinada re-
gién como formando un “patrén climdxico” donde las poblaciones se
interdigitan segtin patrones de variacidn espaciotemporales que fende-
rdn a zlcanzar estados de equilibrio dindmico relativo que pueden de-
nominarse climdxicos,

11 4. CAMBIOS CICLICOS. ECOSISTEMAS Y PAISAJES COMO
ESTADOS DE EQUILIBRIO DINAMICO

Watt (1947} describid por primera vez un tipo muy particular de cam-
bio sucesional que ocurre en algunos suelos pobres de Gran Bretafia.
En este caso el suelo desnudo es colonizado por unas pocas especies
arbustivas bajas; debajo de los arbustos aparece posteriormente una
cubierta de liquenes que va eliminado a los arbustos y finalmente
mueren ellos también quedando nuevamente el suelo desnudo. Es de-
cir, se ha producido en lugar de una serie de cambios tendenciales
orientados a un ecosistema en equilibrio mds estable con el medio, un
procese ciclico donde tras recorrerse varias etapas, todas inestables, se
retrocede a la etapa inicial. Ciclos similares fueron descritos posterior-
mente en otros ambientes, uno de los mds notables en Ia regién subdr-
tica (Dansereau, 1955). En estas altas latitudes el suelo, a partir de
una cierta profundidad, permanece helado todo el afio, delimitando
asi la profundidad de substrato aprovechable por los organismos vi-
vos, Cuando el terreno estd totalmente desprovisio de vegetacidn re-
cibe mayor insolacion, de modo que el horizonte permanentemente
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helado es relativamente profundo. Al ser colonizado el sitio e ir pro-
gresando la sucesidn, la cubierta vegetal va aumentando en altura y en
cobertura constituyendo paulatinamente una capa aislante que detiene
la radiacién solar. Por consiguiente el suelo se va enfriando. Cuando se
llega a una “vegetacién climax” de bosque de coniferas, el efecto ais-
lante se acentéa, el suelo se congela hasta la misma superficie provo-
cando la muerte de los drboles, que son entonces reemplazados por
unz comunidad pionera de liguenes, musgos y arbustos, muy baja y
abierta, que posibilita un nuevo calentamiento y el consiguiente des-
censo gradual del horizonte permanentemente helado. Puede asi reco-
menzar el ciclo sucesional.

Es evidente que estos cambios ciclicos no regresan exactamente a
las mismas condiciones inicjales ya que durante el proceso sucesional
las condiciones del substrato han ido cambiando, enriqueciéndose en
materia orgdnica y modificdndose sus caracteristicas {fsicas y quimi-
cas. Seria por lo tanto mids préximo a ia realidad representar estos ci-
clos sucesivos como upa espiral que se va cerrando (fig. 11.10). Cada
vuelta del ciclo no regresa a la situacidn inicial precedente sino 2 una
etapa seral algo mds avanzada, y extrapolando podemos suponer gue
finalmente podrd producirse una alterpancia entre las fases mds proxi-
mas ala “climax”.

Como resultado del estudio prolongado e intensivo del ecosistema
de bosque templado en Hubbard Brook, en el NE de Estados Unidos,
Borman y Likens (1979) elaboraron un modelo que describe los cam-
bios en los ecosisternas tras de un determinado tipo de disturbio, es-
pecificamente la sucesion secundaria después de talar completamente
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Figura 11.10. Bsquematizacién de una serie de cambios ciclicos que
partiendo de un substrato abidtico legan a una comunidad e, que re-
gresa Juego a la etapa inicial. Cada ciclo sucesivo se va acortando, eli-
minando las etapas‘giqneras,
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el bosque, pero sin modificar las caracteristicas fisicas del suelo. To-
mando como parimetro la materia orgdinica total del ecosistema
(MGT), el modelo distingue cuatro etapas despuds de la deforestacién
completa (fig. 11.11). Una primera fase marcada por el brutal descen-
so en la MOT es denominada “fase de reorganizacidon” y corresponde
a la dominancia de especies herbdceas y arbustivas heliofilas que colo-
nizan el nuevo nicho como pioneras en esta sucesidn secundaria. Al
cabo de unos 15 afios, comienza una “fase de agradacion”, donde las
poblaciones de drboles reinstaladas forman un dose} forestal y comien-
zan a desarrollarse aceleradamente, aumentando rdpidamente la MOT
del ecosisterna. Este bosque juvenil corresponde 2 la etapa sucesional
de mayor crecimiento y de mayores cambios acumulativos. Culmina
en una “fase de transicién”, cuando los drboles de la primera genera-
cién alcanzan su madurez y luego su senectud, comenzando a ser des-
plazados por otra generacién. Este periodo bastante prolongado estd
caracterizado por oscilaciones mds o menos bruscas hasta alcanzar
nuevas condiciones de equilibric. Comienza asi la dltima etapa deno-
minada “fase de equilibrio dindmico estable”, en la cual las caracterss-
ticas del ecosisterna se estabilizan con ligeras oscilaciones alrededor de
los valores medios. Borman y Likens opinan que este bosque necesita-
ria al menos 500 afios para alcanzar la cuarta fase,

Aparentemente, el esquema precedente represent: un caso tipico
de sucesidn secundaria hacia una climax estable de acuerdo al modelo
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Figura 11.11. Modelo de cambios temporales en el ecosistema de bos-
que deciduo templado en Hubbard Brook, New Hampshire, EE.UU.
Segiin Borman y Likens, 1979,



A0 Dindmiea de los ecosistemus

clementsiano. Sin embargo, si se analizan los cambios que ocurren en
el bosque & una escala mds detallada, es decir, si se pasa del nivel de
una parcela de algunas hectdreas al de una extension de pocos cientos
de metros cuadrados ocupada en promedio por un solo drbol adulto,
se hacen evidentes procesos ocultos a la escala precedente, que modifi-
can substancialmente la interpretacion del modelo sucesional Si la
analizamos a la escala del individuo, la fase de equilibrio dindmico es-
table consiste realmente en un mosaico intrincado de diferentes unida-
des sucesionales. En efecto, cuando un drbol alcanza su tamafio y edad
adultos, van incrementdndose las probabilidades de muerte y de caida,
Al caer, estos grandes drboles pueden arrastrar a otros vecinoes, for-
mando claros en el bosque de diferentes extensiones, desde algunos
cientos hasta pocos miles de metros cuadrados. Los claros son inme-
diatamente colonizados por especies heliéfilas pioneras, de modo gue
al cabo de pocos afios drboles pioneros habrdn cerrado el claro, Estos
pioneros serdn eventvalmente reemplazados mds tarde por las especies
que toleran la sombra en sus estadios juveniles. Asi en cada claro se
produce un proceso de microsucesion. De manera que la comunidad
climdxica no es mds que un mosaice cambiante de pequefias unidades
sucesionales en todas las etapas de desarrollo. Por ello, aun en un bos-
que maduro se mantendrdn indefinidamente especies pioneras junto a
las climdxicas. Vemos cdmo este modelo sucesional comparte elemen-
tos del modelo cldsico, de las sucesiones ciclicas vy del modelo de eco-
sistemna como patrdn climdxico cambiante. En el capitulo 12 volvere-
mos a ver este efermnplo al analizar otros cambios en los ecosisternas du-
rante los procesos sucesionales.

115 ESPECIES COLONIZADORAS Y ECOSISTEMAS PIONEROS

Para finalizar estas consideraciones sobre los cambios sucesionales,
examinaremos brevemente algunas caracteristicas de los ecosistemnas
pioneros para tratar de profundizar la comprensién de la dindmica de
estas primeras etapas tan criticas en toda sucesion. En particular es in-
teresante ver en las especies colonizadoras cudles han sido las caracte-
risticas ecolégicas que les permiten instalarse y prosperar rdpidamente
cuando se producen espacios vacios de cualquier tipo, ya sea por cau-
sas naturales o por la accién del hombre.

Los espacios vacfos, aptos para la instalacion y desarrollo de Ias po-
blaciones de especies pioneras, generalmente aparecen dentro del pai-
saje natural en forma aislada, como “isas” relativamente poco exten-
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sas dentro del contexto de los ecosistemas mds maduros. Su localiza-
cién, tanto espacial como teraporal, tiende a ser aleatoria e impredeci-
bie. Ademds, por los mismos cambios que introduce el proceso suce-
sional una vez que se inicia, el espacio vacio constituye un nicho esen-
cialmente transitorio.

Las especies colonizadoras de estos hdbitats tan especiales tienen
que vencer en primer lugar la barrera de la distancia, superando ade-
mds la impredecibilidad de la localizacién y la transitoriedad del ni-
cho. Las adaptaciones que se puede esperar hayan resultado favoreci-
das por seleccién natural para superar estos obstdculos serian: produ-
¢ir un gran nimero de semillas por planta y tener propdgulos que se
puedan diseminar a grandes distancias mediante mecanismos de disper-
sién poco especificos, Ambos requisitos: nimero y facilidad de disper-
si6n multidireccional conducen a pensar en especies con propdguios
pequefios y livianos que posean estructuras que faciliten ef vuelo y la
diseminacidn por el viento. Pero ademnds de cubrir con sus semillas el
drea mds vasta posible para segurarse su presencia en cualquier sitio
donde pueda eventualmente producirse un “vacifo”, las semillas debe-
rdn estar dotadas también de una gran perdurabilidad, es decir, debe-
rdn permanecer viables el mayor tiempo posible. Este requisito impli-
ca poseer mecanismos de resistencia o de evasién tanto a stress fisicos
como a una projongada exposicidn a depredadores. Por otra parte las
semillas deberfan ser capaces de germinar cuando aparezcan condicio-
nes favorables para el establecimiento de la planta, es decir, tienen que
poder captar ciertas sefiales ambientales que les indiquen la existencia
de un nicho vacio. Finalmente, una vez germinadas, las plantas deben
poder completar todo su ciclo de vida en la forma mds rdpida posible,
asegurando la produccién de nuevos propdgulos antes de que el hdbi-
tat cambie desfavoreciendo a estas especies pioneras. La seleccion ope-
rard entonces a favor de especies anuales de ciclo corto que cumplen
todo los procesos vegetativos y reproductivos en algunos meses.

Las especies con estas caracteristicas fueron denominadas *'especies
fugitivas” (Hutchinson, 1965), pues colonizan un cierte hdbitat favo-
rable, lo mantienen s6lo duranie una ¢ pocas generaciones y luego se
van. No tienen gran capacidad para competir, pero en cambio son muy
versdtiles, usan los recursos que no pueden utilizar otras especies y son
capaces de tolerar condiciones del ambiente relativamente extremas.

Quizis los ejemplos mejor conocidos de especies con las caracteris-
ticas que acabamos de sefialar son las malezas de cultivos y pastizales,
pues son capaces de prosperar en hdbitats transitorios, creados por la
actividad humana. Asi por ejemplo, utilizando los datos de King
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{1966}, calculamos ¢l peso promedio de las semillas de 24 especies de
malezas comunes en las zonas templadas, obteniendo un peso medio
de 2.8476 g por mil semillas, es decir, cada unidad pesa como prome-
dio menos de 3 miligramos. Las mismas especies producen entre 3375
y 270 000 semillas por planta. Como vemos, estas malezas cumplen al-
gunos de los requisitos morfolégicos mencionados para las pioneras.
Por otra parte, los datos existentes sobre serniflas en sisternas agricoias
0 en pastizales muestran gue es sorprendente el nimero y la diversidad
de las semillas de malezas que se encuentran enterradas permanente-
mente en el suelo. Este banco de semillas se mantiene viable por mu-
chos afios y va germinando gradualmente. En el experimento mds no-
table conocido sobre viabilidad de semillas de malezas en el suelo
(Darlington y Steinbauer, 1961) se enterraron a unos 50 cm de pro-
fundidad semillas de 20 especies en el afic 1879 . Cuarenta afios mds
tarde, 10 especies ain tenfan semillas viables, y 80 afios después de ser
colocadas en el suelo atin germinaron semillas de 3 especies.

La figura 11.12 esquematiza el comportamiento que acabamos de
describir. La aparicidén de un nicho vacio provoca sefiales a las que res-
‘ponden las poblaciones de semillas en el suelo desencadenando su ger-
minacién. El filtro ambiental es poderoso, sélo podrdn sobrepasarlo
con éxito las especies versdtiles de ciclo rdpido que producirdn nuevas
semillas en poco tiempo. Estas semillas se dispersardn masivamente
formande bancos de semillas latentes en el suelo de comunidades mds
estabilizadas, asi como por supuesto del mismo sitio en donde acaban
de cumplir su ciclo. Pero en las nuevas condiciones del medio, la sefial
para la germinacion de estas poblaciones no suelen llegar. En cambio,
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tarde o temprano vendrdn otras semillas que, ahora si, son capaces de
superar el nuevo filtro ambiental. Estas especies persistentes, de ciclo
vital mds lento, irdn desarrollando mayor biomasa y al cabo de perio-
dos mds o menos prolongados fructificardn, siguiendo luego el proceso
sucesional de acuerdo con las condiciones externas. Cuando alguna cir-
cunstancia excepcional, al cabo de un nimero de afios relativamente
grande, vuelva a crear un vacio en este sitio, recomenzard el ciclo con
las especies fugitivas. Es evidente, por otra parte, que st las alteracio-
nes son frecuentes o casi continuas, como en las tierras de cultivo, el
mecanismo antes descrito provocard un aumento sensibie en ndmero y
diversidad de pioneras malezas.

11.6 CAMBIOS EVOLUTIVOS Y PALEGECOLOGIA

De las tres escalas temporales diferentes de las que hablamos al referir-
nos a los cambios en los ecosistemnas, consideraremos ghora la mds am-
plia, es decir los cambios que se producen en plazos de orden geologi-
co, desde algunos miles hasta centenares de miles de afios. Para vislum-
brar los cambios que pueden haberse producido en intervalos tan dila-
tados es imprescindible recurrir a una metodologia adecuada que per-
mita conocer con cierta aproximacion, primero la composicién del
ecosistena en un momento determinado de su historia evolutiva; se-
gundo sus relaciones generales con el hdbitat y con el ambiente; terce-
ro los cambios en composicion y en estas relaciones a lo largo del
tiempo.

La primera herramienta que se utilizé para reconstruir el pasado
fue naturalmente la paleontologia: las floras y faunas fésiles, cuando
han sido bien conservadas en un determinado sitio y pueden ser acep-
tablemente datadas, dan muchsa informacidn de interés evolutivo, pa-
leogeogrdfico y paleoecolégico (véase la lista bibliogrdfica exhaustiva
para las paleofloras de América Latina en Graham, 1973). Los restos
de macrofésiles, aiin fragmentarios y muchas veces de escaso valor
diagnostico desde el punto de vista taxonémico, permiten tener una
idea aproximada del tipo de ecosistema del que formaban parte. Sin
embargo, el cardcter de los descubrimientos paleontoldgicos hace que
sus secuenciss sean casi totalmente hipotéticas, pues al no haber nin-
guna continuidad espaciotemporal entre los distintos yacimientos se
obtiene una visién fragmentaria, de puntos aislados en el espacio y en
el tiempo, que no permite reconstruir secuencias de cambios sobre una
base fictica suficienferente aceptable.
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Una herramienta de una potencialidad paleoecoldgica incompara-
blemente mayor es la micropaleontologia, v en el caso de ecosisternas
terrestres la “palinologia estratigrifica”™, o sea el andlisis de las sucesi-
vas floras fosiles de un cierto sitio basado en los restos de polen (Pons,
1958; Faegri e Iversen, 1964) Los yacimientos polinicos tienen un
conjunto de caracteristicas que les confieren un alto valor en i re-
construceidn de las sucesivas floras fosiles que los originaron. Mencio-
narermos zlgunas de las mds importantes:

— En ambientes de deposicion adecuados para la preservacion del po-
len, este material tiene una aita probabilidad de conservarse intacto
durante periodos geologicos enteros, Tanto la refativa deshidrata-
cién de los granos como la dureza e inalterabilidad de su cubierta,
hacen que en ambientes reductores se conserve un porcentaje im-
portante del material polinico originalmente depositado.

— Los granos de polen, aunque de pequefio tamafio, tienen un alto va-
lor diagndstico, pues permiten llegar generalmente hasta el género
de la especie a la que pertenecen, o en los casos mds desfavorables
al menos hasta la familia,

- La cantidad de material conservade en cada depdsito permite esta-
blecer relaciones cuantitativag entre fas especies presentes, es decir
no solamente se reconstruye la flora original sino tambidn la vege-
tacidn.

~ Las columnas estratigrificas son continuas por periodos a veces
muy prolongados, del orden de miles hasta millones de afios. En
circunstancias favorables puede obtenerse una secuencia cronoldgi-
ca continoa de las diferentes formaciones vegetales que se sucedie-
ron en el drea circundante al yacimiento. Ademds, pueden tomarse
muestras del sedimento a distancias proximas unas de otras, permi-
tiendo asi los pequefios cambios vegetacionales en intervalos de
tiempo el orden de solo cientos de afios.

— La continuidad espacial es mucho mayor y mds predecible que en
otros tipos de yacimientos fésiles. Un estudio superficial de una re-
gidn permite predecir con bastante certeza los sitios donde existen
buenas probabilidades de encontrar polen fasil.

— Casi toda la flora vascular de la que se origing el polen estd repre-
sentada en cada yacimiento, incluso las esporas de las plantas infe-
riores pueden conservarse. Aquellas pocas especies que tienen gra-
nos de polen de dificil conservacién son conocidas, es decir, se sabe
qué géneros no pueden aparecer en el registro polinico y cudles van
a estar subrepreséntados o sobrerrepresentados.
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— Existen patrones de referencia de todas las comunijdades vegetales
actuales El andlisis de la luvia de polen de una comunidad permite
construir estos patrones que sirven luego para comparar con forma-
ciones vegetales del pasado.

— Existen diversos medios de reconstruir las caracteristicas del hdbi-
tat donde se produjo la deposicion del polen, especialmente por
medio de técnicas sedimentoldgicas. Asi puede determinarse si se
trata de una turbera, pantano, estero, laguna, ambiente litoral, etc

— Frecuentemente existen posibilidades de datacidn absoluta en cada
perfil polinico, ya que son comunes los horizontes orginicos o {a
presencia de madera o carbdn, lo que permite utilizar el método del
carbonoe 14 para fijar fechas absolutas y cuantificar de este modo Ia
velocidad de los procesos de cambio en los ecosistemas.

Por todos estos motivos la patinologia constituye hoy en dia la m4s
valiosa herramienta paleoecologica a nuestra disposicidn. Cada dia se
perfeccionan las técnicas de muestreo, se progresa con lz identifica-
cién del material, se mejora la recuperacidn y se amplia la gama de
ambientes que pueden ser estudiados. Como uno de los mds notables
ejemplos de reconstruccion paleoecologica, analizaremos algunos de
los extraordinarios resultados obtenides por Van der Hammen v sus
discipulos en la interpretacion de Iz historia de la vegetacidn y del am-
biente en el norte de América del Sur durante el Pleistoceno. A partir
de comienzos de la década de 1950 Van der Hammen inicid sus estu-
dios palinolégicos en los Andes de Colombia, continudndolos desde
entonces no solamente en las zonas altas de ese pais sino también en la
costa, en los [lanos, asi como en el interior v el litoral de Guyana v en
Ia Amazonia (Van der Hammen, 1972, 1974). Desde 1975 Salgado La-
bouriau comenz6 estudios palinoldgicos en los Andes, en Venezuela y
algunas zonas bajas adyacentes (Salgado Labouriau, 1979). En conjun-
to se tiene actualmente un panorama claro y detailado de los cambios
vegetacionales cuaternarios en esta parte del continente. Nosotros, pa-
ra ilustrar con un ejemplo tanto las posibilidades que brinda la meto-
dologia como los cambios producidos en un sitio en los dltimos miles
de afios, presentaremos algunos de los resultados obtenidos por Van
der Hammen en las zonas bajas que se extienden desde el flanco orien-
tal de los Andes de Colombia.

La figura 11.13 reproduce un espectro polinico de la laguna de
Agua Sucia en los lanos de Colombia (Wiimstra y Van der Hammen,
1966). Actualmente esta zona estd cubierta en su mayor parte por sa-
banas arboladas abiertas entrecortadas por selvas en galeria que bor-
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dean los rios y cafios. El eje vertical del diagrama representa muestras
de polen tomadas a profundidades crecientes en los sedimentos del
fondo de la laguna, desde el nivel actual del fondo hasta una profundi-
dad de casi 5 metros Dos niveles de turba, datadas con carbono 14,
dieron edades de} orden de 2200 y de 4000 afios respectivamente, de
modo que el nivel mds profundo alcanzado en este estudjo correspon-
derd a un periodo de alrededor de 5000 a 6000 afios atrds. El eje hori-
zontal del diagrama representa las proporciones de polen encontradas
en cada nivel sucesivo. El polen ha sido separado en tres categorias:
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Figura 11.13. Perfil polinico de la Laguna de Agua Suciz en los lanos
de Colombia. El eje vertical representa la profundidad del sedimento,
asf como la edad absoluta de los niveles que pudieron ser datados con
el método del C 14 El eje horizontal representa el porcentaje de polen
de cada uno de los tres tipos de especies: rayado, especies de selvas;
rayado discontinuo, arboles de las sabanas; en blanco, especies herbd-
ceas de las sabanas; Seglin Wijmstra y Van der Hammen, 1966.
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a) gramineas, ciperdceas y otras hierbas de la szbana; b) Byrsonima vy
Curatella, los dos géneros de drboles mds frecuentes en la sabana; c)
elementos floristicos caracteristicos de la selva. Este sgrupamijento
permite entonces conocer las relaciones cuantitativas entre los dos
ecosistemas: sabana y selva, asi como estimar la densidad de drboles
presentes en la sabana en cada nivel.

El espectro polinico actuval, correspondiente al nivel { del diagra-
maz, nos muestra un 90 % de elementos de sabana frente a un 10 % de
polen de especies de la selva. Esta proporcidn corresponde aproxima-
damente a la representacidn relativa de los dos ecosistemas en el paisa-
je actual de la zona que rodea a la laguna. Examinando ahora las pro-
porciones de los distintos elementos a lo largo del eje del tiempo, lo
primero que resalta en el diagrama es la oscilacién continua de los mis-
mos durante todo este lapso de algnnos miles de afios. En diferentes
momentos las especies selvdticas Hegaron 2 representar mds del 60 %
del polen, mientras que en otros periodos se redujeron hasta niveles
comparables al actual, es decir 10 /> del total. Quiere decir que eviden-
temente la selva legd 2 ocupar la mayor parte de la zona proxima a la
laguna: También ha oscilado fuertemente la proporcidn relativa de po-
len de drboles y de hierbas de 1z sabana; en cierfos periodos los drboles
fueron mucho mds importantes que ahora, llegando a representar el
80 % del total de polen de un cierto nivel, mientras que en otros perio-
dos los drboles de la sabana no aparecen en el registro polinico, sugi-
riéndonos la existencia de sabanas exclusivamente herbdceas.

La primera conclusién que podemos extraer del andlisis de este pa-
linograma es que la extension de los dos principales ecosistemas pre-
sentes actualmente en ls zona ha variado continuamente durante los
ultimos 6000 afios. Aunque durante este lapso de finales del Holoce-

‘1o, ambos ecosisternas han estado continuamente presentes en esta zo-

na, sus proporciones refativas han oscilado entre limites muy amplios.
Una segunda conclusion es que también las caracteristicas de Ia sabana
variaron continuamente, pasando por todas las gradaciones, desde una
sabana herbdcea sin drboles hasta un bosque claro donde los drboles
sabaneros tenizn mds importancia que el estrato herbdceo.

Una tercera observacion se refiere a la velocidad de los cambios de-
mostrados en el diagrama. En el intervalo entre los dos niveles data-
dos, es decir, en un perfodo del orden de los 1800 afios, selvas vy saba-
nas, drboles y hierbas, han avanzado y retrocedido varias veces. Adn la
seiva, con el largo periodo que conlleva la reproduccion de los drboles,
ha pasado por cambios areales continuos. El proceso puede describirse
no como el desplazamiento periddico de un ecosisterna por otro, sino
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como el cambio permanente en las fronteras entre ambos. Podemos vi-
sualizar el paisaje vegetal representado en el palinograma como un des-
plazamiento constante y continuo, donde los ecosistemas se expanden
y se contraen, de modo que cada sitio puede ser ocupado alternativa-
mente por uno u otro ecosisterna, como si el drea de cada uno estu-
viera sometida a una pulsacion constante. En la regidn amazdnica, es-
tas fluctuaciones climdticas y vegetacionales se reflejaron incluso en
los patrones arqueoldgicos, etnograficos y lingiiisticos de las primitivas
poblaciones indigenas (Meggers, 1975).

Los grandes cambios vegetacionales aparecen nitidamente en el dia-
grama polinico de la laguna de Agua Sucia. Lo que falta ahora es inter-
pretar la naturaleza de los cambios. Estos podrian ser producidos al
menos por tres factores diferentes: oscilaciones climdticas, procesos
morfopedoldgicos y sucesiones. Parece dificil pensar en una sucesién
en sentido cldsico, ya sea desde Ia sabana hacia la selva o en una retro-
presion en sentido clisico, ya sea desde la sabana hacia la selva o en
una retrogresion hacia 1a primera, ya que los cambios no muestrai nin-
guna tendencia continuada v definida hacia uno u ofro ecosistema.
Por otra parte estd ampliamente documentado que durante todo el
Holoceno ha habido pequefias oscilaciones climdticas, tanto térmicas
como en las precipitaciones. En todo el norte de Sudamérica los traba-
jos de Van der Hammen sugieren la ocurrencia tanto de periodos mds
frios como mds cilidos, o de precipitacién anual mds baja y mds con-
centrada en pocos meses. Obviamente los perfodos mds secos conduci-
rin a un retroceso de las selvas, mds exigentes en cuanto a humedad
que las sabanas. Sin embargo no toda la dindmica vegetacional puede
ser interpretada en términos de oscilaciones climdticas. Ni el clima ha
cambiado tanto ni tan rdpidamente, ni la respuesta de [z vegetacion es
tan instantdnea frente a este tipo de oscilaciones ambientales. Mis
bien hay que pensar que en esta Hlapura aluvial la geomorfogénesis es
muy activa. El desplazamiento de los cauces, los procesos de relleno y
de incision de los sedimentos, ocurren continuamente. El nivel fredti-
co puede descender o subir, al mismo tiempo que se modifican las
condiciones de drenaje La vegetacion debe ajustarse muy répidamente
a estos cambios del hdbitat, mds irregulares v frecuentes que los del
clima regional,

En sintesis, los continuos cambios de vegetacién demostrados por
el registro polinico en esta zona de los llanos de Colombia parecen es-
tar relacionados con cambios ambientales: climdticos, geomorfolégi-
cos y eddficos, que conducen 2 una alternativa entre dos ecosisternas:
sabana y selva, asi como a cambios en la fisonomia de la sabana desde
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pastizal hasta bosque claro. Estos cambios podrian interpretarse co-
mo sucesiones alogénicas gque, impulsadas por variaciones externas,
conducen a desplazamientos mds o menos rdpidos tanto hacia uno co-
mo hacia el otro ecosistemna, segin sea el cardeter ecoldgico de los
camnbios externos,

El diagrama polinico de los ultimos 5000 ¢ 6000 afios de la laguna
de Agua Sucia nos indica claramente la naturaleza de los cambios ocu-
rridos en ia proporcidn relativa de los ecosistemas durante este perio-
do que, desde un punto de vista geoldgico y evolutivo, puede ser con-
siderado como relativamente corto. Los resultados obtenidos en los 1il-
timos 20 afios por Van der Hammen y por otros investigadores nos
permiten generalizar estas conclusiones a todo el norte de Sudamérica
y extenderlas a los dltimos 2 6 3 millones de afios de la biogeografia
de este continente. Lo unico constante en los resuitados de este con-
junto de andlisis palinoldgicos es la evidencia irrefutable de cambios
continuos. Ls misma conclusién es vidlida para todas las zonas suficien-
temente estudiadas desde el punto de vista palinoldgico en el resto del
planeta, como lo atestiguan los resultados de Livingstone (1975) en
Africa (véase también el libro de Flenley (1979) para un andlisis de la
informacion palinoldgica en todo el trépico).

Finalmente, si el periodo representado en el registro polinico se ex-
tiende atin mds alcanzando por ejemplo hasta el Terciario, se evidencia
otra dimensién de cambios: la evolucion de las especies. En este caso
los ecosistemas no se modifican solamente por el desplazamiento de
unas poblaciones por otras sino también por la lenta transformacion
de una especie en otra. El orden de magnitud de Ios cambios evoluti-
vos en plantas superiores coincide entonces con la escala de los cam-
bins palececoldgicos cuando se pasa a unidades de tiempo del orden
de millones de afios.
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Algunas propiedades de los ecosistemas
como sistemas integrados

12.1 ATRIBUTOS DE LOS ECOSISTEMAS

Tras haber dedicado el capitulo precedente al andlisis de los diversos
procesos de cambio que sufren los ecosistemas en diferentes intervalos
de tiempo, analizaremos en este capftulo el significado y la importan-
cia de algunos atributos o propiedades que derivan de su condicidn de
sistemas organizados e integrados. Estas propiedades carecen por lo
tanto de sentido 2 niveles inferiores de organizacién, pues solo emer-
gen al nivel del ecosistema reflejando caracteristicas de su composi-
cidn, estructura y dindmica propia. Algunos de estos atributos, como
la diversidad o la homogeneidad por ejemplo, aunque pueden ser defi-
nidos de diversas maneras, no ofrecen sin embargo grandes complica-
ciones ni para determinarlos ni para interpretarlos en términos ecold-
gicos. Otros conceptos en cambio, como los de continuidad, estabili-
dad, elasticidad o madurez, resultan menos sencillos de aprehender,
tienen varias acepciones posibles y generalmente son mds dificiles de
interpretar en cuanto a su sentido ecoldgico, y también de relacionar
con las demds variables del sistema.

Resulta asimismo sumamente ilustrativo considerar la manera en
que varian estos atributos en funcidn de la posicién relativa del ecosis-
tema en los gradientes sucesionales, analizando cémo ciertas caracte-
risticas de conjunto se hacen mds 0 menos relevantes a medida que la
posicion se aleja de las etapas pioneras y los sistemas convergen hacia
fases menos transitorias, es decir en estado de equilibrio mds estable
frente a las condiciones externas.
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Comenzaremos entonces definiendo y analizando las propiedades
de comprensién y determinacidn mds directa, para proseguir con atri-
butos algo mus sutiles y complejos, cerrando el capitulo con un andli-
sis de las tendencias de variacidn en las propiedades de los sistemas du-
rante los procesos sucesionales.

12.2 DIVERSIDAD

La diversidad de un ecosistema es una propiedad que indica o mide de
alguna manera el ndmero de componentes —individuos, especies, for-
mas de vida— que lo integran. Una primera forma (til de conceptuali-
zar esta variable es a traves de la “diversidad especifica™ definida co-
mo el mimero total de especies diferentes que conviven en un ecosiste-
ma. Aun con una definicidn tan simple resulta problemdtico y desme-
surado determinar la diversidad especifica de la mayor parte de los
ecosistemnas naturales salvo los mds simples. Por norma general, en los
ecosisternas terrestres, excepto en estudios particulares sobre la ecolo-
gia del suelo o los procesos de descomposicidn, se excluyen los mj-
croorganismos, refiriéndose tinicamente a la diversidad florfstica o fau-
nistica. Incluso en este sentido mds restringido, la labor de establecer
la composicién completa es demasiado larga y llena de dificultades pa-
ra un ecélogo que no puede estar familiadzado con tantos grupos dife-
rentes de organismos, por lo que el concepto se restringe atin mds para
incluir solamente algunos grupos taxondmicos: plantas superiores, ver-
tebrados, insectos, o aun tdixones mucho mds restringidos dentro de
cada uno de estos conjuntos.

Un segundo pardmetro que hay que fijar es la superficie que debe
ser muestreada para establecer el mimero total de especies presentes,
ya que la medida de la diversidad sdlo tiene sentido cuando es referida
a una cierta drea o muestra. Este hecho introduce complicaciones me-
todoldgicas v conceptuales adicionales. En la mayor parte de los eco-
sistemas de tierra firme la relacion entre el niimero de especies presen-
tes v la superficie muestreada sigue un patron caracteristico (fig.
12.1). Si partimos de parcelas pequefias en relacidn con el tamafio de
ios individuos, el nimero de especies aumentard rdpidamente al au-
mentar el drea muesireada para luego acercarse asintéticamente a un
cierto valor al hacerse muy grande el tamafio de la muestra. De aqui
surgid el concepto de “drea minima” como la menor superficie del
ecosistema que debe ser muestreada st quiere obtenerse una represen-
tacion adecuada deliniimero total de especies que lo componen. Debi-
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Figura 12.1. Una curva caracter{stica de la relacion entre miimero de
especies de plantas superiores presentes y superficie muestreada, en
una sabana estacional de los Hanos de Venezuela. En este caso el drea
minima serfa de aproximadamente 100 m? . Datos del autor.

do a esta varjacion en la diversidad especifica, mejor que referirse a
ung cifra determinada es trabajar en base al “espectro de diversidad”
del ecosistema (Margalef, 1974), es decir, determinar este atributo en
funcion del drea de la muestra.

Ia diversidad especifica varia mucho comparando diferentes ecosis-
temas (tabla 12.1). Las selvas tropicales de baja altitud pasan por ser
los ecosisternas mds diversificados en especies. Asi, por ejemplo, su ri-
queza floristica, considerando exclusivamente los drboles, puede al-
canzar las 500 especies por hectdrea, e incluso sobrepasar las 1000
sppfha si se tienen en cuenta todas las plantas superiores. En cambio,
los ecosistemas de ambientes extremnos, como los desiertos tanto edli-
dos como frios, o las formaciones tipicas de suelos salinos o anegados,
presentan una relativa pobreza en su composicién. En general la ten-
dencia es hacia el aumento de la riqueza floristica y faunistica con el
incremento de la precipitacidn anual, de las temperaturas medias y de
la humedad atmosférica.

Una segunda forma de considerar la diversidad de un ecosistema es
teniendo en cuenta, ademds del ndmero de especies, el mimero de in-
dividuos presentes de cada una de las especies. Este concepto de
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Tabla 12.1. Rangos de variacién en la diversidad especifica para algu-
nos ecosistermnas tropicales vy extratropicales, considerando diferentes
grupos de plantas y animates, Obsérvese la tendencia hacia 1a disminu-
citn de la diversidad al aumentar el stress ambiental hidrico (sabana-
semidesierte) o térmico (paramo-tundra). Datos de plantas tomados
de diversas fuentes, datos de animales de Wilson (1974).

Plantas vasculares  Gromineas Arbotes Mamifgras Quirdpteros
ECOSISTEMAS wpiha spp/ha sppfho S5 10°km?  spp/5 10" ke?
TROPICALES:
Seiva tropicst 300 ~ 1060 2-~ & 200 - BOO 106 - 160 50 - 70
Sabana tropicat 80 - 50 20 - 40 0~ 30 - -
Saiva nublada 50 ~ 380 2~ § 20 - BO 160 - 158 50~ 70
Pdrama W - B0 5~ 10 1 - 5 - -
EXTRATROPICALES:
Bosgue docidun 10 - &0 g~ 3 1~ 10 5% - 70 10~ 15
Basgue de gonrferas 5 - 20 g~ 2 1 -~ 5 40 - 50 5]
Tundra 5 ~ 30 2- 5 4] i8 - 40 o
Semidesierto ¢alido H O 50 2~ 5 0- 10 50 ~ BD 16 - 20

“equitabilidad” mide en cierta forma la probabilidad de que indivi-
duos escogidos al azar pertenezcan a la misma especie. Un indice utili-
zado en la literatura ecoldgica para cuantificar la equitabilidad es el de
Simpson, que indica la probabilidad de que los individuos escogidos
al azar de una muestra pertenezcan a la misma especie:

zZ N; ?
S=1- X
i=1 N

siendo Nj el ndimero de individuos de Ia especie i dentro de una mues-
tra de N individuos. Otro indice ampliamente utilizado es el de Shan-
non-Weaver, derivado de ia teoria de la informacidn, que cuantifica la
incertidumbre en predecir 1a especie de individuos tomados al azar en
un ecosisterna:

1
H= - 2 pj-leg, pi
i=1

siendo pj la proporcion de individuos de la especie i en la muestra

En los ecosistermas continentales la equitabilidad aumenta desde las
zonas polares hasta el ecuador a medida que las condiciones externas
se acercan 2 las optimas para mayor ndmero de especies.
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Inversamente relacionade con la equitabilidad estd el concepto de
“dominancia”, como indicacién de la abundancia numérica de un ni-
mero reducido de especies. En la mayor parte de los ecosistemas natu-
rales s6lo unas pocas especies, a menudo una sola, sobrepasan larga-
mente en densidad (nimero de individuos por unidad de superficie) a
otras especies pertenecientes a los mismos grupos taxondmicos ¢ a la
misma forma de vida. Asi, por ejemplo, en un bosque una tinica espe-
cie de drbol puede representar el 80 % de los drboles presentes, en tan-
to que muchas otras especies s6lo estdn representadas en conjunto por
el 20 % restante de los individuos. Del mismo modo en un determina-
do ecosistema pueden ser dominantes dentro de cada forma de vida
una o pocas especies de epifitas, de enredaderas, de aves insectivoras
o de lombrices de tierra en el suelo.

1a dominancia puede considerarse como expresion de la competen-
cia interespecifica sobre todo si nos referimos a especies proximas en-
tre si en morfologia y funcionamiento y, por ende, que tienden a utili-
zar recursos similares. Se conoce sin embargo muy poco de los meca-
nismos ecolégicos y bioldgicos que son responsables o que posibilitan
la preponderancia de ciertas especies en detrimento de todas las res-
tantes, o que establecen condiciones de equilibrio o de codominancia
entre varias de ellas en determinados ecosistemas Un amplic campo
dentro de la ecologia evolutiva se ocupa de esta problemdtica de la
“participacidn del nicho” entre poblaciones concurrentes.

Otra forma de analizar la diversidzd de un ecosistema es en térmi-
nos de rigueza en expresiones estructurales o morfofuncionales de su
flora v de su fauna, es decir, en dltima instancia tratar de conocer
cudntas estrategias evolutivas conviven en el mismo. Hilando fino pue-
de Hegarse a la conclusidn de que cada una de las especies en realidad
constifuye una estrategia diferente, volviendo asi{ al terreno de la di-
versidad especifica. El llamado “principio de exclusién competitiva”
de Gause (1934) sostiene que dos especies similares se excluyen entre
si, lo que equivale a decir que dos especies que coexisten, por fuerza
deben tener necesidades diferentes, es decir ocupar diferentes nichos
ecologicos.

Sin necesidad de entrar extensamente en una discusién sobre defi-
nicidn y naturaleza de las formas de vida o de las estrategias morfofun-
cionales que integran la estrategia global de cada especie, es obvio que
existen grupos de especies frecuentemente sin relacion filogenética es-
trecha entre si pero con similaridades evidentes en su morfologia ex-
terna o en la forma de cumplir ciertos procesos metabélicos claves.
Asi desde sus inicios la geografia botdnica reconocié con Humboldt
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la existencia de formas como las epifitas, drboles, arbustos, hierbas
perennes y hierbas anuales, palmas, o por otra parte especies siempre-
verdes, deciduas, subdfilas, dfilas, suculentas, etc. Estos grupos repre-
sentan sin duda grandes opciones o “sindromes de adaptacion™ a con-
diciones ambientales. Lo mismo puede decirse de elementos faunisti-
cos como veriebrados arboricolas o corredores, granivoros, folivoros o
insectivoros, efc,

La diversidad morfofuncional de los distintos ecosisternas no estd
atn bien establecida, aunque aparentemente no son los ambientes me-
nos problemidticos los que han promovido una mayor diversidad de es-
te tipo sino, por el contrario, ha ocurride una mayor diversificacién
morfoestructural y funcional en ecosistemas sujetos a diversas tensio-
nes ambientales, como los semidesiertos, tundras, pdramos, praderas,
estepas y bosques secos. En éstos aparecen estrategias evolutivas diver-
gentes, pero todas ellas encaminadas, por diversas vias, a solucionar
problemas bdsicos de supervivencia frente a medios relativamente hos-
tiles o dificiles.

iDe qué factores depende la diversidad de un ecosistema, ya sea
que la expresemos en términos de riqueza o de equitabilidad? En pri-
mer lugar tenemos que considerar sin duda una dimensidn de tipo his-
tdrico. Debe transcurrir un cierto tiempo para que las poblaciones de
plantas y animales que pueden tedricamente ocupar nichos vacios en
un ecosistema lleguen efectivamente al mismo. Este tiempo serd mds o
menos largo en funcién de las barreras geograficas ¢ ecoldgicas que de-
ban atravesar, es decir del grado de aislamiento relativo del ecosistema
con respecto a otros similares o a fuentes de especies potencialmente
viables. Asi, por egjemplo, las islas océanicas, muy alejadas de las costas
continentales, serdn pobladas lentamente, al igual que los ambientes
continentales muy aislados que configuran verdaderas “islas ecologi-
cas”, como las altas montafias en medio de zonas planas. La teoria del
poblamiento y de los equilibrios poblacionales en estos ambjentes-isla
ha sido brillantemente desarrollada por MacArthur y Wilson (1967) en
un trabajo que, aunque se aplicaba a modelos demasiado simples de la
realidad, tuvo gran transcendencia en el desarrollo de la teoria ecold-
gica.

En segundo término existe una dimension ecoldgica que influye so-
bre la diversidad, ;Cudntos nichos diferentes existen en un ecosiste-
ma?, o sea jeudl es la suma de recursos disponibles a ser repartidos en-
tre diferentes poblaciones? En este sentido la diversidad mide la di-
mension total del ecosistema en un espacio multidimensional donde
cada recurso es un-gje (Hutchinson, 1959). Evidentemente cuanto mds
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dilatado y equilibrado sez este “espacio-recursos” mds variada serd la
dimension *‘variabilidad biolégica™

Un tercer factor operativo sobre la diversidad es 1a homogeneidad
espaciotemporal del ecosistema, o la constancia de recursos en las cua-
tro dimensiones, las tres del espacio mds la temporal. £l niimero total
de especies que pueden coexistir en un ecosistema aumenta sustancial-
mente si el hdbitat global ocupado por una comunidad bidtica no es
homogéneo sino que forma un mosaico de microhdbitats, bien en sen-
tido horizontal o bien en un eje vertical; o st se presentan fluctuacio-
nes de cualquier naturaleza que conducen a la aparicidn periddica de
nuevos recursos. Por supuesto las microhdbitats deben estar funcional-
mente ligados entre s{ como para constituir un inico sistema ecoldogi-
co, de lo contrario deberian realmente ser considerados como dos o
mds ecosistenas mds 0 menos interdigitados entre si.

Una cuarta dimension a tener en cuenta es Iz regularidad o predeci-
bilidad de las variaciones ambientales. Cuanto mds regular o predecible
sea un ambiente, habrd mejores probabilidades de supervivencia para
mayor niimero de especies. Los ambientes sujetos a cambios drdsticos
poco predecibles solo permiten la supervivencia de pocas especies par-
ticularmente adaptadas, como hemos visto ya al hablar de las pione-
ras y colonizadoras. Finalmente, es posible que también tenga cieria
influencia sobre la diversidad, el ndmero y la intensidad de las interac-
ciones entre distintas especies: depredacidn, simbiosis, alelopatias, etc.
Aunque posiblemente la influencia se exprese mds en términos de
equitabilidad que de aumento o disminucidn de la riqueza especifica
del sistema. Analizaremos mds adelante el dificil problema de la rela-
cidn entre diversidad y otros pardmetros del ecosistema como la esta-
bilidad o la madurez.

12.3 HOMOGENEIDAD Y CONTINUIDAD
EN LGS ECOSISTEMAS

Estos han sido dos de los conceptos mds controvertidos de la ecologia
durante muchos afios. Ambos estdn tan vinculados entre si que la de-
finicién de uno de ellos determina el criterio que se tenga sobre &l
otro. ;Cudnto un ecosistema puede considerarse homogéneo? Ya
gue estamos tratando con un conjunto variado de poblaciones de dis-
tintas especies y dado que cada poblacion estd formada por individuos
mds o menos discretos que influyen y son influidos por su hdbitat, Ia
nocién de “homogeneidad espacial” depende completamente de la es-
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cala o dimensidn espacial del andlisis del ecosistema. Debemos sobre-
pasar ampliamente la dimensidn de los individuos, ya sea como volu-
men o como superficie de terrenc que vcupan, de modo que podamos
abarcar un conjunto suficientemente numeroso y variado de ellos, pa-
ra situarnos asi al nivel de Ia comunidad bidtica y de su ambiente. En
este sentide volvemos al problema ya mencionado en fa seccidn prece-
dente del “drea minima” de un ecosistema.

La homeogeneidad serd entonces el reflejo de variables poblacionales
intrinsecas de cada poblacion o dependientes de sus interrelaciones
con las demds. Constituye por lo tanto un pardmetro estadfstico, de-
terminable sélo en base a un muestreo satisfactorio, y con fluctuacio-
nes tanto regulares como aleatorias. Podemos considerar entonces que
un ecosistema es espacialmente homogéneo cuando determinados pa-
rdmetros no varian significativamente de una zona a otra. Con esta de-
finicion puede ficilmente ponerse a prueba y cuantificar la homoge-
neidad. Escogiendo cualquier pardmetro comunitario, como por ejem-
plo la densidad o la frecuencia de cada poblacién, podemos, mediante
un muestrec adecuado, comparar sus valores en diferentes zonas del
ecosisterna, o estratos del muestreo, determinando la probabilidad de
que cada submuestra pertenezca 0 no 2 la misma poblacidn estadisti-
ca. Por supuesto esta homogeneidad dependerd del tamafio fisico de
las unidades o de fas muestras tomadas, por lo que también en este ca-
80, como en el de la diversidad, es conveniente analizar un “espectro
de homogeneidad” en funcién del drea de las parcelas. Este tipo de es-
tudio, conocido como “andlisis de puestas” (Greig-Smith, 1964;
Kershaw, 1973) puede indicarnos asimismo cudles podrdn ser los fac-
tores externos relacionados con cada oscilacién del espectro de homo-
geneidad.

También podria considerarse la homogeneidad de un ecosistema
desde su dngulo funcional, determinando si hay variaciones espaciales
importantes en pardmetros como la biomasa, produccién primaria, ba-
lance hidrico o flujo de elementos. Es posible que atin con cierta hete-
rogeneidad en la composicién que puede ser evidenciada mediante un
andlisis de pautas, la mayor parte de los ecosistemas exhiban sin em-
bargo una relativa homoegeneidad funcional mientras se mantenga tam-
bién cierto grado de constancia estructural. En todo caso esta homoge-
neidad a nivel de metabolismo del sistema es mucho mds complicada
de determinar que la simple homogeneidad espacial en composicién y
en representacion relativa de las diferentes poblaciones, pero su impor-
taneia prictica al indicarnos la invariancia de procesos criticos como la
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produccion o el ciclade de elementos hace que se justifique amplia-
mente este temna de investigacidn.

Si un ecosistema es heterogéneo con respecto 2 algunoe de sus pard-
metros en una cierta escala espacial, evidenciando asi la existencia de
al menos dos subsistemas diferentes con respecto a la variable analiza-
da, puede suceder que ambos subsistemas formen unidades espaciales
discretas, reconocibles v separables sobre el terreno, de modo que el
ecosistemna en su conjunto no seria sino un mosaico diferenciable pero
inseparable de estas dos unidades diferentes e interconectadas. Por el
contrario, podria suceder que hubiera dos subsistemnas claramente di-
ferenciables entre si, pero también numerosas situaciones intermedias
donde las caracteristicas de uno u otro se confuden. Esta gradacion en
los cambios puede a su vez mostrar limites geogrificos netos o difuses.
En el primer caso analizado de heterogeneidad existe tanto una dis-
continuidad ecoldgica como geogrdfica, en el segundo caso estamos
frente a una continuidad ecoldgica, un gradiente de varjacién, con o
sin continuidad espacial (fig. 12.2).

El problema de la continuidad o de la discontinuidad entre varian-

Figura 12.2. Tres casos de heterogeneidad en ecogistemas 4. La pre-
sencia de una especie diferencia netamente dos subsistemas. 5. Las va-
riaciones en la densidad de una especie son espacialmente delimitables,
obteniéndose asi unidades concretas Es decir, existe una discontinui-
dad peografica pero una continuidad ecoldgica en el conjunto de las
subunidades, dada por el gradiente de densidad. €. La densidad au-
menta gradualmente siguiendo el gradiente indicado por la flecha,
Existe entonces tanto continuidad ecolbgica comeo geogrifica.
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tes dentro de un dnico ecosisterna o entre diversos ecosisternas mds o
menos similares entre s{ se complica bastante al pasar del andlisis uni-
dimensional, basado en un solo atributo o una sola poblacion, al andli-
sis multidimensional, que tiene en cuenta la variabilidad espacial o
temporal de un conjunto mds o menos amplio de propiedades cuanti-
ficables. Asi, por ejemplo, la poblacidn de una especie puede estar dis-
tribuida en forma heterogénea en un cierto espacio a una determinada
escala de andlisis, con dreas donde estd presente y otras zonas donde
falta totalmente, dando asi origen a un patrén netamente discontinuo,
al menos a la escala considerada. Pero también puede ser que la pobla-
cidén varie gradualmente su densidad desde un mdximo en algunas zo-
nas hasta un minimo en otras, ofreciendo asi un ejemplo de “continui-
dad”, todo dentro del marco unidimensional de una sola poblacién
dentro del conjunto del ecosistema. Es ficil darse cuenta de que cuan-
to mds atributos del ecosisterna utilicenos y cuanto mids finamente
cuantifiquemnos sus variaciones espacio-temporales, obtendremos un
cuadro global cada vez mds continuo en el que cada atributo ird va-
riando siguiendo gradientes no s6lo continuos sino ademds no super-
"ponibles con los gradientes de variacidn de los demds atributos mues-
treados. Esto ya lo vimos en el capitulo 11 {fig. 11.9) al hablar de con-
tinnidad en los cambios temporales de los ecosistemas.

Si cada poblacidn tiene una respuesta individual dnica y diferente
de las demds frente al conjunto de fuerzas externas que la modelan,
una comunidad bidtica no es mds que un conjunto de poblaciones que
coexisten en cierta drea, cuya distribucién es producto de una red in-
trincada v compleja de interacciones interpoblacionales y con el me-
dio, pero sin ninpuna realidad espacial concrets. Cada zona, cada
muestra, es diferente a las demds, es dinica, representa un punto singu-
far dentro de un hiperespacio de n dimensiones, donde n es el nimero
total de atributos o de especies que se toman en cuenta para el andlisis.

S5i el ecosistema no tiene expresidn espacial como un conjunto ho-
mogéneo de poblaciones con ciertos atributos de conjunto, sino que
es en realidad un campo de interacciones variables, lo importante no
serd entonces considerar un fragmento arbitrario del continuo espa-
ciotemporal, sino visualizar el conjunto, sus lineas de fuerza, sus gra-
dientes. El problema no es poner limites entre unidades concretas y
discretas, sino establecer patrones de variabilidad. Este es el principio
subyacente en las metodologias de “ordenamiento™ de comunidades
y de ecosisternas, en contraposicion con los procedimientos de “clasi-
ficacidén”, basados en la discontinuidad entre clases y en la jerarquiza-
cién de sus difererigias (Whittaker, 1973).
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Frente a esta disyuntiva clasificacion-ordenamiento, unidades dis-
cretas-variaciones continuas, es importante no perder de vista qué eslo
real, qué aparece como artefacto metodoldgico v qué es abstraccion
conceptual . El concepto de ecosisterna estd dirigido a resaltar las rela-
ciones estructurales y funcionales entre poblaciones muy diversas des-
tacando los procesos que las unen Todo ecosistema es esencialmente
cambiante, en e} tiempo y en el espacio, pero hay invariantes que, pa-
ra un tiempo dado, no se modifican de un punto a otro, o sus modifi-
caciones son poco sipnificativas comparadas con la informacion que
puede aportar su misma constancia. En estos casos conviene mds resal-
tar fa homogeneidad que la variabilidad. Sin embargo, si es nuestro
propdsitc analizar la estructura fina del ecosistema, profundizar la
comprensién de su dindmica, serd justamente la variabilidad la que nos
brindard la informacion mds relevante. Operativamente podemos esco-
ger entre metodologias que penetren de Heno en el microcosmos de la
variabilidad (ordenamiento) u otras que la obscurezcan para destacar
constancias v simitiludes (clasificacidn). Todo dependerd de cudl sea
nuestro objetivo concreto en la investigacion de un problema ecoldgi-
co. La realidad presenta infinitas variaciones, su conceptualizacion
destaca uno u otro aspecto parcial de la misma, los métados de estu-
dio se adeciian a los fines perseguidos v se apoyan en uno U otro mo-
delo conceptual del mundo real,

12.4 ESTABILIDAD Y ELASTICIDAD

El concepto de estabilidad, asi como sus relzciones con otras caracte-
risticas del ecosistema, ha sido cuestidn muy debatida en el desarrollo
reciente de la teoria ecoldgica, tanto por su importancia tedrica como
por sus obvias implicaciones en la prctica de la gestidn y la utilizacién
de los ecosistemas.

En primer lugar debemos referirnos a la “estabilidad™ bajo condi-
ciones naturales, o al menos normales para un ecosistema, lo que nos
lleva nuevamente a las teorias sucesionales que ya hemos visto en el
capitulo anterior, con etapas serales intrinsecamente inestables y eta-
pas climdxicas inherentemente estables o al menos tan estables como
el medio que las rodea y las condiciona.

Un segundo aspecto diferente es la estabilidad que puede evidenciar
un sistema cuando es sometido a situaciones excepcionales, sean éstas
naturales o de origen antrépico. Este tipo de estabilidad ha dado ori-
gen al concepto de “elasticidad” (restlience} como capacidad de volver



244 Ecosistenas como sistemas integrados

al mismo estado inicial de equilibric después de una alteracion (Hol-
ling, 1973}, Representa en cierto modo la inercia del ecosistema como
resistencia a un cambio permanente, pero el concepto puede ampliarse
hasta abarcar la capacidad para absorber y aun para utilizar los cam-
bios externos para reforzar la estabilidad. Es decir, ciertos ecosjstemas
parecen capaces no solamente de absorber impactos ambientales o hu-
manos de cierta magnitud, sino de utilizarlos come mecanismos de
persistencia. Un caso tipico de esta forma de asimilar un impacto seria
el de muchos ecosistemas herbdceos: praderas y otros tipos de pasti-
zal, capaces de tolerar y de aprovechar cierta intensidad de pastoreo.

Podemos representar grificamente (fig. 12.3} el comportamiento
de un sisterna frente a una perturbacion externa como una espiral que
nos muestra los estados sucesivos del sistema 2 lo largo del tiempo, Si
ésta converge hacia el punto inicial de estabilidad estamos frente a un
ecosistema eldstico; por el contrario, si diverge cada vez mds hacia
otras condicjones finales, carece totalmente de elasticidad. Es quizds
mds adecuado cuantificar esta varjable definiendo para cada sistema
un “drea de estabilidad” o amplitud (Orians, 1975}, dentro de la cual
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Figura 12.3. Representacion de la estabilidad de un ecosistema freate
a una poblacién. En el diagrama de la izquierda el sistema aparece co-
mo eldstico, pues al ser llevade desde ¢l estado inicial (/) a un estado
aiterado (A), se desarrollan una serie de cambios que tienden a hacerlo
regresar a la posicién inicial de equilibrio. En el diagrama de la dere-
cha, en cambio, el ecosistema no muestra elasticidad pues a partir del
estado alterado A4 tiende a alejarse cada vez mds del estado inicial de
equilibrio [, £3
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converge hacia las condiciones iniciales después de una alteracién,
mientras que si el impacto exterior lo Heva por fuera de la misma, el
sistema no regresa a su punto original (fig. 12.4). Las situaciones reales
pueden ser por supuesto bastante mds complejas, con mds de una zona
de estabilidad, Por otra parte la definicién de 1a misma estd obviamen-
te ligada al tipo de alteracidn ya que un ecosistema puede ser capaz de
absorber grandes impactos de cierto tipo (las sabanas el fuego periddi-
co, por ejemplo) mientras que son sumamente sensibles a otias pertur-
baciones (el fuepo destruye un bosque). Por otra parte, para que el
concepto de elasticidad tenga cierto valor prdctico debe referirse a un
cierto rango temporal, es decis, indicarnos no solo la direccidn sino
también la velocidad de los cambios.

;Qué caracteristicas estructurales o funcionales hacen gue un eco-
sistemas sea mds o menos estable frente a una determinada perturba-
cién? Uno de los postulados mds tenaces de Ia teoria ecolégica fuela
supuesta dependencia de la estabilidad con respecto a la complejidad
del sistema. Cuanto mds estructurado fuese un ecosisiema, cuanto
mas diversificado, cuanto mayor el nimerp de interconexiones de to-
do tipo que ligasen sus componentes, mayor debia ser su capacidad de
aufoperpetuarse y de mantenerse en equilibrio estable. La légica de es-
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Figura 12.4. Dos condiciones de estabilidad de un ecosistema. A la iz-
quierda el ecosistema permanece esfable mientras la perturbacidén no
jo saque de su drea de estabilidad alrededor del punto de equilibrio /.
En el diagrama de la derecha el ecosistema tiene su zona de estabilidad
alrededor de I, pero si es llevado hasta el punto /' encuentta una nueva
posicion de equilibrio con su correspondiente drea de estabilidad.
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te postulado reside en suponer con buenas razones que cuanto mds
compleja v elaborada fuese la red de interuniones internas, mds resis-
tente seria o mds ficilmente se reconstituiria al producirse algana dis-
rupcidn en sus eslabones. Eliminar por ejemplo una especie en este sis-
tema complejo deberia conducir a su inmediato reemplazo funcional
por otra especie, o al menos a que su ausencia no significase una modi-
ficacion substancial del equilibrio. Sin embargo, en base al breve andli-
sis conceptual precedente, podemos colegir que esta generalizacidn
que une complejidad con estabilidad pecs de una simplificacion exce-
siva, llevando a algunos autores a un punto de vista diametralmente
opuesto (May, 1875).

La estabilidad dependerd en buena medida del tipo de periurbacién

y de su intensidad y recurrencia. Un ecosistema de muy alta diversidad -

y equitabilidad seguramente serd capaz de absorber fdcilmente la pér-
dida de zlguna de sus especies, pero puede no ser capaz de resistir por
ejemnple un minimo cambio en la composicidn de la atmdsfera o en el
stafus nutritive del suelo. Quizds una de las pocas peneralizaciones vi-
lidas en este tema sea el que los ecosistemas tendrdn mejores posibili-
dades de sobreponerse a alteraciones a fas que estén habituados, es de-
cir, que pueden haber ocurrido con cierta frecuencia durante su larga
historia evolutiva; o al menos si estas alteraciones resultan nuevas e
inesperadas, que produzcan efectos similares a los de otros agentes na-
turales normales en el ecosistema. Puede predecirse por gjemplo que
un bosque deciduo tiene mucha mayor probabilidad de resistir o tole-
rar I accion de un agente defoliante, ya sea una plaga o un compuesto
quimico, que un bosque siempreverde, ya que para el primero la pér-
dida total del follaje es un fenémeno normal que ocurre cada afio co-
mo respuesta adaptativa a procesos naturales (sequia o frio), mientras
que el bosque siempreverde renueva sus hojas continuamente y no po-
drd soportar indemne una pérdida abrupta y prolongada de todo su
aparato asimilatorio.

12.5 LA VARIACION EN LAS CARACTERISTICAS DE LOS
ECOSISTEMAS DURANTE LOS PROCESOS SUCESIONALES

Analizar el sentido de los cambios que se producen durante los proce-
sos sucesionales en los atributos y las funciones que caracterizan a los
ecosistenas tienene el doble propdsito de consepuir evaluar mds ade-
cuadamente el starus sucesional de un cierto sisterna midiendo alguno
de sus atributos, y reciprocamente de comprender mejor el significado
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ecolégico de estas variables al ponerlas dentro del marco de referencia
de un gradiente sucesional. Los conocimientos actuales no permiten
cuantificar estas relaciones, ni tampoco explicitarlas detalladamente a
lo largo de las distintas etapas serales. No obstante, alin una considera-
¢ién a un nivel enteramente cualitativo, que indique de manera cruda
la relacién entre caracteristicas de etapas pioneras y de etapas madu-
ras, nos serd util como marco de referencia y como cuadro de sintesis
de una buena parte de la actual teoria ecolégica de los ecosistemas.

Seguiremos en gran parte las ideas de Odum (1969, 1971) y de
Margalef (1974), resumidas en la tabla 12.2. Tanto la biomasa vegetal

Tahla 12.2. Tendencias en caracteristicas de ecosistemnas seglin su posi-
cion en los extremos de gradientes sucesionales, Adaptado de Odum

(1969) v Margalef {1974).

ATRIBUTOS ETAPAS PIONERAS ETAPAS MADURAS

Materia orgdnica total

biamasa Aumanta

MNutrientes inorganicos Extrabidticos Intrabidticos
Reduccién del tiempo de permanencia fuera de los orga-
PSS

Divarsidad, equitabilidad Baja Alta

Diversidad de nichos Baja Alta

Tolarancia, amplitud

ecolbgica Amplia Estrecha

Tamafio individual Raducido Grande

Ciclo de vida Cortos, simples Largos, compiejos

Acgurnulacién de hiomasa Alta Baja

Produccidn neta Variable Alta

BNA/BA Baja Alta

Pn/B Disminucitn, se retarda la renovacion de 1a biomasa

PyiPa Aurngnta

Acurnulacion de partes

menos activas Aumenta

Cadenas troficas Simples Redes complejas

Ciclos minarales Abiertos Cerrados

Papel de descomponedores

en reciclado Poco importante Impostante

Procesos da simbiosis No desarroliados Multiples

Conservacitn de nutrientes Pobres Buena

Elasticidad ? 7

Estabitidad poblacional Baja Alta
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y animal como la materia orgdnica del ecosistema, incluyendo necro-
masa y materia orgdnica eddfica, se incrementan durante el proceso si-
cesional. Sin embargo ya hemos visto (fig. 11.11) que el mdximo de
MOT no corresponde necesariamente a la etapa de equilibrio dindmico
estable. La diversidad especifica y la equitabilidad se incrementan con
fa madurez, lo mismo que la diversidad de nichos, de formas biologi-
cas, de substancias quimicas, etc. En cambio, la tolerancia de las espe-
cies a las condiciones ambientales, o su amplitud ecoldgica, disminuye
ya que las especies pioneras tienen, como ya analizdramos en el capi-
tulo 11, un espectro de tolerancia mds amplio que las especies de eco-
sisternas maduros Los ciclos de vida se van haciendo mds largos v
complejos al mismo tiempo que aumenta el tamafio de los individuos.

En cuanto a los procesos productivos, es interesante sefialar cémo
durante la sucesién va aumentando la relacién de la biomasa no asimi-
ladora a Ja biomasa asimiladora, acumuldndose asi Organos y estructu-
ras menos activos, como la madera por ejemplo. Al mismo tiempo, el
incremento de la biomasa sin un aumento paralelo en la productividad
neta conduce a una menor relacién Py/B, es decir 2 una mayor vida
media de la biomasa y un retardo en las tasas de renovacion de la mis-
ma. Del mismo modo, el incremento de estructuras “parasitarias” con-
duce al aumento de la relacién produccion bruta sobre produccién ne-
ta, invirtiéndose mds energia en la respiracién y menos en el incremen-
to de la biomasa Este incremento disminuye hasta alcanzar un valor
nuio en un ecosistema totalmente estable.

En lo que respecta a los ciclos de los nutrientes y los procesos de
conservacion de los mismos (Gorham y colab. 1979), resulta bien evi-
dente la tendencia en [a sucesion a un incremento en el ahorro de nu-
trientes, a través tanto de su concentracién en log OIganismos como
certando los ciclos (reciclados internos), aumentando la importancia
de la descomposicidn y la velocidad del reciclado. También influye en
la economia de elementos minerales 2 mayor diversidad de los proce-
sos simbidticos (fijacién simbidtica de nitrégeno, micorrizas, etc.).

Segdn hemos visto anteriormente, quedaria coma purnto atin no del
todo claro la relacién entre estabilidad y madurez, pudiendo mantener
solamente como conclusién de valor general el incremento de la esta-
bilidad poblacional en las etapas mds avanzadas de las sucesiones.

En sintesis podria decirse que el proceso de madurez implica un au-
mento en la biomasa que puede mantener el sistema en base a un flujo
fijo de energia externa; o lo que es lo mismo, a Iz disminucién de la
energia necesaria para mantener la unidad de biomasa. El proceso su-
cesional implica entonces un incremento en la eficiencia energética y
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una disminucién en la entropia del sistema. En esto se asemejz a rmu-
chos otros procesos biolégicos de maduracion o de desarrollo.
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El hombre en la ecosfera

13.1 LA ECOSFERA

Durante el desarrollo de los 12 capitulos precedentes hemos tomado
al ecosistema como unidad central de nuestro andlisis, Hemaos visto ¢co-
mo esta unidad ecoldgica es Ia expresion de un conjunto de procesos
de intercambio con el medio y de interconexion entre sus diferentes
componentes o subsistemas. Como resultado de estos procesos dindmi-
co$ el conjunto manifiesta una coherencia estructural, funcional y ge-
nética, adquiriendo de este modo propiedades emergentes inexistentes
o carentes de sentido en los niveles inferiores de integracidn natural,
Estos atributos exclusivos y caracteristicos de los ecosistemas pueden
perdurar o cambiar con el transcurso del tiempo de maneras a menudo
predecibles.

Sin duda alguna los ecosistemas han sido la forma mds fecundz de
conceptualizacién que ha seguido la ciencia ecoldgica para aprehender
la diversidad de procesos naturales que ligan fendmenos de naturaleza
bioldgica con manifestaciones ambientales de indole esencialmente fi-
sicoguimica. Hoy podemos darnos cuenta de que el haber escogido al
ecosistema como punto central de mira significd un desarrollo rdpido
y substancial de nuestra comprension de fa naturaleza. Pero este avan-
ce se complementa y se completa atin mds cuando colocamos a los
ecosistemas dentro de un sisiema natural global y comprensivo que
abarca toda la interfase externa de nuestro planeta. Resulta dificil so-
breestimar [a trascendencia que el dnfasis en el concepto de “ecosfera”
ha significado para toda la investigacién ecoldgica. Hacer resaltar el
mismo tiempo la unicidad y la “uniguidad” de nuestro medio natural,
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colocarlo en el centro de las inquietudes de una ciencia pujante como
ia ecologia, considerarlo simultineamente un objeto de preocupacion
y de estudio, ha implicado ipso focio darnos cuenta de nuestra igno-
rancia v de nuestra responsabilidad

Ecosfera tiene un sentido v un énfasis mds amplio que el concepto
de “biosfera” que lo precedio. La biosfera evoca fundamentaimente al
componente bidtico de los ecosistemas, sin duda su nervio y su motor.
Pero preferimos no obstante utilizar el concepto de ecosfera para no
subestimar la accion y la importancia de los apentes fisicos que a tra-
vés de las envolturas fluidas del planeta: hidrosfera y atmdsfera, cobi-
jan, modelzn, modifican v condicionan la existencia de la vida y dela
biosfera.

Pero la ecosfera o es solamente el conjunto de los ecosistemas del
planeta. Si asi fuera, el concepto quedaria empobrecido en su profun-
didad y fertilidad. La ecosfera es un nivel de integracién superior, don-
de emergen procesos propios que solo pueden ser captados, analiza-
dos, modelados y comprendidos a este nivel. Aunque todavia nos en-
contremos ante los primeros balbuceos de una *‘ciencia de Ia ecosfe-
ra”, ya ¢l haberla inventado introdujo una novedad superlativa en el
mundo de las ciencias naturales y humanas.

La ecosfera considerada a la escala del planeta no representa, por el
momento, mds que una pelicula superficial, sumamente delgada, mds
© menos continua y muy heterogénea, que recubre todo el giobo te-
rrdgueo. Sobre los continentes su espesor es del orden de pocos me-
trog, en dreas marinas incluye Ia totalidad de los océanos, desde la fina
capa superior eufética y productiva hasta las profundidades marinas
disféticas pobladas dnicamente por organismos heterdtrofos (fig.
13.1}. En este caso la pelicula bidtica es algo mds espesa, unos pocos
kilémetros, pero también mucho més diluida que en las zonas conti-
nentales.

Los fenémenos mds profundos que influyen o participan en la dind-
mica de la ecosfera se originan inmediatamente por debajo de la corteza
terrestre, en las zonas superiores del manto, a algunas decenas de kil6-
metros bajo la superficie. Alli se preparan los fenémenos de vulcanis-
mao, ascensos del magma, fuentes hidrotermales, ademds de tener su pi-
so las placas que con su continuo movimiento conforman el cambian-
te rompecabezas de las configuraciones de continentes y océanos. El
limite superior de la ecosfera también es difuso, existe por un lado
una parabiosfera constituida por formas orgdnicas sumamente resisten-
tes que se mantienen mucho tiempo suspendidas en el aire: esporas,
polen, bacterias, etg..Por otra parte, ya hemos visto en el capitulo 2
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Figura 13.1. Esquematizacion de una seccidn vertical de la ecosfera,
mostrando su limite inferior en el manto y el superior en la ionosfera.
Nétess 1a delgada pelfcula que constituye la biosfera en la interfase en-
tre atmadsfera, hidrosfera v litosfera.

como ciertos fendmenos de especial relevancia ecoldgica ocurren en
[os niveles de la ozonosfera y la ionosfera. Es decir, podemos conside-
rar que los 130 km inferiores de la atmdsfera son escenario de proce-
sos que influyen sobre, y constituyen parte de, la ecosfera.

En definitiva entonces, el nticleo substancial de 1a ecosfera estd for-
mado por una delgada pelicula epicontinental donde se concentran los
organismos vivos, se desarrolla la inmensa mayoria de la biomasa y tie-
nen lugar los mds importantes intercambios de energia y de materiales.
Luego la ecosfera se diluye en las envolturas fluidas de la hidrosfera y
la atmésfera y se prolonga hacia capas algo mds profundas de Iz litos-
fera.
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Este sistema global puede ser considerado como relativamente ce-
rrado desde el punto de vista del aporte externo de materiales, limita-
do apenas a la caida de meteoritos y polvo césmico, cuzntitativamente
insignificante. En cambio es completamente abierto desde el punto de
vista energético, siendo activado en primer lugar por la irradiacién so-
lar, con aportes muclhisimo menos significativos de la radjacién cosmi-
ca y la energia geotérmica. Del mismo modo hay que tener en cuenta
como agentes ecoldgicos a las fuerzas gravitatorias, en particular del
Sol v de la Luna, con sus consecuencias sobre la dindmica de la atmés-
fera y de los océanos, ¢ indirectamente sobre la ritmicidad de todos
los procesos bioldgicos y ecoldgicos.

Quizds los ejemplos mds evidentes del funcionamiento de la ecosfe-
1a como un verdadero sistema ecoldgico integrado los tengamos en los
ciclos de los elementos esenciales para la vida. Ya sea en el caso que es-
tudidramos en el capitulo 8 del ciclo del nitrégeno, como en el del {os-
foro, calcip, potasio o cualquier ofro de los macronutrientes o de los
oligoelementos, todos estos ciclos implican miiltiples procesos de
transferencia haciz los ecosistemas, via la atmdsfera o la litosfera, y
desde ellos a {ravés de los vectores agua o aire, nuevamente hacia los
océanos, Ia atmdsfera o las rocas de la corteza. Ya sabemos que estos
ciclos globales sen sumamente complejos, que los ecosistemas consti-
tuyen las vilvulas reguladoras de los flujos y que en general los tiem-
pos de reciclado son muy largos en términos bioldgicos. Le cual no
disminuye por supuesto en modo alguno ni su trascendencia ni la ne-
cesidad urgente de profundizar su conocimiento aun tan incipiente.
Sin embargo, como veremos en seguida, ha sido la accién modificado-
ra del hombre, especiaimente durante los dltimos siglos, la que ha obli-
gado a fijar la atencidn sobre la magnitud de las pertorbaciones, la fra-
gilidad de muchos procesos naturales v la rapidez de los cambios que
pueden ser inducidos.

Recordemos asimismo el caso del balance global del carbono (capi-
tulo 7), con el papel regulador crucial desempeifiado por Ia asimilacién
fotosintética, asi como las enormes consecuencias que un ligero incre-
mento en la concentracién de CO, en la atmdsfera puede traer sobre
las condiciones climdticas en todo el planeta. Los ejemplos podrian
multiplicarse indefinidamente, mencionando entre otros las interrela-
ciones entre las superficies cubiertas por selvas y bosques, la deforesta-
cion creciente, la cantidad, composicidn y calidad de las aguas de dre-
naje v fluviales, las condiciones ecolégicas de los prandes estuarios,
etc. Todos estos ejemplos nos reafirmarian en la idea bdsica de que el
equilibrio de la ecosfera depende de una red de interrelaciones entre
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“tados" sus ecosistemnas, que no puede degradarse o debilitarse un es-
labén sin que sus consecuencias repetcutan no solamente en aguellos
acosistemnas directamente vinculados, o adyacentes o proximos a la al-
teracion, sino sobre “toda” la ecosfera, La proximidad geogrdfica, o el
aislamiento o alejamiento relativo de los focos de perturbacién, no sig-
nifica ninguna proteccion, pues las acciones ecol6gicas se transmiten
a distancia; repetimos, el sistema ecoldgico ecosfera es un todo unico.
Segin esto, una légica consecuencia de las premisas anterjores podria
ser la afirmacién de que no es posible para ninguna sociedad o pars li-
mitarse a una politica ecoldgica local, sino que ésta se convierte obli-
gatoriamente en una tarea y una responsabilidad de todos, ya que to-
dos estamos juntos sobre este navio espacial que es la Tierra,

132 FL HOMBRE

Nuestra especie, que presuntuosamente ha sido bautizada Homo sa-
piens, apareci6é hace algunos cientos de miles de afios, a medizdos del
periodo Pleistoceno (véase Scientific American, 1975) es decir a partir
del Gitimo diezmilésimo de la historia de la Tierra, de los 2 6 3 diltimos
diezmilésimos de la historia de la vida. Somos recién legados y nos en-
contramos con la magnifica herencia de un gran planeta habitable.

Durante el 99 % de nuestra existencia como especie nuestra activi-
dad biolégica y social no se diferencidé mucho de la de otras especies
del reino animal, a pesar de que el hombre para procurarse alimentos
fue utilizando herramientas materiales relativamente sofisticadas co-
mo el hacha de piedra, el arpdn de hueso, lanzas y flechas de madera y
piedra, y a pesar de haber logrado domesticar la maravillosa herra-
mienta del fuego.

Hace algunos miles de afios, a mediados del Holoceno u época
actual, nuestros antepasados aprendieron a explotar en su provecho
unas pocas especies de animales y de plantas, logrando que se multipli-
caran bajo su control y con su intervencién deliberada, consiguiendo
asi una fuente de alimentos mds abundante y mis segura que la ca-
za, Ia pesca o la recoleccién (Gordon Childe, 1936). Esta “revolu-
¢idn agricola” parece haber desencadenado en poco tiempo una serie
impresionante de transformaciones en la vida de nuestra especie que
Hevaromn, entre otras cosas, a la construccion de ciudades, la invencitn
de la escriturz v la divisidn de las sociedades en clases muy asimétricas
en sus derechos y deberes y, frecuentemente, frontalmente antagéni-
cas {Gordon Childe, 1936).
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No intentaremos resumir la historia mds reciente de la humanidad,
ni deplorar sus miserias v celebrar sus éxitos. Lo dinico que queremos
hacer notar es que la especie a la que pertenecemos colonizé la mayor
parte de los continentes, alcanzdndo & principios de la Edad Moderna,
hace unos 5 siglos, una poblacién total de] orden de 400 & 500 millo-
nes de personas (Ehrlich v colab., 1977). Desde entonces diferentes
circunstancias favorecieron un incremento poblacional cada vez mds
acelerado hasta alcanzar la cifra actual que supera los 4000 millones de
personas (fig. 13.2). Bs decir, se tardé medio millén de afios en Hegar
a una poblacién de 400 millones de personas, en tanto que en sélo me-
dio millar de afios mds se decuplicd esta cifra.

Este incremento poblacional estuvo acompafiado por un tremendo
desarrollo en la capacidad de transformar y utilizar diversas fuentes de
energia, que en las sociedades modernas se empled para producir y
transportar un ntmero creciente y diversificado de productos: vesti-
dos, alimentos, objetos ttiles y suntuarios, etc. Tanto el aumento en
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Figura 13.2. Incremento en la posicion humana durante los dltimos
500 000 afios Obsérvese la discontinuidad en la escala temporal asl
como el abrupto cambio de la pendiente que se produce 4 comienzos
de la Edad Moderna. .Tomado de Ehilich y colab,, 1977,
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el nlimero de habitantes del planeta, como el acelerado desarrollo tec-
noldgico, fendmenos explosivos ambos, que sucedieron a la “revolu-
cion industrial” en occidente en los siglos XVIIT y XIX, han conduci-
do a aumentar el impacto humano sobre el medio fisico v bidtico, im-
poniendo transformaciones tan drdsticas y extensas en los ecosistemas
que ya han comenzado a reflejarse al nivel de la ecosfera.
Actualmente, los puntos mds significativos 2 considerar para nues-
tro andlisis sobre el papel del hombre en la ecosfera, son los siguientes:

- La poblacién humana fiene necesidades bioldgicas minimas que sa-
tisfacer. Debido al crecimiento demogrifico vertiginoso, estas nece-
sidades corresponden a enormes cantidades de alimentos y de mate-
riales orgdnicos y minerales necesarios para producir vestidos, vi-
viendas, muebles, herramientas y toda la variedad de objetos nece-
sarios para asegurar la subsistencia y la produccién.

— Una parte numéricamente reducida de la humanidad, utiliza ade-
mads una apreciable cantidad de bienes y servicios que estdn bastan-
te por encima o mds alld de las necesidades estrictamente biologi-
cas. Por un lado estdn los bienes relacionados con el desarrollo cul-
tural, fisico y mental; por otra parte, la mds substancial, los bienes
utilizados para mejorar la vida material, fabricando una parafernalia
de objetos que crean un cierto nivel de bienestar o de calidad de la
vida. Por dltimo, pero de ningin modo despreciable como inversidn
y como esfuerzo, estd la fabricacion de objetos dedicados a la des-
truccidn y el aniquilamiento de otros estados y poblaciones supues-
tamente enemigos, con el juego continuado y macabro de la guerra.

— La satisfaccion de las necesidades biolSgicas minimas, el manteni-
miento de la estructura productiva, el desarrollo de la vida social,
hacen necesario utilizar cantidades crecientes de energia, obtenidas
hasta shora fundamentalmente de la energia quimica acumulada
por los seres vivos (produccidn primaria, combustibles fosiles).

Trataremos de analizar ahora como ha respondido la sociedad a es-
ta trilogfa de incrementos poblacidn-bienes-energia, v ¢émo su res-
puesta estd influyendo en el funcionamiento y el equilibrio global de
la ecosfera.

13.3 LA COLISION

La necesidad de expletar nuevas tierras agricolas para proveer de ali-
mentos, fibras y otros productos a una poblacién creciente, fue con-
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duciendo a una deforestacion masiva, que ya a partir de mediados de
la Fdad Media extendio las fronteras agricolas en las dreas mds pobla-
das de Europa occidental (Duby, 1973). Los dos ecosisternas naturales
que ocupaban primitivamente la mayor parte de las Hanuras y mese-
tas: el bosque deciduo templado de hayas y robles en la zona atldnti-
ca, el bosque siempreverde de encinas en la regién mediterrinea, fue-
ron retrocediendo hacia las dreas de relieve mds escarpade o mds difi-
ciles de cultivar, al mismo tiempo que se extendian los cereales, pra-
des, vifiedos, huertos, etc. Ei fendmeno adquirid caracteristicas tan
desmesuradas que en antiguos paises de bosques como Inglaterra o Es-
pafia faltaba la madera necesaria para la construccién o la fabricacion
de barcos. Con algunos siglos de retraso, el mismo proceso de expan-
sién agricola y retroceso forestal ocurrié en Europa oriental, el Extre-
mo Oriente y las zonas templadas de América del Norte. En los paises
semidridos del norte de Africa y del Oriente Medio, la desaparicidn ca-
si completa de los macizos forestales fue anterior y mds drdstica, tan-
to por ser menos extensos sus bosques como por encontrarse en un
equilibrio mds delicado frente a climas adversos.

Actualmente las tierras cultivadas, en su mayor parte ganadas a los
bosques, o menos frecuentemente a praderas y estepas, alcanzan los
1400 millones de ha, es decir casi el 10 % del total de las superficies
continentales libres de hielo, con un promedio de 0.35 ha cultivadas
por cada habitante del planeta (Ehilich y colab , 1977). Por supuesto
el impacto humano es atn mds extensivo si consideramos las tierras
de pastoreo y los bosques transformados en formaciones lefiosas bajas
y degradadas por la explotacion abusiva,

Se calcula que el total de tierras potencialmente cultivables es del
orden de los 3200 millones de ha, la mayor parte de estas tierras culti-
vables atn no cultivadas se encuentran en Africa y América del Sur
(Ehrlich y colab., 1977). Sin embargo, debe tenerse en cuenta que
pricticamente todas las mejores tierras ya estdn siendo explotadas y
que las que quedan son efectivamente tierras marginales cuya explota-
cién sélo es posible con inversiones grandes en infraestructura y ener-
gia. Es decir, resulta aventurado suponer que si las tierras actualmente
bajo explotacién agricola o pecuaria alimentan (mal) a la humanidad,
el total de tierras potencialmente explotables permitirin mantener 2
algo mds del doble de la poblacién actual. Esto no es por supuesto im-
posible, pero sélo a costa de grandes inversiones que completardn el
circulo vicioso de la destruccidn y la contaminacidn.

Ya hemos analizado en el capftulo 5 algunos ejemplos de pruducti-
vidad comparadaide agroecosistemas y ecosistemas naturales en Zonas
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tropicales y templadas. Las tierras dedicadas a cultivos anuales, como
los cereales y las fibras, tienen generalmente una productividad bastan-
te inferior a la de los ecosistemas naturales. Ademis el reemplazo de
un ecosistemna diversificado por un agroecosistema implica un empo-
brecimiento biolégico extraordinario, y a menudo la pérdida irrepara-
ble de especies y de hdbitats. Los estudios de Borman y Likens
(1979), a los que hemos hecho referencia tantas veces, sefialan de ma-
nera irrefutable las consecuencias que la deforestacidén puede tener so-
bre todos los ciclos biogeoquimicos acelerando la exportacién de nu-
trientes. Por otra parte, para mantener unz alta productividad apricola
en tierras sometidas reiteradamente a cultivo a través de decenios o de
siglos, es necesario emplear cada vez cantidades mayores de fertilizan-
tes, plaguicidas, energia, maquinarias, etc. En las dreas de agricultura
mds intensiva y productiva, la modificacién de los ecosistemas origina-
les es casi total, alcanzando a la vegetacidn, la fauna, la microflora, el
suelo y el agua.

La reduccion de las dreas forestales ha sido mucho mayor que ¢l au-
mento de las tierras de cultivo y de pastoreo. Las estadisticas recientes
(Persson, 1974} indican la existencia de 40 miliones de km* de bos-
ques y selvas, pero solamente Ia mitad de esta extensién corresponde
a formaciones boscosas continuas y relativamente poco alteradas, la
otra mitad son bosques abiertos o formaciones arbustivas o arbdreas
bajas, muy degradadas en su estructura y composicién, con scaso o
nulo valor forestal Una buena parte de los bosques tanto templados
como tropicales ha sido explotada y atn sigue siéndolo con un criterio
minero, como si fuesen recursos no renovables: se extrae todo o que
pueda tener valor econdmico sin importar en absoluto qué sucederd
después. EI destino de las selvas tropicales es especialmente dudoso si
continia la tendencia actual, siendo inevitable en este caso su desapa-
ticion casi completa aiin antes de haber sido estudiada. La figura 13.3
muestra un ejernplo dramdtico en la cuenca del lago de Maracaibo en
Venezuela, donde una selva tropical précticamente intacta y descono-
cida, que cubria miles de km?® se redujo a bosquecillos insignificantes
a los pocos afios de abrirse una carretera que la bordea,

Un impacto adn mds brutal sobre los ecosistemas naturales es el
que producen las formas mds intensivas de ocupacidn humana: la ur-
banizacién y la industrializacién. EI crecimiento vertiginoso y desme-
surado de las ciudades en todo el mundo, la formacidn de gigantescas
megalépolis, Ia extension de las vias de comunicacion terrestres, aéreas
v maritimas, la expansion de las actividades fabriles e industriales, ha
significado cubrir con cemento miles de km® de tierras agricolas o de
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Figura 13.3. Dos fotograffas aéreas de la misma zona, en el sur de la
cuenca del lago de Maracaibo, Estado Zulia, Venezuela, tomadas con
12 afios de intervalo, 4. En 1952 casi la totalidad de esta region esta-
ba cubierta por selva tropical. B. En 1964, 10 afios después de la cons-
truccidén de la carretera panamericana que atraviesa esta zona, la selva
tropical ya ocupabg,menos del 10 % de la superficie total.
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paisajes naturales, haciendo desaparecer todoe sistema natural en vastas
dreas y reduciendo incluso peligrosamente las tierras cultivadas Ade-
mds de las consecuencias sociales, pscicoldgicas v estéticas, la indus-
trializacidn, sobre todo la gran industria, necesita cantidades crecien-
tes de apgua, que comienza por ende a Ser un recursc escaso, compi-
tiendo por su uso industrias, ciudades y cultivos, Asimismo las fdbricas
producer no sélo productos supuestamente utiles y necesarios, sino
que derraman cantidades crecienes de desechos que contaminan las
aguas y la atmdsfera ademds de quitar al paisaje todo valor estético.
No es necesario pintar con detalle este panorama desalentador, basta
recorrer las dreas industriales de cualguier pais para darse cuenta de la
magnitud del impacto. Pero no debe creerse que se trata de efectos de-
sastrosos pero puntuales, que lejos de las fibricas seguiremos teniendo
ia naturaleza tan colorida y viviente como siempre. El estudio de la
composicién quimica de las precipitaciones en dreas alejadas cientos
de kilémetros de las aglomeraciones urbanoindustriales sefiala sin
equivocos que serios efectos contaminantes ya se sienten a grandes
distancias, en medio de un paisaje natural {Borman y Likens, 1979).

Algunos recursos ya han comenzado a ser criticos, poniendo serias
dudas sobre la posibilidad de persistencia de este tipo de civilizacién
industrial. No solamente el agua es disputada por usos concurrentes y
excluyentes, sino que la energia se encarece ¥ muchas materias primas
comienzan 2 escasear. Asimismo se hace cada vez mds dificil poder
usufructuar de ciertos patrimonios comunes o ciertos bienes cuyo dis-
frute parecia estar mds alld de cualquier duda: aire puro, naturaleza,
silencio, privacidad, bosques, playas, rios, etc

134 FUTURO jHACIA UNA CONVIVENCIA ARMONIOSA?

Todos estos aspectos negativos que acabamos de sefialar, producto
aparentemente de la organizacion socioecondémica v del crecimiento
poblacional, json remediables? ;Estamos dirigiéndonos inexorable-
mente hacia la ecocatdstrofe que pronostican algunos futurdlogos qui-
zds demasiado melodramdticos y que pondriz en peligro mortal 2
nuestra civilizacién y a nuestra especie, o bien ya se ha diagnosticado
el mal y {a sociedad estd desencadenando los mecanismos homeostdti-
cos autocorrectivos que permitirdn enderezar el rumbo, subsanar los
dafios ya hechos y revertir rdpidamente las tendencias perjudiciales y
destructivas? Habria que considerar el andlisis al menos a dos niveles
distintos: uno, el de las tendencias actuales, evidenciables por estadis-
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ticas confizbles; el otro, mds critico, el de los objetivos a alcanzar y de
las medidas o remedios a poner en prdctica en cada situacién y frente
a cada problema. Estos ultimos sobrepasan los modestos objetivos de
nuestro libro v solo brevemente podemos incurrir en esta femdtica.

Los primeros toques de atencidn hechos con bases ecoidgicas sefia-
iando los peligros del crecimiento econdmico y poblacional tienen ya
25 6 30 afios (Tamames, 1977). 8i examinamos zlgunos pardmetros
que nos indiquen objetivamente si ha habido alguna reversion de ten-
dencia durante este periodo, ya sea fruto de la angustia de unos pocos
o de procesos espontdneos de autorregulacidn social, nos daremos
cuenta de que la situacién global no parece haber mejorado en forma
significativa. Considerando en primer lugar el incremento poblacional,
éste se ha mantenido alto en buena parte del mundo. En los pafses
desarrollados las tasas de incremento han bajado por cierto, y en algu-
nos pocos casos se ha llegado al punto de crecimijento nulo, como en
Alemania Federal También en China, el mds poblado de los pafses del
mundo subdesarrollado, las tasas parecen haber disminuido. Pero en la
mayor parte de los paises subdesarroilados, donde se concentra al me-
nos la mitad de la poblacién mundiai, no se ha producido ninguna
desaceleracién notable Las previsiones poblacionales, tomando dife-
rentes alternativas probables, para los prdximos siglos, se representan
en la figura 13.4. Parece bastante seguro que la poblacidn mundial se
duplique en el proximo medio siglo.

Las tendencias hacia ]a expansidn de las tierras cultivadas y la defo-
restacién creciente se han mantenido. El futuro de la mayor drea fo-
restal del munde: la cuenca amazénica, aparece por lo menos incierto.
Cientos de miles de especies vegetales y animales estdn amenazadas de
extincién por desaparicion de sus hdbitats. Una medida de la expan-
sidn industrial, agricola y urbana la tenemos en los aumentos sosteni-
dos en el consumo de energia, tanto en cifras absolutas como per capi-
ta, a pesar del incremento de 4 6 5 veces en el precio de la misma (fig.
13.5).

Sobre el posible significado de estas rezlidades en el equilibrio glo-
bal de 2 ecosfera y sobre el futuro de nuestras sociedades, las opinio-
nes varian ampliamente (véase Tamames, 1977), pues debemos reco-
nocer que entramos en terrenos no tan firmes como los que caracteri-
zan buena parte de las hipdtesis v las teorias en sociologia y en econo-
mia, ademas de contar solamente con un embrién de conocimiento so-
bre el funcienamiento del sistema ecoldgico “ecosfera™ Las posicio-
nes mas opitimistas sostienen que nuesiro planeta, a pesar de ser evi-
dentemente finitoden sus recursos, puede llegar a alimentar, cobijary
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Figura 13.4. Algunas proyecciones del ¢crecimiento en la poblacidén hu-
mana durante los proximos siglos suponiendo que la tasa neta de re-
produccién se hiciese igual a uno en los afios indicados en cada curva
I.a tasa neta de reproduccién es la relacién entre el nimero de mujeres
en dos generaciones sucesivas, ¥ el que esta relacién se iguale a uno im-
plica por supuesto estrictas medidas de control de la natalidad. Notese
sin embargo como el crecimiento poblacional se mantiene durante bas-
tante tiempo. Segan Frejka, 1973
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Figura 13.5. Variacién en el consumo anual de energfa en los Estados
Unidos durante el altimo sigio Segin Ehrlich y colab., 1977,
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brindar condiciones aceptables de vida a una poblacién varias veces su-
perior a la actual. Para eHo sélo serd necesarjo usar a fondo los recur-
sos disponibles y poner en marcha algunas innovaciones tecnolégicas.
Bastard con expandir las tierras cultivadas, intensificar la productivi-
dad agricola, mejorar las razas de plantas y animales domésticos, racio-
nalizar la pesca, es decir explotar para nuestro uso mds recursos y tec-
nificar mds las actividades primarias. Se puede avanzar sobre los desier-
tos, las tundras, las selvas, 1as mentafias y los mares. Serd posible mejo-
rar la alimentacidn diversificando la dieta, vegetalizdandola si es nece-
sario, cultivando nuevas especies de plantas, hongos, bacterias y algas,
esperando que en un futuro cercano un avance cientifico y técnico
nos permita alimentarnos de madera, de petréleo o de cualquier pro-
ducto vegetal una vez transformado adecuadamente por procesos mi-
crobioldgicos o industriales.

En el polo opueste del optimismo de los partidarios del crecimien-
to continuado, las posiciones mds pesimistas se sustentan en la reali-
dad actual: la mitad de la poblacién del mundo estd subalimentada y
una fraccidn imporiante bordea o estd sumergida en el hambre créni-
ca La otra cara de la medalla muestra por supuesto a los paises indus-
trializados con un nivel de consumo creciente y con una poblacién a
menude sobrealimentada. Pero las cifras de los organismos internacio-
nales en los titimos 20 afios indican que el abismo entre los pocos ri-
cos y fos muchos pobres se ensancha inexorablemente.

Entre estas posiciones incompatibles, el autor quisiera tomar parti-
do, para lo cual es necesario simplificar un tanto la discusién, plantear
esta problemitica acuciante y compleja del futuro préximo de nuestra
especie vy de la ecosfera reduciéndola a unas pocas premisas y a sus
conclusiones, que, si bien no reflejardn las mil sutilezas y dilemas, nos
dardn algunos elementos para valorar las alternativas posibles.

1. La situacidn actual es intolerable para un alto porcentaje de la po-
blacién mundial que no puede satisfacer ni siquiera las mds peren-
torias necesidades bioldgicas. Una minoria, por el contrario, no
sélo no debe inquietarse por las necesidades minimas sino que ha
alcanzado niveles de consumo sin precedentes en la historia.

. La mayoria subalimentada y reducida a niveles de vida vegetativa,
sin acceso z la salud, 2 la cultura ni a ninguna manifestacion del
espiritu, se concentra en los paises llamados subdesarroflados o
del Tercer Mundo, mientras que las minorfas privilegiadas forman
la mayoria de la poblacidn en los paises desarrollados. Aunque en
uno y otro cgso hay excepciones, con capas reducidas privilegia-

J
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das en el primer caso y estratos miserables en el segundo.

Las tendencias en los iiltimos 20 afios permiten suponer que este
desequilibrio no tiende a desaparecer “‘espontdneamente”, sino
que mds bien las distancias de todo orden entre el mundo desarro-
Hado v el subdesarroilado tienden a incrementarse

Ef alto nivel de vida material en las sociedades desarrolladas se ha
alcanzado y se mantiene infligiendo presiones crecientes sobre el
ambiente y fos ecosistemnas naturales, resultado tanto de la urbani-
zacién y la industrializacién como de la tecnificacién agropecua-
ria. Estas presiones se expresan en creciente contaminacién, des-
humanizacidn de la vida social, desnaturalizacidn del paisaje, ago-
tamiento de ciertos recursos, empobrecimiento de la calidad de fa
vida a pesar del aumento en el consumo de algunos bienes mate-
riales.

. El incremento pobiacional en el mundo subdesarrollado parece

condocir a un aumento de la miseria e impone nuevas presiones
negativas sobre log ecosistemas, expresadas en mds deforestacién,
roturacidn y cultivo de tierras marginales, exterminio de la fauna,
desarrollo de cinturones suburbanos de miseria, ete

. En teorfa, al menos, nuestro planeta podria alimentar y ofrecer

aceptables condiciones materiales de vida no solamente 2 toda su
poblacidn actual sino quizds a una poblacidn varias veces superior.
Es decir, ni la migeria material y moral actual, ni las previsiones
malthusianas son justificables en principio, si se toman como base
los recursos v tecnologias ya conocidas.

. Lo que debiera considerarse es si alcanzar estos niveles poblacio-

nales no va a implicar presiones ambientales intolerables, produ-
ciendo consecuencias negativas en el equilibrio de la ecosfera, y
por oira parte si la satisfaccidn, posible en principio, de las necesi-
dades materiales puede acompafiarse de una elevacidn de la cali-
dad de Ia vida expresable en el acceso a las manifestaciones mds
elevadas de la cultura por un lado v por el otro en el usufructo del
ambiente natural como requisito de una comunicacién con la na-
turaleza que parece ser inherente a una vida espiritual plena.

. Pareceria una posicién prudente sostener que, dado que el incre-

mento peblacional no representa ningln logro per se, ni para la
especie, ni para la cultura, ni para la sociedad, y dado que existen
innegables peligros de hambre por un lado, de empobrecimiento
cuitural y espiritual, y de destruceidn irreversible de recursos, por
el otro, el autocontrol de la natalidad se impone como salida a
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1.

corte plazo, alentando tasas de incremento muy proximas al cre-
cimiento cero.

Es evidente que controlar la natalidad no solucionard los proble-
mas actuales, aunque posiblemente coniribuya 2 que no empeo-
ren Esta medida, de aplicacién posible v de efectos deseables y
evidenciables a medio plazo (medio siglo a un siglo) debe necesa-
riamente ir acompafiada de otras que tiendan a hacer desaparecer
ias trdgicas condiciones imperantes en el mundo subdesarrollado y
los peligros latentes en el mundo desarrolado.

Las sociedades desarroliadas, aungue han logrado asegurar a la
mavoria condiciones materiales adecuadas y han permitido un ex-
traordinario desarrollo tecnolégico y en menor medida cultural,
no representan ni siquiera el éptimo posible o deseable en las con-
diciones actuales. La sociedad del despilfarro y del consumo co-
mo meta y como angustia, deberia trapsformarse de acuerdo a
premisas mds humanas y mds generosas con el resto de la humani-
dad. Esta transformacion no es iinicamente una expresion de bue-
nos deseos de algunos utopistas, sino que [a crisis global en que se
han sumergido las sociedades avanzadas en las dos tltimas décadas
parece indicar el agotamiento del modele de sociedad y de creci-
miento que han seguido hasta ahora, y por ende la necesidad pe-
rentoria de un completo cambio de rumbo y de un replanteamien-
to de las metas a alcanzar.

Las sociedades subdesarrolladas no pueden aparentemente ser
trapsformadas en sociedades desarrolladas, por un sinndmero de
motivos de indole econdmica, politica, social, cultural y ecoldgi-
ca. La meta de estas sociedades no puede ser la del mundo desa-
rrollado actual sino otra que conduzea a eliminar las miserias ma-
teriales y espirituales sin repetir errores en los que han caido las
otras sociedades. En América Latina se han emprendido los prime-
ros andlisis profundos de los que surgen propuestas concretas de
cdmo encontrar el camino de eliminar las injusticias sociales sin
destruir el medio ni limitar la capacidad creativa de los hombres
(Herrera, 1977).

El subdesarrollo no se superz mediante politicas de ayuda desde
el exterior sino a través de una gran movilizacién de todas las
fuerzas sociales en sus propias sociedades. Este es un problema
esencialmente politico, de crear la estrategia y la tdctica del des-
arrollo social en cada case o circunstancia concretos, pero fo que
no es un problema politico es el de trazar metas compatibles con
el futuro de la especie, con el equilibrio de fa ecosfera y con una
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vida digna y agradable para todos los individuos.

Hay poderosas fuerzas que se opornen a los cambios sociales en to-
das las sociedades. La inercia parece ser una de las propiedades
mds universales tanto en los sistemas fisicos como biolégicos y so-
ciales Sin embarpgo es tarea urgentie hacer profundas transforma-
ciones que conduzcan en poco tiempo, el menor tiempo posibie, a
toda la humanidad hacia metas acordes con esta “ética ecoldgico-
humanistica”, eliminando cuanto antes los peligros graves que
acechan si todo sigue como hasta ahora.

Como ecélopgos no estamos especialmente capacitados para inven-
tar procedimientos que superen la crisis, pero si es nuestra obliga-
¢ién ineludible no solamente alertar sobre los peligros gravesala
vista si persiste Ia situacidn actual, sino también sefialar, clarificar
y difundir los objetivos estratégicos de largo alcance que configu-
ran la meta a la que queremos llegar, la meta de la convivencia ar-
moniosa de todos los hombres en la ecosfera,
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