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La principale décuverte apportée
par ce siecle de recherche et de
science, c’est probablement la pro-
fondeur de notre ignorance de la
Nature (Francois Jacob, 2000)

Exmo. Sr. Presidente,

Excelentisimos Académicos de la Real Academia de Ciencias,
Excelentisimos e llustrisimos miembros de otras Academias y
Universidades,

Profesores, colegas, compatieros, amigos,

Serioras y Seiores:

1. LA REAL ACADEMIA DE CIENCIAS

Agradezco a los Académicos de la Real Academia de Ciencias
Exactas, Fisicas y Naturales que me hayan aceptado en esta Casa,
a la que han pertenecido nuestros mas brillantes cientificos. Repa-
sar la némina de Académicos Numerarios desde su fundacién en
1847, permite seguir el desarrollo de la Ciencia en Espaifia en el
ultimo siglo y medio, con fidelidad a los objetivos que la crearon
y se plasmaron en el articulo 1.° de sus Estatutos (Memorias I,
1850) «...el cultivo, adelanto y propagacion de las ciencias exac-
tas, fisicas y naturales».

La Academia en sus Estatutos, de 4 de febrero de 1848, indi-
caba en el punto 13 que los corresponsales extranjeros se elegirin
entre los sabios de otros paises que hayan publicado una obra de
mérito reconocido acerca de alguna de las ciencias del Instituto de
la Academia.



Como Académicos Correspondientes han figurado Berzelius,
Faraday, Oersted, Berthelot, Lord Rayleigh, Arrhenius, Ramsay,
Le Chatelier, Einstein, Rutherford, Madame Curie, Sorensen,
Schroedinger, de Broglie y muchos otros, en una lista que incluye las
personalidades creadoras de la ciencia contemporanea. Mas cerca-
nos a la Biologia, en la lista se encuentran von Humboldt, von Lie-
big, Boissier, Willkomm, De Candolle, el Principe Alberto de Mé-
naco, Volterra, Jacob, Monod, Houssay, Montaigner, Ayala,
Molina y personalidades espafiolas de la talla de Colmeiro, La Gas-
ca, Ochoa, Margalef, Grisolia, Rodriguez Villanueva y muchos mis.

La némina actual de la Academia, a la que pertenece el ilustre
auditorio, estd formada por experimentadores brillantes, tedricos
rigurosos, figuras que han abierto los caminos de nuestro conoci-
miento y de cuyos hallazgos seguiremos enriqueciéndonos en este
siglo que despunta.

Durante mi formacién en la Universidad Complutense he sido
alumno de algunos Académicos: los Profesores Duran Miranda,
Gutiérrez Rios, Aguilar Peris, Lora Tamayo, Urries de Castro, Al-
varado, Bustinza Lachiondo, Sinchez-Monje, Hernandez Pacheco,
Meléndez de Castro, Aguirre Enriquez; la masificacién universitaria
actual, con su apresuramiento docente, impide a nuestros alumnos
llegar a conocer a sus profesores o sus trabajos. En la Facultad de
Ciencias de los afios sesenta contdbamos adn con este privilegio.

Acudiendo desde Sevilla me complace que presida este Salon el
retrato de la Reina Isabel II en el Alcizar de Sevilla, donde pasé
temporadas en su dificil reinado. Otros Catedraticos de la Univer-
sidad de Sevilla han realizado el itinerario hasta la Academia, como
el Profesor Manuel Losada, Catedratico de Bioquimica, que abor-
dé en su Discurso de Ingreso La fotosintesis del nitrégeno nitrico
(Losada Villasante, 1972), en cuyo estudio alcanzaria su grupo
sevillano primacia mundial, o el Profesor Manuel Lora Tamayo,
Catedratico de Quimica Organica en aquella Universidad y maes-
tro de cientificos.

Mi bagaje es la Ecologia, que formalmente no ha figurado entre
las ciencias representadas en el cuerpo de académicos. La Medalla
a la que aspiro, nimero 47, es de nueva creaciéon y no ha sido
detentada por otros cientificos. No cabe glosar sus figuras al ha-
cerme depositario de la misma y por este motivo dedicaré esta
parte del discurso a repasar los trabajos presentados ante esta Real
Academia de Ciencias cuyos contenidos han sido cercanos a la
ciencia ecolégica.



Desde finales del siglo XVIII aparecen en Espafia publicaciones
periddicas que tratan temas cientificos como Espiritu de los mejo-
res Diarios que se publican en Europa (Madrid, 1787-1790), Semi-
nario de Agricultura y Artes dirigido a los Pdrrocos (Madrid, 1797-
1808), los Anales del Real Laboratorio de Quimica de Segovia o
Coleccion de Memorias sobre las Artes, la Artilleria, la Historia
Natural de Espania y Américas, la Docimdstica de sus minas, etc.
(Segovia, 1791-1795) y otras, generalmente de corta duracién.

La mds importante por sus contenidos ha sido Anales de His-
toria Natural, que aparece en 1797 y cambiari su titulo por Ana-
les de Ciencias Naturales en 1800 hasta 1804 cuando ve la luz el
ultimo volumen (Anales, 1993). En sus 21 niimeros present6 nove-
dades y noticias cientificas, descripciéon de numerosas especies ve-
getales y minerales, desarrollos tedricos, fabricacién de instrumen-
tos y abordd temas polémicos de la ciencia en ese periodo.

A pesar de la crisis politica que envolvié Europa y Espafia a
finales del siglo XVIII y principio del XIX y el periodo de postra-
cién econdémica inmediato, persistira el cultivo de las Ciencias que,
con altibajos, se habia desarrollado desde el Renacimiento. En el
afio del fallecimiento de Fernando VII, 1833, un grupo de nueve
personalidades cientificas solicitan del Gobierno la creacién de una
Academia de Ciencias Naturales que se erige en Madrid el 7 de
febrero de 1834 bajo la regencia de la Reina Maria Cristina. La
vida de la nueva Academia languidece pronto, cesando sus activi-
dades una década mas tarde y siendo suspendida el 25 de febrero
en 1847 en el propio Real Decreto de Isabel II que crea esta Real
Academia y preside su Salén de Sesiones.

La Real Academia de Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales
incorpora en su fundacién algunos académicos que habian pertene-
cido a la de Ciencias Naturales. Tras las iniciales limitaciones en
sus primeras sedes, entre ellas la Torre de los Lujanes compartida
con otras instituciones, recibe en 1894 en esta calle Valverde, el
edificio que habia ocupado la Real Academia de la Lengua y que,
una vez adecuado, inaugura solemnemente el 14 de mayo de 1897.
Las reparaciones dardn paso a la ampliacién de la sede en un solar
colindante. Infortunadamente la Guerra Civil, 1936-39, dafia la
sede, que entrard en otro largo proceso de reformas hasta 1949. En
2005 y 2006 se han completado las mejoras de esta histérica sede
que se adentra remozada en el nuevo siglo.

Los antecedentes histéricos pueden encontrarse en el volumen
que la Academia public6 en 1995 titulado La Real Academia de



Ciencias, 1582-1995 (Garcia Barreno et al.,, 1995) trazando los
antecedentes desde la Academia de Matemdticas de Madrid de
Felipe II. Otras fuentes histéricas son las de Publicaciones de la
Academia desde su fundacion, recogidas en el Catdlogo (Catdlogo,
2000), la Aproximacion Histérica a la Real Sociedad Espaiola de
Historia Natural (Baratas y Ferndndez, 1998) y otras obras sobre
el progreso de las Ciencias Naturales en nuestro pais y en el mundo
como Pérez Fernandez (1993), Izco (1981), Acot (1990), Garcia
Novo (1991), Casado y Montes (1992), Casado (1997).

Entre los Académicos fundadores de la Real Academia en 1847,
figuraba Don Mariano de la Paz Graells, del que se dijo que habia
sido maestro de los naturalistas espafioles posteriores. Catedratico
de Zoologia en el Museo de Ciencias Naturales, Director del
Museo' y el Jardin Boténico, diputado, fue Vicepresidente de esta
Academia y Presidente de su Seccién de Ciencias Naturales. Des-
cubrib la bella mariposa Isabelina (Graellsia isabellae) que describe
¢ ilustra con una hermosa ldmina (limina X) en las Memorias de
la Academia (Graells, 1850). Alli se lee la dedicatoria: Al egregio
nombre de S. M. la Reina Isabel II dedico esta magnifica saturnia
y una sorprendente localizacién del habitat: peculiar hasta el pre-
sente de los bosques de S. M. (pag. 161). La Academia publicé
otras contribuciones suyas sobre flora o fauna en las Memorias en
1851, 1859, 1887 y 1897 (Graells, 1851, 1859, 1887, 1897), donde
mantuvo posiciones fijistas y alejadas de la concepcién ecoldgica.

Don José Arévalo Baca, Académico Correspondiente, publica
Memoria de las Aves de Espafia (Arévalo y Baca, 1887) que habia
sido premiada por la Academia en 1882. Obra de gran difusioén en
su tiempo, no pasaba de ser una larga lista taxonémica.

En la Academia apareceran durante la segunda mitad de si-
glo XIX publicaciones de los Académicos Correspondientes Don
Francisco de los Rios Naceyro de Santiago de Compostela, Catd-
logo de aves de la Ciudad de Santiago (Rios Naceyro, 1850) y de
Don Angel Guirao de Murcia, Catdlogo de aves de la provincia de
Murcia (Guirao, 1859) con un enfoque innovador que enmarca la
ornitologia en un medio o un territorio, iniciando la visién ambien-
tal. Don Ignacio Vidal de Valencia publica el Catdlogo de las aves
de la Albufera (Vidal, 1851, 1857), que incluye una lista de 105 es-
pecies entre las que menciona el ibis (Plegadis facinellus) y el cisne
(Cygnus olor). Precisa la localizacién y el periodo en que se pre-
sentan las aves en la Albufera, estableciendo las relaciones con su

! Jefe Local y Presidente de la Junta Facultativa del Museo.

10



entorno. El Profesor Antonio Machado, Catedritico de Mineralo-
gia y Zoologia de la Universidad Hispalense desde 1846 y Acadé-
mico Correspondiente desde 1857, se trasladard a la Universidad
Central en 1883. Publica en las Memorias de la Academia en 1859
su Erpetologia Hispalense (Machado, 1859), catdlogo de reptiles y
anfibios de la provincia sevillana. Formaba parte de su revisiéon de
los vertebrados de Sevilla iniciada con las aves en 1854 y culmina-
da con los mamiferos en 1869 (Machado, 1869), que se abre con
la descripcién de la especie humana (Homo sapiens Linn. variedad
caucasica Sch. forma baetica) y un pequeiio estudio antropolégico
y etnografico, situando en el territorio a la fauna vertebrada y al
grupo humano. Una percepcién integradora del papel del hombre
que hoy calificariamos como ambientalista.

Don Pascual Pastor y Lopez publica la Memoria geogndstico
agricola de la Provincia de Asturias (Pastor y Lopez, 1851), que
habia sido premiada por la Academia. Relaciona geologia, morfo-
logia, suelos, meteorologia, hidrografia, flora y vegetacién, en par-
ticular el arbolado. Trata los aspectos cientificos y los aplicados,
como mineria, ganaderia, agricultura, pesquerias y poblamiento
humano porque aspira a impulsar el desarrollo econémico. Com-
parada con Observaciones sobre la Historia Natural, Geografia,
Agricultura, Poblacion y Frutos el Reyno de Valencia (1795-97),
de Cavanilles, un cldsico de nuestra literatura geografica, la Memo-
ria de Pastor y LOpez muestra un tratamiento mas profundo de la
geologia y mineria, las pesquerias y las bases del desarrollo econé-
mico. A un siglo y medio de su publicacién destaca la obra de
Pastor y Lopez como la primera «sintesis ambiental» del Principa-
do. Diez afios mas tarde (Pastor y Lépez, 1861) publica en las Me-
morias de la Academia, el Viaje Cientifico a Asturias, describien-
do la geologia del itinerario que partiendo de Madrid alcanzaba el
mar Cantdbrico.

Don Francisco de Lux4n (Luxdn, 1851) publica en las Memo-
rias de la Academia un estudio estructural del occidente peninsular
desde Toledo a Sevilla, con sus correspondientes cortes geoldgicos.
Incluye la primera cartografia de Dofiana cuyas dunas incluye en
sus cortes y descripciones estimando su altura (acertadamente) en
60-70 m. Detalla la evolucién geomorfolégica del estuario del
Guadalquivir desde 1478. Cuatro afios mas tarde se publicé un
Proyecto de dragado del Estuario del Guadalquivir, que incluye
cortes geoldgicos de sus islas, un estudio de sus modificaciones
recientes y las velocidades de las corrientes de deriva litoral con
datos precisos sobre la regresion del tramo entre la Ria de Huelva
y el Guadalquivir. Se iniciaban con estas obras las descripciones de
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Dofiana, que desde entonces se ha consolidado como el mas impor-
tante espacio peninsular para la conservacién.

El eclipse solar de 1860 da lugar a la publicacién en las Memo-
rias de tres contribuciones con observaciones sobre el comporta-
miento de las plantas, las aves y la atmoésfera en el intervalo de
oscuridad (Colmeiro, 1861; Rodriguez, 1861; Varios profesores,
1861).

Durante la segunda mitad del siglo XIX se multiplican en las
Memorias, en los Discursos de Ingreso y de Inauguracién de Curso
de la Academia los trabajos sobre la meteorologia y sus efectos
(Rico y Sulolbes, 1855), y sobre las aguas subterraneas. También
sobre aves, moluscos o insectos que incorporan, de modo disperso,
informaciones biogeograficas y ambientales.

La extensa contribucién de Don Mariano de Aro (Aro, 1861)
habia sido premiada por la Academia. Titulada Distribucion geogra-
fica de las familias de plantas Cruciferas, Leguminosas, Rosdceas,
Salsoldceas, Amaranticeas, Coniferas y Gramineas de la Peninsula
Ibérica incluye datos sobre la distribucién peninsular de 1.377 es-
pecies vasculares pertenecientes a las siete familias mencionadas. La
sistemdtica no estd depurada, confundiendo especies o mencionan-
do como tales a simples variedades. La descripcién ecolégica es muy
sucinta, 2-3 renglones de datos sobre suelos y sustratos y alguna
referencia biogeografica. Pese a sus limitaciones, constituye un es-
fuerzo temprano entre los botdnicos espafioles por sintetizar las re-
laciones entre las especies y su entorno. Se refiere al describir las
Amaranticeas, al Bajo Guadalquivir, donde abundan: Las maris-
mas, o sea, el extenso cenagal situado a la orilla izquierda del Gua-
dalquivir, desde Utrera a Sanlicar, es una localidad a propdsito
para las especies barrilleras; es un extenso bajo, despoblado total-
mente improductivo por tierra (como polvo) salada que recibe las
aguas de varios arroyos que vienen del Pinar y se cargan de sal lue-
go que penetran en la marisma (Memorias 5: 461).

La Academia habia sido testigo de la controversia entre fijistas
y evolucionistas. En 1860, al afio siguiente de la publicacién de The
origin of Species (1859) el botdnico Don Miguel Colmeiro, Catedra-
tico de Fitografia y Geografia Botanica en la Universidad Central,
en su Discurso de Ingreso sobre Estabilidad de las especies en el
reino vegetal (Colmeiro, 1860) y Don Mariano de la Paz Graells en
el de respuesta, se muestran decididos fijistas. Argumentan con los
datos y representaciones de plantas o animales en monumentos ro-
manos, griegos y egipcios. Graells deduce... la indudable identidad
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de la fauna contempordnea y la observada antiguamente por el
hombre y afirma solemnemente: Desde el dltimo diluvio, ningiin
tipo nuevo de organismo (Graells, 1861, Memorias 5:56).

La evidencia geoldgica de los fésiles, indudablemente diferentes
de las faunas actuales, obliga a recurrir al modelo creacionista
reiterado. El Discurso de Ingreso de Don Ramoén Pellico de 1862
versa sobre La importancia y aplicaciones de los estudios geolo-
gicos, siendo contestado por Don Rafael Aimar de la Torre. En su
Discurso de Contestacién se lee como explicacion a la presencia de
fosiles una cita de Charles Lyell recreando una estrofa del Ariosto
que les aplica: la naturaleza los hizo y después rompié el molde
(Memorias 3:691-702).

Machado, citado mis arriba, era por el contrario un darwinis-
ta convencido, publicando en 1871 y 1872 sendos articulos en la
Revista mensual de Filosofia, Literatura y Ciencias de Sevilla (Ma-
chado, 1871, 1872) donde explica los argumentos cientificos de la
evolucién. Don Ignacio Bolivar, Catedratico de Zoologia de Arti-
culados en el Museo de Ciencias Naturales de Madrid desde 1877,
presentara su Discurso de Ingreso en la Academia en 1915 (Boli-
var, 1915). Evolucionista convencido, influird en sus discipulos,
una generacion de brillantes naturalistas agrupados en torno a la
Real Sociedad de Historia Natural fundada en el 1871.

Habré que esperar a los tltimos afios del siglo XIX para encon-
trar las primeras contribuciones propiamente ecologicas: Don Car-
los Castel en 1899 (Castel, 1899) diserta sobre el Valor de los
agentes que determinan la evolucion y distribucién de los vegetales
en el Globo y Don Blas Lazaro Ibiza (L4zaro Ibiza, 1900) en 1900
sobre Armas defensivas empleadas por los vegetales en su lucha
por la vida, titulo de clara evocacién darwiniana.

El Profesor Lazaro Ibiza, citado antes, se muestra evolucionista
en el origen de las especies y ecoldgico en su competencia por los
recursos. En colaboracién con Don Andrés Tubilla habia iniciado
en Espafia en 1882 la cartografia vegetal con los mapas de Malva-
ceas (Tubilla y Lazaro Ibiza, 1882). Don Odén del Buen, discipu-
lo de Bolivar, publica un afio después un trabajo sobre vegetacion
(del Buen, 1883) incorporando a los estudios biogeogrificos los
aspectos climaticos y edaficos y el papel de la dispersiéon. Abando-
naré la vegetacién para dedicarse a la biologia marina tras su par-
ticipacion en la expedicion cientifica de la fragata Blanche en 1885.
Perseguido por sus escritos evolucionistas fue Catedratico de His-
toria Natural en Barcelona y Madrid y creard en 1914 el Instituto
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Espafiol de Oceanografia de fecunda trayectoria en el estudio de la
ecologia de los medios acuiticos.

Don Joaquin Maria Castellarndu Lleopart ha destacado como
histélogo e introductor de las técnicas de microscopia en nuestro
pais. Leyo en 1922 su Discurso de Ingreso en la Academia sobre
La morfologia de las plantas segiin las leyes biogénicas (Castellar-
nau, 1922), siendo respondido por Lidzaro Ibiza. En otra publica-
cién sobre la arquitectura vegetal (Castellarnau, 1880) defiende la
teoria evolucionista como la mds feliz y luminosa de las Ciencias
Naturales frente a las concepciones de Linneo o Cuvier. Castellar-
nau merece ser recordado en el contexto ecologico porque mucho
antes de su ingreso, en 1877, habia publicado (Castellarnau, 1877)
un estudio sobre las aves del Guadarrama, subrayando las relacio-
nes que existen entre las diversas agrupaciones de especies y sus lo-
calidades, definidas por su altitud, suelo, vegetacién, describiendo
las estaciones o tipos de hédbitat de la Sierra.

La caracterizacion del entorno como condicién necesaria de sus
organismos es central a la Ecologia. El Profesor Rivas Martinez
(Discurso de Ingreso, Rivas Martinez, 1985) recoge el antecedente
de Clemente que, en 1804, habia estudiado el gradiente altitudinal
de vegetacion de Sierra Nevada (Clemente, Historia). Sus resultados
habian sido validados cientificamente por el propio Rivas Martinez
en 1961 (Rivas Martinez, 1961). El Profesor Martin Municio, en su
Discurso de contestacién a Rivas Martinez, sefiala otros anteceden-
tes biogeograficos sobre la Peninsula en la Historia Natural de
Bowles de 1782 (Bowles, 1782) y en otros viajeros extranjeros que
Ja recorrieron dejandonos descripciones desde el siglo XVIII hasta
comienzos del siglo XX.

Por la importancia del trabajo, anterior a la existencia de la
Academia de Ciencias, dedicaré unos instantes al botdnico Don
Simén de Rojas Clemente (1777-1827), una personalidad singular
que detent6 Catedras de Griego, Hebreo y Arabe. Fue Profesor del
Real Jardin Botanico de Madrid y su Bibliotecario, publicando
trabajos de criptogamia y actualizando la Agriculiura de Alonso de
Herrera de 1513. Su prospeccién ecoldgica en Sierra Nevada, por
el rigor metodologico y la aproximacién experimental, merece ser
destacada entre los trabajos pioneros europeos sobre las relaciones
entre los organismos y el ambiente, que ahora incorporariamos al
ambito de las Ciencias ecolégicas.

El 4 de agosto de 1804 inicia la nivelacién desde la cumbre del
Mulhacén sirviéndose de un nivel de agua, dos pértigas y una bra-
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jula, haciendo 342 estaciones hasta la playa de Castell de Ferro.
Esta excelente nivelaciéon (los errores se han estimado en torno al
2 por 100, Quesada y Gago, 2000), se acompaiié de la prospeccién
de la vegetacion en bandas altitudinales de 50 varas (42 m), con in-
dicaciones de la diversidad floristica y la fenologia de las especies.
Completa la descripcién del gradiente altitudinal con los itinerarios
por la Sierra Nevada, incluyendo su vegetacion, agricultura y usos
del suelo, poblamiento, geologia, geomorfologia y temperaturas.
La capacidad innovadora de Clemente y su anticipacion cientifica
no llegaron a conocerse en una Espafia pronto sacudida por las
guerras napolednicas y el duro reinado de Fernando VII. La prima-
cia sobre la geografia botdnica, la descripcion sintética del paisaje
y los gradientes altitudinales de vegetacién han quedado para
Alexander von Humboldt, que inicié en 1799, en La Corufia, su
célebre viaje americano, regresando a Burdeos el 1 de agosto de
1804, en las mismas fechas que Clemente preparaba su muestreo.
Los resultados de Humboldt y Bonpland se habian anticipado,
durante su viaje, apareciendo cartas y referencias en los Anales de
Ciencias Naturales (Madrid, 1799-1804). A partir de 1805 una
extensa serie de publicaciones dardn a sus hallazgos eco mundial
(Humboldt, 1805, Humboldt y Bonpland, 1807, 1817). Los de

Clemente han quedado inéditos.

Retomando las contribuciones en el seno de la Academia, el
Profesor Eduardo Herndndez Pacheco desde la Ciencia geologica,
sintetiza los rasgos del solar ibérico y propone el uso del paisaje
como su expresion territorial en su Discurso de Ingreso de 1922.
Abandera la conservacién en su Conferencia de Inauguracion de
Curso de 1934, a la que seguirdn otras contribuciones en la Aca-
demia (1952, 1955-56) y en otros foros, anticipandose en mas de
medio siglo a la sensibilidad contempordnea por los paisajes, la
percepcion de la Naturaleza y su conservaciéon (Herndndez Pache-
co, 1922, 1934, 1952, 1955-56).

El Profesor Luis Ceballos, el gran estudioso de los bosques,
aborda temas de ecologia de la vegetacion en su Discurso de Ingre-
so, Los matorrales esparioles y su significacion (1945) y en el
Discurso de Inauguracién de Curso de 1959, Pasado y presente del
bosque en la region mediterranea (Ceballos, 1945, 1959) que iden-
tifica la composiciéon de nuestra primitiva cubierta forestal, sus
transformaciones histéricas y las tendencias futuras.

El Profesor Luis Lozano Rey, insigne ictidlogo, dedica su Dis-

curso de Ingreso a la Importancia de la Fauna Ibérica, la necesidad
de intensificar su estudio y proteccion (1953). Algunas de sus pu-
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blicaciones en la Academia son de obligada referencia hasta la
actualidad en la ictiologia ibérica, como las dedicadas a Los peces
fluviales de Espaiia (1931) y la serie de su gran obra Peces de la
fauna ibérica, iniciada por la Junta para la Ampliacién de Estudios
(tomo I, 1929) y continuada por la Academia (tomo II, 1947; to-
mo III; 1952, tomo IV, 1960, ya pdéstumo) (Lozano Rey, 1929,
1931, 1953).

La primera citedra de Ecologia en la Universidad espafiola la
obtiene el Profesor Ramo6n Margalef en 1963 en la Universidad de
Barcelona. Con veinte afios de investigaciones, Margalef ya era re-
conocido como uno de los creadores de la teoria ecoldgica a la que
dedic6é su excepcional trayectoria cientifica hasta su fallecimiento
en 2004. Desde 1974 habia pertenecido, como Académico Corres-
pondiente, a esta casa. A la cdtedra de la Universidad de Barcelona
sigui6 la Universidad de Sevilla en 1970, que ocuparia el Profesor
Fernando Gonzalez Bernaldez, creador de la escuela de Ecologia
del paisaje y algo més tarde, la Universidad de Santiago de Com-
postela en 1976, ocupada por el Profesor Francisco Garcia Novo.
El Profesor José Antonio Valverde Gémez, excelente ecologo de las
comunidades de vertebrados y creador de la moderna conservacién
en Espafia, es nombrado Profesor de Investigacién en el CSIC en
1977. La Ecologia se abri6é paso en el panorama cientifico y social
y la Academia prestard atencién creciente a sus contenidos en el
ultimo tercio del siglo XX.

El Profesor Rivas Martinez pertenece a una familia de cienti-
ficos destacados en el estudio de la vegetaciéon durante un siglo
(Mariano Rivas Mateos, Salvador Rivas Goday). Dicta en 1985 su
Discurso de Ingreso sobre la Biogeografia y Vegetacién (Rivas
Martinez, 1985) donde inscribe los origenes de la fitosociologia
dentro de la geobotanica, ofreciendo una divisién biogeogrifica de
la Peninsula Ibérica y de América del Sur y de sus series de vegeta-
cién. Afiade un glosario (pags. 67-78) donde incluye algunos con-
ceptos ecologicos como ecosistema o comunidad. En su Discurso de
contestacion, el Profesor Martin Municio hace (pags. 100-101) agu-
das observaciones sobre los ecosistemas dentro de la teoria general
de los sistemas, seflalando su autonomia y mantenimiento temporal
(que denomina autoconsistencia), frente a la brevedad y labilidad de
los organismos individuales que los forman. Apunta también las
relaciones existentes entre sistemas ecoldgicos, calidad de vida y
proteccién ambiental, que veinte afios mds tarde, en la actualidad,
se convertirian en preocupacién social destacada.

Mi recuerdo aqui para la gran figura del Profesor Martin
Municio, bioquimico destacado, cientifico de vasta cultura y activo
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Director de esta Academia. Amador Schiiller?, lo calificé, acertada-
mente, de intelectual de cuerpo entero.

El Profesor Angel Ramos Fernandez presenta en 1993 un exce-
lente Discurso de Ingreso titulado: sPor qué la conservacion de la
Naturaleza? (Ramos Ferndndez, 1993). Presenta al sistema natural
y su diversidad, jugando con el concepto de paisaje, modificado por
la intervencién humana que lo transforma irreversiblemente. Desde
ese punto de partida recorre los origenes de la conservacién, su in-
corporacién a nuestra sociedad, la creacién de los primeros Parques
y Reservas Nacionales y el auge de los espacios protegidos en la
organizacién autonémica del Estado tras la Constitucién de 1978.

El Profesor Aguirre Enriquez, ilustre paleont6logo, aborda la
evolucion de los mamiferos y posteriormente la del grupo humano,
a la que dedicara su Discurso de Ingreso sobre Evolucién Humana.
Debates actuales y vias abiertas (Aguirre Enriquez, 2000). Plantea
la evolucién en un contexto de explotacion y competencia por los
recursos, desarrollando un actualismo ecolégico, muy fructifero. Lo
llevard a profundizar en el origen y significado de la biodiversidad
dentro del grupo humano, un tema sobre el que ha dirigido en el
afio 2005, una reunién internacional (Aguirre Enriquez, 2005).

En su Discurso de Ingreso, el Profesor Antonio Cendrero Uceda
(Cendrero Uceda, 2003) extiende el método del actualismo geolé-
gico hasta los procesos regulados por la Biosfera y las actividades
humanas. Desemboca en la problemdtica ambiental y describe lo
que denomina procesos antropo-geodindmicos recientes, tomando
como ejemplo la cornisa cantdbrica. Utiliza los mecanismos ecol6-
gicos como parte del modelo geomorfolégico para predecir las
transformaciones que ha de traer el cambio climatico en curso.

El Discurso de Ingreso del Profesor Santiago Castroviejo, leido
en esta Academia en 2004 (Castroviejo Bolivar, 2004) aborda,
entre otros, uno de los temas atractivos de la Ecologia, el de la
biodiversidad de especies, mostrando los esfuerzos de taxénomos y
sistematicos para evaluarla y organizar su amplio registro.

En 2006, el Profesor Fernando Briones en su Discurso de In-
greso (Briones, 2006) plantea la interpretaciéon de las macromolé-
culas biolégicas como nanomdiquinas o, mas atin, como computa-

2 Amador Schiiller glosa la figura de Angel Martin Municio en Horizonte
Cientifico de Espaiia. Logros, carencias, perspectivas. Circulo de Lectores. Bar-
celona, 1999, pags. 100-121.
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dores cuanticos. Este nivel profundo es ajeno a la Ecologia, pero
se sitiia entre los mecanismos intimos de la Evolucién bioldgica. La
misma pregunta que hace el autor si los organismos vivos son
sistemas complejos de computadores cudnticos trabajando en para-
lelo (pag. 20) puede extenderse a las comunidades, cuyas unidades
autorreguladas son los propios organismos. Y esa cuestion es cen-
tral a la ciencia ecolégica.

En el recorrido por la historia de la Academia de Ciencias he
entresacado publicaciones de los académicos que desde sus parce-
las cientificas apuntaron caracteristicas de los sistemas naturales,
incorporando componentes del pensamiento ecolégico. A los na-
turalistas habria que afiadir la poderosa generacion de bioquimi-
cos y genéticos que ha desentraiiado el nivel molecular de las in-
teracciones biolégicas. Mi admiracién por la fecunda actividad de
Manuel Losada, Enrique Sdnchez Monje, Margarita Salas, Antonio
Garcia Bellido, Pedro Garcia Barreno, Luis Franco, Jesus Avila,
Carlos Lopez Ontm, dando interpretaciéon quimica a las observa—
ciones de la Ecologia sobre el funcionamiento de la vida y expli-
cando su arquitectura.

En los tltimos cuarenta afios los procesos ambientales se hacen
del dominio publico y la sociedad ha demandado de la Ecologia
un contexto cientifico para abordarlos. La Academia de Ciencias
ha organizado reuniones y editado trabajos sobre estos temas im-
pulsada por algunos académicos muy activos en estos campos como
el Profesor Ramoén Llamas en la hidrologia de las aguas subterra-
neas, los Profesores Sanchez del Rio y Gutiérrez Jodrd en la ge-
neracién nuclear, el Profesor Ramos Ferndndez en la proteccién
de la naturaleza, el Profesor Adriano Garcia-Loygorri, en temas de
medio ambiente, el Profesor Cendrero en las interacciones entre
la especie humana y su entorno natural. En 1997 la Academia
convoca un Seminario sobre Bases Cientificas de la Proteccion
de los humedales, cuyas contribuciones aparecieron como nimero
extraordinario de la Revista (Bases, 1998) y represent6 la incor-
poracién de la conservacion a las tareas de esta Academia. Con-
tribuyeron Manuel Ramén Llamas, Ramén Margalef, Fernando
Gonzilez Bernaldez, Emilio Custodio, Javier Castroviejo, Salvador
Rivas, Ricardo Guerrero y otros investigadores de los humeda-
les, con trabajos sobre sistemitica y ecologia, desde las aves a los
microorganismos. En 1989 la Academia dedica un Seminario a
las Zonas Aridas de Espasia, abordando temas desde el clima a la
hidrologia y donde intervienen ec6logos como Fernando Gon-
zalez Bernildez, Jaime Terradas y ecofisiblogos como Manuel
Sinchez Diaz y Antonio Morales describiendo los ecosistemas, ci-
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clos geoquimicos, comunidades vegetales y animales de los medios
aridos.

La incorporacién de las ciencias ecoldgicas al seno de la Aca-
demia tomari su tiempo. Todavia en abril de 1994, en colabora-
cién con la Fundacién Ramoén Areces, organiza la Academia un
Ciclo de Conferencias sobre La Ciencia ante el siglo XXI, que sera
publicado al afio siguiente (La Ciencia, 1995) y donde un selecto
grupo de Académicos aborda los grandes temas cientificos del
milenio que llega. Matematica y Estadistica, Fisica e Ingenieria
nuclear, Geofisica y Biologia molecular, forman los contenidos. Se
echa de menos a la Quimica y a la Biologia de Sistemas, que
formando parte de los temas del Medio Ambiente, ofreceran una

sefia de identidad de las sociedades occidentales al comenzar el
siglo XXI.

Otras publicaciones de la Academia de Ciencias incorporan ya
las teorias y conceptos de la Ecologia. En el Vocabulario Cientifico
y Técnico (Real Academia y ESPASA, 1.% edicién 1976, 3.* Edicidn,
1996) y en el excelente Diccionario Esencial de las Ciencias (Dic-
cionario, 1999) aparecen definidas las voces Ecologia, ecosistema,
comunidad y otras afines.

En Horizontes Culturales 1998 (Academia, 2000), se menciona
expresamente la pérdida de biodiversidad y el impacto global de-
bido a la explotaciéon de los recursos. En 2002, la Academia desa-
rrolla el Seminario sobre Tramsicion hacia la Sostenibilidad en el
Siglo XXI, cuyas contribuciones se publican como nimero mono-
grafico de la Revista de la Academia (Transicion, 2003).

La Academia de Ciencias publica en 1999 el Libro homenaje
dedicado al Académico Angel Ramos, pionero en la ordenacion del
territorio y la gestioén del paisaje natural (Libro, 1999). El Libro,
editado en dos volumenes con 1.640 paginas, recuerda su figura y
ofrece el estado del arte de las investigaciones sobre territorio, pai-
saje y conservacion. El Profesor Llamas Madurga aborda el tema
de las aguas continetales, su explotacién y cautelas en el seno de
la Academia en 1991 y de nuevo en el Discurso Inaugural del Afio
Académico 2005-06 (Llamas, 2005) que titul6é Los colores del agua,
el agua virtual y los conflictos hidricos, donde analizaba el recurso
hidrico y sus profundas repercusiones ambientales.

Durante 2004 y 2005, la Academia en el marco del Consejo de

las Academias de Ciencias Europeas (EASAC) ha participado en
la elaboracién del Informe Europeo sobre gestion la Biodiversidad
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(European biodiversity Policy Report, 2005). Presentado en marzo
de 2005 al Parlamento Europeo, contiene la evaluacién cientifica
de la diversidad biolégica y las politicas que podrian consolidarla
y protegerla. En enero de 2006 la Academia patrocina en Alicante
el Simposio Internacional sobre el uso sostenible de las aguas sub-
terraneas (ISGWAS) que retine una representacién muy numerosa.
Suponen dos pasos cualitativos en la colaboracién internacional de
la Academia sobre los temas ambientales.

El repaso a las actividades desarrolladas sugiere que la incorpo-
racién de la ciencia ecolégica al quehacer de la Academia ha sido
ocasional hasta los afios ochenta del pasado siglo, ganado impul-
so en las dos ultimas décadas cuando ha cristalizado el interés de
esta Casa por las interrelaciones entre los seres vivos y de ellos con
su entorno, una de las definiciones de Ecologia y la que aparece
(pag. 303) en el propio Diccionario Esencial de las Ciencias com-
pilado por la Academia.

2. LA ECOLOGIA

Se lee en los Estatutos de la Academia de 1848 (punto 42) que
el académico electo leerd un discurso alusivo a las circunstancias.
Mi circunstancia ha sido la Ecologia. Permitanme dedicar unos
minutos a presentar la disciplina que ha atraido mi atencién.

Se marca como objetivo la Ecologia desentrafiar la Vida al nivel
de las comunidades de organismos que poblamos el planeta. La
Biologia, durante el siglo XX, ha tratado de volver a formalizar
la Naturaleza aplicando los principios evolutivos y ecoldgicos, to-
mando préstamos de las otras ciencias (la Fisica, la Quimica, la
Matematica, la Geologia), e impulsando la revolucién molecular
por medio de la Bioquimica y la Genética.

En la ciencia ecolbgica resuena la voz profunda de Carlos
Darwin que en 1859, pocos afios después de la creaciéon de la
Academia, puso de manifiesto en The origin of species el proceso
temporal que cambia las formas de vida (Evolucion) y traté de
explicar su mecanismo por medio de interacciones entre organis-
mos y de éstos con el entorno en clave local y actual (Ecologia)’.

* La Academia dedicé en 1982 un ciclo a conmemorar el centenario de su
fallecimiento: Conmemoracién del Centenario de Darwin. 1983 Curso de Con-
ferencias desarrollado en noviembre vy diciembre de 1982. Real Academia de
Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales. Madrid.
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Suele sefialarse el inicio de la Ecologia con los estudios sobre un
banco de ostras de Mobius (Mobius, 1877) que introduce el con-
cepto de biocenosis para designar el conjunto de los organismos
animales y vegetales que conviven en un lugar. Ernst Haeckel Al-
dous (Haeckel, 1868) acufia la voz Ecologia (Okologie, tratado de
la casa), y la define como ciencia de las relaciones del organismo
con el medio, que comprende en sentido amplio todas las circuns-
tancias de vida. Sucesivamente ofreceria otras definiciones. La voz
Economia, conocimiento de la casa, comparte la raiz owxéo. Ambas
ciencias se han orientado hacia la biosfera y la sociedad en visiones
complementarias de la «casa» planetaria y de sus activos inquilinos
humanos. Con anterioridad a los autores citados, White (1789)
habia abordado el conjunto formado por los organismos y su en-
torno, enlazados por una trama de relaciones, pero sin llegar a
1dent1f1car el nuevo campo cientifico.

Botanicos, zo6logos y otros naturalistas ya llevaban siglos des-
cifrando el funcionamiento de la Naturaleza y dando nombre a sus
organismos, cuando la Ecologia hace acto de presencia.

El botanico Eugene Warming utilizard en 1895 la nueva voz en
el titulo de un libro sobre geografia vegetal (Plantesamfund. Grun-
dtrikaf den Okologiske Plantegeografie), que formaliza una teoria
ecoldgica y tuvo gran difusién mundial, contribuyendo a vertebrar
la nueva disciplina.

F. W. Schimper es el autor de otro texto clasico publicado en
los mismos afios Pflanzengeographie auf der physiologishen Grun-
dlage (1898). Las diferencias entre ambas obras son importantes
y han marcado direcciones duraderas al desarrollo ecolégico. War-
ming resumia y organizaba los grandes conocimientos acumulados
durante un siglo de exploraciones sobre la vegetacién mundial.
Schimper establecia las relaciones entre las plantas y su entorno
por mecanismos causales, fisiologicos, que exphcaban su presen-
cia en ciertas condiciones de clima o suelo y permitian predecir su
comportamiento en otras.

Cowles en 1899 interpretard la sucesion, la autoorganizacién
de la vegetacion. Pasaran pocos afios y en 1905 Clements ofrecera
Research Methods in Ecology. La British Ecological Society se
funda en 1913 y crea entonces el Journal of Ecology. La Ecological
Society of America se funda en 1915 editando Plant World, que
cambiard su nombre por Ecology en 1920. Zeitschrift fiir Morpho-
logie und Okologie der Tiere aparece en 1924.
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Existian otras publicaciones mds antiguas como American
Naturalist fundado en 1867, The New Phytologist, aparecido en
1901, Archiv fiir Hydrobiologie und Hydrographie en 1908, donde
seguirdn apareciendo, hasta la actualidad, contribuciones relevan-
tes de Ecologia. Muchas publicaciones de la segunda mitad del
siglo XIX y principios del siglo XX de Zoologia, Botanica o Bio-
logia sobre las interacciones de los organismos con su entorno o
con otros organismos, se identificarian ahora como ecolégicas. Por
ejemplo las de Darwin tituladas On the various contrivances by
which British and foreing orchids are fertilised by insects (1862),
Insectivorous plants (1875) o The formation of vegetable mould
trough the action of worms with the observation of their habits
(1881). Para J. L. Harper, destacado ecélogo britanico, el capitu-
lo 3 de The Origin of species es the best ecological text ever writ-
ten (Harper, 1977, pag. vii).

Al adentrarse en el siglo XX la Ecologia poseia contenidos,
obedecia a leyes y procesos biolégicos, explicaba las relaciones y
desarrollo de la vegetacion, poseia métodos, instrumentos y publi-
caciones propias y se consolidaba como una rama de la biologia
continental, que atraerd a otras. Los medios acudticos y las masas
ocednicas no parecian compartir leyes comunes con los sistemas
continentales y tardarian algin tiempo en integrarse en una teoria
ecolbgica comun.

La evolucién de la Vida es antigua y sus manifestaciones han
ensayado tantas alternativas que en la Biosfera parecen dominar la
heterogeneidad y el desorden sobre el ritmo y la armonia. La Vida
se mantiene densamente organizada, jugando al azar con las inte-
racciones de la materia y la energia, con la produccién y la pérdida
de la informacién. Construye desde cada generacién, la futura, per-
mitiendo pocos grados de libertad.

Los titulos de algunos libros que han marcado a la Biologia del
siglo XX parafrasean esta paradoja: El azar y la necesidad de Jac-
ques Monod (Monod, 1970), La Biosfera entre la termodinimica
y el juego, de Ramén Margalef (Margalef, 1980), El drama evolu-
tivo en su teatro ecoldgico, de Glen Evelyn Hutchinson (Hutchin-
son, 1965)*. Margalef y Hutchinson han sido dos de los mayores re-

* Demécrito (siglo IV a.C.) afirmaba: todo cuanto existe es fruto del azar y la
necesidad. Monod recoge la expresion en su titulo, rastreando su significado en
el desarrollo de la vida que manifiesta su emergencia, capacidad de autoorgani-
zarse y la teleonomfia, la construccién finalista. Einsten habia acufiado una ex-
presién polémica: Dios no juega a los dados. Margalef, en el titulo de su libro,

22



presentantes de la Ecologia, ciencia de poco més de un siglo de an-
tigiledad, joven comparada con algunas de las representadas en la
Academia.

La Ecologia se construye sectorialmente, por la via inductiva,
desde el conocimiento de distintos grupos de organismos y los
medios que ocupan, hasta alcanzar principios generales que se
puedan validar deductivamente. En este vaivén, la primera via tiene
atn excesivo peso. Los bidlogos son seducidos por los ejemplos
ecologicos y se detienen a describirlos. Pocos siguen la senda de los
ensayos hasta la formulacién de principios comunes, lo que retrasa
el avance de la Ecologia hacia la formalizacién (Grime, 1965,
McNaughton, 1977, Likens, 1985). Las Sirenas en el Mar y Circe
en la Tierra, simbolizaban para el mundo clasico los placeres y
peligros de la naturaleza. Como Ulises, los ec6logos aceptan la
invitaciéon de la maga y disfrutan del atractivo de los sistemas
naturales, de su funcionamiento y organizacién, abandonando por
un tiempo el camino de la abstraccién formal para describirlos.

Los préstamos conceptuales y metodolégicos desde otras cien-
cias han ofrecido lenguaje y herramientas. La materia es abordable
desde la Quimica; la energia, desde la Fisica; la demografia y la
informacién, desde la Matematica; los materiales y el agua plane-
tarios, desde la Geologia. El nicleo basico de la Ecologia son las
multiformes «relaciones» de los organismos, su disposicién o es-
tructura en el espacio y en el tiempo. El flujo de informacién que
permite la regulacién y con ella la persistencia, el mantenimiento
de la inmensa diversidad biolégica del Planeta, que parece desafiar
las leyes de la termodindmica hasta hacer proponer al ilustre
Schrodinger (1945) el concepto contradictorio de negentropia.

La Vida en los medios planetarios

La Vida se presenta formando comunidades de organismos en
casi todos los medios de la superficie planetaria y ocupando en
profundidad los medios acudticos. En los terrestres los organismos
se concentran en la interfase atmésfera-sustrato con una disposi-
cién casi superficial.

la recuerda. Stephen Hawkins la refuta categdricamente: Dios juega a los dados
en el Universo. Toda la evidencia lo seiiala como un jugador empedernido que
tira los dados siempre que hay ocasién (S. Hawkins, Does God play dice? Public
Lectures).
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Las diferencias entre el medio aéreo-terrestre y el acuitico son
tan importantes que apenas hay organismos propiamente anfibios,
capaces de vivir indistintamente en uno u otro; a lo sumo pueden
hacerlo secuencialmente y desarrollando unas funciones en un
medio y otras en otro, o bien ocupando medios acuaticos someros
o de margen continental que comparten algunas caracteristicas con
el medio aéreo o el terrestre.

El medio acudtico, para sus especies, es la fuente de gases res-
piratorios y el destino del carbono oxidado en la respiracion, el
origen de los nutrimentos y la materia organica que incorpora el
organismo y el destino de sus excreta y de sus restos... convertidos
en recursos para otros grupos en una trama densa de interacciones.
Opera ademds el agua como via para la entrada de radiacién,
vehiculo a la informacién, medio de dispersion de gametos, huevos
de resistencia, quistes, esporas, larvas, juveniles, fases reproduc-
toras y otras. El alto calor especifico del agua casi excluye la vida
homeoterma. El medio acuitico compensa el peso del organismo,
pero siendo viscoso comparado con el aire, obliga a disipar una
gran potencia energética para desplazarse velozmente.

Las aguas continentales son poco transparentes. El punto de
compensacién, la profundidad donde la respiraciéon compensa la
fotosintesis de las algas plancténicas, se sitia en torno a los 4 m,
aunque la presencia de materia en suspensién o de plancton au-
menta el coeficiente de extincién y limita la iluminacién a 1 m o
menos de profundidad. En el mar la profundidad del punto de
compensacion es un orden de magnitud mayor, pudiendo extender-
se excepcionalmente hasta los 100 m en aguas pobres en nutrimen-
to y alejadas del litoral. La entrada de energia radiante utilizable
para el metabolismo es la superficie del agua en cuya proximidad
se concentran las comunidades. La energia quimica de la materia
orgdnica es aprovechada por los consumidores, los niveles tréficos
superiores y por los descomponedores. Los organismos filtradores
adquieren gran importancia en el medio acudtico porque los seres
pequefios, los gametos y larvas, los fragmentos y restos, convierten
el medio acuitico en una suspensién de materia organica.

Una masa de agua se estructura debido a sus entradas de ener-
gia y materiales, desarrollando o rompiendo la estratificacién,
creando corrientes, acercando volimenes de agua hasta la superfi-
cie atmosférica iluminada o cerrandola al intercambio mediante
una placa de hielo. Este medio acudtico activo organiza en el es-
pacio y pauta en el tiempo los materiales y los flujos de energia,
creando fronteras que confinan la distribucién de los organismos
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y originan rincones abiéticos que contrastan con otros de intensa
expresion vital. En toda la biosfera se produce la segregacion de
islas ricas en vida, entornos pobres y manchas sin apenas presencia
de organismos, y el medio acudtico la evidencia claramente en las
tres dimensiones del espacio. Los mecanismos fisicos explican la
formacion y desaparicién de atractores de Vida y la existencia de
pautas espaciales y temporales de la materia y sus propiedades
para formar islas ricas rodeadas de desiertos pobres. Son puntos
singulares, anomalias desde la que pueden originarse catdstrofes o
ramificarse el comportamiento del sistema fisico hacia otra trayec-
toria. Son el asiento de muchos o pocos organismos y ocasién para
el despliegue de la diversidad.

Las comunidades acuéticas suelen ser muy dindmicas, como su
medio, salvo que estén ancladas en un sustrato que les permita
independizarse del movimiento del agua. Los organismos activa-
mente modifican la composicién quimica del agua, el pH, rH, la
materia en suspensién, la transparencia y color, a veces la viscosi-
dad, induciendo una cascada de procesos que redistribuyen la ener-
gia y priman unas rutas geoquimicas sobre otras. La sedimentacién
de materia orgdnica en los sapropeles, de carbonatos en cuencas
lacustres y fondos marinos o la formacién de lumaquelas de restos
de exosqueletos, evidencian el papel de las comunidades marinas
en la circulacién del C, el Ca o el Mg.

La abundancia en los medios acudticos de iones, moléculas
disueltas, particulas en suspensiéon y materia organica, contrasta
con su pobreza en la atmésfera. La mayor parte de los elementos
quimicos no presentan compuestos gaseosos que puedan dispersar-
se en el aire a las bajas temperaturas compatibles con la vida, lo
que da lugar a un medio extremadamente pobre en nutrimentos,
que s6lo estardn accesibles en el sustrato. El propio N, elemento
vital por excelencia, domina la composicién del aire troposférico
(N, 78,08% v/v), como una molécula tan estable que su compor-
tamiento se asemeja a un gas noble y es dificilmente incorporada
al metabolismo.

La densidad del aire es de 1,01 g dm™ en condiciones normales,
que se aproximan a las existentes en la superficie continental de
latitudes medias a la orilla del mar. Este valor bajo no compensa
el peso de los organismos que sélo permanecen suspendidos me-
diante movimientos turbulentos del aire. La ocupaciéon del medio
terrestre requiere estructuras portantes para extenderse vertical-
mente o para desplazarse sacando partido a la baja viscosidad del
aire. La intensa dindmica atmosférica favorece la difusién turbu-
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lenta de gases, ventajosa para el acceso de los organismos al CO,
y al O,y desfavorable por la evaporacion, que deseca los tejidos y
reduce el agua disponible en los sustratos. La dispersién aérea de
organismos es posible en el medio turbulento o en corrientes para
las formas biol6gicas muy livianas, como las bacterias, que dispo-
nen en la atmésfera de un sistema de transporte y dispersién glo-
bal. En los sistemas terrestres, el polen, las esporas, los embriones
(polinias) de las orquideas, los pequefios 4caros y otros artrépodos
diminutos, se dispersan pasivamente por via aérea. Organismos
més pesados requieren 6rganos de gran superficie para planear
aprovechando las corrientes ascendentes o el viento, papel que
juegan los vilanos, tricomas, alas de simaras y otras semillas, las
alas planeadoras de muchas aves e insectos y los filamentos de seda
que producen algunas araiiitas y les permiten desplazarse con la
corriente aérea convertidas en mindsculas cometas vivas.

La elevada transparencia del aire facilita Ia entrada de energia
radiante que en el caso de la UV resulta destructiva para los orga-
nismos. La UV confiné el desarrollo de la vida a los medios ocea-
nicos, hasta la liberacion de oxigeno fotosintético.

La radiacién solar en el perfil de la vegetacién alcanza el nivel
del suelo, donde las especies de sotobosque son capaces de realizar
fotosintesis y la superficie del suelo queda iluminada. Para los ani-
males, la visién en el medio aéreo es nitida a gran distancia y los
grupos nocturnos o crepusculares consiguen suficiente visién con la
luz de las estrellas o de la Luna.

El medio terrestre ofrece un ambiente luminoso intenso, una
atmoésfera muy poco densa, muy fluctuante en temperatura, bien
oxigenada, turbulenta, pero pobre en nutrimentos y muy variable
en humedad. El suelo, estable, ofrece sostén, almacena nutrimen-
tos y agua pero es opaco a la radiacién y se presenta estructurado
verticalmente en horizontes heterogéneos. La escasez de agua, mo-
lécula clave en la fisiologia de los seres vivos y las bajas tempe-
raturas, se convierten en las limitaciones fundamentales a la vida
continental. Las superficies secas o de altitud elevada quedan casi
excluidas de la Vida. En latitudes superiores a los 70°, donde no
existe vegetacion, la fauna que puede encontrarse en tierra depende
del océano, muy productivo en esas latitudes.

Las precipitaciones retornan al suelo el agua perdida por eva-
poracién y transpiracion. Suponen en los continentes un promedio
de aportacion de 730 mm anuales, siendo el océano el principal
origen de esta masa de agua (448 10° Km’ evaporadas del océano
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frente a 72 10° Km® continentales). La vida continental se mantie-
ne con este gran subsidio acuoso procedente de la superficie del
océano vy, pese a las limitaciones antes sefialadas (humedad, nutri-
mentos, pesantez), ha supuesto una inmensa oportunidad para la
diversificacién de la Vida, que estd dominada en el planeta por las
formas terrestres.

Al atravesar la atmésfera, la lluvia incorpora particulas de polvo
orgénico y mineral, disuelve los gases atmosféricos y reacciona con
los 6xidos de carbono, nitrogeno y azufre que pasardn como anio-
nes al suelo. El agua edéfica representa una reserva hidrica, una via
para el movimiento y absorciéon de nutrimentos y un medio acua-
tico en microescala necesario para los organismos edéficos acudti-
cos. Los volumenes no infiltrados forman las aguas de escorrentia
y los que han percolado el suelo hasta los acuiferos alimentan las
surgencias, manteniendo ambos procesos a los medios acudticos
continentales. El excedente de los continentes (unos 37 10° Km?
anuales), es transportado por los rios hasta las plataformas y mares
epicontinentales. Aportan nutrimentos que juegan un papel desta-
cado al favorecer la productividad primaria acudtica. Llegan tam-
bién los sedimentos que construyen los litorales progradantes de
playas y llanuras litorales arenosas o fangosas y su rica morfologia
de bajos fondos, téombolos, restingas e islas de barrera, estuarios
fangosos, marismas mareales e islas. Muchos sistemas ecoldgicos
extraordinariamente productivos se desarrollan en esta interfase
litoral entre océano y continentes que ofrece siempre una elevada
diversidad bioldgica.

La vegetacion es terrestre y depende estrechamente del clima
(regimenes de radiacién, temperatura y precipitacion) y del suelo
(textura, estructura, desarrollo). La vegetacién ofrece a la comuni-
dad una estructuracion que puede desarrollarse verticalmente como
un estrato biolégico entre el vuelo de las copas y el suelo, favore-
ciendo la diferenciacién de medios por su régimen de radiacién,
nutrimentos y humedad. En las especies animales, el dinamismo
facilita la multiplicacién de estrategias para conseguir los recursos
y las interacciones entre especies para perjudicarse o favorecerse
(predacién, parasitismo, simbiosis). La estructuracion vertical y
horizontal multiplica las formas de vida.

La identificacién y clasificaciéon de la sorprendente variedad de
plantas y animales fue un gran objetivo cientifico de la Ilustracion,
que culmina con el Sistema Naturae de Linneo de 1735. Su inspi-
racion es fijista: Species tot sunt quad ab initium creavit infinitum
Ens... El reconocimiento del cambio temporal y la creacién de
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especies tardaria mas de un siglo en producirse con Darwin. Que-
daria para la Ecologia el desentrafiar los mecanismos que lo hacen
posible. Las comunidades de animales y plantas no se explican por
su composicion ni por el origen de sus especies. Son dinamicas y
se pueden comprender como unidades organizadas de la Biosfera,
reguladas por la interaccién de los animales, plantas y microorga-
nismos que las forman.

Las raices de la vida y de los ecosistemas se hunden en el mar
que contiene la mayoria de las clases taxonémicas conocidas y las
formas vivientes mas antiguas. La eclosion de la vida planetaria
tuvo lugar hace quiza 4.000 millones de afios (Mojzcis et al., 1996).
Cambi6 la quimica de las aguas, transformé los océanos y la for-
maciéon de rocas sedimentarias. Mdas tarde modific6 la atmosfe-
ra haciéndola oxidante y el oxigeno libre mantuvo una baja con-
centracion (107 PAL) por un largo periodo (estimado en unos
300 Ma, Goldblatt et al., 2006). La gran oxidacion tuvo lugar en
un rapido salto hasta los 5 10~ PAL hace unos 2,45 Ga, generando
una ozonosfera que redujo la radiacién a nivel de superficie plane-
taria. Por encima del punto de Pasteur (0,01 PAL) la atmésfera
permiti6é en el metabolismo las vias oxidativas ademas de las fer-
mentativas y se inician nuevos cambios ecoldgicos que han aboca-
do a la construccién de sucesivas Biosferas hasta la actual.

La convergencia hacia la Ecologia

La Ecologia se enriquecié por la convergencia de ramas indepen-
dientes de las Ciencias Naturales investigando en océanos, lagos y
medios terrestres, vertebrados, invertebrados, plantas vasculares
y otros vegetales, aportaciones de las fisiologias en un nivel y de la
paleontologia y la geologia en otro. A medida que forj6 sus propios
conceptos, la convergencia dio paso a la divergencia en los niveles
fisiologicos y bioquimicos o morfolégicos y evolutivos por medio de
la experimentacién, la observacién y la construccién de modelos.

Con algunos rasgos de mar en miniatura, los lagos ofrecen una
simplificacién que favorece el estudio ecolégico. La Ecologia avan-
z6 un largo paso al comprender que los organismos confinados por
la superficie del agua, en interacciéon mutua y con el medio fisico,
constituian un sistema integrado, regulado: un microcosmo, expre-
sion que acufia Forbes (1887) tras sus estudios continuados del
lago Michigan. Con su monumental estudio sobre el lago Leman,
Forel (Forel, 1892-1904) marca el nacimiento de la Limnologia, la
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Ecologia de los medios acudticos continentales. Dos grandes lagos
de origen glaciar, en Norteamérica y Eurasia, estudiados de un
modo integrado, evidenciaron la intima dependencia entre organis-
mos y entorno y ¢émo el conjunto respondia a los cambios exter-
nos (radiacion, vientos, masa de aire en contacto, entrada de cau-
dales de agua con nutrimentos y sedimentos). Frente al concepto de
comunidad o biocenosis, conjunto de organismos, de Mdobius, se
abre paso la entidad funcional inseparable de organismos y medio.

Convergencia, consolidacién y divergencia son etapas de madu-
racién de una disciplina y pueden seguirse en el tiempo como hace
Pascal Acot en su Historia de la Ecologia (Acot, 1990), comenzan-
do por la Geografia Botdnica del siglo XVIII y terminando en el
Ecologismo del siglo XX. En una postura forzada Michael Jeffries
en Biodiversity and Conservation (Jeffries, 1997) se refiere a los
origenes ilegitimos e infancia confusa de la Ecologia®. Argumenta el
mantenimiento durante el siglo XX de escuelas ecolégicas opuestas
basadas en el estudio de poblaciones, comunidades o ecosistemas, la
ecologia fisioldgica o la evolutiva, de las asociaciones o los indivi-
duos, para concluir que serd a partir de 1960 cuando los estudios
de la biodiversidad se integren en un cuerpo de doctrina ecolégica.

Para Ramoén Margalef (1974) una definicién aceptable de la
Ecologia era la Biologia de los Ecosistemas, destacando su papel
como ciencia bioldgica de sintesis. Para Price (Pr1ce 2003) habria
que diferenciar el nivel de los ecosistemas, propio de la Ecologia
Funcional, de 4mbito local y el de Macroecologia, que estudia los
patrones ecoldgicos globales, coincidiendo a este nivel con la ma-
croevolucién. Cita la definicién de Brown de Macroecologia de
1995 como wuna aproximacion al estudio de las relaciones entre los
organismos y su ambiente que implica caracterizar y dar explicacién
de los patrones estadisticos de abundancia, distribucion y diversi-
dad. La definicién no afiade a la definicioén tradicional de Ecologia
como ciencia que aborda el funcionamiento de la Biosfera y sus sis-
temas en cualquier escala. Tilman (1988) lo expresa sefialando que
el objetivo central de la Ecologia es comprender las causas de los
patrones (de los organismos) que se observan en el mundo natural.

* Ecology is not a radiation of ideas from a secure central core, nor a sinthesis
of ideas into a greater whole. It is an umbrella of concepts. Three blights (no
secure pedigree, multiple parents and a subject matter unloved by the great
biological themes of the late nineteenth century) got the subject off to a shaky
start. A fourth source of confusion, in part a reaction against this sense of
illiegitimact, soon developped. ...Ecology as a science had no clear past and
(early in twentyth century) ...ignored historical time as a process. Jeffries, M. ].,
1997, Biodiversity and Conservation, Routledge, Londres, pags. 41-42.
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Entre los que han atraido a los ecélogos, elegiré con libertad
algunos temas que perfilan las fronteras de la disciplina y permiten
discutir la actividad de los sistemas vivos, de la Biosfera, que ex-
hibe entre sus rasgos propios, la biodiversidad.

Durante el primer tercio del siglo XX, al estudiar comunidades
dominadas por animales se hizo evidente la organizaciéon en redes
tréficas que condiciona rigidamente nimeros y biomasas en forma
de piramide decreciente hacia los niveles superiores. El joven Char-
les Elton descubre esta arquitectura dindmica (Elton, 1927) estu-
diando la fauna vertebrada del Spitzberg. El hallazgo se confirma
en otros sistemas terrestres y poco antes se habia descrito en el
medio marino (Hardy, 1924) aceptindose como un principio eco-
l6gico general. Obedece a una limitacién termodindmica: la degra-
dacién de energia metabdlica en cada nivel reduce la disponible al
nivel de sus consumidores o de sus predadores, mas escasos, y por
ello el edificio se apunta hacia los niveles mds altos tomando forma
de pirdmide de mimeros o pirdmide de Elton.

El seguimiento del flujo de la energia como hilo conductor para
desentrafiar un ecosistema fue iniciado en 1940 por C. Juday en el
lago Mendota, situado frente al campus de la Universidad de Ma-
dison en Wisconsin. Juday (1940) expresa la biomasa de los orga-
nismos en unidades de energia, calorias, para calcular los balances
energéticos de los ecosistemas acudticos. La Fisica unificaba los
seres vivos y entorno con la misma unidad y abria la posibilidad
de seguir la circulacién energética. Inmediatamente la llevé a cabo
Raymond Lindeman, discipulo de Georges E. Hutchinson en Yale
(Lindeman, 1942) al que debemos los conceptos de autotrofo/he-
terotrofo, y Howard T. Odum que documenté el ciclo energético
de los diferentes niveles ecoldgicos en Silver Springs, una surgencia
en la costa W de Florida (H. Odum, 1957). Con su hermano Eu-
gene publica en 1953 Fundamentals of Ecology, un breve libro de
texto que asentd en las futuras generaciones de ecélogos la Ecolo-
gia de los ecosistemas®.

La Biosfera sélo transduce una pequefia fraccion de la energia
radiante interceptada por el planeta Tierra, que para los ecosiste-

¢ Eugene (1913-2002) y Howard Odum (1924-2002) fueron discipulos de
Hutchinson en Yale. Han aportado importantes contribuciones a la Ecologfa.
Fundamentals of Ecology ha tenido innumerables reediciones y traducciones hasta
la actualidad. Presenta un Ecologia de ecosistemas, con la sucesién desarrollando
propiedades emergentes y una naturaleza silvestre, con gran papel de las condi-
ciones ambientales y las relaciones tréficas. Frente a ella el hombre realizaba in-
tervenciones perturbadoras. En el texto, el mundo microbiano es marginal y la
evolucion apenas juega papel.
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mas acudticos no suele llegar al 0,5% y para los terrestres al 10%.
Este flujo de energia se transforma en calor que se disipa hacia la
atmosfera o produce la evaporacion del agua desde la superficie del
agua, el suelo y las plantas. La fraccion de energia radiante trans-
ducida a potenciales quimicos por las rutas metabdlicas es casi un
orden de magnitud inferior, con valores aproximados del 1% para
los sistemas terrestres. Las otras entradas de energia planetaria son
muy pequefias comparadas con la radiante solar (una fraccién
aproximada de 2,5 107). Incluyen el flujo de calor y momentos de
inercia procedentes del manto terrestre, las variaciones del campo
gravitatorio causadas por los movimientos aparentes del Sol y de
la Luna, la aceleracién de Coriolis causada por la rotacién terrestre
y otras fuentes menores.

La radiaciéon (en parte) incorporada mediante la fotosintesis
es utilizada por los productores primarios para mantener su me-
tabolismo, acrecentar su biomasa y atender a su reproduccion.
La biomasa de productores es un dep6sito de energia quimica que
los consumidores explotaran, destinando la fraccién asimilada al
mantenimiento de su metabolismo, aumento de su biomasa y re-
produccién, repitiéndose el patrén en cada nivel trofico. Los restos,
excretas, residuos de todos los niveles, ofreceran recursos a los
descomponedores hasta degradar la energia quimica de los mate-
riales, reduciéndolos a compuestos oxidados y liberando de la bio-
masa iones, sales, gases y agua.

El C orgénico elaborado puede persistir como compuestos car-
bonados reducidos, acumulados en horizontes orgdnicos de los
suelos, o como sedimentos de turba, carbén, petréleo, impregnan-
do areniscas, pizarras u otras rocas y ocupando cavidades. El car-
bono oxidado se acumula como carbonatos y circula como iones
carbonato, bicarbonato y carbénico.

La descripcion de la fotosintesis constituye una pieza maestra
de la ciencia del siglo XX. Ha permitido comprender los mecanis-
mos de absorciéon de la radiacién luminosa, su incorporacién a
energia quimica y entrada en el metabolismo y la formacién de
especies oxidantes del oxigeno que producen efectos indeseables en
la célula. La fotolisis del agua, expresién introducida por el acadé-
mico de esta casa Profesor Losada para describir el proceso intimo
en el fotosistema, libera oxigeno molecular. La fotosintesis, por
medio del oxigeno libre, ha sido responsable de la cascada de
procesos planetarios de oxidacién, mencionados mas arriba, que
implicaron cambios sin parangén en la historia de la Biosfera. La
fotosinteis es capaz de reducir otros sustratos oxidados como nitra-
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tos, nitritos o sulfatos, facilitando la incorporacién de N y S al
metabolismo (Losada et al., 1999) alimentando el pool de pirofos-
fato, ATP, moneda energética del metabolismo celular.

Para el sistema ecoldgico, la funcién fotosintética juega dos
papeles esenciales: la entrada de energia a los organismos produc-
tores y la liberacién del oxigeno, base de los procesos oxidativos
donde obtienen energia animales, microorganismos y plantas. Ade-
mis favorece la oxidacién de los depésitos de materia orgdnica en
agua y suelos, liberando los elementos que seran recirculados como
nutrimento y reponiendo el CO, atmosférico.

La fotosintesis representa la entrada mayoritaria de energia a
las comunidades, pero no la tnica. En la interfase entre medios
reducidos y oxidados se desarrolla la quimiosintesis por algunos
microorganismos que son capaces de acoplar su metabolismo a la
diferencia de potencial entre formas reducidas y oxidadas de Fe y
S, acumulando en su entorno Fe,O,, S, o liberando S0,?. La pro-
duccién primaria de los quimiosintéticos es débil comparada con
los fotosintéticos a igualdad de masa, pero no necesitan operar en
la superficie iluminada pudiendo encontrarse en aguas profundas,
en el suelo o en masas rocosas fisuradas. La alteraciéon de rocas
impregnadas de sulfuros metdlicos puede originar aguas muy mi-
neralizadas en volumen suficiente para disminuir el pH en las aguas
de superficie y reproducir comunidades quimiosintéticas que pro-
bablemente evocan las que constituyeron la biosfera primitiva.

El Rio Tinto y sus minas (provincia de Huelva), de tradicién
metaldrgica milenaria, mantienen caudales fluyentes 4cidos, en
torno a pH 2. En sus comunidades acuéticas los microorganismos
quimiosintéticos y descomponedores y algas fotosintéticas se aso-
cian a ciliados, amebas, rotiferos y hongos constituyendo comuni-
dades de extreméfilos mantenidas, en parte, por quimiosintesis. Un
refugio de diversidad probablemente muy antigua, junto a eucario-
tas que se han incorporado posteriormente a este medio 4dcido y
cargado de metales (Amaral Zettler et al., 2002).

En las plantas vasculares se ha producido otro acoplamiento
energético que pone de manifiesto la plasticidad de los organismos
para insertarse en los procesos de su teatro ecoldgico. El calenta-
miento por la base de la columna de aire reduce su humedad re-
lativa aumentando la diferencia de potencial hidrico entre suelo y
atmosfera. Esta diferencia se trasmite desde la atmésfera a las hojas
de la planta y desde aqui a las raices como una tensién o presién
negativa a través del tejido conductor de tubos rigidos del xilema
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y facilita la extraccion del agua edifica. Van den Honert (1948)
expresé esta continuidad hidrdulica atmésfera-planta-suelo. La
difusién de vapor de agua a través de los estomas origina el poten-
cial negativo en los tejidos que se trasmite como una fuerza capaz
de transportar el agua por el tallo y facilitar su extraccion desde
el suelo. El movimiento es fisico, no bioldgico, y no participan
enzimas de membrana implicadas en el transporte de agua y solu-
tos como las acuaporinas ya que los tubos o vasos xileméticos son
células muertas. Los valores experimentales de esta tensién nega-
tiva pueden exceder los =10 MP (Sanchez Diaz y Aguirreolea, 2000)
y alcanzar en Cistus libanotis los ~<15 MP en plantas que més tarde
se rcuperan’. Teniendo en cuenta el volumen de agua transpirado
(100-1000 g de agua/g de biomasa) y la altura del arbolado, la en-
trada de energia no metabdlica procedente de la atmésfera, es una
aportacién significativa para la planta.

Estas notas sobre acoplamientos energéticos de la comunidad
biolégica al entorno se podrian completar con otros casos como las
corrientes marinas, las fluviales, la suspensién por un medio turbu-
lento aéreo o acudtico que permite el desplazamiento del organismo
para completar su ciclo o que facilita la dispersion de sus gametos,
larvas y fases dispersivas, frutos, semillas, o de poblaciones enteras.
En estos casos el transporte pasivo sustituye a una actividad que el
organismo podria realizar gastando energia (aves o insectos en vue-
lo, peces nadando, plancton dotado de érganos de locomocién), o
para los que carecen de 6rganos adecuados (plantas vasculares).

La abstraccién fisica hace patentes los isomorfismos entre eco-
sistemas acudticos y terrestres. Comparten un estrato superior re-
ceptor acoplado a la energia radiante incidente, incorporan CO,
(o "HCO,), liberan O,y circulan nutrimentos y otros materiales.
Presentan un estrato intermedio donde predomina el transporte.
Comparten un nivel inferior privado de energia radiante pero con
entrada de materia orgdnica que aporta energia quimica y da lugar
al consumo de O,. Los individuos biolégicos, confinados en las
celdas del medio fisico, se comportan como pequefias unidades de
procesado de la energia circulante que se degrada en cada paso. La
turbulencia y las corrientes garantizan el transporte y el agua juega
en todos los sistemas ecoldgicos un papel fundamental.

La Vida se despliega en organismos, compuestos mayoritaria-
mente por agua, originados desde antecesores acudticos que para

7 Cistus libanotis puede perder algunas ramas desde la base, pero el resto de
la planta se recupera en la otoflada. M. Cruz Diaz Barradas, comunicacién
personal.
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desenvolverse requieren el agua liquida, que se comporta como the
berth of life (Garcia Novo y Garcia Bouzas, 2006), the matrix of
life, the blood of the Earth (Ball, 1999), la circulacién del paisaje
(Montserrat, 1968), the drop of life (UNESCO, 2004).

La Vida es la historia del éxito de una asociacién intima del
agua y los compuestos organicos. Y una expectativa para conducir
el futuro.

Los sistemas ecologicos

La vision fisica de la Ecologia ha llegado lejos y para algunos
autores es sustantiva y ha guiado su desarrollo: Ramén Margalef
(Margalef, 1999) titula un articulo La Ecologia, entre la Fisica y la
Sociedad. Tansley (Tansley, 1935) propuso expresar fisicamente a
las comunidades biolégicas junto a su entorno. Designé a las uni-
dades basicas de la Biosfera como sistemas termodindmicos abiertos,
acufiando la expresion ecological systems, abreviada a ecosystems,
ecosistemas, que ha pasado al lenguaje comun. El Diccionario Esen-
cial (Diccionario, 1999) de esta Academia los define, apropiadamen-
te, con dos acepciones complementarias de la voz:

1. Comunidad de organismos, sus interacciones mutuas y las
del conjunto con el entorno en que se desenvuelve.
2. Unidad ecoldgica de caracteristicas diferenciadoras.

El concepto de ecosistema ha sido objeto de discusion desde su
formulacién. Los postuladores encuentran comodo el lenguaje fisi-
co o apropiada la aplicacién de la Teoria de los Sistemas Generales
porque, como el propio von de Bertalanffy (Bertalanffy, 1968) mos-
traba, algunos procesos ecologicos demogrificos o de mantenimien-
to y regulacion de organismos en la Naturaleza, sirven de ilustracién
a la teoria. Los detractores cuestionaron desde sus primeras formu-
laciones la aplicabilidad de la teoria (Engler, 1934) por la inexisten-
cia de epiorganismos, asociaciones o cualquier agrupacién definida
estable de especies en un lugar. Mantienen que el reduccionismo
analitico hasta la poblacién de individuos es suficiente para dar
razon de las unidades funcionales de la Biosfera (Hairston et al.,
1960). Un episodio de la controversia se desarrolld en las paginas
del American Naturalist durante 1979-1981 tras un provocador
articulo de Engelberg y Boyarsky en septiembre de 1979 (Engelberg
y Boyarsky, 1979) negando la naturaleza cibernética de los ecosis-
temas. En sucesivos nimeros de la revista se alinearon a favor y en
contra otros ec6logos (McNaughton y Coughenour, 1981, Knight y
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Swaney, 1981, Jordan, 1981, Patten y Odum, 1981), enriqueciendo
el tema y mostrando la existencia de bucles regulatorios, pautas re-
currentes y propiedades emergentes, expresiéon acufiada con anterio-
ridad por el académico Ramoén Margalef (1963, 1968) y también
objeto de precisiones (Salt, 1979). El corsé termodindmico y la pro-
babilidad condicionan los procesos ecolégicos y son sustanciales al
funcionamiento del ecosistema, pero esas mismas circunstancias

explican las pautas organizativas y la regulacién (Jergensen y Svi-
rezhev, 2004).

El éxito de la regulacién es indudable ya que ha permitido el
mantenimiento de la Vida en la superficie planetaria a pesar de
incesantes cambios en la alineacion del eje de rotacion terrestre y
con ellos los cambios del reparto de la radiacién solar y el clima.
La actividad convectiva del manto modifica la localizacién, compo-
siciéon mineral y fisiografia de las placas litosféricas, e induce pe-
riodos de intenso vulcanismo. Las ocasionales colisiones de asteroi-
des, han convulsionado periddicamente la Biosfera.

El medio fisico se organiza de modo auténomo, generando de-
positos, gradientes, ciclos, que estructuran a los materiales en el
espacio y los pautan en el tiempo. La organizacién emergente es
consecuencia de los flujos de energia que atraviesan los sistemas de
medio fisico. Las estructuras generadas sirven de marco a la Vida,
representada por comunidades que poseen capacidad de organiza-
cién propia. Los individuos se regulan internamente a nivel fisiolo-
gico y forman parte de bucles regulatorios externos que los enlazan
con su poblacion y la comunidad. John H. Lawton se pregunta por
el papel de las especies en los ecosistemas (Lawton, 1994), destacan-
do la dualidad de sobrevivir y organizar la trama ecoldgica. Lawton
y colaboradores (Jones et al., 1994, 1997) denominan ingenieros
ecologicos (ecosystem engineers) a los individuos de especies activas
en la creacién de estructuras y el mantenimiento de los flujos de
materia y energia del ecosistema.

A la regulacién contribuyen procesos y regulaciones no bidticas,
del medio fisico. La Biosfera en su conjunto se comporta como un
conjunto de sistemas jerarquizados, regulados a diferentes niveles
(Wagensberg, 1980, 1985). Los cambios en la escala de observacion
transforman variables en constantes. Y crean homogeneidad en la
heterogeneidad y viceversa (Kolasa y Rollo, 1991, pag. 7). Las pro-
piedades emergentes reconocibles en los ecosistemas operan en ni-
veles superiores a la poblacién.

Durante el breve intervalo que forma parte de la Biosfera, cada
organismo esta sometido a interacciones de todo tipo por medio de
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intercambios de materia y energia. Una precisién interesante (Fer-
nandez Alés et al., 1984) distingue entre las interacciones limitati-
vas y las organizativas. Las primeras afectan a la produccién del
organismo y corresponden a la disponibilidad de los recursos que
limitan la producciéon como son los nutrimentos, el agua y otros.
Las interacciones organizativas afectan a las estructuras, tramas,
pautas, del propio organismo, de su poblacién o de su comunidad.
La interaccién puede ser positiva o negativa, favorecer o perjudicar
a la produccion del organismo o a su estructura e implantacion.

Frente a su entorno no vivo, las comunidades biolégicas poseen
regulacién propia que les permite disponer de bucles regulatorios
numerosos que actian en circuitos muy pequefios y breves y que
ademds conservan patrones de respuesta durante plazos largos. Es-
tas diferencias entre medio fisico y biolégico, o entre entorno y
comunidad, se basan en la existencia de almacenes de informacién
(memorias bioldgicas legibles), formadas por estructuras bioquimi-
cas funcionales en parte heredadas y por circuitos de procesamiento
de la informacién. La memoria se almacena como pautas y estruc-
turas: genéticas, bioquimicas y fuera del organismo se almacena
como estructuras demograficas, topograficas u otras.

Regulacion e informacion

En los individuos la informacién de sus memorias internas que
sirve para su regulaciéon, es duplicable hacia su progenie. Sirve
también para el intercambio con otros individuos de su poblacién
en la reproduccién y para el intercambio de informacién, materia-
les o energia con otras especies de la comunidad en los procesos
mutualistas.

Pocos organismos son capaces de sobrevivir y reproducirse
aislados en un medio abidtico. Las algas aut6trofas en un medio
acudtico iluminado pueden persistir sin otras especies. No obstante,
necesitan la renovacién de los nutrimentos y del bicarbonato con-
sumidos. Las estirpes de bacterias descomponedoras también pue-
den sobrevivir aisladas de otro organismo indefinidamente, pero
necesitan la renovacion del sustrato y en muchos casos, del oxige-
no del medio. La situacién comun en la Biosfera es la asociacion de
individuos de varias especies que realizan procesos complementarios
permitiendo sobrevivir al conjunto organizado. La informacién al-
macenada en cada especie es insuficiente para su pervivencia, pero
contando con las otras especies de la comunidad, puede persistir.
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La diversidad, que hace posible la complementariedad de la
informacién individual, es condicién de la Vida.

Una parte esencial de la informacién de la comunidad se en-
cuentra distribuida internamente entre las especies constituyentes.
Ademis la comunidad se encuentra ordenada, estructurada en es-
pectros de diversidad, niveles tréficos, patrones espaciales y en
secuencias temporales que regulan el crecimiento, las interacciones,
la reproduccion y supervivencia de los organismos que la constitu-
yen, operando circuitos de regulacion. Este tipo de ordenacién u
organizacion puede asimilarse a una informacién externa (una me-
moria exterior) a nivel de comunidad.

Sin ella, sin informacién, es decir con los individuos distribui-
dos al azar en el espacio y en el tiempo, la comunidad colapsaria;
la Vida que conocemos, cesaria. La Vida se ha desenvuelto orga-
nizada en una trama de celdillas mantenida por el medio fisico.

Cada organismo posee estructuras que actdian como memorias,
depésitos, membranas, vias, circuitos de intercambio. Otras estruc-
turas responden a estimulos y actian como sensores capaces de
captar sefales. Los sensores predominantes en la Biosfera captan
informacién quimica (concentraciones de moléculas disueltas en el
agua y el aire o en los medios internos de otro organismo o en la
matriz sélida del sustrato), o informacién fisica (temperatura, ra-
diacién, presiones, campos, turbulencia, corrientes, vibraciones).
La Etologia ha descrifrado el lenguaje de los animales: canales y
cédigos por los que trasmiten informacion y la explotan.

Cada variable fisica detectable no es informacién para el orga-
nismo, sélo un soporte. La evolucién ha desarrollado los coédigos
necesarios para convertir las sefiales en informacién e incorporarla
a circuitos regulatorios que desencadenan respuestas, propiedades
y pautas en el organismo, con reflejo en la comunidad. Martin Mu-
nicio (Martin Municio, 2003) ha resumido en un atractivo articulo
las vias de la informacién celular.

Innumerables procesos metabdlicos que generan productos que
salen al exterior del organismo, como los excreta, el agua evapo-
rada, la energia disipada, la radiacion reflejada, pueden ser des-
criptadas como informacién por otro organismo que detecta la
presencia del emisor por su olor, traza, color, fluorescencia. Dando
un paso en el intercambio de informacién, el organismo emisor
puede modificar la informacién emitida alterando la intensidad o
el referente (cambios de coloracion, brillo, forma, color, olor, tra-
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za), reduciendo asi el canal informativo: es la ocultacién o cripsis.
O puede ampliarlo facilitando la atraccién como las feromonas, las
libreas nupciales, las pautas de cortejo, la seleccion espermatica. La
rica diversidad de flores vistosas y frutos comestibles se pueden
interpretar como 6rganos de soporte de canales informativos des-
tinados a comunicarse con grupos de insectos y de vertebrados,
cerrando bucles que favorezcan la reproduccién y dispersién en las
plantas y la obtencién de recursos tréficos entre los animales. Ilus-
tran el mutualismo, tema central de la organizacioén de las comu-
nidades y que se comentard mds adelante.

Un caso singular lo ofrecen las flores que con luz ultravioleta
muestran dibujos que no aparecen en el espectro visible como
Ranunculus reptans, Caltha palustris, Eschscholzia californica. La
fresa posee una variedad con un Ilamativo patrén ultravioleta.
Mirabilis jalapa emite en el ultravioleta una fraccién de la energia
captada en los pigmentos fostosintéticos y que no puede ser incor-
porada en los fotosistemas. Parte de los insectos polinizadores
«ven» los dibujos en longitudes de onda demasiado cortas para
nuestra vision.

También las plantas vasculares poseen mecanismos de informa-
cién, basados en los fotocromos, para detectar la presencia de
otras plantas cercanas y evitarlas (Aphalo y Ballaré, 1995). La
notable palmera tropical Socratea exorbiza percibe gradientes de
iluminacion y es capaz de desplazarse (lentamente) hacia los claros
del bosque sin perder la verticalidad de su tronco, mediante el cre-
cimiento y acortamiento de sus raices aéreas.

La Paleontologia humana no es ajena a esta linea de pensa-
miento porque el hombre domina el uso de la informacién. Lo hace
con el apoyo de su innovacién mds trascendente, el lenguaje vocal,
soporte de la cultura, fenémeno insertado en la Biosfera por el
grupo humano. La aculturacién de la Biosfera es el gran proceso
donde estamos inmersos y que percibimos como un cambio global.

Gracias a las fuentes de memoria interna (y a las fuentes cul-
turales en nuestra especie), las sefiales externas se convierten en
informacién para obtener recursos, superar interacciones limitati-
vas u organizativas, detectar pautas favorables o adversas, locali-
zando otros individuos y, en suma, mejorando la probab1l1dad de
éxito: sobrevivir como biomasa organizada el intervalo suficiente
para trasmitir a la progenie el legado de informacién y estructura
que le permita instalarse en el futuro. El éxito del individuo lo es
también de su genoma, de sus caracteres y estructura, de su loca-
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lizacién, de su trama de relaciones, de su facies temporal. En los
niveles supraindividuales, contribuye al éxito de su poblacién y de
los circuitos reguladores que lo apoyan.

Con la generacién siguiente emerge una poblacidon renovada
que serd distribuida en el espacio y seleccionada por el éxito du-
rante su estancia en teatro ecolédgico. Un gran proceso para el in-
dividuo y un pequefio paso para las comunidades y las lineas evo-
lutivas. Contribuye a la persistencia y estabilidad de su comunidad,
pero no la garantiza.

Cada instante se extinguen poblaciones y colapsan comunida-
des. La historia de la Vida es el registro de fracasos masivos y su-
pervivencias improbables, sin teleonomia. La Vida sobrevive azo-
rosamente por medio de éxitos en un campo minado por fracasos.
Los grupos muy evolucionados, comprometidos con una comuni-
dad y un medio, con frecuencia colapsan y grupos poco evolucio-
nados reinician el camino hacia otras formas de supervivencia. La
Vida no tiene reposo evolutivo, ni ecoldgico.

Implicito en el modelo conceptual de la Biosfera esta su confi-
namiento en subunidades por medio de fronteras disimétricas. A
un lado y otro de la membrana, pared, barrera, frontera, se dife-
rencian sistemas bioldgicos distintos que compiten por la regula-
cién, por regular a los del entorno obteniendo de ellos energia de
calidad y cediéndola en forma degradada, incorporando elementos
o materiales y eliminando otros.

Margalef (1968) predecia que el sistema mds organizado explo-
taria al menos organizado. En su terminologia, explotar significa
jerarquizarlo, incorporarlo a sus bucles organizativos. Entre los
organismos y el medio fisico las relaciones a través de la pared,
membrana o tegumento ilustran el concepto de explotacién porque
la barrera orgdnica opera como frontera disimétrica. Entre comu-
nidades, sucede igualmente y asi la comunidad del bosque explota
a la comunidad del matorral y ésta a la del pastizal (Pineda et al.,
1988). Las comunidades mas maduras, a las menos maduras; las
primeras poseen tasas mds bajas de renovacién y conservan larga-
mente su estructura y elementos frente a las segundas que son
transductores mds intensos de energia. Las unidades de memoria
de los organismos, son otro ejemplo patente de sucesivas fronteras
separando los elementos mas estables, como el cristal aperiédico
del ADN, de las proteinas activas que operan en los ribosomas.

R. E. Ulanowicz, ingeniero de sistemas por su formacién, ha
dedicado atencién a las relaciones entre estructura y funcionamien-
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to de las comunidades y el significado de la madurez en términos
de informacién del ecosistema (Ulanowicz, 1979, Ulanowicz y
Hannon, 1987), un tema que afios antes habia avanzado Ramoén
Margalef (1957). Growth and Development: Ecosystem Phenome-
nology (Ullanowicz, 1986) ofrecié una base tedrica para abordar
el tema de la transmisién de la organizacion entre niveles. Aunque
su material experimental son ecosistemas marinos, las ideas y
modelos numéricos son generales y permiten explorar la autoorga-
nizacién de los sistemas de medio fisico y de los bioldgicos frente
a una entrada de energia o la emergencia de bucles regulatorios
estabilizadores. Y los modelos bioldgicos, como le habia sucedido
a von de Bertalanffy y al propio Prigogine, le han servido de ins-
piracién para formular modelos fisicos (Ulanowicz y Zickel, 2003).

En los sistemas de medio fisico, las condiciones de entrada y
salida de energia, distribucién y estructura de los materiales rara-
mente determinan con precisién las trayectorias futuras; mas bien
determinan la envolvente del haz de trayectorias posibles del siste-
ma, unas mas probables que otras. La presencia de organismos, con
su capacidad de intervencién y acceso a memorias internas, favore-
ce algunas trayectorias, posibles, pero sumamente improbables.

Trevor Platt, fisico de formacién, explord las escalas y sus efec-
tos interesindose por el andlisis espectral (Platt y Demman, 1975).
Estudiando las relaciones entre la productividad del plancton mari-
no y las caracteristicas fisicas de la columna de agua desde el punto
de vista hidrodindmico, la difusién turbulenta de los nutrimentos
hasta las algas que soportan la productividad primaria viene favo-
recida por los periodos de mezcla. Dando un paso mas, Platt mos-
tr6 también cémo la densidad plancténica condiciona la concentra-
cién de pigmentos en la columna de agua y con ellos la extincién de
la radiacién, y la estratificacién térmica de la columna. Una man-
cha plancténica densa limitando la penetracién de radiacién favo-
rece la estratificacién y tiende a limitar la mezcla (Platt ez al., 2005).

El medio fisico condiciona los organismos, que condicionan el
medio fisico trasladando el punto de equilibrio de las estructuras
y funciones del sistema ecoldgico. Estas caracteristicas no son ex-
clusivas acudticas o terrestres, ocednicas o continentales; son co-
munes a la Biosfera aunque, en cada sistema y comunidad, el pro-
ceso toma una composicién y escalas propias, y los agentes
biolégicos implicados son diferentes (Geider et al., 2001).

La termodinamica del no equilibrio ha facilitado a ecélogos y
biélogos un marco tedrico mds apropiado que la termodindmica
tradicional.
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La comunidad en equilibrio dindmico hacia su entorno fisico y
su interior, persistiendo en su organizacidn, colisiona con otras co-
munidades que concurren en el espacio y en el tiempo. Los bucles
regulatorios de cada una compiten por subordinar las poblaciones
de organismos y sus interacciones. Siendo diferente la organizacién
en cada una, es presumible que las relaciones con el entorno fisico
no sean iguales, y lo modifiquen de manera distinta. En el entorno
fisico es donde se produce un nuevo antagonismo que puede resol-
verse a favor de una de las comunidades (bosque sobre matorral
por la luz, matorral sobre pastizal por la luz). O puede tener un
caricter fluctuante si se produce una desorganizacién, ya que los
intervalos de respuesta suelen ser diferentes: tras un incendio, en
climas templados y himedos, se reconstruye inmediatamente la
comunidad herbicea, mas lentamente la de matorral y a mayor
plazo el bosque.

Otros ejemplos son mas complejos como los que implican nu-
trimentos y luz y las comunidades fitoplancténica, fitobenténica y
vegetacion flotante en superficie, en los humedales tropicales. El
sistema alcanza situaciones estables con predominio alternativo de
uno de los componentes, de acuerdo con las condiciones de la
masa de agua. Scheffel y colaboradores (Scheffel et al., 2003) han
propuesto un modelo de interacciones entre la comunidad de plan-
tas vasculares flotantes (como las especies de Salvinia, Pistia, Fi-
chornia), que compiten por luz, N y P con el fitoplancton de la
columna. El modelo que proponen presenta propiedades interesan-
tes que simulan las observaciones hechas en masas de agua. En
condiciones de nutrimentos elevados, la comunidad flotante pre-
senta dominancia estable situdndose en los atractores del modelo.
Al disminuir los nutrimentos, N en particular, existen bifurcacio-
nes y puede instaurarse el predominio de la comunidad plancténi-
ca. Al aumentar los nutrimentos, el retorno a las condiciones de
eutrofia se hace con histéresis, siguiendo otra trayectoria, lo que
implica la existencia de varios estados de equilibrio para igual
concentracién de nutrimentos en el agua. Los autores realizan
experimentos con especies de tamafio pequefio (como Lewmna) y
reinterpretan las secuencias observadas de invasion/regresién de
plantas vasculares flotantes y la casi desaparicién del N disuelto
bajo la comunidad flotante en embalses tropicales.

Dos comunidades, la plancténica muy diversa y la flotante con
minima o nula (s6lo una especie) diversidad, compiten por la or-
ganizacion del ecosistema. Del dominio de una u otra dependera la
abundancia de zooplancton y bentos y la fauna de peces (en las
aguas oxigenadas e iluminadas donde se desarrolla el fitoplancton)
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o la escasez de animales acudticos (en la columna de agua oscura
y andxica) y la abundancia de insectos, algunos reptiles, anfibios,
mamiferos y muchas aves e insectos ocupando las islas flotantes de
vegetacion (camalotes).

Medios terrestres y acuaticos

La organizacién de los ecosistemas combina los patrones tem-
porales y las estructuras espaciales de organismos y medio fisico.
El maximo nivel de organizacién de los ecosistemas terrestres se da
en los bosques, dominados por una estructura duradera de pobla-
ciones de arboles, que desde el suelo extienden sus copas en un
dosel fotosintético, a modo de antena que capta la energia de la
radiacién electromagnética y el CO, atmosférico e intercepta la
lluvia. El transporte a través de los troncos permite a las copas
disponer de los nutrimentos y el agua del suelo. El retorno como
fotosintato o como materia organica particulada, subsidia de ener-
gia al suelo que mineraliza la materia orginica, retornando a la
atmésfera CO,. Los animales y microorganismos se superponen a
la estructura forestal presentando biomasas pequefias comparadas
con el arbolado (inferiores al 10%), aunque el nimero de sus
especies pueda ser dos o tres 6rdenes de magnitud mayor. El suelo
y el vuelo en el bosque, el matorral o el pastizal, se desenvuelven
con pautas propias que estan condicionadas (y condicionan), la
circulaciéon del agua, de la materia orgdnica, de los nutrimentos y
los gases.

El estudio de la vegetacion, con sus estructuras duraderas, per-
miti6 a la Ecologia comprender el papel del sustrato y del suelo
y las comunidades eddfica y aérea en los sistemas ecoldgicos. La
Edafologia realiza una sintesis biolégica en un medio donde las
particulas minerales, la materia orgdnica, los organismos propios
del suelo y partes de organismos aéreos, como las raices, estin
asociados estrechamente y sometidos a cambios impuestos por la
disponibilidad de agua, su circulacién, el intercambio quimico, etc.
El destacado cientifico Profesor José Maria Albareda, Académico
de Nimero®, en el Discurso Inaugural del Curso de 1956 en esta
Academia (Albareda, 1956) ofrecié una documentada exposiciéon
presentando la Edafologia como una integracién de las Ciencias
Naturales. En buena medida la Edafologia es una Ecologia del
suelo, un sistema bien diferenciado de la comunidad aérea a la que

% Ingresado en 1942. Medalla niimero 3 de Ciencias Naturales.
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da soporte. Los cientificos rusos, desde Vasily V. Dokuchaev (1846-
1903), han desarrollado la Ecologia terrestre desde el conocimiento
edafico integrando vuelo y suelo en una entidad funcional.

Los sistemas acudticos han ofrecido ventajas a la ciencia ecol6-
gica porque el agua se comporta como un gran integrador hacia el
organismo, y la Fisica y la Quimica han contribuido a la interpre-
taciéon de los procesos que dan marco a la vida en ese medio.
Modelos, métodos de medida, sintesis del funcionamiento a escala
de comunidades, grupos bioldgicos, empleo de extractos como los
pigmentos o trazadores de actividad como el "C, mostraron su
potencial para explorar lagos y océanos.

E. Steemann Nielsen aplicé tempranamente (1952) el *C a la
medida de la productividad marina. Charles R. Goldman, limnélo-
go, perfeccioné el método aplicindolo al estudio de tres lagos de
Alaska (Goldman, 1960) y desde entonces se ha convertido en un
estandar preciso. Goldman aventur6 también el papel de los micro-
nutrimentos como limitantes de la productividad en los sistemas
acudticos con sus estudios sobre el molibdeno en Castle Lake de
Califonia. Este lago y en particular el Tahoe han sido dos masas
de agua a la que ha dedicado casi medio siglo de investigaciones
y le han servido de modelo para analizar el papel de los nutrimen-
tos (macro y micro), su dependencia de los periodos de mezcla
intensos causados por alternancias climdaticas como las de el Nifio-
Ja Nifia y recientemente el cambio climitico y el incremento de
radiacién UV-B debido a la regresiéon de la ozonosfera. El plancton
con su riqueza de modelos biolégicos (movilidad, tamaiio, trofis-
mo) ofrece respuestas experimentales a los cambios ambientales, su
intensidad y recurrencia (Reynolds, 1984, 1993).

En el océano la biomasa bacteriana~habia sido poco atendida
por la investigacién que enfocaba los problemas de intercambio de
nutrimentos o de produccién a través del fito y el zooplancton. Los
trabajos de bacteriologia marina y de nanoplancton mostraron la
existencia de grandes compartimentos activos de los que depende
la circulacién del C y pueden considerarse cruciales en la regula-
cién del CO, atmosférico y con ellos en las caracteristicas del clima
(Ducklow et al., 1987, Karl et al., 2003). La cianobacteria Pro-
chlorococcus, organismo fotosintético muy abundante en los océa-
nos, solo se ha descubierto a finales de la decada de los 80’s.

Los limnélogos abordaron la experimentacién en laboratorio,

pero en condiciones naturales faltaban estructuras confinantes y el
medio acudtico es muy dindmico por los procesos de difusién tur-
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bulenta. Goldman (Goldman, 1962) aplica con éxito una lamina
fina de plastico transparente (PVC) en forma de tubo o balsa flo-
tante o anclada, emergente en superficie y anclada al fondo. La
columna cautiva interfiere poco la luz y resulta excelente para
confinar poblaciones o nutrimentos y los limnocorrales se han ge-
neralizado en limnologia.

En el otro extremo de la escala experimental, David W. Schind-
ler concibe la experimentacion en lagos completos. Crea en 1968
la Experimental Lakes Area (ELA) en Ontario, abriendo un amplio
camino a la investigacién limnolégica (Schindler, 1973). El primer
experimento de manipulacién para estudiar la circulacién de los
nutrimentos y su balance tuvo lugar en 1969, confirmando que
eran las entradas de N y P las que limitaban la produccién prima-
ria del fitoplancton y no los compuestos de C, como se conside-
raba entonces (Schindler et al., 1972). En 1974 un segundo lago
fue manipulado concentrdndose en el papel del fésforo en el con-
trol de la produccién e interpretando los procesos de eutrofizacién
que entonces comenzaban a percibirse como un problema mundial
de las aguas continentales (Schindler, 1977). La foto de portada
de este nimero de Science, corresponde al articulo de Schindler y
se convirtié en un icono de la eutrofizacién. Con una perspectiva
de veinticinco afios, Carpenter (Carpenter et al., 1995) vuelve los
ojos hacia el impulso recibido por la Ecologia gracias a esta larga
via experimental en ecosistemas completos.

Recuerdo que en una visita a Canada durante 1973 me causé
gran impresioén la abundancia de medios para estudios limnolégi-
cos, con diferentes barcos, laboratorios y personal, tan alejada de
la modestia en que se desenvolvia la investigacién limnoldgica en
Espafia. Margalef lanzaba entonces su gran proyecto de Estudio de
los Embalses Espaiioles (Margalef, 1973) que sirvié para consoli-
dar la Limnologia y presentarla ante la Administracién como una
herramienta esencial para la gestion del agua. Al tiempo que for-
maba la primera generacién de limndlogos que, en los aflos si-
guientes, permitiria dar un salto cualitativo al panorama limnolé-
gico en nuestras universidades. Han transcurrido treinta y cuatro
afios desde aquellas campafias pioneras de Margalef y el nivel de
medios de nuestra comunidad ecoldgica es todavia modesto, pero
la calidad de las investigaciones y la presencia de limnélogos espa-
fioles en el panorama mundial, se ha hecho habitual.

Los circuitos mutualistas entre diferentes especies de la comuni-

dad ecoldgica son un mecanismo evolutivo esencial porque en cada
iteracién impulsan la estructuracién de los actores en el bucle fa-
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voreciendo unas alternativas sobre otras, conduciendo la transfor-
macién de los organismos mutualistas en el tiempo. Los efectos de
la regulaciéon de los circuitos son heterogéneos. Un sistema regula,
organiza, condiciona y crea un ambiente o unas condiciones de las
que otros elementos se benefician sin que exista retorno a los pri-
meros. Las especies dominantes del bosque, el matorral, el arrecife
coralino, los campos de fanerégamas marinas o de laminarias, ac-
tdan como potentes organizadores del espacio diferencidndolo fren-
te al resto y creando para muchas otras especies islas estructurales
de las que se benefician, sin retorno para la especie constructora.

El proceso puede ser estructural o funcional implicando radia-
cién, turbulencia, humedad, nutrimentos. Y puede operar a distan-
cia mediante transporte por el medio fisico (corrientes de aire o de
agua). Un ejemplo clasico son las relaciones entre los lagos y rios
frente a la vegetacién de sus cuencas. Goldman (Goldman, 1961)
descubrié esta relacién a distancia en el lago Castle de California
donde el N disponible para el sistema lacustre procedia, en gran
medida, de los bosques de ribera de Alnus tenuifolia en las marge-
nes de los emisarios. El autor mostraria afios mis tarde que la
relacion estaba condicionada por el flujo de agua y el molibdeno,
micronutriente limitante tanto de la fijacién en Alnus como de la
sintesis de la nitratorreductasa del fitoplancton que le permitia la
reduccion de NO,™ disuelto (Axler et al., 1980). Ivan Valiela mos-
traria el ejemplo paralelo de exportacién de nutrientes desde los
estuarios fluviales a las marismas mareales (Valiela y Teal, 1979;
Valiela et al., 1997) y la retencién de nutrientes por los manglares
o marismas que actiian como desnitrificadores, filtros de particulas
y materia organica, frente al litoral (Valiela y Cole, 2002).

Nichos y estrategias

La observacion del papel de las especies animales en el ecosiste-
ma ha sugerido tempranamente la idea de localizacion frente a las
otras especies y el entorno, acufidndose el concepto de nicho. Grin-
nell (Grinnell, 1918) sugeria un nicho topografico, una ubicacién en
la trama estructural del ecosistema. El topografico dard paso al
concepto funcional y nicho se usard para describir el conjunto de
interacciones donde participa la especie estudiada, con el nicho
como tarea, profesion, interpretada la actividad con visién antropo-
céntrica (Elton, 1927). Glen Evelyn Hutchinson (Hutchinson, 1957)
lo formalizard como un hipervolumen en el hiperespacio ecolégico
cuyas dimensiones son las variables del ecosistema, gradientes am-
bientales y abundancia de poblaciones con las que interactia.
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Esta visi6n centrada en la poblacién de la especie dejaba fuera
su integracién en la comunidad y los mecanismos que habian con-
ducido la linea evolutiva del organismo. Durante la evolucién, las
estirpes biolégicas han desarrollado estrategias para reducir los
riesgos y aumentar las ventajas. El proceso las confina en unas
localizaciones y patrones de actividad en el ecosistema y en patro-
nes de participacién en la comunidad. El confinamiento es uno de
los mecanismos mantenedores de la diversidad bioldgica.

El empleo de la voz estrategia no es afortunado. Sugiere analisis
de la situacién, evaluacion de alternativas y decisiéon a favor de una
opcion. Tales actuaciones son ajenas a los ecosistemas y a las comu-
nidades. No existen en las especies, ni siquiera en la humana, don-
de aparecen culturalmente en los individuos y en sus sociedades.

Jorge Wagensberg resume la evolucién en una frase divertida:
En la seleccion natural, primero es la solucion y luego el problema.
Primero el canal informativo funcional. Y después el referente, que
le otorga sentido ecoldgico a la informacién y le ofrece recompensa
evolutiva.

El legado evolutivo acumula en los organismos caracteres (fisio-
l6gicos, morfoldgicos, etolégicos, reproductivos) que mejoran la
supervivencia en una comunidad, asociando el organismo a otros
ecoldgicamente complementarios y disocidndolo de competidores o
predadores. La opcién evolutiva es un resultado temporal de varias
causas: regionales, locales, de interaccion de la comunidad, que
actiian durante intervalos y dejan de hacerlo en otros. El resultado
es un surtido de rasgos heredados desde diferentes procesos. Cier-
tos rasgos son imprescindibles para tener éxito reproductivo en la
comunidad y el ecosistema. Muchos otros rasgos son neutrales;
algunos producen una seleccién negativa, un lastre que es necesario
compensar. Los rasgos que se expresan en cada indivividuo y en
cada fase, son minoria de los seleccionados en la poblacion.

La especializacién ajusta el organismo a un entorno y una
comunidad... al precio de alejarlo de otros y diferenciarlo de sus
antecesores con los que conserva analogias. En la taxonomia exis-
ten con frecuencia ejemplos de organismos que convergen con otros
tras un largo viaje evolutivo, o que ofrecen 6rganos de forma y
funcién muy semejantes pero de origen dispar. Convergen forma y
funcién y sélo el andlisis genético empieza a revelar los parentescos
reales ocultos tras el camalednico proceso evolutivo. Los antiguos
incertae sedis de los taxénomos encuentra finalmente su encaje
evolutivo y parentesco taxondmico.
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Los ejemplos clasicos, que ya manejara Cuvier, eran morfol6-
gicos, como las transformaciones del quiridio de los vertebrados
terrestres dando lugar a extremidades al servicio de especializacio-
nes evolutivas que ilustran una antigua homologia: aleta, ala, mano
prensil, garra, mano cavadora, pata corredora, etc. O la conver-
gencia, creando 6rganos anilogos de filiaciones independientes
como los ojos de vertebrados y cefalépodos, las hojas de las plan-
tas vasculares. O el famoso pulgar del panda, un 6rgano reciente
que funciona como un dedo oponible pero procede de la mufieca.
En la fisiologia celular el descubrimiento de grandes rutas metabé-
licas comunes o en la genética el de genes compartidos por grupos
de ancestro comun, han permitido encontrar equivalentes de las
antiguas homologias.

La investigaciéon bioquimica ha ofrecido también equivalentes
moleculares de las analogias. La plastocianina, una molécula con
un atomo de Cu, transportadora de electrones hacia el fotosistema
oxidado en la fotosintesis, existe en los tilacoides de las plantas
vasculares (como Arabidopsis thaliana). Cumple el mismo papel
que el Citocromo f existente en cianobacterias. Los citocromos f y
plastocianinas, transportadores con Fe y con Cu en la fotosintesis,
codificados por diferentes genes y estructuralmente distintos serian
andlogos bioquimicos. Una forma de Citocromo ¢, existe en Ara-
bidopsis aunque es muy bajo su nivel de expresién y experimental-
mente es incapaz de transferir electrones al fotosistema (Molina
Heredia et al., 2003; De la Rosa et al., 2006). Seria posiblemente
un ejemplo de homologia, un resto evolutivo, una molécula que ha
adquirido una cadena lateral, ha cambiado de funcién y ha perdido
su anterior papel.

Las estrategias bdasicas de los organismos son muy generales:
medio acudtico frente a medio terrestre, organismo sésil frente a
mévil, fuente de energia quimica inorganica, de biomasa o radian-
te, etc. Dentro de las estrategias bdasicas comunes para muchos
medios y ecosistemas, hay otras estrategias de dmbito progresiva-
mente mas reducido: planta vascular con gran estructura vertical
lefiosa, de pequefia estructura leflosa o con estructura herbacea.
Dispersion pasiva de las semillas, dispersiéon activa. Activa con
vertebrados por medio de frutos. Dispersiéon por algunas aves, etc.

Estrategia actualiza la adaptacién que los morfélogos del si-
glo XVIII habian percibido en los organismos frente a su medio y
recursos. La Ecologia formaliza los viejos conceptos naturalistas en
las categorias cientificas actuales y proyecta sobre el tiempo evo-
lutivo la interaccién actual.
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Algunas estrategias son alternativas de organizacién que se en-
cuentran en grupos bioldgicos seleccionados por un entorno exigen-
te, desembocando en convergencias morfoldgicas y funcionales,
como los medios hipogeos, los ambientes de elevada turbulencia y
los de extremada sequedad, etc. Otras alternativas tienen que ver
con el tamafio. La escala tiene gran importancia en las interaccio-
nes del medio fisico donde los organismos muy pequefios pueden ser
movilizados por vias atmosféricas lo que les otorga una capacidad
de dispersién incomparable frente a la acudtica o al desplazamiento
terrestre activo. El tamafio mayor permite al organismo integrar un
segmento de espacio sacando ventaja de los gradientes o de las
interfases, controlando recursos de un mayor volumen o integrando
patrones repetidos de dimensiones menores que la propia.

La opcidon grande-longevo-especializado-pocos descendientes
frente a la opcion alternativa pequesio-efimero-generalista-muchos
descendientes se repite en varios grupos de animales y se ha cono-
cido como estrategia K-r. Eric R. Pianka un gran estudioso de los
reptiles, ha caracterizado en ellos y en otros grupos la existencia de
estas tendencias contrapuestas (Pianka, 1970, 1974). En los verte-
brados Valverde (1962) explicé su mecanismo generador a través
del Indice de apetencia que regula el tamafio que alcanzarid el
organismo presa durante su evolucidn bajo la presion del predador
(predopresion).

En mamiferos, Wolff (1997) expresa las estrategias como las
secuencias evolutivas que las han generado. Opone las especies con
poblaciones territoriales, de gran cuidado parental, con regulacién
intrinseca de la poblacién a las especies de regulacién extrinseca no
territoriales, escaso cuidado parental, sin regulacién intrinseca de
la poblacién. La propuesta reformula el esquema K-r de McArthur
y Pianka.

Gremio (guild) se ha empleado en Ecologia para expresar el
papel de la especie en la comunidad. Varias especies comparten un
gremio y el funcionamiento comunitario se explica mejor como in-
teracciones entre gremios que entre especies independientes.

En la Botanica existia una tradicién antigua de identificar en
los vegetales tipos morfolégicos o formas de vida. Humboldt habia
identificado 16 y Grisebach (1872}, con una profunda formacién
fitogeografica que incluia los bosques tropicales, formaliza 70 for-
mas bioldgicas en base a sus rasgos anatémicos. Alfonso de Can-
dolle permitird un gran avance a la Ecologia interpretando las
formas de vida en términos causales, funcionales, en su Géographie
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botanique raisonée (1855) que subraya en el titulo su intento de
explicacién causal de las maltiples formas vegetales. En 1874 com-
pletard la interpretacién con los mecanismos fisiologicos que expli-
can las formas de vida y su presencia en medios diferenciados.

Raunkiaer (Raunkiaer, 1927) identifica en las plantas vascula-
res las formas de vida como estrategias de resistencia al periodo
adverso de acuerdo con la proteccién que reciben las yemas de
crecimiento. En el extremo protector sitia a los fanerdfitos, gran-
des matorrales o arboles que sittian a las yemas elevadas sobre el
suelo, dispuestas en ramas longevas. En el extremo desestructura-
do, los terdfitos, plantas que mueren en cada generacion sobrevi-
viendo las yemas protegidas con un poco de material de reserva,
que son las semillas, pero sin ramas ni restos de individuos de la
anterior generacién. Entre ambas estrategias o formas bioldgicas se
pueden ordenar las restantes que protegen las yemas a alturas in-
termedias sobre el suelo, enterradas en rizomas o bulbos, etc.

La reproduccién puede repetirse durante la vida del vegetal
extendida por afios, siglos, raramente milenios, reiterando la emi-
sién de propagulos en la fluctuante serie temporal. La monocarpia,
alternativa a la policarpia, simplifica la infraestructura vegetal in-
virtiendo todos los recursos en la produccién de semillas al final
del ciclo vital. Puede ser breve, algunas semanas o meses en las
anuales, bienal con un periodo de reposo o resistencia. O tener
lugar al final de una vida larga que ha permitido una acumulacién
considerable de recursos, como en las piteras (Agave) que produ-
cen una aparatosa inflorescencia de tamafio arbustivo al final de su
vida, tras un intervalo medido en decenas de afios. Cuando la
monocarpia se produce simultineamente en todos los individuos de
una poblacién, como sucede en los bambues, los efectos ecolégicos
son intensos. La desaparicién de la poblacién monocirpica tiene
lugar inmediatamente antes que la germinaciéon de las numerosi-
simas semillas producidas por el episodio terminal de floracién y
fructificacién. En las especies animales se presentan igualmente las
alternativas semeldparas e iteroparas: uno o pocos episodios repro-
ductivos frente a varios o numerosos.

Grime (Grime, 1974, 1977, 1979), describe en las plantas vas-
culares tres grandes estrategias: competencia por los recursos (com-
petidoras), intensa respuesta a la abundancia de recursos (ruderales)
y resistencia a los periodos adversos (resistentes). Estas alternativas
reflejan efectivamente un gran conjunto de rasgos que incluyen la
reproduccion (ntimero de semillas, disposicion, estacionalidad), el
crecimiento (tasa de crecimiento de la planta, respuesta a los nutri-
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mentos, localizaciéon del fotosintato), disposicion de los 6rganos
aéreos y subterrdneos, produccién de sustancias alopaticas, resisten-
cia a variaciones de temperatura, humedad del suelo, u otras.

La aparicién de una interaccién nueva (o el aumento de su fre-
cuencia) como las heladas, las sequias, los incendios, la presencia de
herbivoros selectivos, impone un nuevo rasgo que han de compartir
las especies que sean capaces de sobrevivir al episodio. A veces las
respuestas son convergentes (como la aparicién de una corteza ais-
lante, corcho o similar), frente a los incendios en grupos vegetales
separados. Otras veces las respuestas seleccionadas son dispares; el
corcho es una respuesta de supervivencia, que requiere asociarse a
un rebrote vigoroso, estrategia compartida por las especies lefiosas
que sobreviven a la pérdida de sus ramas poseyendo poderosos
mecanismos de rebrote desde el tronco (rebrotadoras). La alternati-
va es la muerte de los ejemplares y la aceleracién de la implantacién
de una nueva generacion (semilladoras). Estas especies pueden man-
tener sobre la planta los frutos cerrados que se dispersan y abren
tras el fuego, o un banco de semillas en el suelo que se estimula con
las temperaturas altas causadas por el incendio. Las especies pir6fi-
tas poseen no sélo rasgos aislados sino estrategias que dan lugar a
su mejor supervivencia en condiciones de fuegos repetidos. La estra-
tegia puede pasar por condiciones de inflamabilidad de la planta,
acumulacién de hojarasca en el vuelo o el suelo, y otras. La super-
vivencia de la especie subordina la duracién de la vida de sus indi-
viduos, su modo de reproduccion y de dispersion.

Westoby (Westoby y Leishman, 1997, Westoby, 1998) las ha
reformulado (representacién LHS, acrénimo de leaf, heigth, seed),
siguiendo la propuesta de Weiher y otros (Weiher et al., 1999)
sobre la existencia de un nicleo fundamental de variables que sit-
ven de base a los grupos ecolégicos, de origen evolutivo (J. B. Wil-
son, 1999). Hay una convergencia manifiesta con las estrategias de
Grime porque cada una selecciona en particular caracteres que re-
sultardn asociados en las especies que compartan medio y estrategia

(Garcia Novo et al., 2004).

La dependencia de la morfologia, fisiologia o demografia de una
poblacién con el clima donde se desenvuelve resultan evidentes. Las
situaciones meteoroldgicas han filtrado los conjuntos de caracteres
que deben poseer las especies para sobrevivir en ese clima. En la
literatura esta acumulacién de rasgos o caracteres (funcionales,
morfolégicos, demograificos), con frecuencia se denomina sindrome,
o sindrome adaptativo, expresién al parecer debida a Root y Cha-
plin (1976) aplicada a insectos, pero generalizada hoy a cualquier
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grupo bioldgico y a caracteres morfoldgicos, quimicos, fisiologicos
o del comportamiento. Sindromes o tipos funcionales son identifi-
cables en cada tipo de clima o en condiciones ambientales exigentes
como las dunas, las playas, los acantilados, las orillas de los rios, o
los pantanales (Garcia Novo et al., 2004). Margalef (1962) plantea-
ba el tema hace mdas de 40 afios, y lo actualizé otras veces durante
su fecunda trayectoria cientifica (Margalef, 1974, 1983, 2001).

Carlos Herrera Maliani, nuestro ec6logo terrestre mas destaca-
do (Herrera, 1984, 1992), identificd en la vegetacién de matorral
mediterraneo dos grandes estrategias expresadas por sendos sindro-
mes: matorral longevo de gran porte, rebrotador, de flores incons-
picuas y frutos carnosos que consumen y dispersan los vertebrados.
Es el monte alto, noble o de mancha, cerrado y denso, umbroso, de
color verde oscuro. Frente a él, un matorral de pequefio porte y vida
corta, semillador, de grandes flores vistosas polinizadas por insec-
tos, con semillas pequefias de dispersion pasiva. Es el monte bajo,
abierto, de color agrisado, rico en plantas aromaticas. Con diferen-
tes nombres en las lenguas vernaculas de la cuenca mediterrdnea, sus
culturas han distinguido estos dos tipos mayores de matorral (Pig-
natti, 1995, Terradas, 2001).

Los dos tipos de matorral mediterrdneo modifican su entorno
fisico en direcciones opuestas. El monte de mancha enriquece el
suelo en materia orgdnica y limita la radiacion solar y el impacto
de las gotas de lluvia, reduciendo su erosiéon. El monte bajo aporta
menos materia al suelo, que recibe directamente la radiacién solar
y la lluvia y se erosiona ficilmente; arde asimismo con facilidad. El
monte alto conduce a situaciones estructuradas y estables inducien-
do un medio predecible. El monte bajo conduce a situaciones de
perturbacién ficil, induciendo un medio inestable.

La evolucioén ha recreado las estrategias en cada linea evolutiva
acercindolas o alejandolas a otras lineas, a un entorno fisico, a un
clima. En la especie individual puede activarse o inhibirse un cardc-
ter estructural, fisiol6gico o genético antiguo, como respuesta a una
situacion del entorno, comportindose como parte de una estrategia
reciente.

Retama raetam

Las especies perennes de la cuenca mediterrdnea soportan su
clima de precipitacién irregular y temperatura elevada en el vera-
no, acompafadas de intensa radiacién solar y sequia. La escasez de
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agua edafica impide aprovechar para la produccion vegetal la tem-
peratura alta y la abundante energia radiante. La desecacién de los
tejidos se convierte en un riesgo al avanzar el verano e imponerse
un estrés creciente, alcanzandose potenciales hidricos muy negati-
vos en los tejidos aéreos de algunas especies, pero no en todas ya
que se superponen estrategias diferentes de supervivencia (Merino
et al., 1976, Terradas, 2001). La literatura sobre los mecanismos
fisiol6gicos y ecoldgicos es abundante desde hace décadas (Walter,
1964-68, 1980).

En respuesta al estrés hidrico se produce durante el estiaje el
cierre de los estomas que limita la difusién de vapor de agua hacia
la atmésfera. Pero el cierre también limita la difusién de CO, hacia
la planta, y con ella la disponibilidad de sustratos en la fotosinte-
sis, lo que provoca un incremento de las especies de oxigeno activo
(ROS, reactive oxygen intermediates) a nivel celular (Krause y
Cormic, 1987).

Las especies de oxigeno activo, peréxido de hidrégeno, supe-
réxido, hidroxilo, oxigeno singlete, aparecen en el metabolismo
oxidativo y las células producen moléculas antioxidantes para
neutralizarlas. Las situaciones de estrés en las plantas (térmico,
hidrico, salinidad, elevada iluminacién, agresién biologica), suelen
inducir la elevacién de las especies de oxigeno activo, convirtién-
dose en un proceso multiple, capaz de desencadenar respuestas
cruzadas entre causas de estrés. Levine (1999) ha interpretado la
elevacién del oxigeno activo en los tejidos como un regulador de
respuestas ambientales, con importancia evolutiva.

Se conocen varios mecanismos fisiol6gicos que reducen la acu-
mulacién de radicales, como el Rubisco que actiia como ruta alter-
nativa en la fotosintesis bajo déficit de CO,. Cuando se superponen
varias condiciones de estrés como sequia, iluminacién excesiva y
alta temperatura, la fotosintesis se reduce o aparece fotoinhibicién
porque la hoja, con los estomas cerrados, no es capaz de disipar
eficazmente la radiacion (Pereira y Chaves, 1993).

Entre las leguminosas, un grupo de especies, lefiosas y con porte
de matorral, ha reducido las hojas asumiendo los tallos la mayor
parte de su fotosintesis. Al grupo pertenecen nuestras xestas, reta-
mas, piornos, especies de Echinospartium, Spartium, Cytisus, Ade-
nocarpus o Retama.

Retama raetam vive en Sicilia, Norte de Africa y el extremo
oriental del Mediterraneo, soportando la aguda sequia veraniega,
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poseyendo diferentes mecanismos para soportar el déficit hidrico y
la intensidad de radiacion (Streb et al., 1997) durante el ciclo anual
de temperatura y precipitacién (Mittler ez al., 1991). Mittler y cola-
boradores de la Hebrew University de Jerusalén (Mittler et al.,
2001) han descubierto que, en situaciones de sequia, las ramas su-
periores de la planta, que se encuentran bajo mayor insolacion,
desarrollan un mecanismo de protecc1on molecular: inhiben la tras-
cripcién del ARNm responsable de la sintesis de las proteinds de los
grana y con ello se desorganizan los embudos de pigmentos, cesa la
actividad fotosintética y la formacién de radicales libres. Los tallos
inferiores, mas sombreados, mantienen su concentracién proteinica
y su actividad fotosintética. Al restaurarse las condiciones hidricas,
la trascripcion se reinicia y con ella la acumulacién de proteinas y
organizacién de los grana. Los autores denominan al mecanismo
dormancia parcial (partial plant dormancy) ya que es reversible muy
rapidamente (6-24 h) en los tallos, tras la rehidratacién. Una estra-
tegia ecoldgica aprovecha un antiguo mecanismo genético.

Hemos celebrado en el 2003 los cincuenta afios de la publica-
cién de Watson y Crick (Watson y Crick, 1953) que desentrafiaba
la primera clave de la informacién en la doble hélice del ADN. La
Genética y la Bioquimica han construido en este medio siglo el edi-
ficio de la Biologia molecular, navegando por las moléculas biol6-
gicas, interpretando su funcionamiento y asaltando la fisiologia y
el sistema nervioso. Las relaciones que los ec6logos habian descrito
hacia décadas, se comienzan a identificar ahora como intercambios
de moléculas, creacién de potenciales y gradientes, activaciéon de
cadenas de transporte, apertura o cierre de poros de membrana. El
viejo concepto de adaptaciéon que tomé impulso con la Ecologia
para incluir las estrategias vitales y el mutualismo, se interpreta
ahora en el nivel molecular.

Demografia

La demografia se aplicé inicialmente al estudio de plagas, exis-
tiendo series de datos anuales desde 1880 de la densidad de algunos
lepidopteros que son plagas forestales, en Letzinger Heide (Baviera).

El interés temprano de la Ecologia por la demografia se debid
quizi a la aplicacién elegante de modelos numéricos al complejo
mundo natural donde escaseaban las expresiones cuantitativas. La
poblacién humana (Malthus, 1798, Verhulst, 1838, Pearl y Reed,
1920) habia sido objeto de estudio y se planteaba de modo agudo
su interaccién con los recursos, en un debate de resonancia dar-
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winiana. Vito Volterra (Volterra, 1926) y A. J. Lotka (Lotka, 1924)
separadamente formalizan modelos demograficos incorporando
retrasos, limitaciones de recursos, interacciones que atraen a los
ecologos por ofrecer precisiones numéricas al estudio de las comu-
nidades.

Lack publica en 1954 The natural regulation of animal num-
bers (Lack, 1954). Sus estudios de largo plazo en aves, le permi-
tieron abordar la regulacién poblacional a partir del tamafio de la
poblacién y las tasas de natalidad y estudiando con detalle la
puesta, la cria y el alimento disponible introduciendo una interpre-
tacién evolutiva, de estrategias, como explicacién de la regulacién
encontrada en la comunidad. Andrewartha y Birch en su texto de
Ecologia aparecido en el mismo afio (Andrewartha y Birch, 1954),
propusieron un modelo de regulacién que contrastaba con el de
Lack. Su experiencia en insectos evidenciaba el papel de las varia-
bles climaticas en la poblacién y no los factores relacionados con
la densidad. Durante afios la Ecologia ponderé ambas alternati-
vas regulacién demografica dependiente o independiente de la den-
sidad, con estudios dominados por la fauna. Mas tarde Harper
(1967) incorporard los vegetales a la discusion demogrifica y a la
biologia de las poblaciones (Harper, 1974) analizando el ciclo vital
como contexto donde tratar la demografia y las estrategias de las
plantas y los organismos en general, en su excelente Population
biology of plants (Harper, 1977). Desde sus trabajos, la Ecologia
terrestre se ha visto a la luz de la demografia.

La regulacién demografica no se puede separar de otros proce-
sos de la comunidad que constituyen su marco dindmico; los mode-
los demogréficos son casos particulares donde los mecanismos cau-
sales operan de un modo cerrado y predecible en ambientes estables
o fluctuantes predecibles. Las interacciones son mas complejas en las
comunidades operando en el mismo nivel de organizacién (regula-
cién lateral), creando bucles que operan regulando niveles progresi-
vamente mas amplios (regulacién ascendente o bottom up) o en
sentido contrario subordinando estructuras y procesos menores y
mas breves (regulacién descendente o top down).

Sven Eric Jergensen ha dedicado su carrera cientifica al desa-
rrollo de modelos numéricos de ecosistemas. Desde la simplicidad
de la dindmica de poblaciones aisladas la modelistica ha sofisticado
los modelos para incorporar la segregacién espacial o la seleccion
de unas pautas y ecotipos frente a otros, sometido el proceso a las
exigencias termodindmicas (Jergensen y Svirezhev, 2004). Puede
simularse la migracién, la heterogeneidad espacial y otras caracte-
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risticas de las poblaciones, las comunidades y los ecosistemas.
Modelos donde la poblacién cambia en su pauta de respuestas con
el tiempo, ofreciendo comportamientos evolutivos.

El intercambio con otras dreas que soportan poblaciones, meta-
poblaciones, abre el comportamiento del modelo. La convergencia
de los modelos con los sistemas naturales ha servido para desentra-
fiar los procesos regulatorios. La simulacién numérica ha ayudado
a formalizar la teoria ecolégica (Jorgensen, 2002). En otra direccién,
ha servido para fundamentar la intervencion en la naturaleza dispo-
niendo de modelos predictivos cuantitativos de impactos o de res-
tauracion ecolégica (Mitsch y Jorgensen, 2003).

Comunidades y asociaciones

Las asociaciones entre organismos juegan un papel esencial en
las comunidades ya que, como se ha indicado, la informacién ge-
nética de cada estirpe suele ser insuficiente para sobrevivir en
ausencia de otros organismos en procariotas y es muy insuficiente
en eucariotas. Tras un largo periodo evolutivo con procariotas
como unicas formas vivas, aparecieron los eucariotas capaces de
organizarse en comunidades de organismos funcionalmente com-
plementarios y adquirir caracteres nuevos desarrollando organis-
mos longevos y grandes, con progresivo control ambiental. La
opcion de los eucariotas, en lineas generales, es la comunidad
mutualista, donde se han diferenciado mas y mas.

El término simbiosis, antiguo en Biologia, fue introducido por
el gran mic6logo Heinrich Anton de Bary en 1869 (De Bary, 1869)
para identificar un modo de mutualismo favorable a los organis-
mos concurrentes. Ampliando el marco, las interacciones pueden
ser favorables a uno de los organismos (parasitismo, predacién),
favorables a uno y sin significacién para el otro (comensalismo),
desfavorables para ambos (competencia) o beneficiosa para ambos
en el mutualismo. Refinando el anilisis pueden encontrarse asocia-
ciones temporales o permanentes, especificas o genéricas, etc. La
competencia, elevada por Darwin a mecanismo evolutivo funda-
mental, no siempre es relevante en la comunidad.

Evolutivamente puede concebirse una interaccién ocasional, de
baja significaciéon para cada poblacién, que aumente en intensidad
para una o para ambas hasta transformarse en su condicién de su-
pervivencia en la comunidad. Las relaciones antagdnicas iniciales
pueden transformarse en otras sinérgicas con beneficios mutuos. El
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caracter patégeno de un microorganismo infeccioso puede trans-
formarse en una relacion simbidtica donde el antiguo agente infec-
cioso pierde su cardcter virulento y, en lugar de producir toxinas,
provee al hospedador de algunos productos metabdlicos de los que
aquel carece. El hospedador suprime las reacciones protectivas o
defensivas y favorece la asociaciéon proporcionando energia, sus-
tancias, proteccion o dispersion al organismo, llegando a construir
organos especializados para favorecer sus poblaciones.

Se ha propuesto que las mitocondrias, los plastos y los flagelos
proceden de remotas asociaciones entre procariotas y eucariotas
(Margulis, 1970, Fisher, 1989, Gray, 1989). En los liquenes, aso-
ciacién de un alga (clorofita) o una cianobacteria con un hongo
permiten al hongo beneficiarse de la capacidad fotosintética y al
alga persistir en estructuras estables. Planarias, coralarios, opisto-
branquios son otros ejemplos de invertebrados que pueden incopo-
rar a sus tejidos organismos fotosintéticos funcionales. En los her-
bivoros, la presencia de simbiontes en el digestivo les permite la
funcién celuldsica para descomponer la celulosa de su dieta. Entre
los vertebrados abisales se encuentra la asociaciéon con bacterias
luminiscentes en 6rganos especializados, fotéforos, que le permiten
a los vertebrados emitir luz. La fijacién del nitrégeno por plantas
vasculares como leguminosas, Alnus o Coriaria buxifolia dependen
de la presencia de colonias de microorganismos (como Rhyzobium)
que con frecuencia inducen el desarrollo de 6rganos especializados
(nédulos) en el vegetal. En los insectos pueden formarse 6rganos
especializados que albergan a los simbiontes: hongos (micetomas)
o bacterias (bacteriomas).

Otros 6rganos para favorecer una asociacién mutualista, son la
mayor parte de las flores vistosas o aromaticas y de los frutos car-
nosos o coloreados, con su enorme variedad de formas. También lo
son las espinas huecas y con un orificio en la base que presentan
algunas especies de Acacia para favorecer la mirmecofilia.

El digestivo, las mucosas, la piel, la epidermis, la corteza o las
raices, albergan poblaciones de organismos que pueden ser necesa-
rios para el hospedador por jugar un papel imprescindible en la
degradacion de moléculas del alimento, el control de la fermenta-
cién, la incorporacién de elementos desde compuestos poco solu-
bles, la produccion de vitaminas, el mantenimiento del pH, y otras.
Las micorrizas, hongos asociados a las raices, se comportan a veces
como los auténticos 6rganos de absorciéon de la planta.

La asociacién externa a un organismo se enfrenta a las barreras
epidérmicas y a las reacciones del hospedador. El paso a otros
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medios como cavidades o tracto digestivo en animales, por ejem-
plo, requiere nuevos mecanismos en el parisito o comensal para
superar los procesos defensivos y para ajustarse al medio inter-
no regulado del hospedador con la composicién muy diferente
del entorno. El paso hacia otros sistemas u 6rganos (circulatorio,
tejido muscular; xilema, parénquima clorofilico, vagina, est6-
mago), repite el proceso de ajuste al medio del hospedador y re-
quiere desarrollar mecanismos de neutralizaciéon de sus reacciones
defensivas. La evolucién suele conducir a situaciones de equilibrio
estacionario donde pardsito y hospedador conviven; el primero
pierde virulencia y el segundo pierde efectividad en su rechazo.
Algunas patologias humanas muestran esta transicién. Helicobac-
ter pylori es un saprobio que soporta el bajo pH estomacal de
nuestra barrera gastrica gracias a un activo transporte de urea al
citoplasma donde produce suficiente amonio para neutralizar los
efectos del medio acido. Las estirpes de la bacteria aunque estin
presentes en casi la mitad de la poblaciéon humana, sélo a veces
causan gastritis, ulcera de estomago y otras patologias. Se han
identificado otras once especies de Helicobacter en el digestivo de
vertebrados.

Las asociaciones mutualistas se alcanzan cuando ambos socios
actian positivamente en el ciclo del otro, cerrando circuitos de
realimentacién positivos a sus poblaciones. En esta situacion, parte
de las informaciones genéticas del hospedador y del pardsito son
redundantes y no llegardn a expresarse cuando las funciones codi-
ficadas dejen de tener papel ecoldgico. La informacién genética del
organismo deja de ser relevante cuando no se expresa, cuando no
forma parte de algun proceso regulador durante el ciclo del indi-
viduo generacién tras generaciéon. Su alteracién o pérdida no mo-
difica las posibilidades de supervivencia de la progenie si esta dis-
pone, mediante el mutualismo de organismos asociados, de fuentes
informativas que codifiquen las funciones de las que carecen. O si
el organismo accede a un medio regulado: fuentes termales, océano
profundo, medios endoliticos, también los medios internos de otros
organismos, como el caso de los endoparasitos.

La simplificacién genética que se observa en los endoparasitos
puede ser muy considerable y parece obedecer a estas causas. La
simplificacién genética de los patégenos o simbiontes se evidencia
por la reduccion de bases de su genoma, muy pequefio en algunos
organismos como micoplasmas (Mycoplasma genitalium 580 kb;
Ureoplasma urealyticumn 750 kb). Hay reduccién de genoma en
estirpes microbianas endosimbiontes como Buchnera spp. microor-
ganismo asociado a pulgones con estirpes especificas de genomas
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reducidos: la estirpe del pulgén Cinara cedri tiene un genoma de
450 kb, la de Bayzongia pistacea, de 615 kb (Silva et al., 200S5).

Los mutualismos reflejan un grado de coevolucién que en la sim-
biosis puede ser antigua con profundas implicaciones para ambos
organismos. Los endosimbiontes han pasado por fases de cambio
acelerado de su genoma, seguidas por otras de relajaciéon y estabili-
dad. En hongos y bacterias endosimbiontes de moluscos y oligoque-
tos se observan genomas pequefios por debajo de 1Mb y cambios en
la composicién de las proteinas.

Se ha producido un mutualismo a escala de la Biosfera, acen-
tuando la consolidaciéon de las comunidades. La Biosfera con euca-
riotas parece ser mucho mds diversa que su predecesora la Biosfera
de procariotas, porque la mayor complejidad permiti6 a estos orga-
nismos crear comunidades con funciones ecoldgicas complementa-
rias mantenidas por mayor especializacién. Otro tanto sucede con
la separaciéon de 6rganos multicelulares con una organizacién que
podria calificarse de mutualista entre estirpes celulares. A su vez
forman parte de circuitos mutualistas en sus comunidades y llegan
a construir las grandes estructuras de origen organico como los
bosques, las bandas submarinas de kelp o los arrecifes coralinos.

La expansion hacia la diversificacién lo es hacia la especializa-
¢ién en un medio o una comunidad (0 ambas). Tras el lapso enor-
me de la Vida creando la diversidad, a veces perdiéndola, la Bios-
fera actual es mutualista.

La Vida regula el O, y CO, atmosféricos, sus formas disueltas
ocednicas e indirectamente la concentracién del O, en la mesosfera
o de otros gases en la atmésfera: CH,, H,, CO, SH,, etc. Contri-
buye a regular la temperatura, a elevar la humedad del aire y en
ciertas condiciones, la precipitacion, facilitando el despliegue vital
en los medios continentales. La Vida, atrincherada en la Biosfera,
ha soportado los cambios geoldgicos de su inquieto planeta. En lo
que conocemos, este largo éxito de la Vida se ha debido a la
opcién por la diversidad, repartiendo el legado de informacién
acumulado por la evolucién en piezas menores, autorreproduci-
bles, las especies, ensambladas en comunidades.

Los grupos funcionales mayores de la Biosfera son evidentes:
sin productores, no habria energia quimica disponible para el resto
de la Biosfera. Sin consumidores, no habria biomasa animal dispo-
nible para los predadores. Sin descomponedores, no habria mine-
ralizacién que liberara los nutrimentos.
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Los animales se han desarrollado gracias a la presencia de O,
libre cuando la atmoésfera superd, por la accidon de los tapetes
bacterianos fotosintéticos, el punto de Pasteur y la concentracién
del gas alcanz6 el 0,1% del valor actual.

En los fondos ocednicos, sobre las dorsales donde se expande
la corteza, la comunidad biolégica tiene su base de produccién en
procariotas quimiosintéticos del Fe y el S que sintetizan biomasa
aprovechando el salto energético de las disoluciones mineralizadas
que salen por los vents submarinos. Algunos organismos especia-
lizados, evolutivamente mds recientes, se han acoplado a estas
cadenas troficas donde la materia organica bacteriana es aprove-
chada por filtradores y descomponedores soportando cadenas que
llegan a crustdceos decipodos, equinodermos y peces. Sin su aso-
ciacién con los primitivos procariotas quimiosintéticos no existi-
rian en las dorsales los restantes grupos de eucariotas.

Los organismos de fondos rocosos intermareales son un obje-
tivo clasico en la Ecologia desde el trabajo inicial de M6bius en el
banco de ostras percibiendo la autonomia funcional de la comuni-
dad de seres vivos, que el denominaba biocenosis. Dayton (1971)
profundizé en el concepto de comunidad presentandolo como un
sistema en continua autoorganizacion, que en cada tesela de terri-
torio desarrollara trayectorias propias de acuerdo con las interac-
ciones que sufre. Estas ideas las desarrollara en un sistema béntico
peculiar: las bandas de kelp (Macrocystis pyrifera), algas feoficeas
muy largas (hasta 100 m) que ancladas al lecho rocoso crecen
hacia la superficie marina. Otros géneros con especies de tamaifio
menor forman el kelp en diferentes litorales de aguas frias.

El kelp desarrolla una estructura comparable a un bosque sub-
marino que se comporta con independencia del fondo rocoso y
permite estudiar interacciones dentro de la comunidad. Algas anua-
les y perennes compiten por la luz y son consumidas por erizos y
otras especies que son regulados por las poblaciones de estrellas de
mar y nutrias marinas. El desarrollo del bosque de algas reduce la
penetracién de luz y la velocidad de la corriente y la turbulencia
y con ella la dindmica de plancton y bentos. La comunidad no sélo
soporta las condiciones; también las regula, manteniendo un entor-
no donde puede sobrevivir y donde sus especies se reproducen e
instalan. Dayton and Tegner (1984) mostraron cémo las interac-
ciones locales se trasmiten a niveles superiores, en lo que pasé a
denominarse regulacién ascendente.

Paul Dayton ha sido galardonado en enero de 2006 con la
primera convocatoria del Premio Internacional Ramén Margalef
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de Ecologia y Medio Ambiente que honra al ilustre ec6logo ca-
talan.

En los continentes la vegetacién muestra, en muchos lugares, la
concurrencia de las mismas especies bajo condiciones ambientales
semejantes. Relacionando geografia y vegetacién se ha pensado,
desde hace un siglo (Warming, 1895, Flahaut y Schroter, 1910
Clements, 1916), que existian asociaciones estables y, como tales,
entidades naturales definibles por su composicién floristica.

Esta linea de pensamiento, la Fitosociologia, ha identificado en
la cubierta vegetal de Europa asociaciones de especies, asignando-
les una denominacion y organizandolas jerirquicamente. Los mé-
todos de la Fitosociologfa ofrecen una técnica descriptiva apropia-
da para los tipos mayores de vegetac1on en situaciones estables y
dreas homogéneas. La vegetacién que presentan los mosaicos de
sustrato o los gradientes ambientales, las series sucesionales causa-
das por perturbaciones o intervenciones humanas, las ireas donde
la tasa de renovacion de especies es elevada, ofrecen malos resul-
tados a los métodos fitosocioldgicos.

El esfuerzo de prospecciéon de agrupaciones floristicas ha per-
mitido conocer la cubierta vegetal y relacionarla detalladamente
con el clima, la orientacion y el sustrato. La escuela fitosocioldgica
encabezada en Europa por Braun Blanquet (1928), Tiixen (1937),
Tixen y Ellemberg (1937) y en Espaifia por Oriol de Bolés, Mont-
serrat, Bellot, Rivas Goday y especialmente por Rivas Martinez
y sus discipulos, ha impulsado el conocimiento de la vegetacion.
Fuera de Europa han existido intentos timidos de aplicar el método
fitosoci6logico en el W de los Estados Unidos, paises de América
del Sur, Norte de Africa o Japén. No ha servido para describir los
sistemas terrestres incorporando a los restantes componentes del
ecosistema (animales, microorganismos) y las facies temporales,
debidas a la sucesion, las asume con dificultad.

Frente a la vegetacién de unidades estables, otras escuelas iden-
tifican secuencias (tiempo) y transiciones (espacio) (Whittaker,
1957; Bray Curtis, 1957). La cubierta vegetal es descrita como
mosaico de unidades separadas por fronteras o es descrita como un
continuo cuya intensidad de cambio se acentia en algunos inter-
valos. La visiébn continuista es comin a los ecblogos de forma-
cién ecofisiolégica, experimental, evolutiva y numérica, comparti-
da por las escuelas de paises anglosajones (y otros como Espaifia o
Rusia). La aproximacién de unidades ha predominado en la Euro-
pa central.
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Ronald A. Fisher habia sido destinado a la Estacién Agricola de
Rothampsted en 1922 para ayudar en la interpretacion y disefio de
los experimentos agronémicos. Su brillante papel como estadistico
puso en manos de los cientificos un abanico de pruebas para dis-
criminar los componentes azarosos de la experimentacidn, inician-
do una revolucion cientifica que se extendid a otras ciencias como
la Ecologia, la Genética, la Sociologia y la Economia. La Ecologia
asimila las herramientas numéricas en la demografia, ya menciona-
da, en la clasificaciéon y divisién de matrices de datos, en la asocia-
cién de series de datos concurrentes en el espacio o el tiempo, y en
el disefio del muestreo, que se generalizan desde los afios cuarenta.

Carrington Bonsor Williams, colabora con Fisher y publica
(Fisher er al., 1943) una expresion de la relacion entre el niimero
de especies y el de individuos en el muestreo de una comunidad
multiespecifica con la forma:

S=oln (1+N/a)

o depende del reparto de abundancias en la comunidad, y los
autores lo denominan Indice de diversidad.

C. B. Williams producird una oleada de contribuciones en los
veinte anos siguientes (Williams, 1943, 1944, 1947, 1950, 1954).
Wigglesworth describié a Williams como: the first real quantitative
empirical naturalist y Sheail como: a naturalist who became nume-
rate (ambas referencias de Sheail, 1987, pag. 158). Aparecen ya en
la década de los cincuenta, textos de Ecologia cuantitativa (Greigh
Smith, 1957). La aplicacién de ordenadores desde el articulo de
W. T. Williams (otro ec6logo numérico de igual apellido) y Lam-
bert de 1960, termina por decantar la investigacién ecolégica hacia
los métodos numéricos: the computer botanist, resumia W. T.
Williams en 1967°.

Con el acceso al calculo numérico se ponia a disposiciéon de la
Ecologia una herramienta revolucionaria. Los estudiantes de Eco-
logia que intentaban becoming numerate, aun los mas modestos,
sospechaban los avances que traeria su aplicacién. La tltima con-
clusion de mi Tesis Doctoral, sobre ecologia del pastizal (Garcia

® Lance y W. T. Wlliams, 1965, 1966, 1967, W. T. Williams y Lambert, 1966,
1967. Fernando Gonzilez Bernaldez presentd en 1966 una aplicacién temprana
de andlisis numérico de la vegetacién en Espafia, que se publicard en 1969
{Garcia Novo, F.; Gonzdlez Bernddez, F., Gil Criado, A., 1966, Essais d’analyse
automatique de la vegetation et des facteurs du milieun. V Symposium Flora
Europaea. Servicio de Publicaciones de la Universidad de Sevilla: 91-115).
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Novo, 1968) concluia: La capacidad de memoria y velocidad de los
ordenadores actuales limitan muchas de las actuales aplicaciones a
los pastos. El previsible aumento de tales posibilidades es de espe-
rar que favorezca en lo sucesivo el estudio no solo de los pastizales
sino de la Ciencia Ecolégica en general.

Llevar a cabo manualmente el ensayo de muchos tratamientos
numéricos sobre los datos era imposible, en la practica. Los rapi-
dos avances en computacién ofrecieron pronto la solucién. David
Wishart, de la U. de St Andrews en Escocia, prepara CLUSTAN
(1970) uno de estos pioneros paquetes informaticos, superando las
limitaciones al andlisis de datos ecoldgicos (Garcia Novo y Wis-
hart, 1972).

Sucesion y organizacion

La orilla S del Lago Michigan, al SE de Chicago, presenta una
banda de playas relativamente estrecha con dunas embrionarias
ocupadas por Uniola paniculata y Ammophila breviligulata, vica-
riante de nuestra A. aremaria de litorales arenosos. Detras de las
dunas embrionarias, unas vigorosas formas dunares transgresivas
se elevan hacia el interior dibujando bandas de colinas que final-
mente descienden para dar paso a valles interdunares con lagunas
alargadas y una red de drenaje condicionada por antiguos niveles
de equilibrio del lago. Este magnifico conjunto natural de dunas de
Indiana se intent6 proteger en 1916, como las Sacred Sands (Engel,
1983) pero el proceso no culminé. Entre las Reservas y los Parques
protegidos de Indiana Dunes se intercalan hoy acererias, vias fé-
rreas y autopistas, aparcamientos, campos de deporte y acampada.

Henry Chandler Cowles, gedlogo de formacién, comenzd a
impartir Botdnica en la Universidad de Chicago en 1878 estudian-
do con sus alumnos la vegetacién de los sistemas de dunas del lago
Michigan. Cowles en su Tesis Doctoral (1899) y en un trabajo
posterior (1901) ofrecié una interpretacion secuencial que enlazaba
en un proceso el desarrollo de la vegetacién dunar y una formula-
cién tedrica de las comunidades vegetales (plant societies). Las
dunas embrionarias de la playa alta alimentaban dunas primarias
que con la vegetacién perdian movilidad y se recubrian con mato-
rrales y bosque de 4lamos. Los cordones mds antiguos llevaban
pinos y finalmente bosques maduros con arbolado de robles y
otros caducifolios y hacia el interior los cordones daban paso a
lagunas permanentes. El impacto de la formulacién fue grande;
Clements dirfa en 1916 que Cowles habia creado el modelo para
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estudiar las formaciones dunares en todo el mundo. Probablemente
el texto del propio Clements Research Methods in Ecology (1905)
es la obra que ayud6 a difundir esta capacidad de la vegetacion
para crear una organizaciéon dinidmica que limita los grados de
libertad del proceso a lo largo del tiempo. Research Methods ade-
mas abri6 la Ecologia de campo a la experimentacién ofreciendo
métodos y aparatos: termémetros, termografos, hidrémetros, cli-
németros, fotémetros, fotdbmetros con seguimiento solar, fotome-
tros sumergibles y muchos otros.

La presentacién de Cowles y las elaboraciones de Cooper
(Cooper, 1913), Clements, Weaver y otros autores de la escuela de
Ecologia de Chicago (Clements, 1916, Clements et al., 1919), in-
trodujeron con la sucesién un concepto ecolégico que asociaba la
organizacién con el tiempo y lo hacia de modo direccional, desde
el comienzo abidtico a la etapa terminal, estable, que dependia de
las condiciones climiticas locales y se denominé etapa climax.

Se trasluce en las descripciones de climax o en las asociaciones
de los fitosocidlogos, la aceptacion de estadios ecolégicos de com-
posicién inamovible, cuasiorganismos, que no se evidencian con la
experimentacién.

La ocupacién de un sustrato terrestre inicialmente vacio por un
ecosistema, es un ejemplo de autoorganizacién. A lo largo del tiem-
po el ecosistema se estructura, acumulando biomasa y aumentando
el numero de especies. Mas tarde algunas de las especies iniciales
(pioneras) desaparecen y se incorporan otras, sin que el proceso
tenga un estadio final definido. Mas bien sucede que la tasa de
transformacion (de la estructura, la biomasa, las especies presen-
tes), se reduce y los cambios se hacen lentos. Este proceso temporal
de sucesion, puede interrumpirse, invertirse, tomar trayectorias
alternativas o hacerse ciclico y se altera con modificaciones de
clima, sustrato, incorporacién o pérdida de especies muy activas o
debido a las intervenciones humanas.

Los ejemplos de vegetacién que sirvieron para elaborar el con-
cepto de sucesion, los bosques templados de Estados Unidos de
Norteamérica y espec1almente las dunas del Lago Michigan, ilus-
traban sucesiones primarias desde gleras, tillitas o bermas de playa,
hasta bosques. La secuencia se presentaba como una lucha, strug-
gle for life, desde el principio modesto de los pioneros en el medio
hostil, al éxito final de los elementos maduros (y mds fuertes)
controlando el medio. Subyacia en el modelo sucesional un trasun-
to de la lucha humana a lo largo de la vida para consolidar su
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posicién o la de una clase social; en suma, para conquistar el poder
por medio de la lucha. Se ha puesto de manifiesto la herencia dar-
winista del andlisis marxista y la carga sociologica del modelo
clementsiano.

La polémica sobre el significado de las unidades estables se ha
repetido en Ecologia. Tansley (1935) en su propuesta de ecosiste-
ma comienza criticando con dureza las ideas Clements y las de
Phillips (1934, 1935), que habia elaborado en un plano teérico la
teoria organismica de la vegetacion °. Gleason ya subrayaba (Glea-
son, 1926) que las especies actian de modo individualista y las
comunidades estan formadas por las especies presentes en ese mo-
mento. Efectivamente no puede definirse un estadio terminal ya
que el Planeta y cada drea cambian continuamente. Pero son evi-
dentes los estadios duraderos en las comunidades (y el ecosistema)
a medida que la sucesién se organiza (o desorganiza) en el tiempo
por medio del intercambio de informacién y la apertura y cierre de
circuitos mutualistas.

La cuestién fundamental es que cada trayectoria sucesional es
histérica y tiene lugar en una secuencia ambiental (clima, hidrolo-
gia, sustrato), propia. En su transcurso, el azar puede incorporar o
suprimir alguna poblacién, y tienen cabida eventos extraordinarios
(frio, viento, sequia, incendio, plaga). Representando la trayectoria
en un hiperespacio de abundacia de las especies uniendo los puntos
de diferente edad, se obtendria una traza temporal de la sucesién.
La mayor parte de las trayectorias tendrian patrones parecidos y se
agruparian en un haz denso. Hacia las margenes destacarian suce-
siones menos probables, que siguen trayectorias alternativas, que se
detienen en un punto, se desarrollan sobre los planos por ausencia
de especies, que regresan a composiciones anteriores tras desarrollar
un bucle.

Fases de organizacion, estados estables alternativos, regresio-
nes, bifurcaciones, colapso de la comunidad, son posibilidades
inherentes a la sucesién (Connell y Slatyer, 1977). Por este moti-
vo, hoy tiende a preferirse la expresion regeneracién para expresar
estas reorganizaciones de la comunidad en el tiempo.

Durante reorganizaciones (y sucesiones) aparecen en el sistema
caracteristicas nuevas, las propiedades emergentes de Margalef
(1963, 1968), que otorgan la identidad a los ecosistemas, al per-

1 Clements appears as the major prophet and Phillips as the chief apostle,
with the true apostolic fervour in abundant measure (A. G. Tansley, 1935, On
the use and abuse of vegetational concepts and terms. Ecology 16: 284-307).
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mititles reforzar su regulacién. Eugene Odum (1969) destacaba la
acumulacién de biomasa y la estructuracién que conducen a mayor
estabilidad, diferenciacién de nuevos ambientes, almacén de nutri-
mentos vy a veces de agua, y otros rasgos a medida que la sucesion
avanza.

En en el medio acudtico pueden tener lugar cambios rdpidos en
el plancton durante el ciclo anual de la masa de agua (Toja, 1984).
A otras escalas se evidencia en los peces, aves 0 mamiferos, vege-
tacion sumergida o de orillas, etc. En los medios lacustres la acu-
mulacién de materia orgédnica en el vaso al progresar la sucesion
puede suponer la precipitaciéon de una parte de los nutrimentos
pasando la masa de agua hacia una progresiva oligotrofia a medida
que avanza la madurez (Margalef, 1974). El proceso actual de
lagos y masas de agua que evolucionan en sentido contrario suele
deberse a intervenciones en la cuenca o vertidos directos que incre-
mentan la entrada de nutrimentos al agua y a su deposicién (en
particular N) desde la atmésfera.

Durante la sucesién tiene lugar un reajuste de la comunidad
variando los efectivos (y el papel) de sus poblaciones por la con-
currencia de procesos. Siguiendo con ejemplos acuiticos y toman-
do un caso frecuente, un embalse de nueva construccion, tiene
lugar con el llenado la aparicién de un medio nuevo, que se com-
porta como un pequefio lago con aguas profundas y estratificadas
frente a las fluyentes y someras del rio. El segundo proceso, pro-
piamente ecoldgico, es la maduracion de la comunidad debido a
interacciones entre las poblaciones supervivientes, que pueden se-
guir trayectorias diferentes.

Granado Lorencio y Garcia Novo (Granado Lorencio y Garcia
Novo 1982, 1985, 1986a, 1986b) han descrito las primeras fases de
la sucesion en la comunidad ictica tras la creacion del embalse de
Arrocampo en 1977 (cuenca del Tajo). Identifican una fase tempra-
na con expansion de las especies de facil reproducciéon en el nuevo
medio (como la carpa comin y la regresién de otras que necesitan
el acceso a emisarios, como la boga Chondrostoma polylepis
wilkommii o las especies de barbos. Cuando la comunidad se ha
expandido se desencadenan estadios posteriores durante los que
actian procesos de competencia y especializacién tréfica sobre los
recursos o de predacién de unas especies como el black-bass, sobre
alevines y juveniles, reduciendo el tamafio de la poblacién y reajus-
tando la composicién de la comunidad y el reparto de recursos.

La diversidad del rio Arrocampo era alta (doce especies, mode-
rada dominancia) y cay6 con la creacién del embalse y la expan-
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si6n inicial debido a la gran dominancia de carpa, elevindose de
nuevo més tarde. No se recuperaron los valores iniciales ya que la
riqueza especifica descendi6 al extinguirse algunas de las poblacio-
nes iniciales por encontrar bloqueado su acceso a emisarios duran-
te la migracién reproductiva (la boga, y los barbos Barbus comiza
y B. standeichneri) o por otras causas (el carpin, Carasius carasius,
la anguila y la tenca). El segundo estadio sucesional tardé en es-
tabilizarse debido a las marcadas fluctuaciones del caudal de sus
emisarios, pero a lo largo del tiempo se observé que las fluctuacio-
nes se amortiguaron y las medidas de diversidad fluctuaron progre-
sivamente menos.

Este patrén de sucesion en la comunidad del embalse es el mas
probable, pero no el Gnico porque pueden tener lugar otros fené-
menos, originando diferentes secuencias, como la introducciéon de
especies nuevas. Los autores observaron este desvio en Arrocampo
por la introduccién accidental del pez sol o perca sol (Lepomis
gibosus), que se hizo abundante en las orillas donde parece predar
las puestas y alevines de otras especies. La consecuencia fue un
aumento transitorio de diversidad seguido por su descenso causado
por la dominancia de la nueva especie. Otro fenémeno observado
ha sido la presencia de carpa de Kéllar (Cyprinus kollari), posible-
mente originado por hibridacién de carpin y carpa comiin en este
tramo del Tajo. En las primeras fases la carpa de Kollar resulté
abundante en el embalse, pero los machos desarrollaban a partir de
la clase I de edad, un tumor de testiculo de rdpida evolucién que
les causaba la muerte en pocos meses. La tumoracién redujo la
abundancia de machos y la poblaciéon de la especie, que practica-
mente se extinguid, reduciéndose la diversidad en el embalse (Gra-
nado Lorencio et al., 1987).

El seguimiento del embalse de Arrocampo y el de Torrejéon a
plazo largo (treinta afios) ha documentado las fases comunes a la
expansion ictica en embalses y la persistente fluctuacién de la di-
versidad en el tiempo. (Granado Lorencio, 2000, Encina ef al.,
2006). El sistema fluctia cada afio, y de unos afios a otros, sin
alcanzar un estado estacionario en un proceso general con rasgos
comunes pero una elevada variabilidad interanual.

Islas y aislamiento de especies y de comunidades

La dindmica de las poblaciones en islas y su relacién con la su-
perficie, la distancia al continente y el nimero de especies presentes
fue formalizada por McArthur (McArthur y Wilson, 1967). El nu-
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mero de especies aumenta con el tamafio de la isla y disminuye con
su distancia al continente, de donde proceden los individuos coloni-
zadores. En una primera aproximacioén denominando x a la fraccién
de especies de la isla y considernado constantes las tasas de coloni-
zacién (o 1nm1grac1on) Cyde emigracién E, se puede formular que
la variacién de la fraccién de especies vendrs dada por:

dx/dt = C(1-x)-E x

La aproximacién mejora considerando que la tasa de extincién
E disminuye al incrementar el 4rea de la isla y las tasa de coloni-
zacién C disminuye exponencialmente con la distancia al continen-
te origen. El modelo se enriquece con las recolonizaciones entre
islas, las interacciones entre especies, la heterogeneidad de los
parches, la destruccion diferencial de habitats o poblaciones en los
mismos y otras.

El modelo de McArthur y Wilson lo ampliaron Hanski (1991),
Gilpin y Hanski (1991), Irvine (1991), Hanski y Gilpin (1997),
Hanski (2004} sucesivamente a conjuntos de islas de superficie dife-
rente y a distancias variables, cuyas poblaciones intercambian indi-
viduos (metapoblaciones, expresién introducida por Levins (1969),
incorporando al modelo la posibilidad de extincién local y la de
rescate poblacional desde otra metapoblacién, desde otra isla. Til-
man (1994) generaliza un modelo competitivo entre muchas especies
formalizando las relaciones entre capacidad competitiva y coloniza-
dora. José Maria Fernidndez Palacios (2004a) ha revisado la teoria
de Islas en una publicacién reciente (Ferndndez Palacios, 2004b).

Las relaciones entre superficie muestreada y nimero de especies
encontradas son relevantes a los modelos de islas. El muestreo
experimental de una superficie plantea cuestiones metodoldgicas:
heterogeneidad espacial (suelos, sustratos, masas de agua), hetero-
geneidad ee las comunidades biolégicas, y en consecuencia de las
comunidades y los recusrsos de las especies, cuya distribucién tien-
de a ser agregada. Entran ademds otros condicionantes: la relacién
superficie/perimetro cambia con el tamafio y con ella la posibilidad
de migracién desde otra drea, que condiciona la recolonizacién y
la extincién local.

Las ecuaciones propuestas suelen tener forma exponencial con
un indice de diversidad que relaciona la riqueza en especies S con

el drea estudiada A:

S=alog A
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siendo la constante o positiva, o bien
InS=logc+zln A

siendo las constantes ¢ y z positivas. o cambia de acuerdo con las
condiciones de la observacion; ¢ es un componente de heterogenei-
dad local y z un indice de diversidad relacionado con caracteristi-
cas del grupo de organismos muestreado.

En las islas pequeiias, en los islotes costeros o en las lagunas,
se puede verificar este modelo de colonizacién, intercambio y ex-
tincion local que puede llegar a la desapariciéon de un grupo bio-
l6gico. Una isla (o area) grande, es raro que se encuentre sin or-
ganismos, pero se conocen ejemplos de cuevas, islas o lagos que
durante un episodio violento como una erupcién volcanica, perdie-
ron sus organismos. Estos medios inéditos pueden ser colonizados
por los microorganismos aportados continuamente desde la atmos-
fera y por eucariotas continentales arrastrados por el viento o a la
deriva sobre el mar en restos vegetales y también asociados a otros
organismos capaces de alcanzar el drea por sus medios, como aves.
La explosion del volcdn Krakatoa en Indonesia, el 27 de agosto de
1883, y la de Santorini (o Thera) en Grecia hacia el 1650 a.C., son
ejemplos histéricos de islas destruidas casi completamente por una
explosién volcdnica. Otras han aparecido nuevas como Surtsey,
cerca de Islandia, por una erupcién submarina el 14 de septiembre
de 1963 y desde entonces se ha seguido su colonizacion.

La llegada de algunos organismos pioneros crea comunidades
con pocos elementos donde no existen relaciones o grupos que se
encuentran en el continente. Puede darse entonces una radiacién:
una evolucion de una especie hacia distintas especializaciones, que
si se aislan, pueden generar variedades y finalmente especies diferen-
tes. El e]emplo por excelencia son los pinzones (Geospzza) de Ga-
ldpagos que sirvieron de inspiracion a Carlos Darwin''. Jonatham

"1'En su singladura de regreso desde Suramérica, el Beagle fondea en Galidpagos
en septiembre de 1835. Darwin recolecta materiales y caza algunos pinzones en
cuatro de las islas, pero su divergencia morfoldgica tan marcada no le hace sos-
pechar que se trate de un grupo emparentado. Durante el viaje por el Pacifico,
al trabajar sobre los pinzones recogidos, es cuando reflexiona sobre las diferen-
cias entre ejemplares de islas cercanas y recuerda que el gobernador Lawson le
habia asegurado que podian identificar de qué isla provenia cada tortuga terres-
tre. ...I must suspect they are only varieties. ...If there is the slightest foundation
for these remarks, the zoology of Archipelagoes will be worth examining for such
facts undermine the stability of Species. A Naturalist’s voyage. J. Murray. Lon-
dres, 1879. La diversidad hacia sospechar a Darwin el proceso de la evolucién.
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Weiner (Weiner, 1994) en The beak of the finch, un clisico de la
divulgacién ecolégica, describe los trabajos de los investigadores
Peter y Rosemary Grant en Daphne Mayor un islote del archipiéla-
go de Galapagos. Han demostrado en un larguisimo proyecto de
investigacién iniciado en los afios setenta, como las caracteristicas
anatomicas de las poblaciones de los pinzones son seleccionadas
continuamente por las condiciones ambientales, especialmente por
los recursos tréficos, condicionados por la precipitacion.

La investigacién ecolégica ha aportado nuevos ejemplos de ra-
diacién de aves en islas y los ha encontrado también en diferentes
grupos. Los caracoles terrestres de medios humedos de Hawai per-
tenecientes al género Achatinella, estrechamente emparentados, se
han diversificado en medios y altitudes. En la Isla de Oahu se en-
cuentran 30 especies de 1,5-2,5 cm y colores o dibujos variados.
Probablemente descienden de ejemplares de la diminuta Lamellidea
gracilis (2-3 mm) que pudo alcanzar las Hawai desde el continente
sobre material vegetal a la deriva. Las moscas del género Drosophi-
la ofrecen en el archipiélago otro ejemplo de radiacion, con especies
que alcanzan tamafios superiores a la mosca comun. Los peces Ci-
clidos de los Grandes Lagos africanos presentan centenares de espe-
cies diversificadas, de antiguo, hacia distintos medios y recursos. El
Lago de Chapala en México, producido por la irrupcién de coladas
de lava sobre el Rio San Juan, dejé confinadas poblaciones de peje-
rreyes (género Chirostoma) que se han diversificado hacia unas 25
especies (charales, blanco de Chapala), de tamafio y dieta diferentes
(Rodriguez Ruiz y Granado, 1987, 1988a, 1988b).

En el Archipiélago Canario, las crasuldceas muestran notable
diversificacion debida a radiacién evolutiva especialmente en la
alianza Aeonium, muy cercano al Sempervivum, plantas perennes
lefiosas en roseta, con rica variedad de formas y gran nimero de
endemismos en cada isla (Ceballos y Ortufio, 1976). Otros géneros
presentan especiacion a nivel de isla como las alianzas Sonchus,
Echium, Argyranthemum 'y otras. La fragmentacién de un drea
grande crea islas con retazos de comunidad interrumpiendo bucles
de regulacién y permitiendo cambios rdpidos en las poblaciones de
organismos hasta que se restablece un equilibrio estacionario.

En el intervalo, las poblaciones aisladas de algunas especies
pueden diferenciarse de la original siguiendo trayectorias distintas,
creando circulos de especiacién. Los mapaches u osos lavadores
americanos (Procyon) se han diferenciado en las islas caribefias
dando formas propias. Aves sedentarias, reptiles, anfibios, han
seguido esta diferenciacién insular impulsada por los cambios eus-
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taticos a lo largo del Pleistoceno. Un ejemplo de diferenciacion
muy rico en formas lo ofrecen las pequefias especies de Lacerta de
los islotes mediterraneos o las especies de Limonium en los islotes
de la costa W de Sicilia (Pignatti, 1995, pag. 16). Las fluctuaciones
climiticas asociadas a las glaciaciones crearon alternativamente
conexiones y aislamiento de los picos montafiosos ofreciendo con-
diciones a la especiacién. Las grandes mariposas blancas de Apollo
ofrecen patrones diferentes de manchas y ocelos en cada macizo
montafioso europeo.

Los enebros, pinos o abetos ofrecen especies distintas en los
macizos montafiosos circunmediterraneos. Los abetos, por ejem-
plo, proceden de poblaciones relictas del abeto europeo Abies alba
ancladas a «islas» montafiosas, donde han producido las formas
actuales bajo un clima mediterrdneo con sequia estival y menor
rigor invernal. A. cephalonica, A. borisii regii, A. nebrodensis, A.
numidica, A. nordmanniana se distribuyen el entorno de la Cuenca
desde Argelia al Caucaso. En el sector occidental se sitian los
pinsapos, Abies pinsapo, en la Serrania de Ronda, Abies marocca-
na, muy préxima, en el Rif marroqui.

Al estudiar los pinsapos rondefios y rifefios en su contexto de
vegetaciéon se comprende mejor el proceso de remodelacién de las
comunidades al fragmentarse en islas. Lamrani Alaoui (1997, 1998,
1999, 2005) y Gallego et al. (2004) han comparado las diversida-
des vegetales entre los pinsapares rondefios (Grazalema) y rifefios
(Talassemtane, Tazout, Kelaa). Pese al origen biogeogrifico com-
partido, semejanza de sustrato e identidad climdtica, existen dife-
rencias causadas por la fragmentacion del espacio en una y otra
orilla del Mediterraneo. En el Rif el nimero de especies de mato-
rral es inferior y el de especies arbéreas es mayor que en la Serra-
nia de Ronda. Faltan en el sur especies europeas presentes en
Grazalema en tanto que el caso inverso es minoritario. La diferente
composicion especifica da lugar a que los grupos vegetales (comu-
nidades) no sean coincidentes. De un total de 21 identificadas,
ocho son comunes, cinco exclusivas del Rif y ocho exclusivas de la
Serrania de Ronda. Las partes mds altas, los niicleos de las islas de
vegetacion retienen las similitudes mayores y casi todas las comu-
nidades compartidas. El nicleo alto de vegetacién se comporta
como un refugio, conservado con menores cambios. Al descender
por las laderas en orlas periféricas se pierde ese cardcter incorpo-
randose otras especies de inferior altitud y distribucién amplia,
menos afectadas por las antiguas fluctuaciones del clima.

Aparecen relaciones relevantes entre diversidades y perturba-
cién. Los pinsapares del norte se han conservado en una trama de
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vegetacion profundamente intervenida, con mayor nimero de espe-
cies que ademds estdn repartidas de modo igualitario (equitatividad
mayor) y con menor presencia del arbolado. Los pinsapares anda-
luces, pese a su proteccion durante mas de veinte afios, se encuen-
tran alejados de la madurez ecoldgica y sus comunidades no son
estables, presentando procesos sucesionales intensos. En el Rif los
pinsapares han conservado un marco de vegetaciéon forestal con
mayor madurez, con menos especies de matorral y menor interven-
cién histérica pese a la presién creciente de explotacién humana
(Lamrani y Garcia Novo, 2005). Las comunidades reaccionan len-
tamente y la madurez, cuando implica especies longevas, se alcanza
en escalas de tiempo seculares.

Radiacién, deriva, supervivencia de una poblacién aislada, de-
penden del entorno fisico y de la comunidad, que varia con la es-
pecie y favorece, dificulta o impide su pervivencia.

Un caso de simplificaciéon de la comunidad terrestre se encuen-
tra en los nunataks de las cordilleras antirticas. Las comunida-
des terrestres mds simples pueden presentar liquenes o algas que
recuperan su actividad tras la hidratacién o la elevaciéon de tem-
peratura. Bajo la cubierta vegetal modesta de liquenes o de brio-
fitos puede encontrarse un suelo en formacién con presencia de
nemdtodos y algunos artrépodos como colémbolos o acaros y
protozoos. En la Tierra de Ellsworth, en Antartida entre 74°-77° S,
se ha mencionado mds arriba el descubrimiento (Conway y Mcln-
nes, 2005) de una comunidad edéfica bajo liquenes dominada por
tardigrados (cinco especies) acompafiados de rotiferos (poco abun-
dantes, dos géneros identificados) y ausencia de los restantes gru-
pos de invertebrados. Son comunidades de muy baja diversidad
animal. Esta simplicidad extrema y el dominio de un grupo in-
usual, sugiere su interpretacién como comunidades glaciares resi-
duales o como antecedentes remotos de las actuales, emparentadas
con primitivas comunidades de Gondwana.

La construccién de grandes embalses ha provocado el anega-
miento de los bosques y la fragmentacién en islas, que ofrecen
ejemplos de trayectorias de comunidades donde se ha perdido parte
de la regulaciéon documentando los cambios en las comunidades
insulares en escalas temporales muy breves.

Terborg y otros (Terborg et al., 2001) describen un ejemplo en
bosques tropicales en Venezuela, donde la creacién de un embalse
(Lago Guri) de 4.300 Km* en 1986, originé una fragmentacion,
seguida durante quince afios. Otros ejemplos semejantes se han
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seguido a plazo mayor como la fauna de la isla de Barro Colorado
creada en el Lago Gatum de Panami en 1913.

Las islas pequefias del lago Guri (menores de 1 ha) pierden el
75% de su fauna vertebrada; el 25% superviviente pertenece a
ciertos grupos como herbivoros de copa (iguanas, monos, hormi-
gas comedoras de hojas), insectivoros de suelo (pdjaros, lagartos,
tarantula), y comedores de semillas (ratones y otros roedores). Sélo
las islas de 4-12 hectareas conservan poblaciones de armadillos o
agutis, y su abundancia hace que la vegetacién se enriquezca en las
especies cuyas semillas consume (y entierra) el aguti. La conserva-
cién de la fauna, sin cambios apreciables se da en islas superiores
a 150 ha, pero falta todavia la presencia de los predadores mayo-
res: jaguar, puma y harpia. La regulacién es dependiente de la
escala porque la densidad de algunas especies reguladoras (como
predadores e hiperpredadores) es baja y su persistencia requiere
superficies mayores que para especies mas abundantes.

Los fragmentos insulares pequefios estin dominados por el azar,
y se desestabilizan rdpidamente dominados por pocas especies, que
se multiplican y hacen caer la diversidad de vertebrados. En las
islas del lago Guri, en quince afios, las aves pueden llegar a dupli-
carse; las iguanas y capuchinos pueden multiplicarse por 10; los
monos aulladores, por 30. Las hormigas cortadoras de hojas, pue-
den multiplicarse por 100. La falta de regulacién puede ser de
arriba abajo (predacién), de abajo arriba: (disponibilidad de recur-
s0s), o lateral (interacciones mutualistas). La presencia de monos
capuchinos hace desaparecer la mayor parte de las aves; la de ca-
pibaras (Hydrochoerus capibara), consume la vegetacion, la ausen-
cia de aves multiplica la de hormigas, etc.

Las islas son laboratorios activos de la evolucién porque las
comunidades se ensamblan azarosamente a apartir de las especies
que las alcanzan y pueden instalarse en ellas. La comunidad, al
sufrir invasiones, se reajusta y modifica en alguna medida su medio
fisico y ofrece oportunidades a la diversificaciéon. Por este motivo
el hallazgo de Darwin interpretando un archipiélago aislado en el
Pacifico y el simultineo de Wallace sobre archipiélagos e islas de
Indonesia ofrecian resultados concordantes. Sus autores hubieran
llegado posiblemente a iguales resultados de trabajar en el archipié-
lago de Hawai o en otros conjuntos de islas poco antropizadas
donde las radiaciones evolutivas fueran patentes.

Los supervivientes de una fragmentacién continental o marina
inician una nueva comunidad estable sometidos a unas presiones
evolutivas diferentes de las anteriores ya que faltan algunos de sus
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antiguos elementos. La evolucién insular puede crear organismos
gigantes (libres de predacion, con baja capacidad reproductiva), o
enanos (menos exigentes en recursos, menos apetecibles como pre-
sa, de ciclo reproductivo mds ripido). Las tortugas gigantes terres-
tres de muchas islas, como Galdpagos, el lagarto gigante de Cana-
rias (Lacerta gallotii) con poblaciones en el Hierro, la Gomera y
extinguida en Tenerife, son ejemplos de esta progresion evolutiva
hacia tamafios grandes. Las Epiornitiformes, un grupo primitivo de
origen africano, de aves grandes incapaces de volar, evolucionaron
en Madagascar hasta los 3 m de talla de Aepyornis maximus. Era
el ave rock extinguida en tiempos histéricos y cuya tradicién reco-
gian los relatos de Simbad el Marino. En Nueva Zelanda en las
Apterigiformes se desarroll6 el Megalapteryx didina, emparentado
con la moa, Dinornis giganteus, de unos 3 m de altura, extinguidas
hacia el siglo XVIII y con los pequefios kiwi (Apteryx mantelli,
A.australis, A.oweni, A. haasti) que han sobrevivido pero estin en
pleno colapso poblacional por pérdida de habitat y en particular
por la introduccién de visones.

Curiosamente una isla en un lago puede aislar una poblacién,
protegiéndola y permitiendo una considerable deriva de tamafio. El
somormujo del lago Atitlin de Venezuela, Podylimbus gigas, el del
lago Juni de Peru, Centropelma micropterum y el del Lago Titicaca
de Perd, Podiceps taczanowski, son formas gigantes, excelentes
nadadoras pero con alas reducidas e incapaces de volar. La prime-
ra se extinguié hacia 1988.

Ejemplos de gigantismo en la flora son las compuestas herba-
ceas de Charpentiera que han adquirido porte arb6reo o arbustivo
al expandirse en el archipiélago de Hawai. Wilkesia gymnoxiphium
o Agyroxyphium sanwicense poseen un gran tallo florifero herba-
ceo, como una espiga de 1 6 2 m, mucho mayor que su cercano
pariente continental, la especie californiana Calycadenia truncata.
Los taginastes canarios son plantas muy vistosas con una gran
espiga florifera que puede elevarse a 2 m. Son borraginiceas del
género Echium emparentadas con otro grupo de especies del con-
tinente como el E. pomponium o el E. gaditanum de la Peninsula
Ibérica. En las Islas Canarias los Echium han producido muchas
especies y algunas de tamafio inusual: E. simplex, E. wildpretii, E.
giganteum, serian un ejemplo de evolucién insular hacia formas
gigantes. Sempervivum canariense, un género de las Islas Canarias
ya citado, alcanza con esta especie un tamafo extraordinario, con
rosetas de hasta 1 m de didmetro.

En direccién opuesta, grupos de organismos grandes pueden
reducirse en ambientes insulares como especies de elefantes y rino-
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cerontes enanos de Creta, Malta o Cerdefia, o el diminuto antilope
de Mallorca Myotragus balearicus, que sobrevivié hasta tiempos
histéricos, llegando a una semidomesticacion. Alcocer (Alcocer,
2002) ofrece una larga relacién de vertebrados insulares de tamafio
muy diferente (gigantismo y enanismo) al de sus antecesores, dis-
cutiendo las posibles presiones evolutivas.

Los ambientes insulares sometidos a fuertes vientos pueden ser
desfavorables para especies voladoras pasivas. Insectos voladores o
semillas con vilano del continente, gracias a estos 6rganos, han
alcanzado las islas. Una vez en ellas, la presencia de estos 6rganos
favorece su pérdida en el mar y resultan seleccionadas especies de
escarabajos dpteras como en las islas Kuerguelen o de semillas de
asterdceas sin vilano en los islotes de la costa pacifica de América
del Norte. La reduccién de los 6rganos de transporte, o el aumento
de tamaiio del fruto o la semilla que dificulta su movilidad, aislan
la poblacién y puede conducir a especiacién: en Canarias, se ha
sugerido este mecanismo para explicar la especiacién de Crambe.
En Creta, la vegetaciéon mediterranea sometida a la predacion de
los herbivoros locales desarrolla en las plantas joévenes aguijones,
espinas y formas intrincadas de crecimiento que no se encuentran
en las poblaciones de las mismas especies en Grecia o Italia.

Otros cambios no son morfolégicos, sino fisiolégicos o etol6-
gicos: las hormigas cortadoras de hojas en las islas del Lago Guri,
atacadas por parasitoides diurnos, se hacen nocturnas; los monos
capuchinos reducen alli su fecundidad y con ello desciende la tasa
de aumento poblacional (Terborg et al., 2001).

La comunidad insular, de diversidad reducida, posee con fre-
cuencia endemismos y poblaciones relictas que la competencia ha
hecho desaparecer en el continente. Desde el punto de vista de la
biodiversidad, las islas o sus equivalentes ecolégicos (lagos, picos
de montafa, manchas de litologia contrastada, rocas de concen-
tracion elevada en un elemento como el Zn en la smithsonita o el
Mg en las serpentinas), ofrecen especies endémicas o de ambito
local; son 4reas predilectas para la conservacién de la diversidad.
También son 4reas vulnerables a los impactos, que pueden desequi-
librar una poblacién. En el Archipiélago de las Hawai, existian
67 especies de aves no migratorias. Quedan 14 (20,9%) sin riesgo,
28 (41,8%) en peligro de extincién o raras y 25 (37,3%) se han
extinguido. Centenares de especies de tortugas terrestres y de aves
no voladoras, se han extinguido en las islas del mundo a medida
que la expansién humana las ha ido colonizando. El camachuelo
de las Azores (Phyrrula murina), endémico de la isla de San Mi-
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guel, se convirtié en plaga de los citricos, cuyas flores consumia, lo
que llevo a su persecucion, dindose por extinguido en 1927. Desde
1997 se conoce una pequeiia poblacién superviviente. Es el ave
portuguesa mas amenazada.

Las islas son laboratorios para la Ecologia y para la Evolucién
y en la historia de ambas ciencias han ofrecido ejemplos ilumina-
dores. Actualmente en paleontologia Humana uno de los mayo-
res enigmas es la supervivencia del pequefio Homo floridensis en la
Isla de Flores donde cazaba entre otras presas, especies pequefias
de elefantes y rinocerontes endémicos de la isla.

Confinamiento

Las islas son un ejemplo de confinamiento espacial. La Vida se
ha organizado mediante el confinamiento de subunidades funcio-
nales y las fronteras mantienen (y crean) las disimetrias y con ellas
las heterogeneidades, las estructuras, la organizacion, el control. Di-
versidad biolégica a todas las escalas. Las proteinas de membra-
na materializan, al nivel de organulo celular, el confinamiento regu-
lando, abriendo o cerrando los poros o conductos especificos que
permiten los intercambios. Aislando o conectando su diminuta isla
celular. La formalizacién de lo heterogéneo excede el ambito ecolo-
gico. Kolasa y Pickett la subrayan en el trabajo que inicia la obra
citada: the bheterogeneity of heterogeneity (Kolasa y Pickett, 1991).

El confinamiento de los organismos es topografico, espacial,
porque cada individuo puede sobrevivir en algunos ambientes de
la Biosfera. La limitacién a un ambiente se debe a dos procesos. El
primero es la especializacién de las lineas evolutivas hacia un
medio. El segundo es la necesaria incorporacion a las especies de
una comunidad insertdndose en sus circuitos para conseguir la
supervivencia obteniendo energia y materiales y organizando una
parte del espacio.

El confinamiento, en resumen, se debe al compromiso de una
estirpe evolutiva con un medio (y una comunidad) cuyos limites no
puede transgredir y la confinan. Las relaciones de la poblacién del
organismo y su entorno o de la poblacién y sus mutualistas en la
comunidad se limitan (obviamente) al medio favorable. Imaginan-
do la Biosfera como una matriz espacial, binaria, los mecanismos
confinantes imponen muchos elementos 0, permitiendo aqui y alla
(0 ahora y luego), agregados de elementos 1. Los 0 vienen impues-
tos por el medio fisico, por la ausencia de organismos mutualistas
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favorables en la comunidad. Los 1 implican que medio fisico (bioto-
po) y comunidad (biocenosis) sean favorables.

La reordenacién del medio confinado admite varias conflgura-
ciones. Don Simberloff y E. O. Wilson ensayaron en pequefas islas
(10-25 m) de manglar rojo (Rhyzophora mangle) en Florida la
reorganizacién de sus comunidades. Para ello inventariaron cada
isla y después las fumigaron para eliminar la fauna, siguiendo
durante dos afios la sucesién (Simberloff y Wilson, 1969, 1970).
Las especies colonizadoras son las mismas, pues proceden del
manglar no fumigado, pero la composicién de las islas individuales
habia cambiado. Sucedia como si diferentes tipos de comunidad se
instalaran en cada isla en lugar de mezclas azarosas de especies. El
efecto fundador condiciona los bucles mutualistas (y antagonistas)
regulando en alguna medida el proceso de regeneracién.

La sucesi6n esta compuesta de regeneraciones locales y tempo-
rales. Pequefios enclaves pueden quedar vacios ofreciendo claros
donde la regeneracién actida con intensidad durante un intervalo.
Claros (gaps) confinados por estadios mds desarrollados, que a
otras escalas (espacio, tiempo), son también claros confinados. Una
estructura en mosaico de mosaicos, que se abren y desestructuran
ocasionalmente.

No se saturan todos los claros ni la explotacién de sus recursos.
Esto es dificil de validar experimentalmente porque las comunida-
des cambian mucho de especies al pasar de un drea geografica a
otra aunque las restantes condiciones permanezcan. D. H. Lawton
(Lawton 1984) ha examinado las comunidades de insectos fitofa-
gos sobre el helecho (Pteridium aquilinum) en diferentes areas
geograficas comprobando que en cada comunidad se explotan sélo
una parte de los recursos toficos que ofrece la planta.

El confinamiento ofrece una imagen de la Biosfera organizada
en celdillas que se abarcan. Chillida ', el profundo explorador del
espacio, ofrece en algunas esculturas representaciones que me pa-
recen evocadoras de la organizacién de las comunidades. Combina
el escultor diferentes elementos (prismas, arcos, cilindros, plan-
chas) con espacios vacios de su misma forma y los subordina a
formas iguales de tamafio mayor, en un nivel organizativo supe-
rior. Efectivamente las comunidades se configuran jerdrquicamente
en el espacio con diferentes poblaciones que dejan huecos, que no
saturan la trama de relaciones. Como en las esculturas de Chillida,

12 Eduardo Chillida, 1924-2002.
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permiten imaginar configuraciones alternativas en el tiempo (suce-
sion) vy la transformacién de los elementos existentes en otros
nuevos (evolucién).

Las relaciones entre especies y entre comunidades cambian de
sentido con la escala, pasando de favorables a desfavorables, de
positivas a negativas. Los medios favorables a cada especie estin
confinados por otros hostiles intercalados. El espacio ecoldgico,
para el individuo, es anisotrépico en las variables fisicas (o quimi-
cas), en la presencia de organismos, en funciones o procesos. El
espacio libre de enemigos, expresion acufiada por Lawton (Jeffries
y Lawton, 1984) para caracterizar en una comunidad la ausencia
de insectos predadores especializados (parasitoides), espacio libre
por el que compiten sus presas, ofrece un ejemplo de las propieda-
des del espacio ecolégico.

Lawton, un gran estudioso de los ecosistemas terrestres, en
particular de las interacciones de insectos y plantas, ha sido galar-
donado en 2006 con el Premio Ramén Margalef de Ecologia y
Medio Ambiente, en su segunda convocatoria.

Nodos de la Biosfera

Las comunidades son los nodos de la Biosfera. Se desenvuelven
como islas ricas rodeadas de océanos pobres y sumideros aniqui-
ladores. Y por tal motivo los organismos se presentan, han evolu-
cionado, como dualidades:

— una forma dispersiva, viajera, que atraviesa el medio desfa-
vorable (en el espacio) o lo sobrevive (en el tiempo);

— una forma instalada, insertable en una comunidad, capaz de
obtener recursos, crecer y multiplicarse reteniendo espacio,
materia y energia suficiente tiempo para producir la forma
dispersiva y reiniciar el ciclo.

Las formas dispersivas suelen ser formas resistentes que se acu-
mulan en repositorios, almacenes pasivos de organismos inactivos.
Del repositorio pasardn algunos organismos a la comunidad. La
comunidad alimenta el repositorio con formas dispersivas quies-
centes.

Las comunidades son islas ecoldgicas activas que se ensamblan
de acuerdo con las especies presentes y su abundancia. En una
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perspectiva temporal mayor, la isla modifica su comunidad al re-
cibir las formas dispersivas que aportan nuevos individuos, algunos
de especies inexistentes en la isla. La comunidad puede perder
todos los individuos de una poblacién y extinguirse una especie.
Los organismos transforman su entorno creando islas para otras
especies por acumulacién de materia orgdnica, nutrimentos, agua
u otros cambios. Janzen (1968) sugeria que, cuando una especie
acogia a otras que se le asociaban, se comportaba en cierto modo
como una isla, que se enriquece en especies con la evolucion.

Algunas comunidades de breve duracién se comportan como
activas islas efimeras: las colonias de cria de las aves, de mamiferos
marinos, las concentraciones de langostas y otros acrididos, los
bloom del plancton que tifien las aguas. Explosiones vitales que sa-
turan un mosaico de la superficie, un volumen de la masa de agua
o del océano y desencadenan una oleada de fenémenos cuya reso-
nancia se extenderd en el tiempo y en la organizacién como ecos

del pasado.

En una perspectiva temporal mds amplia, las comunidades en
su entorno fisico, formando el ecosistema, son la sede y el meca-
nismo de la evolucién bioldgica.

El medio fisico es el marco ambiental de la Vida, la matriz con-
finante primaria de la Vida. En la Biosfera actual podria invertirse
el orden de la frase porque la Vida es un proceso capaz de modular
el medio fisico: un bosque o un arrecife coralino ponen de manifies-
to el vigor estructurador de los organismos. El oxigeno de la atmés-
fera o los depésitos de rocas calizas, los de carbén y petrédleo, evi-
dencian la capacidad de los organismos para modificar los procesos
geoquimicos. La hipétesis Gea (o Gaia) de Lovelock (Lovelock,
1979) va mas lejos, suponiendo que la Vida regula ahora el planeta
mediante el nivel de emisiones de C en las erupciones volcanicas y
de este modo la temperatura de la atmésfera fluctia en el estrecho
intervalo compatible con el agua liquida, el medio vital.

El relojero ciego de Dawkins (1985) no construye una maquina
para hacer evolucionar especies. Siguiendo el paso de la energia y
el ciclo de la materia, coloca muchas piezas de distintas propieda-
des y tamafios. El resultado no es mecanicista y parecido a un reloj
o un autémata. Se asemeja a un arroyo divagante en cuyos cauces
entrelazados se mueven a distinta velocidad las particulas que trans-
porta, desde micelas de arcilla a bolos de grava. A distinta veloci-
dad pero todos se mueven en la estructura del cauce que reedifican
sin cesar. Los ambientes de iguales caracteristicas (duracién, turbu-
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lencia, tamafio y composiciéon de las particulas circulantes), se
generan una y otra vez en un patrén predecible que los organismos
ocupan.

Es el Rio de la Vida, alimentado por la energia y enriquecido
por la evolucion.

El significado ecoldgico de la memoria, referida a la organiza-
cién contenida en el ecosistema, se usa en sentido histérico. Los
estados funcionales han dejado un legado de material como se-
cuencias de estructuras en los suelos, los fondos lacustres y oced-
nicos. La Estratigrafia, brillantemente presentada en el Discurso de
Ingreso de Profesor Vera en esta Academia (Vera, Discurso Ingre-
so, 2004), ha sido capaz de interpretar los depdsitos leyendo esta
memoria.

Otro significado de la memoria ecolégica sobre el que deseo
articular esta parte del Discurso es la existencia de estructuras que
condicionan la dindmica actual, esto es: que limitan los grados de
libertad de las alternativas y hacen mds probables unas configura-
ciones que otras. A nivel ecolégico la arquitectura de la vegetacion,
la estructura del suelo, la estratificacién de la columna de agua, se
han originado como legado histérico. Pero son igualmente condi-
cionantes de interacciones actuales y futuras. En este sentido ac-
tdan como una memoria, reduciendo el azar en la comunidad y el
ecosistema a mas de una escala. Poblaciones, individuos, érganos,
células. En ecosistemas y comunidades no existe un equivalente a
la memoria del ADN o el ARN como estructuras estables cuyo
papel sea mantener la informacién inalterable, pero cada nivel
controla la regulacién de las estructuras propias y del nivel inferior
y obtiene informacién del nivel superior. Las estructuras bioquimi-
cas celulares integran informacién genética, informacion externa (y
sensing), regulando el metabolismo celular.

No existen discontinuidades desde el ADN y las proteinas hasta
las comunidades y ecosistemas en el continuo creador de estruc-
turas a partir de informacién y conductor de la informacién por
medio de estructuras. La regulacién mantenida a lo largo del tiem-
po exige la reproduccién de las estructuras que la codifican o so-
portan desde el nivel celular al del ecosistema.

Desde el punto de vista de la diversidad, de su génesis, conviene
recordar aqui que los sistemas biolégicos (desde la escala molecu-
lar a la ecoldgica) poseen mecanismos para reproducir la informa-
cién recibida y mantenerla sobre el tiempo, corrigiendo los errores
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o fallos. Y poseen mecanismos para modificarla, recombindndola
a todas las escalas. La recombinacién, la hibridacién, la sucesién
y fluctuacién de la comunidad son ejemplos. La presencia de hibri-
dos y su consolidacién como lineas independientes, pese a su baja
probabilidad de éxito, es un fenémeno muy general en la biosfera,
y muy enriquecedor para su diversidad. Rieseberg (1997) estimaba
que, en las floras, del 6 al 22% de las especies presentes se habian
generado por hibridacién. Peter Nonacs se preguntaba reciente-
mente por el significado de la hibridacion ...all manner of species
appear to indulge in what seems likely to be a futile endeavor. It
is just that the world is difficult and complex, and thus mistakes
are made? (Nonacs, 2006a, pag. 2141). La respuesta ecolégica
global serfa que la hibridacion es uno de los mecanismos esenciales
de creacién de diversidad y que posiblemente lo conocemos mal.
Precisamente el descubrimiento de los mecanismos de hibridacién
entre especies proximas de hormigas para generar estirpes de obre-
ras cuestiona los modelos convencionales integrando los niveles
moleculares, ecoldgicos, evolutivos y etoldgicos (Nonacs, 2006b).
Un sutil modo de compartir informacién entre las especies de una
comunidad.

El andlisis mecanicista de los ecosistemas ha permitido desen-
trafiarlos para comprender el funcionamiento de sus unidades. Otra
cuestiéon diferente, de caracter holistico, es el ensamblaje de las
unidades y el origen de sus elementos bioldgicos, la evolucion que
los ha forjado y los selecciona. De la informacién codificada a
nivel molecular o ecoldgico y la disponible en los reservorios, sélo
se expresa una pequefla fraccién en cada momento. Solamente
algunas de las proteinas codificadas, solamente algunas de las
composiciones de la comunidad forman parte de la biosfera en un
lugar y un momento determinado. Cabe preguntarse si esta infor-
macién muda, que supera la que se expresa, constituye un meca-
nismo de la Vida para hacer frente a contingencias extremas (como
los meteoritos) o a que no ha seleccionado mecanismos de borrado
eficaces debido al bajo costo del mantenimiento de la informacién.

La evolucién es un proceso histérico, acumulativo e irreversi-
ble. Irrepetible, improbable en su desenvolvimiento y muy largo,
extendido quizd por un tercio de la duracién de nuestro propio
Universo.
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3. ECOLOGIA EVOLUTIVA

Para muchos autores la Ecologia deja de ser funcional y se hace
evolutiva cuando adquiere la perspectiva temporal, que se ha echa-
do de menos entre los trabajos de los ecologos ecosistémicos o de
comunidades. Loehle y Pechmann 1988 sefialaban: Evolution: the
missing ingredient in systems Ecology. Orians habia anticipado
(Orians, 1962, pag. 262, citado por Price, 1993, pag. 26) Evolution
would seem to be the only real theory of Ecology today. Algunos
textos, como Ecologia das populagoes e das comunidades de Maria
Teresa Pité y Teresa Alvear, s6lo abordan los componentes relacio-
nables con la evolucién. El origen cercano de la Ecologia evolutiva
puede rastrearse en los planteamientos de Lack de los afios cuaren-
ta sobre la evolucién del tamafio de la puesta en aves, en los teore-
mas de la seleccién natural de McArthur (1962), en los principios
unificadores de Margalef (1963). También estaban en la base de los
mecanismos de coexistencia de numerosas especies afines, la para-
doja del plancton que planteara Hutchinson en su Homenaje a San-
ta Rosalia (1959) y Hutchinson (1961) y que interpretaria correcta-
mente Margalef (1967, 1974), explicando la utilizacién diferencial
de los recursos variables en el tiempo y el espacio.

Como se indicaba mds arriba, cada generacién reemprende el
camino evolutivo y una poblacién, algunos individuos con otra
combinacion de caracteres o aislados en un nuevo territorio, pue-
den recorrer una linea de éxito, alejandose de sus caracteres y del
medio de origen. En cada instante, en cada ecosistema de la Bios-
fera, tiene lugar este proceso que mantiene la diversidad biolégica
y ha evitado (hasta el presente) la gran extincion planetaria.

Al incorporar la dimensién temporal y las fases del organismo
animal (haplonte/ diplonte/ huevo/ larva/ juvenil/ maduro/ reproduc-
tor), fase dispersiva/fase productiva, masculino/femenino, se hacen
evidentes las estrategias en relacién al medio fisico, a los organismos
de la comunidad o a la propia especie. Desenvolviendo su actividad
en pautas y secuencias, los organismos optlmlzan la obtencién de
recursos, reducen los riesgos, o aumentan el éxito dispersivo y re-
productivo. La desencriptacién de informacion exterior mediante
sensores ha permitido el desarrollo de los seres vivos; el intercam-
bio de informacién entre organismos les ha permitido cooperar o
interferir, informar o falsear, asociarse o evitarse dando herramien-
tas a la recombinacién sexual, al mutualismo, a la predacién y otras
formas de relacién cuyos bucles alcanzan a todos los organismos.

La aparicién de los sexos, por ejemplo, permite combinar las
modificaciones aparecidas en lineas diferentes y reducir la carga de
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genes egoistas, ofreciendo un gran aumento de variabilidad gené-
tica sobre la que puede operar la selecciéon (Ridley, 2001). A esta
ventaja genética inicial ofrecida por los sexos, se fueron uniendo
otras, mediante retoques de importancia evolutiva: la complemen-
tariedad ecoldgica entre los sexos, algo asi como una recombina-
cién funcional. Individuos haplontes y diplontes, como pies auté-
nomos {como en las algas rojas) o con papeles diferentes en la
colonia (como en los himenépteros). Gametos diferentes en activi-
dad, tamafio, funcionalidad, nimero. Diferencias entre organismos
femeninos y masculinos. Papeles complementarios en la reproduc-
cién que dan lugar a estrategias mutualistas basadas en las diferen-
cias en tamaiio, actividad, o la aparicién de genes matadores en
uno de los sexos. La comunicacién entre los sexos, su intercambio
de informacién, es lo que permite aumentar las posibilidades de
encuentro sustituyendo el azar por la opciéon. Hormonas o feromo-
nas han desarrollado un c6digo, y con su apoyo, un lenguaje qui-
mico entre un individuo y los de otro sexo, y un desencadenamien-
to de pautas o fases que hace posible lo improbable. Maynard
Smith (1998) Maynard Smith y Szathnary (1995) han profundiza-

do en la significacién ecoldgica de la diferenciacién entre sexos.

Nuevas estrategias de cooperaciéon aumentan las posibilidades
de supervivencia: el cambio de sexo a lo largo de la vida, la fe-
cundacién interna, el cuidado de la prole, la defensa del grupo por
individuos de un sexo. La regulacién de la proporcién de pies en la
dioecia, el paso al hermafroditismo, el control de la autogamia en
plantas vasculares. La hibridacion y el mantenimiento de lineas hi-
bridas y parentales en las hormigas.

Durante el periodo reproductor los individuos asumen, en mu-
chas especies, estrategias o adquieren caracteres o tareas que impli-
can riesgo (como los cantos nupciales, cortejo, plumaje o librea vis-
tosa, concentracién en medios expuestos, floracién), reduccion de la
produccién neta (reduccion de la alimentacién o la fotosintesis, pro-
duccion de esperma, évulos, polen, érganos florales, semillas y fru-
tos, 6rganos de resistencia). Con frecuencia, la reproduccién viene
segulda de la muerte del individuo progenitor en aras de la pobla-
cién (futura) en especies monocarpicas o en los machos muertos o
consumidos por las hembras tras la cépula. El llamativo ejemplo del
Mantis religiosa, donde el macho es devorado por la hembra duran-
te la copula, ha estimulado la imaginacién popular.

El éxito a plazo largo estd en la progenie, y a esta ventaja se

subordina el éxito del individuo, que seria su mantenimiento en el
espacio (integridad) y el tiempo (longevidad). Uno y otro se subor-
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dinan al bucle reproductivo formando parte de la estrategia del
linaje evolutivo.

La Ecologia fue asumiendo la complejidad del mundo natural en
fases sucesivas, aplicando hipotesis que se ajustaban a la evidencia
experimental ofrecida por cada grupo estudiado. Mecanismos exter-
nos de tipo ambiental, relaciones predador-presa, disponibilidad de
alimento, competencia, ofrecieron sucesivas explicaciones. Modula-
cién de la poblacion descendente (top-down) causada por la pre-
dacion, ascendente (bottom-up), causada por la limitacion temporal
de presas o recursos o lateral, causada por la competencia. Agentes
biolégicos o agentes ambientales como los climaticos, cambios en
temperatura, humedad o sus secuencias, cambios de corriente o
caudal, vientos, etc., han ofrecido explicacion, cada vez més afina-
da, de los fendmenos ecolégicos.

En ambientes extremos, las posibilidades de la evolucién para
seleccionar lineas que sobreviven a las condiciones de estrés, pare-
cen dificiles. En los organismos termoéfilos podrian haber subsistido
algunos primitivos, procedentes de una fase temprana de la Bios-
fera donde los medios acudticos de temperatura elevada eran mas
comunes. El Phylum Crenarchaeota, de procariotas acidéfilos pro-
pios de solfataras y vents, es el mas termoéfilo con 6ptimos su-
periores a los 80° en muchos de sus géneros como Pyrobaculum,
Pyrococcus, Staphylothermus, Thermodiscus, Thermoproteus,
Thermoplasma, Thermofilium, que evocan en sus nombres las
extremadas condiciones térmicas. El notable Pyrodictium abyssi
tiene el crecimiento 6ptimo a 105°. Cenarchaeum symbiosum, otro
Crenarchaeota, vive sin embargo en aguas marinas templadas en
asociacién con una esponja marina (Axinella mexicana, Preston et
al., 1996), sugiriendo que la termofilia del grupo puede modificar-
se. A los organismos antiguos se han sumando otros mis recientes
que secundariamente han desarrollado estirpes terméfilas. Un ar-
tropodo, el dcaro Thermacarus nevadensis de California en las
fuentes termales donde se desarrolla soporta temperaturas de 80°.
En ambientes muy frios, como los lagos de la Antartida, los orga-
nismos mas abundantes son los procariotas que se presentan en
aguas desde extremadamente oligotrofas a hipersalinas y en condi-
ciones luminosas u oscuras, a temperaturas rigurosas. Las ciano-
bacterias, parecen ser dominantes en estos medios, pero también
existen otros representantes de grupos inesperados en estos am-
bientes frios donde los procariotas forman la base trofica de la
productividad en los ecosistemas acudticos (microbial loop). Su
respuesta a los nutrimentos, a la luz y por otro lado los efectos del
zooplancton predador, condicionan el funcionamiento de los siste-
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mas limnoldgicos antdrticos, sometidos a un gran rigor térmico y
bajo condiciones de virtual oscuridad durante medio afio (Wynn-
Williams, 1996).

La sucesion es una trayectoria de complejidad en el ecosistema
con sustituciones parciales de especies bajo la presiéon de la eficien-
cia. Puede iniciarse desde diferentes coordenadas, configuraciones de
medio fisico y comunidad y detenerse en cualquier punto donde no
se incorporen especies nuevas y el equilibrio dindmico mantenga las
existentes, siempre que el medio sea estable o predecible (Dayton,
1971, Dayton y Tegener, 1984). No es raro encontrar que las co-
munidades de medios rigurosos contienen pocas especies y a veces
de organismos primitivos. En algunos casos debe tratarse de comu-
nidades muy antiguas, reliquias ecolégicas de antiguos estados de la
Biosfera. Conway y Mclnnes (Conway y Mclnnes, 2005) sugieren
que las comunidades edaficas bajo liquenes que describen en la Tie-
rra de Ellsworth (Antartida) muy poco diversas y con especialistas
(Tardigrados), serian un ejemplo de estas reliquias ecologicas.

La Reina roja

Van Valen propuso en 1973 (Van Valen, 1973, 1974) una nue-
va ley evolutiva: en una comunidad, a medida que una estirpe evo-
lucionaba hacia un ajuste mejor con su entorno y biocenosis, las
restantes especies quedaban en igual medida, desajustadas. Cual-
quier avance de una estirpe tenia como consecuencia el retroceso
relativo del resto. La hipétesis, es conocida como la Reina Roja, que
acecha las poblaciones de las especies provocando su extincién.
El nombre (y de alguna manera el personaje) estd tomado de los
maégicos relatos de Alicia de Lewis Carroll . En el mundo de los ne-
gocios ha tenido gran éxito ;Quién se ha llevado mi queso?, de
Spencer Jonson'* que desarrolla el mismo tema en clave de fibula.

13 En el capitulo «El jardin de las flores vivientes» de Alicia a través del espejo,
Alicia sigue a la Reina Roja en una desenfrenada carrera que las deja en el mismo
lugar. La Reina le explica: Lo que es aqui, como ves, hace falta correr todo cuan-
to una pueda para permanecer en el mismo sitio. Si se quiere llegar a otra parte
bay que correr por lo menos dos veces mds rdpido. En el contexto evolutivo sdlo
seguirian el juego ecoldgico de la comunidad los que corrieran como el que mds.

4 Spencer Jonson, 1998, Who moved my cheese? G. P. Putnam’s Sons, Nueva
York, ha tenido un éxito mundial, con millones de ejemplares vendidos. Cuatro
personajes (dos ratones y dos liliputienses) rastrean un laberinto en busca de re-
cursos (queso) y ante su pérdida presentan actitudes contrastadas que los llevan
al éxito o fracaso. El texto destaca como uno de sus principios (empresariales):
si no cambias, te puedes extinguir.
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La actuacién de la Reina Roja en las comunidades que coevo-
lucionan daria lugar a la extincién progresiva de sus componentes,
lo que no se cumple en los sistemas naturales, como ya habia se-
flalado Maynard Smith (1976). La Reina Roja no actia debido a
que las interacciones entre especies son discontinuas en el tiempo
y el espacio y este tipo de equilibrio ofrece un modelo muy simpli-
ficado del sistema natural. El entono siempre fluctuante desarticula
la trama de relaciones y, como Alicia al final del relato, sacude al
medio, eliminando el poder de la Reina.

El interés de la Reina Roja ha sido poner en evidencia que la
presion de competencia entre las especies concurrentes en una co-
munidad se modifica en el tiempo y pueden conducir a extinciones
locales o regionales de los organismos que no se modifiquen. La
Reina Roja, reduce la diversidad ecoldgica por competencia; otras
formas del mutualismo, la incrementan.

Los efectos causados por las perturbaciones como los ciclos
Nifio-Nifia, temporales, mcendlos, episodios de vertidos de resi-
duos, condicionan la composicién y rejuvenecen la comunidad
dando oportunidad a recolonizaciones. El conjunto de manchas o
teselas del mosaico, que varian en el espacio y el tiempo, mantie-
nen mayor diversidad tanto en nimero de especies como en repar-
to del espacio (Dayton y Hessler, 1972). Los organismos desarro-
llan estrategias para sobrevivir en un territorio en mosaico y para
optimizar su explotacién pasando de una a otra tesela y de una
presa a otra (McArthur y Pianka, 1966).

El sistema ecoldgico, asiento de la evolucion

Los procesos ecolégicos admiten al menos dos tipos de inter-
pretacién, que a veces se etiquetan Ecologia funcional o ecosisté-
mica y Ecologia evolutiva:

— La Ecologia funcional, también llamada Ecologia ecosisté-
mica y microecoldgica, ofrece interpretaciones instantaneas
de los patrones observados explicando las interacciones en
términos de abundancia de los componentes de la comuni-
dad, su diversidad y los rasgos del ambiente.

— La Ecologia evolutiva o macroecolégica ofrece interpreta-
ciones histéricas, evolutivas, para organismos y comunida-
des explicando las interacciones en un contexto secuencial
que abarca el medio fisico y los organismos. Las interaccio-
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nes existen porque los bucles pueden acoplarse. Y las inter-
fases se han generado en linajes evolutivos seleccionados
por la dindmica del ecosistema.

Price y colaboradores (Price et al., 1991) se refieren a la cau-
sacién local como paradigma de la descripcién microecolégica que
oponen al paradigma de la Ecologia evolutiva. Presentan los carac-
teres del individuo como expresién de las estrategias evolutivas.
Junto a los ejemplos que describen se conocen muchos otros de co-
evolucién entre pares de organismos o entre grupos pequeflos de
lineas evolutivas como predadores-presas, polinizadores-flores, dis-
persores-frutos, predadores-frutos o semillas. Este nivel descriptivo
de la Ecologia evolutiva queda todavia lejos de interpretar la coevo-
lucién compartida por los elementos de la comunidad como un
proceso comun y regulado que seria imposible (o no tendria éxito)
independientemente en cada linea evolutiva representada por la
poblacién de cada especie aisladamente.

La supervivencia de una especie s6lo es posible en una comu-
nidad regulada y un ambiente mantenido dentro de un rango de
fluctuacion.

La supervivencia es azarosa porque el organismo no puede
incorporar la capacidad para soportar todas las futuras interaccio-
nes y el medio es un mosaico heterogéneo con teselas de distintas
caracteristicas e historia (Garcia Mora et al., 2000). El azar es li-
mitado a ciertas variables ya que muchas otras seran constantes o
su rango de variacién, muy reducido.

Las interacciones del organismo con los medios y con otros
organismos en su fase de crecimiento y su fase de dispersion, di-
fieren. Las probabilidades de enfrentarse a un valor de intensidad
de cada interaccién configuran un hiperespacio probabilistico que
se modula en el tiempo y cambia de localizacién. La supervivencia
requiere que la integracién en el tiempo que hace el organismo
durante su existencia no se enfrente a interacciones que excedan su
umbral destructivo y se hayan alternado otras favorables para su
desenvolvimiento.

Experimentalmente, Carlos Herrera Maliani (Rey et al., 2006,
Sanchez Lafuente et al., 2006) estudiando 15 poblaciones de He-
lleborus foetidus observa que la comunidad de sus insectos polini-
zadores (especies, tamafios, dominancias), condicionan diferentes
selecciones de caracteres florales en las poblaciones de la planta.
La direccién cambia de signo al modificarse las poblaciones de

86



polinizadores a lo largo de varios ciclos anuales. Cambios signifi-
cativos tienen lugar de modo continuado en las poblaciones de
heléboro creando un mosaico de grano fino, abigarrado. Cada
tesela, representada por una pequefia poblacién, puede tomar un
rumbo propio y el conjunto mantiene una heterogeneidad elevada
de sus caracteres (y genomas) y en sus interacciones con insectos
(y presiones de seleccion).

Este movimiento browniano evolutivo se ordena bajo presiones
mas enérgicas como la desaparicion de algunas especies de poliniza-
dores o la incorporacién de especies nuevas. También por cambios
en el suelo, el clima o la comunidad vegetal a la que el heléboro
pertenece. Y de otras cadenas causales, actuales y experimentales,
antiguas, quizd muy antiguas, eco de presiones evolutivas remotas
que tarderemos en asimilar.

La seleccién continuada de caracteres conduce a la especializa-
cién que permite la supervivencia en un medio concreto y en interac-
cibén con otras especies. Con frecuencia se denomina al conjunto de
caracteres sindrome o sindrome adaptativo y en un contexto mas
amplio, como se indicé mas arriba, estrategia. La acumulacién de
caracteres refuerza la relacion favorable por medio de nuevos bucles.

Propiedades emergentes

Los ecosistemas, comunidades, asociaciones de organismos,
poblaciones, individuos, son expresiones jerdrquicas de la Biosfera
déndose en cada nivel unas propiedades emergentes. Como subra-
yan Lépez de Brifias y colaboradores (Lépez de Brifias et al., 2003),
es razonable considerar la aparicién de propiedades emergentes
como consecuencia de los procesos de organizacién. Para tomar
alternativas en su comportamiento (o funcién) dentro de los circui-
tos regulatorios, los organismos combinan informacién interna,
estructural y externa de su poblacién, sus organismos relacionados,
la comunidad y el entorno no vivo. Y sus interacciones alcanzan de
modo inmediato estos niveles de poblacién, comunidad y entorno.
De modo mediato, lo hardn al integrarse en unos u otros circuitos
regulatorios. La apariciéon de propiedades emergentes favorables
dentro de la agrupacién regulada, favorece su persistencia mejo-
rando la explotacién de recursos y la competencia con otras agru-
paciones no pertenecientes al circuito (Vrba, 1989).

El ecosistema puede ser considerado como un canal que proyec-
ta informacién hacia el futuro (Margalef, 1968). Salt (1979) lo
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expresaba en clave negativa en su comentario: an emergent proper-
ty is one which is wholy unpredictable from observation of the
components of that (ecological) unit. La expresion parece encubrir
una falta de comprensién de los mecanismos que operan en la
comunidad. Cualquier componente del circuito, aisladamente, es
incapaz de regular. La regulacién es una propiedad que aparece,
emerge, a otro nivel de integracion.

Las redes que conectan a las especies se resuelven en interaccio-
nes discontinuas en el tiempo y ubicadas en el espacio, en una
trama de metacomunidades. El comportamiento de las comunida-
des no es simétrico para los componetes del bucle favorable: la
mayor parte de las especies estructurales, dependen de condiciones
ambientales adecuadas para su desenvolvimiento. Las especies in-
tersticiales dependen ademds de la presencia de las estructurales.
Las de niveles tréficos superiores tienen todavia la restriccién de
requerir los niveles inferiores. Las interacciones entre pares de es-
pecies se distribuyen de modo muy sesgado: pocas especies interac-
tdan con muchas y por el contrario hay una larga cola de especies
que mantienen escasas, a veces una séla interaccién. La estructura
de la trama mutualista es anidada (Bascompte et al., 2003).

Podria establecerse un paralelismo entre especies de muchas
interacciones/pocas interacciones y las especies estructurales/espe-
cies intersticiales. Las especies de muchas interacciones (como las
estructurales), garantizan la estabilidad del conjunto siendo poco
sensibles a la fragmentacion o extincién local. Las especies de pocas
interacciones (como las intersticiales), resultan afectadas intensa-
mente por algunos cambios. La fragmentacion del espacio (o la
pérdida de conexiones entre las metapoblaciones) afecta al funcio-
namiento de los circuitos mutualistas (Kearns et al., 1998). Dunne
et al. (2002), y Jordano et al. (2003) han abordado la construcciéon
de modelos para explorar los efectos de la fragmentacion y la
pérdida de especies en el funcionamiento de los bucles mutualistas.
La trama mutualista es sensible y frigil (Toya et al., 2006).

Los circuitos y los grupos que los forman, son ecoldgicos. Los
linajes que los originan y el efecto de los circuitos, son evolutivos.
Cuando se amplia la escala estudiando patrones biogeograficos
amplios o grupos biolégicos superiores a la especie, la distincién se
hace borrosa y la macroecologia converge con la macroevolucién.

De la doble filiacién evolutiva y ecoldgica, una se acentiia con

la escala y el intervalo del proceso analizado en la Biosfera. Quiza
es impropio de este discurso, oral, traer a colacién una represen-
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tacién artistica sin mostrarla. Se trata de un éleo tardio de Van
Gogh " donde representa un paisaje de sembrados con horizonte de
colinas sometido a una doble organizacién: lineal en el primer pla-
no convergente en un punto de fuga se transforma en la distancia
en circular, organizada en torno a un sol dominante. Me ha pareci-
do una metafora grafica de la Biosfera, sometida a la doble filiacion.

Ecologia y Evoluciéon compiten por explicar plenamente la ex-
presion y el origen de la Vida. Quizd se comportan como circuitos
cientificos en conflicto, que compiten por los organismos. Pero se
necesitan mutuamente y los avances en una ofrecen evidencias o
sugieren hipétesis a la otra. Cuando ecdlogos, genéticos y bioqui-
micos formen asociaciones mutualistas podran acrecarse a la Vida
y comprender su voz multiforme. Pero tarda en instaurarse un
mutualismo cooperativo y en estos campos cientificos nos desem-
pefiamos en una competencia, a veces esterilizante.

La fase oscura de la evolucién biolégica, donde la evidencia de
los fosiles es apenas existente, empieza a iluminarse a través de la
biologia molecular que reconstruye los pasos de la evolucién a
nivel genético y posee argumentos para estimar sus intervalos y
fijarlos en el tiempo. Dvornyk y colaboradores (Dvornyk et al.,
2004) establecen un modelo de pasos de la aparicién de los genes
que controlan la formacién de relojes biologicos en las cianobac-
terias, los organismos mds primitivos que los poseen. Medida del
tiempo, clave en los procesos de acoplamiento a procesos externos
y posteriormente clave de su anticipacion. Posiblemente derivan del
gen sasA, regulador ancestral de los procesos de entrada y salida
de seniales, de la informacién del entorno (Iwasaki et al., 2000).
Dvornyk, a la vista de su arbol filogenético extendido hasta los
3.800 Mafios, encuentra un cambio en el modelo de regulacién con
la aparicién del gen kaiA, que dio lugar a una divergencia evolu-
tiva entre grupos de Cianobacterias.

Se pregunta Dvornyk al final de su articulo (pag. 1475): Whaz
happened to cyanobacteria 1000 MYA to make kaiA gene appear?
How does the circadian system without this gene work? Answering
these and other questions will give further insights into the mecha-
nisms of evolutionary and physiological processes, which make
cyanobacteria such highly successful generalists. Los bidlogos
moleculares plantean cuestiones directas a evolucionistas y ecdlo-

15 Campo cercado con trigo verde a la salida del sol, 6leo sobre lienzo, 71 x
90,5 cm. F373 del catdlogo de la Faille y JH 1862 en ¢l de Jan Hulsker. Pintado

en el Sanatorio de Saint-Rémy en diciembre de 1889. Coleccién particular.
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gos y en este ejemplo, son cuestiones mayores: la regulacién del
tiempo, la informacién del ambiente, la crisis antecedente de los
metazoos, la capacidad de persistir con éxito en los ecosistemas
acudticos durante miles de millones de afios.

Ecologia funcional, Ecologia evolutiva

La Ecologia funcional interpreta en el espacio la interaccién que
la Ecologia evolutiva interpreta en el tiempo geoldgico. Las divisio-
nes entre una y otra dependen de la escala del fenémeno. Darwin al
final de su iluminador O#n the Origin of species sintetiza la trama
de la vida como regulada por cinco grupos de leyes que operan en
nuestro entorno: Crecimiento y reproduccion; Herencia; Variabili-
dad; una tasa de crecimiento tan alta que implica Lucha por la exis-
tencia y con ella la selecciéon natural; y por ella, la Divergencia del
Caracter y la extinciéon de las formas menos adecuadas.

Para Price, un fecundo ecélogo de las relaciones entre insectos
y plantas ...the macroevolutionary basis of a taxon is essential for
understanding the fundamentals of ecology (Price, 2003, pag. 1).
Price (Price, 1994, Price y Carr, 2000) denominara hip6tesis de la
limitacion filogenética (Phylogenetic constraint hypothesis) al he-
cho de que un caricter o un conjunto de ellos, ya adquiridos, li-
mitan las posibilidades evolutivas del grupo en algunas direcciones
y por tanto su valencia ecolégica. La hipétesis es una expresion
negativa (limitativa) de la toma de opciones descrita anteriormente:
de alguna manera la comunidad otorga apoyo pero exige fidelidad;
o en otros términos, los bucles de realimentaciéon favorables se
cierran dentro de la comunidad; fuera de ella se abren o pueden
operar otros bucles de realimentacién adversos. La acumulaciéon de
cambios en las lineas evolutivas que la constituyen, puede recupe-
rar opciones funcionales que parecian abandonadas. La hipdtesis
de Price expresa la limitacién de alternativas pero no prejuzga las
propiedades emergentes, desarrolladas con el apoyo de otros ele-
mentos, en las comunidades futuras. Los ejemplos de las especies
de hormigas hibridas cambiando el control de la generacién de
castas de ambiental a genético, o el de Retama bloqueando la
trancripciéon, muestran cémo se produce la innovacién que libera
las lineas evolutivas del principio de limitacién filogenética.

La Ecologia ha sido individualista con los animales concediendo
a la autonomia del organismo animal una carga interpretativa exce-
siva que oscurecia el papel regulador de otros componentes menos
moéviles como son las plantas y los microorganismos. Actualmente
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se impone una visién mas amplia, por una parte comunitaria, incor-
porando interacciones mutualistas de plantas, microorganismos,
descomponedores; por otra parte histérica, incorporando el antece-
dente cercano (siglos a milenios) de la formacién de la comunidad
o ecosistema; y no menos evolutiva, tratando de explicar la proce-
dencia de los linajes evolutivos presentes en la comunidad y el des-
envolvimiento de sus relaciones en coevolucion.

La vision holistica es tan propia de la Ecologia como la reduc-
cionista, aunque ha tardado en incorporarse a los textos, més
orientados al anilisis de los ecosistemas. Evolucion se percibe entre
los ecélogos como una alternativa muy diferente. En Espafia, quiza
debido a la orientacién netamente ecosistémica de Ramén Marga-
lef, Fernando Gonzélez Bernildez, Miguel Morey y Francisco Gar-
cia Novo, se ha desarrollado poco el estudio de la evolucién o la
etologia en los primeros departamentos universitarios de Ecologia
(Sevilla, Barcelona, Madrid, Santiago). Cordero Rivera (2003) pone
de manifiesto en Espafia el sesgo ecosistémico en la denominacién
de los Departamentos y en la orientacion de las publicaciones en
el dltimo tercio del siglo XX.

4, ECOLOGIA HUMANA E HISTORIA ECOLOGICA

El recorrido a grandes saltos sobre el devenir de la ciencia eco-
légica, no ha mencionado el medio ambiente, que nuestra sociedad
occidental suele identificar con la Ecologia. No son equivalentes.

Desde antiguo (Forbes, 1922) se ha pedido a la Ecologia interés
en la solucién de problemas sociales, que hoy calificamos como
ambientales. Las revistas prestigiosas de Ecologia han ido incorpo-
rando trabajos aplicados y posteriormente, han creado publicacio-
nes paralelas destinadas a los aspectos ambientales, precisamente
para diferenciarlos de los ecoldgicos bésicos. El Journal of Applied
Ecology se ha separado del Journal of Ecology publicados ambos
por la British Ecologlcal Society. Ecological Applications surge
desde Ecology, 6rgano de la Ecological Society of América, el
Applied Vegetation Science desde el Journal of Vegetation Science
editado por la International Association of Vegetation Science, y se
pueden multiplicar los ejemplos. Han aparecido revistas técnicas
dedicadas al medio ambiente y un enorme conjunto de publicacio-
nes grises que satisfacen la avidez del publico por los temas am-
bientales y sirven de medio de expresién a las sociedades ecologis-
tas y otras ONG. Publicaciones que difunden, pero no crean,
conocimiento cientifico.
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Los contenidos del medio ambiente se han generado por aluvién
en la segunda mitad del siglo XX y no poseen estructura coherente.
Incluso la conservacién presenta un abanico extremo de actitudes,
desde las pacifistas (afortunadamente predominantes), a las violen-
tas (Garcia Novo, 1997). En el Medio Ambiente se sitdan los pro-
blemas de la sociedad ante la explotacién de los recursos, la utili-
zacién de los sistemas naturales, el agotamiento de las poblaciones
silvestres y de los paisajes naturales, la contaminacién de atmosfe-
ra, aguas, suelos y océanos y la percepcion de estos aspectos que se
han incorporado gradualmente como temas ambientales.

La Iglesia Catdlica, bajo el pontificado de Juan Pablo II, nom-
bré a San Francisco de Asis patrono de la Ecologia el 29 de no-
viembre de 1979, reconociendo su profunda sensibilidad hacia la
Naturaleza que lo llevé a un hermanamiento con astros, animales
y plantas y al respeto para cualquier forma de vida. Sustituy6 la
visién alienante, enemiga y subordinada de la Naturaleza por otra
cercana, amiga y afectiva. El episodio del lobo de Gubbio simbo-
liza este nuevo paradigma que ha persistido con las ilustraciones
populares, ingenuas, de las Florecillas de San Francisco. Para las
sociedades agricolas y ganaderas, las divinidades protectoras han
sido las de cultivos y ganados, y su percepcion del ambiente, inse-
parable del logro de cosechas y rebafios.

Actualmente el interés ambiental se amplia hacia fronteras ale-
jadas de la Ecologia, como la etnografia, la arquitectura y el pai-
saje rurales, el urbanismo, la agricultura y ganaderia tradicionales,
las energias renovables, la sostenibilidad o las nuevas formulacio-
nes de economia de los recursos. Las técnicas para llevar a cabo las
tareas anteriores o para evaluar su estado, se han incorporado
como una sefia de identidad de la sociedad, alimentando un sector
creciente de los servicios. La evaluacién de impacto ambiental o la
auditoria ambiental son procedimientos administrativos y las in-
fracciones ambientales pueden tener consideraciéon penal.

La Ecologia no trata estos temas. Pero les ofrece herramientas,
conceptos, modelos e informacién. Ademds, los ecélogos profesio-
nales han asumido personalmente tareas de conservacion, de divul-
gacion y ensefianza ambiental, de evaluacién de impactos, de res-
tauracidn, y la formacién de técnicos en estas materias. Las figuras
mas destacadas de la Ecologia en Espafia, que han sentado las
bases de su desarrollo, han sido Ramén Margalef (1915-2004),
Fernando Gonzalez Bernildez (1933-1998) y José Antonio Valver-
de (1923-2003). Los tres han sido ejemplo de labor académica e in-
vestigadora pero también de actividad social, impulsando la divul-
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gacion cientifica, el estudio del medio ambiente, la percepcion de
la naturaleza y la conservacién.

La Ecologia, como ciencia, se orienta de preferencia hacia sis-
temas donde la presencia o la actividad humana son marginales.
Los sistemas intervenidos suelen ocupar un apéndice en los textos
o los cursos universitarios, con minima presencia en las lecciones
dedicadas a conceptos, principios o ecosistemas. Cabe plantear si
los temas ambientales se pueden abordar desde la Ecologia huma-
na estudiando la actividad de la especie humana con las herramien-
tas conceptuales de la Ecologia.

Los contenidos de la Ecologia humana se han elaborado hasta
la actualidad desde planteamientos antropoldgicos, genéticos, evo-
lutivos, sociobioldgicos, etnograficos y socioldgicos, pero escasa-
mente ecologicos (Hardesty, 1979; Harrison et al., 1989; Harris,
1968, 1995, 1997; Eibl-Eibesfeldt, 1993, Cavalli Sforza y Cavalli
Sforza, 1994), o las revistas Human ecology (Kluver) o American
Journal of Human Biology (Willey Interscience) Human develop-
ment, Economics and Human Biology (Elsevier), Annual Review of
Anthropology (Annual Reviews).

Antropologia y Etnografia han documentado las culturas hu-
manas, sus transformaciones y el grado de desenvolvimiento social
que permitieron. Edward B. Taylor (1832-1917) y Lewis Henry
Morgan (1818-89) formulan un evolucionismo histérico de reso-
nancias darwinistas a partir de estudios etnograficos en Norteamé-
rica. Las teorias de Morgan las recogen Marx y Engels en su his-
toria de las instituciones. Franz Boas (1858-1942) se opone desde
1900 al evolucionismo planteando su Particularismo histérico.

Un trabajo muy adelantado en el tiempo, pero que no fue se-
guido por los antropdlogos (ni por los ecélogos) es el de Ekblaw
sobre los Eskimo (Ekblaw, 1921). El grupo humano, sus relaciones
tréficas, su dependenca ambiental y supervivencia, son incorpora-
dos en esta avanzadilla de la Ecologia Humana.

Bronislaw Malinowski (1939, 1944), fisico y matematico, crea
el funcionalismo, planteando la cultura como el mecanismo que
sirve a la sociedad para encontrar respuesta a sus problemas, en
especial la obtencién de los recursos. Harris (1995, 1987) llevara
mas tarde el funcionalismo a la clave de la interpretacién antropo-
légica, en obras polémicas que, si bien utilizan argumentos ecol6-
gicos, se sittian fuera de la organizacidon de los ecosistemas. La
interpretacién funcionalista de Claude Levy Straus no es relevante
a esta discusion.
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En los afios treinta del siglo XX, Leslie A. White retoma las
ideas evolucionistas frente al particularismo cultural y considera la
cultura como un sistema para capturar energia por la comunidad
humana, estableciendo su Ley de la evolucién cultural como la raiz
cultural de la expansion humana: Other factors remaining cons-
tant, culture evolves as the amount of energy harnessed per capita
per year is increased or as the efficiency of the instrumental means
of putting the energy to work, is increased (White, 1949). La cri-
tica a su ley es multiple: el planteamlento fisico, mecanicista, es
insuficiente para explicar porqué las culturas muestran tasas distin-
tas de desarrollo en igual contexto, o porqué unas prosiguen su
transformacion y otras se estancan. Tampoco podia abordar rela-
ciones ecologicas mas sutiles: qué mecanismos explican la influen-
cia de los ambientes sobre las culturas. Mas tarde Marshal Sahlins
y Elman Service (1960) integran las precedentes ideas presentando
dos escalas de evolucion cultural, la local y particular donde una
cultura se adapta al contexto local ambiental o specific evolution
y la general que impulsa a todas las culturas o general evolution.

Este rapido repaso sefiala puntos de contacto entre las interpre-
taciones de los sistemas culturales y los ecolégicos, la alternancia
entre modelos mecanicistas y holistas y el intento de algunos au-
tores para integrar los aspectos ambientales y propiamente ecold-
gicos en los modelos de evolucion cultural.

Un andlisis energético y funcional lo ofrecia Meggers (1954)
mostrando cémo las limitaciones en la productividad y la tecno-
logia limitaban el acceso a los recursos y con ellos, el desenvolvi-
miento cultural hacia etapas mas complejas. Julian H. Steward
percibe la importancia del ambiente. En The concept and method
of Cultural Ecology aborda el tema, sefialando que debia separase
la Ecologia Cultural de la Ecologia. Steward (1955) separa tres
modos de interpretacién evolucionista de la cultura. Unilinear, uni-
versal y multilinear. Morgan seria un unilinear y White un univer-
sal. Steward se dice un multilinear. Hay un trabajo de Andrew P.
Vayda y Roy A. Rappoport (1968) donde tratan de integrar Eco-
logia y Ecologia cultural aplicando las leyes de la selecciéon biolé-
gica a la cultural, discutiendo cé6mo reconocer en una cultura un
rasgo adaptativo.

Son ensayos desde la Antropologia para incorporar los avances
de la ciencia ecolégica al anilisis de las comunidades humanas.
El hombre se resiste a la equiparacion con otras especies porque
el componente cultural crea mecanismos originales de regulacién
y cooperacion que no se encuentran fuera de la especie humana y
que lo independizan del ambiente y de sus ecosistemas.
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Kelso (1974) plantea que en los grupos humanos, la trasmisién
biolégica es darwinista pero la cultural es lamarkista. El desarrollo
cultural haria que el grupo expansivo quedara menos aislado, dis-
minuyendo la variabilidad intergrupo y aumentando la variabilidad
o varianza intragrupo. En un estudio pionero Beals y Kelso (1975)
compararon el nivel de heterogeneidad cultural en cuatro estadios:
bandas, tribus, jefaturas y estados, con la heterozigosidad de los
grupos sanguineos Ab0, Mn y Cc en 252 poblaciones, encontrando
correlacién positiva significativa entre ambas heterogeneidades. La
diversidad del grupo humano a nivel molecular, se veia modificada
por la cultural.

Fried (1967) sospechaba que, cuando aumentan los recursos en
las sociedades (por ejemplo, en la implantacion neolitica), se susti-
tuia la reciprocidad por la redistribucién y era entonces cuando se
desarrollaban las jefaturas y desde ellas, la estratificacién por el
poder. Las jefaturas abren el camino a los reinos, templos, castas sa-
cerdotales, ejército y finalmente a los imperios, que en el Medio
Oriente y Egipto emergen desde el 4.° y 3. Milenio a.C. Las socie-
dades hidraulicas, donde la gestiéon del agua multiplica la produc-
cién primaria, han sido mas sensibles al proceso (Wittfogel, 1957).
Un cambio social interno desencadené enormes repercusiones socia-
les y culturales implicando transformaciones ecoldgicas trascenden-
tes en los continentes.

Pese a estos y otros intentos, el tratamiento ecolégico de la cul-
tura, contando con las herramientas actuales de la Ecologla, esta por
desarrollar. Probablemente el esfuerzo de sintesis mis ambicioso
desde la Ecologia sea el de Howard T. Odum, con su Ecologia de
Sistemas (H. Odum, 1971, 1983) y su propuesta de usar emergia
(embodied energy), energia almacenada, como medida de la reten-
cién de energia por los ecosistemas en el tiempo. Desde la Antropo-
logia, Allen W. Johnson y Tim Earle (Johnson y Earle, 1997) han
trazado el paralelismo entre desarrollo social y explotacién de los
recursos naturales, abordando la emergencia de los progresivos ni-
veles tecnolégicos de la explotacién como parte del cambio cultural.

Quiza la preferencia por estos dos autores esté en parte sesga-
da por el interés que despertaron en mi sus obras. Tom Odum era
una personalidad vigorosa que desbordaba el dmbito de la Ecolo-
gia a la que habia contribuido tanto. Tim Earle, en plena madurez,
confio que siga avanzando en el significado de la cultura sobre la
Biosfera'®

¢ Compré en 1973 Environment, power and society, que me orientd hacia la
Ecologia de Sistemas y segui la trayectoria de Tom Odum, como un discipulo a
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Civilizaciones de Felipe Fernindez Armesto (Ferndndez Armes-
to, 2002) relaciona las culturas con los marcos naturales que las
vieron gestarse, pero no profundiza en los aspectos ecoldgicos de la
relacion. La literatura sobre el estado actual de los recursos, explo-
tacion, culturas, etc. es muy abundante. Muy conocida es Poblacion,
recursos, medio ambiente (Ehrlich y Ehrlich 1975 y ediciones pos-
teriores), la de Burnett (Burnett, 1978), o las publicaciones anuales
sobre el estado mundial de los recursos (Worldwatch, Informes
anuales).

La paradoja de la expansiéon hominida es su discontinuidad en
el tlempo La densidad de fésiles es todavia escasa pero sugiere la
sucesion de oleadas de hominidos que abandonaban Africa y alcan-
zaron Eurasia en una secuencia de especies: H. ergaster, H. erectus,
H. heidelbergensis/antecesor.

Sus poblaciones biolégicas, sus patrones culturales, sus herra-
mientas, soportaban culturas que se instalaron en Europa y se re-
partieron por Asia donde aparentemente se extinguieron una y otra
vez. Aguirre (2002) documenta este oleaje humano, tratando de
insertarse en un continente que les fue hostil quizd debido a las
extraordinarias fluctuaciones climdticas que jalonaron el Pleistoce-
no. Finalmente H. neanderthalensis y a finales de la glaciacién
Wiirm nuestra humanidad sapiens, se instala definitivamente y
alcanza los continentes americano y australiano.

La aptitud cultural del género Homo otorga a sus especies in-
sOlita capacidad de colonizacién en ecosistemas bajo climas muy
diferentes, llegando los audaces canoeros fueguinos a explotar re-
cursos marinos peldgicos. La lenta maduracién sexual, relacionada
con el tamafio corporal y el del cerebro necesario para el aprendi-
zaje, han hecho a los humanos vulnerables a cambios climaticos
rapidos que desequilibran sus poblaciones pequefias y no permiten
una evolucién cultural suficientemente ripida en comunidades muy
reducidas.

La insercién cultural en la Biosfera se puede conjeturar que
tuvo lugar con el intercambio de informacién entre los individuos
de las hordas de hominidos, més tarde pertenecientes al género
Homo. Las pautas codificadas para su trasmision en lenguaje sim-

distancia. En la Universidad de Florida (Gainsville) fundé el Center for Wetlands
donde lo conoci en 1998. Me obsequié con una de sus «corbatas de sistemas»,
decoradas con sus simbolos para los diagramas de flujo. Tim Earle trabaja en
Department of Anthropology de la Northwestern University, al N de Chicago,
donde he realizado una estancia como profesor invitado.
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bélico, modificardn el mutualismo bioldgico incorporando al agen-
te humano. Probablemente pasaron centenares de miles de afios
antes de hacerse notar como actores en el teatro ecolégico pero los
bucles de realimentacién soportados por el lenguaje, seleccionaron
grupos humanos dotandolos de protoculturas que debieron condu-
cir la evolucién humana.

Una cuestién pendiente en el proceso de hominizacién es con-
jeturar el nicho ecolégico humano y el de sus antecesores: vertebra-
dos terrestres grandes, longevos, que viven en grupos y almacenan
recursos: algunas aves, reptiles y bastantes mamiferos pueden com-
partir una definicién tan general de nicho (Bermuidez de Castro et
al., 1995). El desarrollo de pautas culturales se ha visto favorecido
por la excelente vista, bipedestacién y manos libres dotadas de
pinza prensil precisa, que habrdn mejorado el acceso a ciertos re-
cursos creando nichos culturales favorables al desenvolvimiento
humano Serian el equivalente cultural del nicho de regeneracién de
Grubb (1977).

Se puede plantear la existencia de comunidades naturales domi-
nadas por conjuntos de especies susceptibles de implantacién cul-
tural, lo que explicaria la apariciéon multicéntrica de las innovacio-
nes culturales. Dicho de otro modo: en la base del Pleistoceno el
establecimiento de circuitos de realimentacién positivos entre hor-
das de hominidos y algunos ecosistemas, habria creando circuitos
estables capaces de soportar la explotaciéon humana sostenida de
ecosistemas modificados. Una cuna ecoldgica de la humanidad. La
secuencia de cambios climaticos de las glaciaciones, debié borrar
las secuelas del hombre temprano en la Biosfera que sélo presenta
Jos impactos ecoldégicos mas recientes, correspondientes a este in-
terglaciar, aunque la explotacién de recursos por medio de herra-
mientas tenia lugar desde mucho atrés, en los antecesores homini-
dos de la base del Pleistoceno.

Aguirre (2002) utiliza la tafocenosis asociada a los restos hu-
manos de los yacimientos como biocenosis culturales. Efectivamen-
te son el reflejo de la interaccién humana sobre la biocenosis real
considerada como recurso. Estas investigaciones pertenecientes a la
Ecologia humana deben ofrecer, en el futuro, la composicién y
funcionamiento de las comunidades donde se asentaron nuestros
antepasados con sus dotaciones de utensilios y niveles culturales. Y
es alli donde podra documentarse el eco de la emergencia humana
en la Biosfera. Valverde (2006) anticipaba que la evolucion recien-
te de los carnivoros félidos en Africa habia estado orientada por la
presencia humana. Algunas especies como el leopardo, agil trepa-

97



dor, parecen una especializacién para explotar las poblaciones
hominidas: dura respuesta de la Madre naturaleza al nacimiento de
su hijo hominido.

Aguirre viene insistiendo en la emergencia del grupo humano
en sincronia con crisis ecoldgicas globales (Aguirre 2002, 2003a,
2003b). Subraya la diversificaciéon del orden Primates a lo largo
del Terciario y especialmente los grupos mas recientes, durante el
Mioceno, que desembocardn en los hominoideos. Las crisis am-
bientales, con clima estacional y aridizacién, pudieron favorecer la
bipedestacién en un ambiente de matorral y pastizal con bosques
isla y recursos dispersos a combinar. Los hominidos mas antiguos
aparecen hacia —6,5 Ma y van a sucederse sus formas en un perio-
do de cambios que abarca desde el final de Mioceno y la crisis Me-
siniense, el Plioceno y las reiteradas glaciaciones que se han suce-
dido hasta este interglacial. Los cambios de clima incidieron en los
ecosistemas y las fluctuaciones del nivel marino indujeron la aper-
tura y cierre de los estrechos y los puentes intercontinentales y la
transformacién de peninsulas en islas y viceversa.

La herencia de estos cambios es la Biosfera, filtrada su diversi-
dad por las extinciones que cada fluctuacién realizaba en numero-
sos grupos. Pero permitiendo asimismo las invasiones por puentes y
pasillos biogeograficos. Para algunos primates africanos de talla
grande, bipedos y buenos andadores, con destreza manual, parece
que los cambios ecolégicos favorecieran la seleccion del cerebro
grande, capaz de reorientar la obtencién de recursos y la organiza-
cién social en respuesta al cambio ambiental. De hecho fue asi y
oleadas sucesivas de australopitecos y hombres se extendieron por
Eurasia.

En este sentido la aparicién del grupo humano seria una secuela
de los cambios climéticos'’. No una consecuencia, sino una posi-

7 Redactada esta memoria aparece una publicacién (van Dam et al., 2006.
Long-period astronomical forcing of mammal turnover, Nature, 443: 687-691)
que documenta la existencia de ciclos de turnover de las especies de micromami-
feros (de yacimientos espafioles) durante el Plio-Pleistoceno. En sincronia con los
cambios de alineacién del eje terrestre en su movimiento de precesién y excen-
tricidad de la 6rbita, se han producido cambios climdticos reflejados en avances
y retrocesos de los mantos de hielos, que manifiestan buena concordancia con las
oscilaciones en la aparicién/desaparicion de especies en ciclos de 2,4-2,5 Mafios
y 1 Mafios. Hominidos, micromamiferos y otros grupos, quiza la mayor parte de
la Biosfera, han evolucionado, han aparecido estirpes, o se han extinguido, han
migrado acompasando su ritmo a los grandes cambios del funcionamiento pla-
netario.
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bilidad de cambio, seleccionada en la evolucién. Pasados 2 Ma,
la causalidad ha invertido su direcciéon y es el hombre la causa el
cambio climético que desencadena una nueva crisis de diversidad
en la Biosfera.

La aculturacién de la Biosfera

Cuando se acumula biomasa consumible en un ecosistema (pro-
duccién primaria o secundaria), es comun que los consumidores
o los predadores sincronicen sus ciclos para explotarla, realizando
migraciones y, en algunas especies, creando almacenes de recursos.
Las carrofias enterradas, o las pequefias presas empaladas de los
alcaudones. Los almacenes de semillas, granos y frutos de los roe-
dores, las acumulaciones de semillas o de restos de insectos en los
hormigueros, los depdsitos de miel y polen en panales, y muchos
otros. El pito bellotero (Melanerpes formicivorus) de Norteamérica
almacena bellotas en grietas de los arboles o en los agujeros que
perfora, quedando todo el tronco insertado de bellotas, pudiendo
sumar decenas de miles en un solo drbol. Los depésitos de semillas
y frutos de nuestras ardillas, ratones de campo y topillos son el
ejemplo cercano.

Gonzilez Berndldez (1992) describe la frutalizacion del bosque
mediterrdneo, el incremento de frecuencia de drboles de fruto co-
mestible en los bosques de la cuenca mediterranea. La frutalizaciéon
seria una respuesta a la recoleccién y transporte humano de los
frutos, reduciendo la presencia de especies no comestibles y acele-
rando la tasa de renovacién del ecosistema con su extraccién de
biomasa. Al favorecer la produccién de fruto, debié aumentar la
biomasa de consumidores silvestres de frutos como el oso pardo o
el jabali, el tejon, el ciervo, el corzo, quizd el de roedores como
topillos, ratones, lirones y el de ardillas, conejos y aves de pico
robusto capaces de consumir frutos. Indirectamente la frutalizacién
habra incrementado la biomasa de predadores como lobo, zorro,
lince, gato montés, rapaces y estrigidas o rapaces nocturnas.

Los hominidos recolectores, desde sus estados culturales mds
toscos, pueden haber alterado de modo duradero la estructura,
funcionamiento y diversidad de los ecosistemas que explotaban.
Mais tarde, los cazadores pudieron exterminar a presas sensibles,
en 4reas confinadas o con tasas bajas de reproduccion y explotar-
las hasta la extincién. Si poseen recursos alternativos en el espacio
o el tiempo, emplean el almacén o el intercambio con otros grupos
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humanos. El uso del fuego desencadena cambios irreversibles aun-
que su recurrencia sea muy baja (Cumberland, 1962).

La teoria ecolbgica predice que ninguna especie de la comuni-
dad se independiza de ésta y de sus cambios. Las poblaciones
modulan la comunidad estructurindola (bottom-up) y la comuni-
dad a las poblaciones, produciendo presiones selectivas (top-down).
La Biosfera humanizada, seleccion6é grupos humanos que resistie-
ron mejor o peor al cambio mediante el desarrollo cultural.

La interaccién comunidad-poblacién conduce la evolucién de
entrambas y las islas son laboratorios fascinantes de la evoluciéon
y la modulacién de la diversidad. El hallazgo en la isla de Flores
de fosiles hominoideos de pequefia talla denominados Homo flori-
densis (Brown et al., 2004), cuestiona las filogenias humanas y
quiza la teoria ecoldgica en general.

La abundancia de datos de las actividades, densidades e impac-
tos de nuestra especie durante los ultimos 10.000 afios, permite
establecer que cuando un grupo humano franquea un gran umbral
cultural, como el paso a la recolecciéon especializada, el confina-
miento de rebafios o la explotacion sistemitica de arboles de fruto,
el sistema natural manifesta modificaciones perdurantes.

La regulacion cultural se extiende mds alld de los grupos hu-
manos, en un proceso que se podria calificar aculturacion de la
Biosfera Garcia Novo, 1993). Los efectos se pueden rastrear, gra-
cias a la Arqueologla en las etapas finales del proceso, como la
implantacién de la agricultura primitiva o la seleccién de rebafios
sometidos a pastoreo que desembocaran en sociedades nuevas, mis
complejas, en lo que Gordon Childe (1936) habia denominado
revolucion neolitica. Hoy hablariamos mds bien de convergencias
culturales desde varios focos de sociedades avanzadas epipaleoliti-
cas que extenderan culturas neoliticas que terminarin por comple-
mentarse e imponerse a las preexistentes.

La neolitizacién puede ser el resultado final de estos procesos,
pero parece haberse confinado a regiones favorables a la implan-
tacién humana con climas templados, estacionales y una combina-
cién de paisajes variados, cuyos recursos podian combinarse.

La historia de las plantas cultivadas y los ganados se ha desen-
vuelto en paralelo a las culturas que las han creado y empieza a
estar documentada (Evans, 1997, Bux6, 1997). También los patro-
nes de utilizaciéon de los recursos en el espacio, que permiten con-
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jeturar los primitivos paisajes (Stoddart, 2000, Head, 2000). Pero
la informacién sobre los cambios sufridos durante el Holoceno por
las plantas no cultivadas y sus comunidades, por la fauna y Ila
flora, en respuesta a la humanizacién, estin por conocer. Apenas
esbozamos la secuencia de estados de la sociedad y los sistemas
naturales en un 4rea pequefia y en los tltimos siglos. La imagen
emergente evidencia cambios profundos en la diversidad biol6gica
regional. Pignatti (1995) afirma que ha existido una coevolucién
entre vegetaciéon y sociedad en la cuenca mediterrdnea.

Falta construir la trayectoria de los sistemas ecolégicos bajo la
presencia humana: perturbacién, recoleccion y forajeo diferencial,
dispersion de propigulos. Mds adelante, con mejoras en las herra-
mientas, habran aparecido efectos persistentes sobre la estructura
de la vegetacion y mas tarde, extinciones en la diversidad ecolégi-
ca de espacios confinados como islas, picos o lagos pequefios y en
especies poco adaptadas a la predacién, poco abundantes o muy
especializadas.

Trazar la historia ecolégica secular de una regién o de un medio
exige combinar fuentes documentales, bioldgicas, etnograficas y
ecolodgicas. La documentacion historica se hace abundante cuando
la transformacién del territorio era ya profunda, lejos de los eco-
sistemas primitivos. Las fuentes escritas mas antiguas sélo tienen
unos 5.000 afios y se desarrollan en culturas agricolas. Frente a
estas dificultades, las posibilidades de aplicar investigaciones hist6-
ricas al desenvolvimiento de una comunidad pueden precisar los
estados anteriores del sistema, la fecha de introduccidén o extincién
de especies, la datacién de eventos importantes, los antiguos mo-
dos de explotacién, que la investigacion ecoldgica no puede fijar
con igual precision.

La intensidad de cambio en la sociedad actual es tan alta que
los paisajes culturales se alteran entre generaciones sucesivas y el
canon, el modelo de explotacién 6ptima, se abandona (Ruiz y
Gonzalez Bernaldez, 1983). Se carece de modelos sustitutorios a la
explotacién tradicional, ddndose un colapso de la cultura tradicio-
nal (Garcia Novo, 1998) y el abandono del paisaje natural, gene-
randose discontinuidades ecologicas que los datos histéricos pue-
den colmatar.

La secuencia historica se plantea desde la Ecologia como un
proceso sucesional con cambios de rumbo causados por interven-
ciones humanas identificables en el espacio, el tiempo y la tecno-
logia. Los datos histéricos no fijan una secuencia unitaria como

101



maés probable. Falsan secuencias alternativas y, con frecuencia,
precisan los intervalos de cambio frente a los periodos de estabi-
lidad La Historia ecoldgica ofrece profundidad temporal a la Eco-
logia actualista, como aporta la Ecologia evolutiva, operando a
otra escala temporal.

Para Whitehead (2002) los contenidos de la Historia ecoldgica,
descriptora de secuencias o procesos, se diferencian de la Ecologia
histérica, que mostraria cémo las culturas evalian los recursos
disponibles, tutelan el desenvolvimiento de la sociedad humana y
orientan el conjunto sociedad-entorno natural en unas direcciones
frente a otras. Worster (1989) habia titulado Historia ambiental
(Environmental history) al proceso de cambio que documenta en
Estados Unidos. Guha y Gadgil (1992) han publicado una historia
ecolégica de la India, basada en las pautas de explotacién cultural
de los habitats ecoldgicos. Sobre Iberoamérica Tudela (1991) edita
una recopilacién que incluye trabajos de Historia ecolégica.

Las obras de Crosby o de Crumley (Crosby, 1972, Crumley,
1994), abrieron el camino hacia nuevos paradigmas que interpre-
tan los actuales sistemas ecol6gicos o los paisajes, como respuestas
funcionales de los ecosistemas antecedentes y de sus poblaciones.
La creacién de las Nuevas Europas sobre latitudes medias del resto
del globo (Crossby, 1986) incorpora al cambio tecnolégico de las
sociedades el efecto de los organismos que acompafiaron a los via-
jeros europeos (pardsitos, comensales, cultivares, razas de ganado),
en su implantacién. Utiliza la expresion imperialismo ecolégico
para sugerir la implantacion de los organismos distintos al hombre
que forman parte de la sociedad humana. Turner II, Gémez Sal,
Gonzilez Bernaldez y Di Castri (Turner II et al., 1993) vuelven
sobre la interpretacién ecoldgica del descubrimiento de América y
matizan la oposicién Historia ecolégica-Ecologia histérica. El vo-
lumen editado por Balée (Balee, 2002) se centra en este tema.

Merecen recordarse los esfuerzos de Robert Costanza para con-
solidar una disciplina cientifica que denomina Economia ecolégica
(Ecological Economics). Le ha dedicado numerosas publicaciones
(Costanza, 1997, 2001) una revista especializada, Ecological Eco-
nomics, creada en 1989 (Costanza, 1989) y ha tenido éxito entre
economistas, acercindose al tema de valoracion de activos natura-
les y especialmente los servicios que los sistemas naturales prestan
a la sociedad. El estado funcional de los ecosistemas lo aborda
como su salud, mostrando la dependencia entre el capital natural
funcional para servicios ambientales y el desarrollo sostenible de
las comunidades que los benefician (Costanza et al., 2000, Rappo-
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port et al., 1998). Yendo mds lejos trata de presentar la economia
ecolégica como un nuevo paradigma cientifico para abordar socie-
dad y naturaleza, cuyas relaciones estan en crisis (Costanza, 2003,
Pimm et al., 2001). El trabajo sobre la contribucién econémica de
los ecosistemas planetarios continentales, preparado por un equipo
liderado por Costanza (Costanza et al., 1997) ha sido el segundo
trabajo de tema ambiental mas citado en los ultimos diez anos. Fue
seguido por un estudio de los servicios ocednicos (Costanza et al.,
1998). Las criticas a los planteamientos y metodologia desarrolla-
das han llegado desde los campos econémico y ecolégico.

Las raices de la Economia ecolégica pueden encontrarse en
Eugene Odum con su identificacién de interacciones entre activida-
des econdmicas y ecosistemas, en Paul Ehrlich y su anilisis de los
recursos y su explotacién, en los andlisis sistémicos de sociedades
y ecosistemas de Howard Odum. Han encontrado primero en
Robert Costanza y ahora en Gretchen Clara Daily, brillantes segui-
dores (Ehrlich et al., 1995). La lista de economistas, ambientalistas
y ecblogos que se han interesado por el tema, es larga. Alguna de
las publicaciones resefiadas mas arriba, que son trabajos colectivos,
incluye a muchos de ellos.

La Economia ecolégica no aporta a la Ecologia nuevas he-
rramientas de analisis; mds bien incorpora a la economia las herra-
mientas para el andlisis de los sistemas ecoldgicos que la ciencia
ecoldgica habia desarrollado durante mas de un siglo, permitiendo
una comprension mejor de las relaciones entre la sociedad y sus
recursos planetarios. Sus contribuciones a la gestion de los recursos,
planificacion econémica y territorial, desarrollo sostenible, serdn de
importancia futura.

Retomando la Ecologia histdrica, se observa un creciente inte-
rés en Espafia. Gonzidlez de Molina y Martinez Alier (1993) han
editado Historia Ecoldgica, un conjunto de trabajos con perspec-
tiva mis econémica que ecoldgica.

En la Universidad de Sevilla se han estudiado las transforma-
ciones ecolégicas y sus mecanismos desencadenantes en otras zonas
de Andalucia (Gallego Ferndndez y Garcia Novo, 1997; Gallego
Ferndndez et al., 2004 y 2005, Lamrani, 1998, Coca, 1998, Matr-
tin Vicente y Ferndndez Alés, 2006) y Extremadura (Gallego Fer-
nandez et al, 1999) y el Rif marroqui (Lamrani y Garcia Novo,
1997, 1999, 2006). Otros grupos de investigaciéon han comenzado
a publicar secuencias ecolégicas en otras dreas como Almeria, Pi-
rineos, o estudios de sintesis de bosques, especies y paisajes (Garcia
Novo, 1999).
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Los Parques Nacional y Natural de Dofiana han sido objeto de
estudios detallados desde los registros polinicos (Stevenson, 1984),
isotépicos y geomorfoldgicos, hasta los historiograficos (Ojeda
Rivera, 1987). En una serie de trabajos se han documentado los
cambios ecolégicos como consecuencia de los cambios de clima y
las intervenciones humanas (Granados Corona et al., 1984, 1986,
1987, 1989, Garcia Novo, 1996, Garcia Novo y Marin Cabrera,
2005; Garcia Murillo y Sousa Martin, 1992, 1997, 1999, Sousa
Martin y Garcia Murillo, 2005).

El hombre aparece como agente diversificador de la Biosfera
creando localmente facies sucesionales o degradativas. Y realida-
des nuevas: estructuras como edificios y obra civil; islas ricas, gra-
dientes de concentraciones de productos. Y entidades inéditas en la
Biosfera como moléculas nuevas, comunidades de nuevo cufio u
organismos con genomas imposibles para la evolucion.

El andlisis de la Biosfera humanizada, integrando las poblacio-
nes humanas con su tecnologia, los asentamientos urbanos e indus-
triales, las infraestructuras y las modificaciones sufridas por atmés-
fera, océanos, continentes, Biosfera y especie humana, desborda a
la Ecologia y a la Economia, a la Economia ecoldgica y la Ecologia
histérica. Actualmente es un desafio inabordable desde cualquier
disciplina aisladamente. Como sucede en los ecosistemas, el éxito
depende de integrar informacion de diferentes disciplinas. Robert
Costanza y Sven E. Jorgensen adjetivan estos problemas globales
de wickedly complex, inaccesibles a nuestras herramientas concep-
tuales. Proponen (Constanza y Jorgensen, 2002) desarrollar una
nueva d15c1phna integrada que tentativamente denominan Hard
problem science (op. cit., pags. 1-3). Qulza Hard Ecology? ¢O
mejor Wicked Ecology? Desde luego, no serd ciencia ecoldgica.

Acercandome a la Ecologia he presentado frentes tan separados
que, en lugar de una disciplina organizada, aparece una constela-
cién de campos cientificos.

Puede deberse a que la Ecologia explora la presentacién de la
vida sobre el planeta, desde sus formas primitivas hasta el hombre
y su cultura, y la formalizacién en leyes sencillas, comunes, no es
posible (Lawton, 1999).

Puede deberse, como sugiere Barbault (Barbault, 2002), a que
la Ecologia es la menos biolégica, de las ciencias bioldgicas.

Puede deberse a que, como a otros navegantes en la Naturaleza,
la maga Circe me ha retenido en su isla, encantindome con sus
misterios.
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La Biosfera

Esta es la Biosfera que conocemos, una de las posibles, repar-
~ tida en multitud de organismos pertenecientes a especies diferentes
que se organizan localmente en comunidades y dentro de ellas en
grupos que tienden a diverger. Podrian concebirse biosferas de
menor diversidad y, sin duda, la Biosfera terrestre ha pasado por
fases de menor nimero de formas bioldgicas antes de la aparicién
de los eucariotas de los metazoos o el desarrollo de comunidades
mutualistas. Las catdstrofes debidas a la caida de meteoritos gran-
des supusieron cambios irreversibles; la aparicién del hombre tec-
nolégico adquiere dimensiones de nueva catistrofe bioldgica.

El ecélogo Ramén Margalef, tantas veces citado, imaginé una
Biosfera sin diversidad biolégica, compuesta por un solo individuo
(y dnica especie) que se diferenciaba bioquimicamente para asumir
todas las funciones de incorporacién y liberacién de energia, absor-
cibn, transporte y eliminacion de agua y materiales... algo parecido
a un sincitio planetario o un protoplasma del tamafo de los océa-
nos. Un Planeta Verde.

La Vida es tan estructural como funcional. Ha jugado con las
escalas del espacio, del tiempo y de la organizacién. En un inter-
valo muy pequefio de temperaturas (coincidentes con el campo del
agua liquida) bajo radiacién débil y sometida a campos gravitato-
rios y magnéticos poco intensos. La evolucién alimenta el proceso
ensayando formas biolégicas nuevas. Recibe en cada instante los
resultados del ensayo como supervivencia preferente de unas for-
mas frente a otras que construyen asi el camino seguido por la
filogenia de las lineas que compartimos la diversidad planetaria,
abandonando en el proceso a un ndmero mucho mas elevado de
formas extinguidas.

Un rasgo propio de la Vida, quién sabe si la raiz de su origen,
es la interaccion. La Vida interacta hacia fuera de los organismos
regulando los intercambios de materia y energia que le resultan
favorables para saltar sobre la flecha del tiempo y alcanzar el
futuro. Repone la energia que se degrada en los organismos al
mantener sus estructuras disipativas, recupera los materiales que se
pierden y los ordena. Hacia dentro, entre organismos, la Vida es
cooperativa y su frondosidad en el planeta se ha mantenido gracias
a la creacién de redes donde se trasmite informacién, materia y
energia. Redes que en su complejidad recuerdan a las neuronales.

Tantas interacciones hacen que la Vida pueda ser calificada de
sistema mutualista por excelencia ya que el proceso de interaccién
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esta regido por bucles de realimentacién y las fuentes de informa-
cién genética, bioquimica, estructural y ecolégica, donde los orga-
nismos se orientan y pueden cerrar su ciclo y asi tener alguna
probabilidad de trasmitir su informacién al futuro.

La trama, densa y activa, se reconfigura a cada instante en cada
sistema, en las escalas temporales de los organulos o los 6rganos,
de los individuos, de las estaciones, de las poblaciones, de la incor-
poracién de nuevos individuos, estirpes o especies, de las fluctua-
ciones de los procesos de los sistemas no vivientes. En cada cesura
temporal hay una distribucién de estructuras, biomasas, genomas,
individuos, poblaciones, también de energia, de materia, de inte-
racciones que condicionaran el instante posterior y como un eco
duradero, los momentos sucesivos.

La trama de la Vida se reescribe en el palimpsesto de la Bios-
fera donde coexisten en igualdad las poblaciones, estirpes o patro-
nes recién aparecidos con otros gestados en un pasado medible en
cientos, miles o millones de afios.

El hombre, la especie mutualista por excelencia, ha incorpo-
rado la cultura a los sistemas del planeta y ha aculturado la natu-
raleza. Cada dia, con la tecnologia a su disposicion, reescribe el
palimpsesto y ahora es capaz de borrar la mayor parte de su escrita
superficie.

En este pergamino de la Vida pueden leerse historias evolutivas,
parentescos y movimiento de las estirpes acompaiiando la historia
geoldgica de la Tierra. Puede también estudiarse en las comunida-
des, como se perciben (sensing)'®, cémo se ensamblan y cémo o
porqué pierden sus elementos e identidad. Afiadiendo los sistemas
no vivientes, aguas, sustratos, fluctuaciones ambientales, o puede
abordarse el analisis de los ecosistemas, la materia y la energia, la
informacién que se intercambia y la deteccion de sefales que per-
miten el mantenimiento de su identidad gracias a la regulacién. El
afio 2005 ha sido fecundo en estos hallazgos. La revista Science, en
su evaluacion, ha destacado los avances evolutivos como la mayor
contribucién cientifica de 2005. Excelente contexto para abordar

% Sociomicrobiologia titulan Matthew R. Parseg y E. P. Greenberg (2005) su
trabajo sobre la pecepcién de comunidad en los biofilms bacterianos. El nombre
imita a otro de gran éxito, Sociobiologia, acunado por E. O. Wilson (1975), al
que no mencionan. Los autores sugieren que los microorganismos poseen dife-
rentes pautas sociales que ahora comienzan a comprender. Mecanismos mutua-
listas, dirian mejor, que deben encontrase entre los més antiguos de la biosfera.
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la biodiversidad que desde Darwin ha sido la evidencia de la evo-
lucion y su prueba biolégica.

Para presentarme ante ustedes, ilustres Académicos, he elegido
precisamente el tema de la biodiversidad. Los protagonistas de la
Vida que, en numero sorprendente de formas, nos acompafian en
la Tierra. Parece que la biodiversidad se ha generado en el mismo
proceso que ha forjado nuestro cerebro, y gracias a él, nuestra
personalidad individual, permitiéndonos la paradoja que hoy pro-
tagonizamos, aqui y ahora:

Somos parte de una especie que reflexiona sobre el conjunto de
las restantes, que toma conciencia de su futuro y lo encuentra
ligado a nuestras opciones de intervenir en la Biosfera.

Trataré en mi Discurso de la diversidad de la Vida a varias
escalas, sus tasas de apariciéon y extincién y el peso humano en su
futuro, para terminar con una reflexién sobre nuestro papel como
personas, instituciones, como cientificos, en la gestion del legado
evolutivo de la Diversidad.

5. LA DIVERSIDAD BIOLOGICA

En la Medalla de la Academia se lee: observacion y cdlculo, una
sintesis del método cientifico. Lord Kelvin la glosa en su famoso
parrafo: I often say: when you can measure what you are speaking
about, and express it in numbers, you know something about it;
but when you cannot express it in numbers, your knowledge is of
a meagre and unsatisfactory kind; it may be the beginning of a
knowledge but you have scarcely in your thoughts advanced to the
stage of Science, whatever the matter may be (William Thompson,
1883).

La Ecologia se ve entusiasmada por la observacién pero no
olvida someterla a cautelas y explicarla con hipdétesis verificables
mediante el calculo, para incorporarlas al conocimiento. La diver-
sidad es un ejemplo de la actitud.

La perplejidad ante la abundancia de formas vivas da paso a la
medida de su heterogeneidad, investigando el nimero, la heteroge-
neidad genética de sus poblaciones, su distribucién espacial y bio-
geografica o su coexistencia en una comunidad (Kolasa y Pickett,
1991). La heterogeneidad es un rasgo esencial de la Biosfera, de-
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bida al flujo energético que la organiza y se podria considerar el
sustrato de la diversidad biologica. En los sistemas ecologicos la
heterogeneidad medida en las comunidades, examinadas por espe-
cies o por individuos, sustenta el concepto de diversidad biolégica.
El concepto puede extenderse a niveles de organizacién inferiores,
como el individuo o la célula, estudiando la diversidad genética,
bioquimica o histolégica.

En sentido ecoldgico, la diversidad biolégica de un ecosistema
se refiere a la abundancia de las especies en las comunidades e
incluye su heterogeneidad o uniformidad, dominancia o equitativi-
dad, en un punto o entre puntos, a escala local o regional, regulada
a nivel de comunidad o inducida externamente.

Los problemas de cuantificacion y clasificacion de los seres
vivientes se proyectan en la diversidad biolégica, como el conoci-
miento de los elementos biologicos, sus limites, las categorias taxo-
némicas aplicables. El 4mbito, los limites del conjunto de elemen-
tos naturales sobre los que se mide la diversidad, puede extenderse
desde una minima parcela a la totalidad de la Biosfera. La diver-
sidad biolégica aborda la organizacién ecolégica haciendo un corte
en el tiempo que deja fuera la génesis de la materia prima, la
creacion de las formas bioldgicas que la evolucién renueva en una
cascada temporal.

La voz biodiversidad la acufia el Doctor Rodrigo Gamez de
Costa Rica, en 1988, para denominar al Instituto Nacional para la
Biodiversidad de Costa Rica, una institucién emblemadtica dedica-
da a la investigacién de la riqueza natural (Gdmez, 2006). Wilson
y Meter editan un simposio sobre diversidad biologica en 1988
(Wilson y Meter, 1988) y abrevian el titulo Biological diversity a
Biodiversity, biodiversidad, que se incorpora a la literatura cienti-
fica. La presentacion del Convenio de Biodiversidad de la Cumbre
de la Tierra en Rio de Janeiro en 1992 dard popularidad mundial
a la nueva expresion.

Algunas cuestiones previas

La presencia de un colectivo de seres vivos en una comunidad
permite deducir rasgos sobre su origen y funcionamiento aunque se
desconozca la proporcidn de individuos de cada especie. Esta infor-
macién cualitativa, la lista de especies o inventario, se denomina
también riqueza especifica y constituye una medida de la diversi-
dad de la comunidad.
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Muchos autores distinguen en el tratamiento de la diversidad
bioldgica la riqueza especifica, reserviandole en exclusiva la deno-
minacién de biodiversidad. Con este significado se empleara aqui.

Ramén Margalef, nuestro ecélogo mas ilustre y un ldcido es-
tudioso de la diversidad (Margalef 1957, 1974, 1991a, b, 2001),
planteaba una atractiva analogia con el lenguaje: en los textos, las
palabras se presentan con distintas frecuencias. Los textos equival-
drian a las comunidades; las palabras, a las especies y el estudio de
su abundancia seria el de su diversidad. El diccionario, que contie-
ne todas las palabras posibles, seria el equivalente de la riqueza
especifica y para Margalef serfa la biodiversidad. Con el paso del
tiempo, la lengua enriquece el diccionario con nuevas voces que se
incorporan a los textos, derivadas de otras o como préstamos desde
lengua ajenas. Su simil biolégico seria la incorporacién de especies
nuevas por evoluciéon de los grupos existentes o por introduccién
desde otras dreas biogeograficas. Las palabras que dejan de usarse,
equivaldrian a las extinciones biolégicas tras las cuales las especies
perdidas no volverdn a formar parte de los sistemas biolégicos. Los
cataclismos, los meteoritos que han sefialado los cambios de Era en
la historia de la Tierra, han arrancado de golpe muchas paginas al
diccionario de la Vida.

En un 4rea, las comunidades poseen una parte de las especies
presentes que se encuentran en interaccion. Otras especies no estan
activas, persistiendo como repositorios inactivos en el banco de es-
poras, semillas, quistes, bulbos, rizomas o individuos dormantes.
Una biodiversidad activa y otra pasiva. Una que actia y caracteriza
la comunidad y su funcionamiento, y otra que puede expresarse en
el futuro en respuesta a cambios ambientales. La reserva de biodi-
versidad bombea informacién para construir la comunidad (Mar-
galef, 2006). Esta le devuelve individuos en fase dormante como
reservas de informacién para abordar el futuro.

Las estimas numéricas de la diversidad biolégica sirven para
comparar, permitiendo la clasificacién de comunidades, el estudio
de estructuras en los ecosistemas, el analisis de secuencias tempo-
rales, etc. Las limitaciones de esta aproximacién se deben al carac-
ter adimensional, que exige fijar previamente los limites de la co-
munidad examinada y las categorias biol6gicas a incluir. El distinto
concepto de especie bioldgica entre los Reinos naturales, con ran-
gos muy diferentes de tamafio, masa o longevidad, hace dificil con-
siderarlos como equivalentes en cualquier medida cuantitativa de
su abundancia, necesaria para la estima numérica de la diversidad.
Para el calculo puede sustituirse el nimero de individuos de la
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especie por la suma de otras variables de su poblacién como la
masa, longitud, superficie, volumen o contenido energético, obte-
niendo expresiones alternativas de la diversidad bioldgica.

Propiamente la diversidad es una medida de heterogeneidad de
un colectivo, y no un indice bioldgico; Margalef (1968) lo subra-
yaba: diversity may be applied to the distribution of the elements
of any set in subsets.

Existen tres escenarios principales para la diversidad biolégica:
la composicién de la comunidad, la heterogeneidad frente a otras
comunidades y la heterogeneidad del conjunto de comunidades. La
composiciéon puede estimarse a partir de un contacto o pequeiio
fragmento del organismo, de una medida del volumen (superficie)
que ocupa, de la presencia en un colectivo de enclaves discontinuos
(parcelas, islas, charcas, lagos, otros individuos), o de la presencia
en areas separadas de océanos o continentes.

El célculo de la diversidad puede referirse a los organismos
(biocenosis) de una comunidad (diversidad a) o a la comparacién
entre dos comunidades o colectivos (diversidad B). Un componente
local y otro componente de diferencia o intercambio con las restan-
tes estaciones. Combinando ambas puede definirse una conjunta o
global, diversidad v, por ejemplo, mediante la expresién:

Y=of

La comparacién puede hacerse temporalmente enfrentando las
variaciones de diversidad de la misma comunidad durante sus fluc-
tuaciones o durante la sucesién bioldgica, fenémenos de reorgani-
zacién que caracterizan a los sistemas ecolégicos.

Si se incorpora la dimensién temporal, la composicién de la
comunidad puede seguirse en el tiempo y calcular funciones tem-
porales de la diversidad biolégica en la comunidad, de la diversi-
dad entre comunidades o de la diversidad para un conjunto de
ellas. La transicion temporal, el cambio de las diversidades durante
la fluctuacién o la sucesién, ha ofrecido un campo fructifero a la
investigacion.

Sustituyendo la dimensién temporal por la espacial, pueden
analizarse los cambios de la diversidad de una comunidad al con-
siderar un 4rea creciente. En la bibliografia las relaciones area-
especies han atraido mucho interés desde antiguo; las primeras
representaciones de tales relaciones aparecen ya en Watson (1859,
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citado por Rosenzweig, 1995). La deteccion de fronteras o transi-
ciones a otras comunidades, la existencia de agregados, claros o
intervalos (gaps), los mecanismos de intercambio y colonizacién de
dreas, con la teoria de islas, han contribuido a la teoria ecolégica.

En la bibliografia se han definido ademas, otros tipos de diver-
sidad. M4s expresiva que la diversidad de individuos puede ser la
de 6rganos, atributos o caracteres funcionales. En lugar de los
taxones sistematicos, que expresan parentesco evolutivo, pueden
emplearse categorias ecologlcas clasificando los organismos por sus
atributos funcionales. Las clasificaciones a partir de caracteres
asociados identificando tipos funcionales, grupos funcionales o sin-
dromes, gremios, se han presentado en otros apartados. Las diver-
sidades de base no taxonémica también permiten interpretaciones
ecologicas coherentes y abren el camino a la comparacién entre
comunidades con rasgos o caracteres comunes, pero que no com-
partan especies.

Para medir la diversidad biolégica es necesario llevar a cabo
estimas cuantitativas de la abundancia de cada especie (tax6n o
tipo funcional). Los problemas metodolégicos del muestreo de las
biocenosis afectan a la estima de las diversidades: ¢cé6mo incorpo-
rar todos los organismos presentes? Los de baja densidad (o fre-
cuencia) exigen una intensidad de muestreo mayor que los restan-
tes. Los organismos que no se presentan en individuos discretos
sino coloniales, como muchos hongos, plantas cundidoras o anima-
les coloniales (briozoos, coralarios) o los insectos sociales, puede
ser dificil cuantificarlos. Los simbidticos, estrechamente asociados
por bucles mutualistas, no pueden considerarse como variables
independientes. Cuando se incorporan las distintas fases del ciclo
bioldgico del mismo organismo, ¢son sumables las formas de resis-
tencia a las formas activas de la misma especie? ¢Y las fases haploi-
des y diploides? Las formas dispersivas, como esporas, vilanos,
larvas, a veces tan numerosos, y los almacenados en repositorios,
expresan una diversidad potencial, diferente de la funcional, en
interaccién dentro de la comunidad. Esta distincién resuelve la
distincién haplonte/diplonte, ya que en unos grupos el organismo
activo es diplonte y haplonte en otros. ¢Pueden considerarse las
estirpes de protistas identificadas bioquimicamente como equiva-
lentes a las especies linneanas de otros grupos de organismos al
estudiar diversidades? No son equivalentes, ni sumables; ofrecen,
como los virus, otro modo de diversidad presente en la Biosfera.
¢Tiene sentido trabajar con diversidades calculadas sobre una frac-
cién de los organismos de la comunidad, o es necesario considerar
todos los grupos bioldgicos? En la practica es imposible considerar
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todos los grupos; funcionalmente tiene sentido estudiar la diversi-
dad de los grupos con mayor importancia funcional o que se com-
portan como una comunidad organizada.

Los animales con individuos ficilmente reconocibles o las plan-
tas presentan ventajas en el muestreo que explican su preferencia
como objeto de estudio. Harper, botanico (1977) sefialaba con
humor: Plants sit and wait to be counted. Elton, zodlogo (1927) lo
subrayaba con cierta envidia: Plants do not rush away when you
try to collect them.

La bibliografia sobre la diversidad biologica es considerable,
quizd por la facilidad para generar indices numéricos y la dificultad
de interpretarlos en términos ecolégicos. Una postura extrema es
negarle validez como hacia Hurlbert (1971) calificindola de non
concept, concepto vacio, una actitud poco cientifica. Un libro atrac-
tivo y muy bien escrito es The diversity of life, del Profesor Edward
O. Wilson " de la Universidad de Harvard, que desde su aparicién
en 1992 se ha convertido en un clasico de las Ciencias naturales.

En los parrafos siguientes se examinaran cuestiones relacionadas
con el significado ecolégico de la diversidad, de las diversidades
medibles en la Biosfera. En una publicacién reciente, Diversidad
Bioldgica y Biodiversidad (2006) se reflexiona sobre el tema y se
presentan numerosos ejemplos de su interpretacién ecoldgica *°.

El significado ecoléogico de la diversidad

De los conceptos de diversidad enunciados, interesa aqui mane-
jar el de patrones de abundancia de los organismos que forman una
comunidad biolégica: los ecélogos suelen referirse a éste cuando
mencionan la diversidad en una comunidad. Como recordaba Pie-
lou (1991), es un concepto fdcil de captar pero dificil de precisar. Y
de interpretacién cautelosa, porque la diversidad (como las abun-
dancias o presencias en las que se basa) cambian de significado eco-
légico con la escala (espacio, tiempo), el organismo y la interaccién.

* Edward O. Wilson ha recibido un premio Pulitzer por su libro On Human
Nature y ha compartido otro con Bert Holldobler por el libro comin The Ants,
espléndidamente ilustrado.

2 La Fundacién Ramén Areces ha patrocinado en su sede de Madrid tres
ciclos de conferencias sobre diversidad biolégica publicando: Diversidad Biols-
gica, Biological Diversity (Diaz Pineda et al., 1991) y Diversidad Bioldgica y
Biodiversidad (Garcia Novo et al., 2006).
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Las medidas de la diversidad en una comunidad son nume-
rosas: en el Cuadro 1 se incluyen algunas de uso frecuente. Magu-
rran (1989) presenta otros indices y hace una introduccién a su
aplicacién.

Cuabro 1

fndices de diversidad biologica

Diversidad, Margalef D =S-1/In N Margalef, 1974

Diversidad, Simpson A=3Xp5D=1-L% Simpson, 1949

Diversidad, Shannon H =- Xp, In p, Shannnon y Weaver,
1949

Diversidad mdxima H, . .==hS=H,

Egquitatividad, Pielou  J = D/(1-1/S) Pielou, 1966
Equitatividad, Shannon E = H/H
Equitatividad, Simpson  E,,, = 1/D/S

Siendo:

S ndmero de especies en la muestra

N nimero total de individuos de todas las especies

p; fraccion de individuos de la especie i-ésima en la muestra

El indice D de Margalef no es sensible a los distintos efectivos
de las especies. Cuando sblo estd presente una, el valor de D se
hace cero y la diversidad se hace nula.

El indice A de Simpson suele utilizarse en la forma de la segun-
da ecuacién, D=1 - Ao como D = 1/ A = 1/Zp/. Es una medida
de la heterogeneidad y estima la diversidad como la probabilidad
de que al extraer consecutivamente dos individuos de una muestra,
pertenezcan a distintas especies. Esta medida, adimensional, com-
prendida entre 0 y 1, guarda relacién con el reparto de individuos
entre las especies de la comunidad. El indice D de Simpson es sen-
sible a las especies mas abundantes. Si cada individuo de la comu-
nidad pertenece a una especie distinta, la diversidad es la maxima
posible, D = 1; si todos los individuos pertenecen a la misma
especie, D = 0.

El indice de Shannon y Weaver, H’, es la medida de diversidad
mds utilizada. Realmente es una medida de la entropia estadistica
y habia tenido formulaciones equivalentes en termodinimica con
Stefan-Boltzman, demografia con Volterra o teoria de la informa-
cién con Brillouin. Si todas las especies de la muestra estuvieran
igual representadas, la Diversidad de Shannon H’ se transformaria
en la Diversidad mdxima H__,.
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Una funcién que relacione la abundancia de los grupos biol6gi-
cos (taxondémicos 0 no) ofrece un valor numérico que, con frecuen-
cia, es asimilable a un indice de diversidad. En la literatura biologi-
ca son abundantes los que combinan datos de abundancia de grupos
indicadores para construir un indice de calidad sobre macroinverte-
brados, sobre diatomeas, o sobre elementos del plancton y el ben-
tos. Otros indices combinan medidas de abundancia (altura, cober-
tura, densidad), de la vegetacién y asignan valores de dominancia
0 abundancia a una especie o grupo de especies, formas biol6gi-
cas, etc. De nuevo son asimilables a indices de diversidad en casos
particulares de la comunidad o el ecosistema. Las curvas de abun-
dancia de las especies, expresadas como especies encontradas en un
muestreo al incrementar la superficie, son transformables en indices
numéricos, como se ha sefalado en un apartado anterior.

El reparto igualitario de las abundancias suele denominarse
Equitatividad y se contrapone al concepto de Dominancia. En el
Cuadro 1 se incluyen tres formulaciones de la Equitatividad. La
Equitatividad maxima se da cuando las proporciones de todas las
especies son iguales; la Dominancia maxima, cuando todas las es-
pecies (salvo una) poseen la minima representacion en las muestras
(un ejemplar) perteneciendo el resto de ejemplares a la especie
dominante.

¢Qué significan los valores numéricos de la diversidad? Son
expresion de la organizaciéon de la comunidad, de su complejidad,
con independencia del tipo de organismos, de su tamafio o dura-
cién. Las dificultades de la informacién se han mencionado en un
apartado anterior: las formas vivas se presentan con patrones muy
diferentes y el concepto de individuo, las diferencias de masa, su-
perficie, actividad o longevidad restan valor a las medidas de abun-
dancia en la comunidad. A medida que los organismos son mas
comparables entre si, el significado de su diversidad es mas inter-
pretable. Por esta razén los estudios de diversidad no tratan de
todos los organismos y suelen referirse a taxocenosis: vertebrados,
aves, insectos acudticos. O a grupos ecoldgicos que comparten
rasgos o medios: macroinvertebrados, bentos, zooplancton, micro-
mamiferos, herbaceas, arboles.

Con estas salvedades, las medidas de la diversidad han ofrecido
una via para acceder a la complejidad de la naturaleza pudiendo
comparar comunidades dispares: bosques, pastizales, grutas, sue-
los, lagos, mares, arrecifes, fuentes termales y también pesquerias,
cultivos, prados o ciudades. La evolucién crea la biodiversidad y
los procesos ecologicos que la ordenan, la reparten, la multiplican
o amortiguan regulando su valor en las comunidades.
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Se presentan varios caminos para explorar esta medida de la
complejidad ecoldgica.

El anilisis de la biodiversidad, estudiando las especies presentes
en una comunidad, desde el ejemplo elemental al planeta. La senda
de los patrones espaciales, desde las unidades menores a las regio-
nes biogeograficas. La composicién estructural de la comunidad
considerando las proporciones de especies, genomas, grupos fun-
cionales o caracteres, por medio de indices que expresen el reparto
entre los elementos, el desorden, la organizacién, la informacién
contenida.

El hombre, alterando a la biodiversidad.

Seleccionaré entre las alternativas estos aspectos: el camino de
la biodiversidad, la biodiversidad planetaria, la regulacion de la
diversidad en una comunidad, la sostenibilidad de la biodiversidad.

El camino de la diversidad

La esencia organizativa de la vida, origen de su biodiversidad
y de su diversificacion evolutiva, es la posibilidad de crear circuitos
mutualistas entre organismos de la comunidad compartiendo infor-
macidén y desencriptando las sefiales del medio para acoplarse a los
intervalos favorables y evitar los desfavorables. Atender a la nece-
sidad contando con el azar y procurando limitarlo.

La Vida en su evolucion ha tomado el camino de la diversidad,
repartiendo su estructura e informacion entre los seres vivos, arti-
culando circuitos de regulacién favorables. No opera un solo cir-
cuito, ni a una escala sola; muchos circuitos compiten en cada
instante. La evolucién sigue a unos u otros y en una localizacién
o secuencia temporal predomina un proceso que en otra localiza-
ciébn/secuencia, es otro distinto, causando diferencias que pueden
persistir. Los textos de Ecologia multiplican los ejemplos de espe-
ciacién desde antecesores comunes, causados por aislamiento re-
productivo de las poblaciones. Se han originado por la separacién
territorial, de recursos o por mecanismos mds sutiles en poblacio-
nes coexistentes como la coloracién en peces, en mariposas o el
canto en las aves.

Otro aspecto de la cuestién es la competencia entre los circuitos

regulatorios que operan a nivel de comunidad, de poblacién, de
colonia o de individuo. Entre el funcionamiento a uno y otro nivel,
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se desarrollan conflictos que se resolveran en cada ocasion y lugar.
Maynard Smith y Szathmdary (1995) subrayan que cada transicién
jerarquica ha supuesto la superacion del conflicto del nivel emergen-
te con el antiguo, el regulado con el subordinado. Estos pasos pare-
cen haber sido tan importantes como los bioquimicos para la diver-
sificacién de la vida, que combina con oportunismo un organismo
adecuado y un medio propicio para innovar, con pequefios retoques
sobre los elementos existentes, otorgandoles un papel nuevo. Fran-
cois Jacob (1977) denominé tinkering este continuo ensayo que
impulsa la evolucién y rehace comunidades y ecosistemas.

El paso de individuos uni a multicelulares, de éstos a individuos
especializados perdiendo algunas funciones (como la reproductiva),
evidencia la operaciéon de circuitos que compiten y finalmente su-
bordinan unos a otros. La colonia subordina al individuo que se
relega a células de un orgamsmo integrado con tejidos y organos,
hasta la compleja integracién de los organismos superiores como
insectos o vertebrados (Wolpert y Szathmary, 2002).

El paso a la multicelularidad se ha dado varias veces en la evo-
lucién de los eucariotas (Kaiser, 2001). En el género Volvox desde
el antecesor comun Chlamydomonas reinbardii ha tenido lugar el
paso al menos en dos ocasiones durante los dltimos 50 Maifios
(Kirk, 2000). Volvox carteri especie de ciclo simple en forma de
colonia globosa, desarrolla dos tipos de células (haploides): en el
estrato periférico la colonia presenta unas 2.000 células flageladas
pequenas forman una capa esférica en cuyo interior existen 16 célu-
las claramente mayores, sin flagelos, que creceran unas 1.000 veces

y formaran los gonidios reproductores. Terminado el ciclo de 48
horas, la colonia se desorganiza, las células ﬂageladas mueren y se
liberan los gonidios internos que inician sus propias colonias.

Las ventajas de la divisién de trabajo se relacionan en primer
lugar con el movimiento, mas eficaz para la colonia, que se despla-
za a mayores distancias para alcanzar la zona eufética en la colum-
na de agua y mejorar la fotosintesis, o para reducir la presién del
zooplancton predador. Otra ventaja colonial es producir gonidios
reproductores muy grandes y dispersarlos. La desventaja es perder
la capacidad reproductora de la mayor parte de las células. El
estroma que llena la colonia representa una fraccién de la produc-
tividad neta y un dep6ésito de nutrimentos, afectando también a la
densidad colonial.

Se evidencian aspectos favorables y desfavorables de la organi-
zacibén colonial frente al alga unicelular y cémo la ventaja emergen-
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te de la colonia depende del contexto ecolégico: nivel de predacién,
estabilidad de la columna de agua, transparencia, turbulencia,
persistencia, disponibilidad de nutrimentos (como P y N solubles),
temperatura, bicarbonato... Los modelos numéricos del ciclo de
Volvox carteri (Lopez de Brifias et al., 2003) sugieren que, diferen-
cias pequefias en el tiempo de crecimiento, la longitud del ciclo, la
ventaja de la cooperacién colonial, la tasa de mutacién de células
altruistas/egoistas, pueden producir escenarios de alta o baja pre-
sion selectiva hacia la multicelularidad.

Otro ejemplo sugerente se encuentra en las peliculas microbia-
nas (también denominadas biofilms) y los tapetes microbianos. Ya
en 1978 Costerton (Costerton et al., 1978) sefialaba que la forma
de crecimiento microbiana en ambientes naturales era la pelicula
microbiana y que bajo las (excepcionales) condiciones de cultivo en
laboratorio predominaban otras formas, como las libres, conside-
radas entonces normales. Efectivamente el crecimiento en peliculas
estd generalizado en la naturaleza y la mayoria de los procariotas
son capaces de crecer en forma de colonias enlazadas por filamen-
tos, creando una superficie continua sobre un sustrato sélido o
sobre otro organismo, a veces también en la superficie de una
disolucién, ocupando su interfase atmosférica.

Las peliculas se forman por la aparicién de fibras de exopoli-
sacaridos, como la celulosa, o de proteinas filamentosas que enla-
zan las células y le otorgan a la matriz de la pelicula resistencia
tensil. La generacién de fibras parece ser también responsable de
su capacidad de adherencia a sustratos y organismos, facilitando el
papel como agentes infecciosos comensales, patégenos (como en
enterobacteriiceas) o simbiontes (como en Rhyzobium). La regula-
cién genética y los mecanismos bioquimicos de la produccién de
celulosa y de fibras de proteina se conocen; Azotobacter xylinum
(= Gluconacetobacter xylinus) es el modelo de organismo (Rorn-
ling, 2002, O’Toole et al., 2000).

Es interesante notar que la produccion de fibras se encuentra
regulada a nivel celular, con oposicién entre la aparicién de flage-
los (que facilitan la motilidad) y la formacién de colonias (que
facilitan la persistencia sobre un espacio). La disponibilidad de
nutrimentos, concentraciéon de oxigeno, pH, osmolaridad y tempe-
ratura, son algunas de las variables ambientales que condicionan la
produccién de celulosa y la formacién de peliculas microbianas
(Gerstel y Romling, 2000, Solano et al., 2002). En Salmonella
typhimurium la sintesis de celulosa esta mediada por un cruce de
caminos bioquimico en un dominio de la proteina STM1987, al
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que llega (de algiin modo) informacién ambiental (Garcia et al.,
2004) que conduce al metabolismo por una u otra ruta.

La presencia de celulosa en las biopeliculas actia como protec-
tor frente a los agentes oxidantes, favoreciendo la supervivencia de
la salmonela o del vibrio colérico en agua clorada. La presencia de
celulosa en la matriz colonial se comporta como una caracteristica
favorable a la supervivencia en el medio acuatico. Las repercusio-
nes ambientales son grandes porque sitdan la ¢olonia en una inter-
fase (solido/atmésfera o liquido/atmésfera) que resultard modifi-
cada en provecho de la colonia y la protege frente a ciertos agentes.
La insercion espacial facilita la competencia por el espacio frente
a otras especies y la fijacién a sustratos solidos puede facilitar la
dispersién. Los agentes patogenos con capacidad celulésica (como
Staphylococus aureus) representan un desafio sanitario por su re-
sistencia al lavado, siendo dificiles de eliminar en cdnulas, agujas
0 equipo quirtrgico. '

La respuesta del microorganismo creando biopeliculas tiene
sentido ecoldgico y posiblemente ha constituido un antiguo meca-
nismo para enfrentarse a las variaciones del medio. No se han
investigado de modo suficiente las ventajas ecoldgicas que podrian
ofrecer los diferentes tipos de colonias: lisas, rugosas, laxas o den-
sas, con una u otra coloracién. Los microbidlogos describen de un
modo pragmatico las estirpes con un acrénimo en inglés referido
a sus capacidades funcionales o al aspecto de sus colonias en los
medios de cultivo (rdar: red, dry and rough, pdas: pink, dry and
smooth, etc.). Los niveles de diversidad genética y de su expresién
en las formas de agregacion, exclusivas de procariotas, no son
comparables a los de eucariotas e ilustran diferentes formas de la
diversidad biolégica.

La formacién de una pelicula confiere al conjunto bacteriano
propiedades diferentes de las células aisladas. Si se superponen
varias peliculas se desarrolla un tapete: una acrecién estratificada
verticalmente de colonias de microorganismos. Posiblemente el
primer modelo de comunidad estructurada.

Los tapetes microbianos son comunidades, principalmente de
procariotas, que se organizan sobre una superficie que les sirve de
sustrato y generalmente en un medio acuoso. Lo mds singular es la
fina estratificacion desde la superficie en capas submilimétricas,
cada una dominada por un tipo de microorganismo. Las capas,
asimilables a peliculas, muestran polaridad estando mds ilumina-
das y oxigenadas al exterior, oscuras y reducidas al interior. Los
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gradientes son muy intensos a través del perfil de esta comunidad,
permitiendo a los organismos fotosintéticos situarse al exterior para
interceptar radiacién. Dentro de la capa fotéfila, los organismos
oxigénicos, como las cianobacterias, se situardn en la capa externa
y los anaerobios (como las bacterias fotosintéticas del azufre), mas
al interior, protegidos del oxigeno. La producciéon de materia or-
gdnica por incorporacién fotosintética de la capa externa permite
el desarrollo de organismos mixotrofos o quimiotrofos mds al in-
terior del tapete.

Los tapetes son por tanto comunidades muy estructuradas,
relativamente diversas y acumuladoras de materia organica. Otros
grupos de organismos eucariotas pueden superponerse a los proca-
riotas del tapete como algas diatomeas, rotiferos, nemitodos o
tardigrados, incrementando la diversidad. Productos de la activi-
dad de los organismos, como sus restos o depésitos de carbonatos,
sulfatos, hidréxidos de hierro, particulas minerales de silicatos
procedentes de los limos y arcillas en suspensién, se depositan en
el tapete, que se desarrolla como un ecosistema estructurado. Los
procesos o interacciones organizativos del entorno crean gradientes
que sirven de pauta al ensamblaje de la comunidad, que amplifica
los gradientes donde se ordenan las especies. Por ejemplo, la foto-
sintesis de las cianobacterias se concentra a unos 2 mm bajo la
superficie del tapete (mdximo profundo de clorofila) induciendo
durante las horas de luz una concentracién de oxigeno que alcanza
la sobresaturacion. Algunas algas, las cianobacterias y los anima-
les, se pueden desplazar en la trama orgénica para situarse en el
nivel mas favorable del tapete.

Ecosistemas estratificados, con acusados gradientes vertica-
les, comparables a los tapetes, se encuentran en las costras de
algas, hongos y liquenes sobre sustratos duros, en la superposicion
de organismos marinos en sustratos duros de Titorales batidos o
en los fondos someros bien iluminados de los arrecifes coralinos.
En los ecosistemas terrestres con plantas vasculares, la estratifica-
cién es comin en la parte aérea a varias escalas: desde estratos de
pocos centimetros en vegetacién herbicea de porte pequefio a es-
tratos de decenas de metros en el bosque desarrollado.

Las estructuras laminadas, donde se ordenan organismos con
diferentes demandas, son una antigua expresién de las comunida-
des bioldgicas, que se encuentran fosilizadas desde los primeros
registros de la Biosfera. La presentacién fosil de los tapetes bacte-
rianos, los estromatolitos, sugieren que la Biosfera primitiva de
procariotas ha estado dominada por ellos, constituyendo los eco-
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sistemas mds primitivos de los que poseemos evidencia, desde hace
unos 3.500 M afios (Schoppf, 2000). Debi6é comenzar en los tape-
tes de procariotas fotosintéticos la emision de oxigeno libre hacia
el agua, lentamente acumuldndose en la atmdsfera. Ecosistemas tan
modestos, cuyos ejemplos han sobrevivido, desencadenaron el
mayor cambio ambiental del teatro bioldgico transformando la
atmbsfera y el océano en oxidantes, reduciendo la concentracién
de otros elementos disueltos (como el Fe), permitiendo mas tarde
la aparicién de animales y la colonizacién continental una vez
reducida la intensidad de UV por el ciclo del ozono.

Las peliculas bacterianas, en ocasiones verdaderos tapetes, se
localizan en los suelos, donde las comunidades de procariotas
adquieren gran importancia. Se encuentran recubrimientos de pe-
liculas de microorganismos en los depdsitos de materia orgdnica,
en la interfase entre horizontes de suelos y rodeando los microcon-
ductos de percolacién. Rodeando las epidermis de las raices, los
tegumentos de la fauna edéfica. En el digestivo, donde pueden
jugar papeles esenciales. Y su presencia no se limita a la fauna
edafica. Tallos, troncos, hojas; pelos, plumas, tegumentos, aparato
digestivo y reproductor de animales terrestres y acudticos, poseen
con frecuencia microorganismos procariotas asociados, como co-
mensales o jugando papeles importantes (digestién, produccién de
vitaminas u otras sustancias, mantenimiento del pH).

Los eucariotas, especialmente los de talla mayor, son (somos)
simbiontes asociados a decenas, quizds centenares de estirpes de
procariotas, sin los que nuestra vida serfa distinta... o imposible.
La Biosfera y su biodiversidad se encuentran apoyadas en los mi-
Croorganismos, sus asociaciones, peliculas, tapetes, colonias, que
iniciaron la vida, oxigenaron la atmésfera y dan soporte a la Vida
en la Tierra.

Los microorganismos en general, y los procariotas en particu-
lar, estin menos afectados por las barreras biogeograficas que los
eucariotas y los organismos de mayor tamaio. El tamafio pequefio
(10° ug) permite la dispersién aérea en una escala tan elevada que
los hace casi ubicuos. Las turbulencias atmosféricas son capaces de
resuspenderlos del suelo o de la superficie de otros organismos y
transportarlos a miles de kilémetros de distancia. También a los
microorganismos acuaticos, ya que en las aguas naturales las con-
centraciones son elevadas (10° a 10°/ml) y las pequefias salpicadu-
ras, con volimenes 107 o 10 ml contendrian centenares o milla-
res de organismos de tamafio bacteriano. Las goticulas pueden ser
transportadas por las turbulencias o desecadas, persistiendo una
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pequefia particula orgdnica o una sal inorganica donde el microor-
ganismo (si resiste la desecacion) puede desplazarse a escala global.

La importancia del proceso de intercambio es muy grande ya
que la colonizacién de superficies expuestas es posible por la conti-
nua precipitacién de microorganismos. De hecho esta recolonizacién
frena la divergencia genética de las poblaciones locales y permite
alcanzar a las especies menos abundantes sus medios especializados
y escasos.

Volviendo a la perspectiva ecoldgica, cambios en el modo de
agregacion de los elementos celulares para construir colonias, per-
miten la aparicién de propiedades emergentes en la colonia que
pueden darle ventajas en la explotacién de los medios o en la
dispersion: supervivencia y reproduccion, las claves ecoldgicas de
los seres vivos.

El papel del escenario, la comunidad, el ecosistema, es primor-
dial. En un periodo, el circuito que favorece un nivel organizativo
frente a otro puede quedar seleccionado y posteriormente extin-
guirse la poblacién, revertirse la selecciéon o quedar fijada y com-
pitiendo con regulaciones menos eficientes puede consolidarse como
caricter propio. La Biosfera en cada lugar y en cada momento
ensaya, con los elementos de la generacién presentes, la diversidad
de mafiana.

Cualquier mecanismo que incremente la variacion entre grupos
o la haga mas heredable o perdurable, favorecerd la seleccion del
grupo y su consolidacién (DS Wilson y Dugatkin, 1997). Los au-
tores citados se refieren al nivel poblacional, pero la validez del
principio parece general a comunidades o ecosistemas y estd en la
base de la concepcién actual de los mecanismos evolutivos como
resultado de varios procesos de seleccién operando a distintos ni-
veles (DS Wilson, 1997). Quiza también se extiende a selecciones
estructurales en otras categorias organizativas donde de un grupo
heterogéneo pueden separarse otros mas homogéneos internamente
a condiciéon de que puedan diferenciarse de los restantes y mante-
ner sus rasgos. Posiblemente los estratos verticales del bosque, las
manchas y rodales de matorral, bosque, pastizal, liquenes rupico-
las, organismos de fondos marinos duros, etc., se estructuran de
acuerdo con este principio, en dimensiones temporales cortas (afios
a siglos). Los caracteres mas importantes a este nivel no serdn los
estructurales y morfologicos de cada taxén sino los caracteres fun-
cionales que cierran circuitos mutualistas y los caracteres denomi-
nados modificadores de conflicto (Michod 1997a, b). La interfe-
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rencia de una especie en el crecimiento o la reproduccion de otra,
la concurrencia de ambas por recursos comunes, la competencia
entre individuos de la misma especie, forman parte de la struggle
for life darwiniana.

En la escala microscépica, un mecanismo que favorezca la aso-
ciacion estable entre dos microorganismos, por ejemplo un proca-
riota y un eucariota, podria crear una entidad estable que evo-
lucionara hacia un organismo binario de «sintesis» que se podria
denominar sintesis 1. Si las condiciones fueran favorables, igual
mecanismo podria asociar un nuevo procariota y estabilizarse el
conjunto que se podria denominar sintesis 2. Y este organismo
ternario entrar en mutualismo con un eucariota grande, por ejem-
plo como comensal de su digestivo, formando una red mutualista
de organismos sintesis 3, sintesis 4, en mutua dependencia. Estos
casos muestran el confinamiento funcional de la Biosfera, la coope-
racién entre los organismos y el modo en que comparten su infor-
macién genética, y las posibilidades que tienen los circuitos mutua-
listas para consolidarse en los procesos evolutivos generando
entidades nuevas.

Mixotricha paradoxa

Mixotricha paradoxa en una primera aproximacién, es un pro-
tozoo ciliado que vive en el intestino de la termita australiana
Mastotermes darwinensis, el termes gigante, una especie primitiva
que hoy aparece restringida al territorio en torno a la ciudad de
Darwin (Australia), de donde ha tomado su denominacién especi-
fica. El ciliado, piriforme y de tamafio inusualmente grande, posee
bacterias endosimbiontes (que se comportan de un modo compa-
rable a mitocondrias de las que carece) y en superficie presenta tres
tipos de espiroquetas del complejo Treponema que le confieren
movilidad. Las espiroquetas son numerosas (250.000-500.000) y
estdn fijadas por un extremo sobre una parte de la superficie de
Mixotricha mas elevada que el resto, comportandose como organu-
los locomotores (Wenzel et al., 2003). Se ha descrito la espiroqueta
mds abundante y de tamafio menor como un género nuevo Cana-
leparolina darwinensis, que sobrevive a la muerte de su hospeda-
dor durante algunas horas (Wier et al., 2000).

Mixotricha paradoxa es un organismo de sintesis mutualista,

formado por cinco entidades bioldgicas diferentes, unos, simbion-
tes internos, presumiblemente tréficos, y otros externos, motores.
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La asociacién es posiblemente antigua. En un elegante trabajo
un equipo cientifico del que forman parte Lynn Margulis y los
profesores Ricardo Guerrero y Jorge Wagensberg, de Barcelona
(Wier et al., 2002), han obtenido muestras de termites fosiles mio-
cenos muy parecidos al mencionado antes. Se trata de Mastotermes
electrodominicus fosilizados en dmbar procedente del yacimiento
americano de Santo Domingo (de ahi su denominacién) que ofrece
un grado excepcional de conservacién. Extrayendo el interior del
digestivo y comparando la microestructura de los endosimbiontes
con los que aparecen en Mastotermes darwinensis, las imagenes
ofrecen una similitud morfoldgica extraordinaria, existiendo un
ciliado grande muy semejante a Mixotrichia forrado de una capa
fina que recuerda las espiroquetas que se observan actualmente.

La antigiiedad de los f6siles de ambar no es grande en términos
geoldgicos, pero la concordancia morfologica apunta a una rela-
cién ciliado-termita establecida de antiguo. El digestivo de la ter-
mita alberga un nimero elevado de microorganismos (10" bacte-
rias y unos 107 protistas) que descomponen la materia organica de
la madera liberando azicares, metano y otros gases. De hecho los
fosiles encontrados en el ambar estaban siempre rodeados de una
burbuja gaseosa originada presumiblemente tras quedar aprisiona-
dos. La digestion progresiva de la hgnma y la celulosa por micro-
organismos en el medio digestivo de caracter reductor, alterna con
fases mas aerobias cuando los excrementos salen al exterior antes
de ser ingeridos por otro individuo. Los digestivos, confinan pobla-
ciones parcialmente aerobias o aerobias estrictas a las que proveen
de un medio estable y un flujo de material vegetal finamente des-
menuzado. La fraccién de azicares es facilmente absorbida por el
insecto, pero la liberacién de metano y otros gases debe mantener
unas condiciones de oxidacion restringida en las estrechas galerias
de los termiteros.

Termes y microorganismos ofrecen un ejemplo fascinante de
diminutas comunidades con elevada diversidad biolégica, estrecha-
mente dependientes entre si, compartiendo su informacién hasta
convertirse en cultivos méviles de microorganismos anaerobios,
capaces de explotar el material de los troncos de plantas fotosin-
téticas, para cuya degradacién no estin genéticamente capacitados.

Se podria alzar la vista y ampliar el campo buscando nuevas
interacciones: hongos que compiten (¢colaboran?) en la descompo-
sicién de la madera o en la muerte de las plantas, plantas que
oponen una defensa quimica interfiriendo el desarrollo bacteriano
en el digestivo del termite con aceites esenciales que impregnan la
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madera (Alfazairy, 2004). El termitero encierra un gran nimero de
individuos y los osos hormigueros han desarrollado una lengua
larga y viscosa para atraparlos, un pelo muy espeso para defender-
se y unas formidables patas con garras y el esqueleto modificado
formando las claviculas, vértebras y esternén un anillo éseo para
soportar una potente insercién muscular, capaz de abrir paso a las
garras a través de la sélida pared del termitero.

Bacterias, ciliados, termes, hormigas, plantas lefiosas, osos hor-
migueros y otras especies formicivoras se apoyan en el nivel tréfi-
co de los detritus y la materia no viva creando estructuras para su
explotacién. Para Lynn Margulis, una excepcional estudiosa de la
evolucidn, la emergencia de los insectos sociales (pricticamente
entre los himendpteros) ha supuesto traspasar uno de los cuatro
grandes umbrales de la evolucion biolégica®'. Las hormigas son un
grupo de enorme éxito, por nimero de especies, de individuos, bio-
masa o papel ecoldgico (Holldobler y Wilson, 1990).

Las asociaciones entre organismos, pares, trios, cadenas, redes,
de procariotas y eucariotas, son el rasgo comun de la Biosfera, una
expliacién plausible de su diversidad y probablemente el sustrato
de muchos procesos evolutivos.

Las asociaciones entre organismos

La asociacion de bacterias y pulgones (Silva et al., 2005) ilustra
cémo las especies de una comunidad se asocian, adquiriendo el
conjunto nuevas propiedades y las modificaciones que implica la
asociacion en su diversidad genética.

Los afidos son insectos homépteros, un vasto grupo de unas
30.000 especies. Entre ellas los afididos representan unas 4.000 es-
pecies, generalmente de tamafio pequefio, muy diversificadas en las
comunidades terrestres. Dos rasgos singulares caracterizan a los
pulgones: dieta y reproduccién. Disponen de unas mandibulas trans-

2 Para Lynn Margulis los cuatro umbrales evolutivos han sido: 1.° la apari-
cién de las bacterias, 2.° la aparicién de organismos nucleados, 3.° la aparicién
de los multicelulares (que se escinden en algas, hongos y animales) y, finalmente,
la aparicién de insectos sociales (Lynn Margulis, 1998, Symbiotic Planet: a new
look at evolution, J. Brockman’s Science Master Series Basic books). Creo que
ha resultado mucho mas trascendente el ensamblaje de comunidades por organis-
mos con funciones complementarias cerrando bucles mutualistas que la aparicién
de insectos sociales.
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formadas capaces de atravesar la epidermis de hojas o tallos vege-
tales para alcanzar una célula del haz floematico extrayendo el con-
tenido. La savia del floema representa la produccién neta foliar y
corresponde a un fotosintato poco elaborado, con azicares y esca-
so en contenido de aminoécidos y aminas.

Muchas especies de afidos poseen otros 6rganos especializados
en el abdomen por donde segregan jugos azucarados, elevando la
relacién N/C de su ingesta. Esta secrecion les facilita una relaciéon
simbidtica con hormigas, que la consumen avidamente y defienden
a los pulgones o los trasladan en la planta.

La reproduccién sexual, con produccién de huevos fértiles, tiene
un complemento que facilita una enorme tasa de incremento pobla-
cional: la partenogénesis, que se asocia al viviparismo y puede to-
mar un caracter singular (denominado telescépico): las hembras
dentro del abdomen materno maduran sexualmente y comienzan en
sus ovarios el proceso de formacién de embriones cuyos ovarios
maduran con rapidez. En una hembra pueden existir otras dos ge-
neraciones en formacién. El resultado es una facil multiplicacion si
las condiciones fueran favorables, lo que hace a los afidos plagas
temibles para los vegetales, con densidades de hasta 10° m™. Sus
poblaciones son el arquetipo de poblaciones explosivas, con aumen-
tos independientes de la densidad, separados por hundimiento de
efectivos causados, generalmente, por las condiciones ambientales
(Andrewartha y Birch, 1954).

La asociaciéon a microorganismos es muy obvia en un insecto
que produce gotitas de liquido azucarado y consume jugos vegeta-
les. Los microorganismos simbiontes mds interesantes se localizan
en su medio interno, en bacteriomas, donde bacterias del género
Buchnera proliferan consumiendo fuentes de carbono y aquellas
moléculas que no pueden sintetizar, como nucleétidos, algunos
aminoacidos y vitaminas. Excretan o liberan otras vitaminas y ami-
noacidos que el dfido no puede sintetizar y estdn ausentes en su
dieta. Ambos organismos reciben beneficios tréficos de la asocia-
cion, de modo que el dfido sin bacterias crece con dificultad y deja
de reproducirse y la estirpe bacteriana es imposible o dificil de cul-
tivar in vitro. Hay microorganismos simbiontes sélo conocidos en
afidos (como Buchnera afidicola) y otros de espectro amplio presen-
tes en diferentes invertebrados artrépodos o no, como las especies

de Wolbachia.

La asociacién requiere una regulacién de los bacteriomas en ta-
mafio y posicién, que no se conoce bien, pero parece controlar el
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hospedador mediante enzimas proteoliticas. Requiere igualmente un
mecanismo de trasmisiéon que alcance el medio interno con suficien-
te rapidez para difundirse en un periodo de explosion poblacional
por partenogénesis y también pasar al huevo en un ciclo sexual.

Al parecer (Silva et al., 2001), las hembras reciben su infeccién
en los oocitos, y los embriones son infectados en blastodermo,
progresando la infeccién en cascada hacia las futuras hembras en
la partenogénesis o hacia el huevo en la reproduccion sexual. El
numero de bacterias que pasan al huevo es bajo, estimado entre
850 y 8.000.

Se conoce la secuencia de al menos cuatro estirpes de Buchnera
afidicola y sorprende el pequefio tamafo de su genoma, conocién-
dose una estirpe de 450 Kb con 206 genes. Parece que conserva los
genes relacionados con aminodcidos o cofactores del metabolismo
de sus hospedadores pero ha perdido muchos, entre otros, los genes
de recombinacién o insercién, que le permitirian reparar su geno-
ma. Se trata por tanto de un resto de genoma, que debié ser mucho
mas amplio en los antecesores de vida libre. Savater y colaborado-
res (Savater et al., 2001) comparan Buchnera afidicola con Esche-
richia coli, ya que se dispone de secuencias de ambas. 97% de los
genes de B. afidicola tienen sus equivalentes (ortélogos) en E. coli
aunque ésta posee un genoma mucho mayor, 4,6 Mb, 4.404 genes
para la estirpe K-12.

El endosimbionte Buchnera parece ser el resultado de una pro-
funda simplificacion de su antepasado de vida libre con pérdida del
90% del genoma. La i incorporacién al sistema afido-Buchnera, con
dotacién genética muy superior, le permite la supervivencia y el
establecimiento (al conjunto afido-bacteria), de mutualismos con
otra escala de organismos (hormigas, plantas vasculares), fuera de
las posibilidades del microorganismo.

Para Savater et al. (2001), la transformacién del genoma ha
tenido lugar en dos etapas; una antigua, datada entre 86 y 164 M
afios donde tuvieron lugar transformaciones muy intensas del geno-
ma y su profunda reordenacién. Ha sido seguida de una etapa de
estabilidad extrema con pérdida acumulativa de genes aislados y
algunas delecciones. Para la bacteria, el modelo poblacional de
expansiéon numérica en los bacteriocitos y extrema reduccién en la
colonizacién del huevo (poblaciones en cuello de botella), limita
mucho la capacidad de recombinacion.

Se ha comparado el patrén evolutivo de Buchnera con el de
los 4fidos. Los afidoideos modernos tienen una antigiiedad de 100-
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250 M afios. Tras un periodo, que quizi cubri6 la mitad del inter-
valo, se debieron asociar a Buchnera que ha venido reduciendo
desde entonces su genoma. Cabe especular que, en el intervalo
previo, otro microorganismo, hoy extinguido, haya ocupado el
papel de Buchnera. Y que el especializado microorganismo actual,
de genoma tan reducido y carente de mecanismos de reparacion, se
acerca a su agotamiento genético y a la extincién. Para mantenerse
en la Biosfera, el afido deberd incorporar un tercer microorganis-
mo simbionte.

Se conoce apenas esta vasta drea del mutualismo donde concu-
rren varios endosimbiontes y otros microorganismos simbiéticos.
Al estudio de su diversidad en los bacteriomas de los pulgones se
pueden aplicar los mismos principios que a otros problemas de la
biodiversidad que relacionan nimero de especies y estabilidad
(Tilman, 1999). En una coleccién de microorganismos concurrien-
do sobre el mismo 6rgano, podria avanzarse que resultard favore-
cido el mds eficiente en la explotacién de los recursos para su
crecimiento y que sufra menos los efectos desorganizadores del
medio. Al parecer lo que controla la proliferacién bacteriana son
las lisozimas que el afido segrega en el bacterioma: de ser asi, la
resistencia a esta enzima, o a otra enzima de papel equivalente,
seria diferencial para la persistencia de la estirpe frente a otras
proteobacterias en la estirpe de afidos.

Las diatomeas de agua dulce de los géneros Epithemia y Rho-
palodia poseen cuerpos intracelulares con doble membrana y ti-
lacoides. Rhopalodia gibba es capaz de fijar nitrégeno bajo la luz,
lo que ha llevado a sospechar que los cuerpos intracelulares (2 a
4, segun las condiciones de cultivo) fuesen responsables de esta
singular caracteristica (Floener y Bothe, 1980). Los cuerpos intra-
celulares no se multiplican en cultivo. Climacodium frauenfeldi-
anum es una diatomea marina que asimismo posee cuerpos intra-

celulares que se ha sugerido pueden fijar nitrégeno (Carpenter y
Janson, 2000).

Julia Prechtl (Prechtl et al., 2004) han demostrado que los
cuerpos intracelulares de Rhopalodia gibba son organulos fijadores
y que su genoma se relaciona con un grupo de cianobacterias del
género Cyanothece, frecuentes en los mares tropicales, siendo cer-
cana a la estirpe ATCC 51142 de vida libre y lo que es mads
interesante, al esferoide de Climacodium frauenfeldianum. Anti-
guos procariotas se han asociado a eucariotas integrandose como
un organulo celular, como las mitocondrias o los cloroplastos,
reproduciéndose verticalmente con las diatomeas a las que permi-
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ten disponer de nitrégeno orgdnico. Cyanothece es fijadora noctur-
na en tanto que los orgdnulos son fijadores diurnos, lo que implica
cambios en el origen y acumulacién de intermediarios bioquimicos
de la reduccién del N

En plantas superiores la asociacién estd muy bien conocida de
antiguo, pero cuando se ha verificado, la capacidad de fijacién no
corresponde a las células vegetales sino a los procariotas asociados.
Una integracién intima con Cianobacterias se da en especies de
Gunnera que presentan heterocistos de Nostoc con capacidad fija-
dora formados por invasién de glandulas en los tallos de la planta
(Bergman y Osborne, 2002). Los nddulos de las raices de legumi-
nosas, capaces de fijar N, se pueden considerar también el resul-
tado de una infeccién de Rhyzobium en el tejido vegetal.

Jeffries (Jeffries, 1997) resume asi la asociacion de eucariotas y
procariotas: Every eukaryote is a bacterial homunculus (pag 21).
Y un reservorio de diversidad, se podria afadir.

La biodiversidad en los endosimbiontes del bacterioma, la di-
versidad en los genomas de los microorganismos, la diversidad en
la comunidad de insectos de la planta hospedadora, la diversidad
de la comunidad vegetal, la diversidad en el ecosistema. El mismo
concepto adquiere en cada escala una interpretacioén propia, enla-
zando los niveles de complejidad de la Biosfera.

Los ejemplos precedentes ponen de manifiesto que los mutua-
lismos estan extendidos de los procariotas a los eucariotas y favo-
recen en cada caso el mantenimiento de la biodiversidad.

El pleno significado del mutualismo tiene lugar en eucariotas
para la construccion de comunidades ecolégicas combinando las
funciones de diferentes organismos en un todo funcional regulado.
La imposibilidad de supervivencia aislada, se hace posible en la
comunidad. Las asociaciones entre pares, trios o nimero corto de
especies por medios de bucles regulatorios, posibilita un enorme
progreso evolutivo. La Biosfera de eucariotas accede a otros niveles
de diversificacién, que explican la elevada biodiversidad.

La existencia de eucariotas multicelulares, de tamafio grande,
impide su dispersiéon pasiva por la atmésfera, facilitando una evo-
lucién local. Quedara ligada a las placas litosféricas o a los océa-
nos que estas confinan, impulsando una separacién de las lineas
evolutivas en cada continente, que ofrecerd en lo sucesivo un bio-
ma propio. Los mutualismos reflejan desde asociaciones muy anti-
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guas, a otras recién adquiridas, combinando en un bucle de reali-
mentacién favorable a todo tipo de procesos.

Se ofrecen tres ejemplos donde la biodiversidad local de la
comunidad esta favorecida por procesos de relacién donde partici-
pan insectos, que van desde la predacién al mutualismo.

Euura lasiolepis

En los insectos es frecuente una forma de herbivoria consistente
en la induccién de la formacion de una agalla o cecidia de tejido
indiferenciado donde la hembra pondra su huevo. La larva avivara
en la agalla, donde se alimenta hasta pupar y salir mis tarde como
imago. El 6rgano vegetal ofrece al insecto alimento, proteccién de
la desecacién y frente a muchos predadores. La proteccién no es
completa; insectos predadores como los ichneuménidos (himenép-
teros) pueden detectarlo dentro de la cecidia y situarle encima un
huevo cuya larva lo devorard. Pupara en la agalla y saldrd como
ichneumoénido adulto libre.

Euura lasiolepis es un pequeiio tentredinido (himenéptero) de
Estados Unidos que induce agallas en ramas jévenes del sauce Salix
lasiolepis donde deposita un huevo. La agalla se produce por una
reaccion del tejido vegetal ante una secreciéon del oviscapto, de
naturaleza no conocida. El insecto depende en exclusiva de su
planta nutricia y hospedadora y requiere para tener éxito en su
puesta numerosas condiciones favorables: una poblacién de sauce
cercana, con ramas de dos a diez afios de edad, brotes vigorosos
en crecimiento activo pertenecientes a clones favorables a la forma-
ciéon de agallas y que tengan durante ese ciclo anual un suministro
apropiado de agua. Si el potencial osmético del brote se eleva, la
larva no sobrevivird. Otros agentes externos afectaran a Euwura
lasiolepis como Lathrostizus euurae, un ichneumoénido predador, o
los roedores que abren las agallas para capturar la larva, o los
saltamontes y ramoneadores como el ciervo y el venadito de cola
blanca que consumen las ramitas del sauce.

Price y su grupo han estudiado durante dieciséis afios en Flags-
taff, Arizona, las poblaciones de Euura lasiolepis (Price, 2003),
combinando el seguimiento de poblaciones naturales con la expe-
rimentacién, llegando a explicar la mayor parte de la fluctuacién
poblacional. Resulta llamativo este ejemplo porque hasta un 70%
de la variabilidad estd condicionada por la precipitacién a través
del crecimiento del sauce, comportandose el insecto casi como un
6rgano vegetal, como una parte de la poblacién de agallas.
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De los numerosos agentes que actian, pese a la interaccién de
predadores y a las dificiles exigencias reproductivas, Euura lasio-
lepis sobrevive si Salix produce anualmente un nimero de brotes
suficiente para la nueva generacién de insectos. Los efectos de la
sequia se aprecian como ecos, como minimos de la poblacién del
insecto, hasta dos afios mds tarde.

La linea evolutiva de estos himendpteros tentredinidos dotados
de un oviscapto largo con un borde en forma de sierra es muy
antigua y durante decenas de millones de afios han estado asocia-
dos a sus plantas nutricias siguiendo sus poblaciones al cambiar los
climas y desplazarse las placas continentales. También han respon-
dido a los cambios de los tejidos vegetales, que se han hecho mas
resistentes para desgastar el oviscapto que necesita serrar un corte
para depositar cada huevo. O que han producido un parénquima
poco nutritivo frenando el crecimiento de la oruga, o han incorpo-
rado mecanismos de defensa quimica. Los antepasados de Euura
lasiolepis han acumulado los caracteres fisiologicos y etolégicos
suficientes para superar las nuevas limitaciones aparecidas: al ha-
cer la puesta la hembra, por ejemplo, parece estimar con precision
la capacidad de crecimiento del brote que explora, decidiendo la
puesta (optativa) de un huevo de hembra en un brote mejor, des-
tinando los de macho para los peores brotes. Al parecer (Roinien
et al., 1999), es la concentracién en el brote del glucésido tremu-
lacina la sefial que le sirve a la hembra para estimar (acertadamen-
te) el potencial de crecimiento.

La relacién entre planta e insecto no es simétrica. El insecto, en
su fase de crecimiento, recibe la energia y puede completar su ciclo
gracias a la planta, transformada en un condicionante riguroso, en
condicién necesaria de su existencia, pero no suficiente. Euura
lasiolepis pasa por un minimo poblacional en cada periodo de
sequia y sus poblaciones pueden ser incapaces de producir indivi-
duos de fase dispersiva en nimero suficiente, extinguiéndose local-
mente. Su reintroduccién tiene lugar desde individuos dispersores
procedentes de poblaciones supervivientes en Salix lasiolepis, su
tnico refugio en la Biosfera. La relaciéon es de supervivencia para
el insecto y tan marginal que no resulta medible, para el arbusto.

Para Salix lasiolepis, el pequefio predador no tiene apenas efec-
to: la disponibilidad de agua en la sequia, la modificacién de los
depésitos y canales del dlveo fluvial en las avenidas y la competen-
cia con otras especies vegetales por la luz y el agua, son las interac-
ciones predominantes del vegetal. Su linea evolutiva, es igualmente
antigua. El género Salix con unas 300 especies tiene una distribucién
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mundial y con el género Populus (boreal) forma el orden Salicales,
de rasgos primitivos y filogenéticamente aislado. Los pies femeninos
producen semillas muy numerosas dotadas de un penacho plumoso
que favorece su dispersiéon amplia, implantdndose en superficies
descubiertas del alveo. Al género Salix pertenecen nuestros sauces,
mimbreras, sanguifios y zaragatillos de los bosques y matorrales de
ribera. El porte es variado, generalmente arbustivo y con muchas
ramas, desde el diminuto Salix herbacea que no supera los 10 cm
(v Linneo denominaba el drbol mds pequefio de la Tierra), hasta
especies de algunas decenas de metros. Salix lasiolepis presenta cre-
cimiento modular en ramas horizontales que brotan al quedar en-
terradas produciendo nuevas plantas por expansién vegetativa, cre-
ciendo rapidamente para entrar en senescencia hacia los diez afios.
Mantienen una copa con intensa renovacioén de ramas y en sus po-
blaciones los individuos, efimeros, ocupan un medio inestable y no
soportaran la competencia por la luz o los nutrimentos, propia de
comunidades vegetales maduras.

Ampliando la perspectiva a la familia del insecto, los tentredi-
nidos boreales presentan en Norteamérica 824 especies y 795 en
Europa, siempre fit6fagas y en su mayoria consumidoras de hojas.
Se pueden encontrar diferentes tipos de asociacién a especies de
Salix con transformaciones progresivas de sus hojas para una pro-
teccién creciente de la larva que probablemente documentan una
larga coexistencia: hoja sin modificacién, hoja enrollada, agalla en
la superficie foliar, en el peciolo, en las yemas y finalmente en el
tallo, donde ofrecen la mayor defensa, verificable estadisticamente
por la intensidad de los ataques causados por depredadores de la
larva en unas u otras localizaciones. Se han propuesto filogenias
que explican los sucesivos pasos (hipdtesis de Price-Roinien de
radiacion adaptativa de los tentredinidos), confirmadas posterior-
mente por el andlisis de caracteres (Nyman et al., 2000).

Este ejemplo de evolucién de una linea de insectos poseedores
de un 6rgano singular, vinculado a un tipo de puesta en tejidos ve-
getales vivos, podria ser mis comin o quiz4 ha sido general en la
Biosfera y futuras investigaciones lo pondrdn de manifiesto. Con-
siderada la comunidad de Salix, el papel de Euura es marginal.
El agente principal es el arbusto capaz de formar poblaciones casi
puras que durante algunos afios estructuran vertical y horizontal-
mente el espacio sufriendo los pulsos de las inundaciones que des-
organizan parte de la copa y la disponibilidad de agua que frena
su productividad. Otras especies de plantas herbdceas crecen bajo
el dosel de Salix y algunos arbustos y arboles se incorporan a la
comunidad en etapas sucesivas compitiendo con Salix al que final-
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mente desplazan. Insectos consumidores (como Euura) y de otros
6rdenes como ortdpteros, coledpteros, lepidopteros, consumen
hojas y ramas, inflorescencias y polen. Aves y mamiferos, algunos
reptiles, pertenecen a la comunidad, utilizando al Salix como ali-
mento, area de caza, soporte o refugio. La construccion de presas
por los castores favorece el crecimiento de Salix y su acceso a los
nutrimentos debido a la deposicién de sedimentos. La presion de
los ramoneadores, como el ciervo (Cervus elaphus) y el venadito de
cola blanca (Odocoileus virginianus), son capaces de modificar el
habito de crecimiento de Salix, y afectar a la poblacién (Peinetti
et al., 2002). La superposicion de efectos adversos del castor y el
ciervo se ha propuesto como el mecanismo responsable de la regre-
sion del Salix monticola en el Parque Nacional de las Montafias
Rocosas (Estados Unidos) (Baker et al., 2005).

Las avenidas del cauce ponen en contacto la biocenosis acuatica
y la terrestre y las algas o protozoos, el zooplancton, se superponen
temporalmente a la comunidad de Salix, quedando posteriormente
sus restos incorporados a la materia organica de los sedimentos
depositados. La apertura y cierre de canales por el agua, la erosién
o deposito de los sedimentos fluviales, destruyen mosaicos y crean
otros en la comunidad; ofrecen islas colomzables y aniquilan otras
donde la comunidad habia madurado, reconstruyendo el bosque de
ribera siguiendo los dictados del clima.

Las poblaciones de ciervo-venadito-castor, las avenidas, los ci-
clos climaticos, modulan la poblacién de Salix, la forma de sus
individuos, la longitud y nimero de sus brotes y por estos meca-
nismos causales, las poblaciones de tentredinidos asociados. Al
ampliar la escala temporal descubriendo el marco de las relaciones
Euura-Salix la Ecologia ha descubierto que las interacciones estdn
ordenadas y jerarquizadas obedeciendo a principios que permiten
explicar el funcionamiento del medio fisico, de los bucles mutua-
listas de la comunidad, de sus poblaciones y esbozar las estrategias
seguidas por sus especies en la evolucién. En suma, c6mo se ori-
gina, amplia y mantiene la diversidad y como puede amortiguarse
en una comunidad.

La capacidad de deteccion, localizacién, acoplamiento a un
sistema fisico, a los individuos de otra especie, pueden iniciar una
diversificacién hacia hibitats no colonizados, territorios no alcan-
zados o al establecimiento de nuevos mutualismos. Como ejemplo
de un solo caracter, la mejor visiéon de las mariposas diurnas (ro-
paldceros) frente a las polillas (heteréceros) se ha propuesto como
el mecanismo basico de su radiacién permitiendo a las primeras
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distinguir con precision las plantas nutricias donde hacer la puesta,
las flores productoras de néctar y también orientarse espacialmente
en la trama vegetal, favoreciendo su monofagia frente a las noctur-
nas que tienden a la polifagia y ofrecen menor especiacion.

Entre los ropaldceros existen muchas especies y subespec1es de
area biogeograifica reducida, limitada a veces a un pico o macizo
montafioso (como en el género Apollo) y estrechamente dependlen—
tes de una o pocas especies vegetales o de mutualismos mais com-
plejos que incluyen otras especies. La diversidad que ofrece el gru-
po es alta, y por eso, de las mds amenazadas.

Plebejus argus

En el Parque Nacional de Dofiana, mi equipo, en colaboracién
con el del Profesor Fernandez Haeguer de la Universidad de Cér-
doba, ha estudiado una asociacion de insectos clasica en la litera-
tura ecologica: la de licénidos (lepidopteros) y hormigas del género
Lasius. Plebejus argus (licénido) presenta en Dofiana una pobla-
cién singular, aislada a la orilla del mar bajo un clima mediterrai-
neo con un periodo estival duro, muy seco, estando las poblaciones
mdas cercanas en areas montafiosas separadas por centenares de
kilémetros. Las orugas de la pequefia mariposa consumen las hojas
del jaguarzo, Halimium bhalimifolium, un matorral pir6fito muy
bien estudiado en el Parque (Diaz Barradas et al., 1999). Las oru-
gas pasan el dia refugiadas en los hormigueros que Lasius niger
excava al pie de los jaguarzos. Una feromona de la oruga confunde
a las hormigas que, lejos de atacarla, le brindan proteccién. Ano-
checido, las orugas ascienden por la planta para consumir las hojas,
donde las hormigas de nuevo las protegen. Las orugas reaccionan
a los ataques de ichneuménidos u otros predadores evaginando
unos 6rganos que trasmiten una sefial de alarma a las hormigas.
Como recompensa ofrecen por pares de glindulas situadas a lo
largo del cuerpo una secrecién azucarada y rica en aminodcidos
que las hormigas consumen 4vidamente.

Antes de clarear descienden las orugas para refugiarse en el
hormiguero, repitiendo la pauta cada noche hasta completar su
crecimiento. En el hormiguero pupan y cuando la crisalida se abre,
la mariposa es ayudada por las hormigas para salir. La nueva
generacion revolotea sobre plantas de jaguarzo grandes, donde se
aparea. Las hembras fecundadas examinaran cuidadosamente las
poblaciones de jaguarzo seleccionando la planta en cuya base ha-
rdn la puesta sobre la hojarasca. Los huevos pasardn el otofio y el
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invierno, sufriendo la predacion de otras especies, el ataque de
hongos y otros procesos desfavorables. Los supervivientes avivaran
para recomenzar el ciclo en primavera (Rodriguez et al., 1991).

Aunque se trata de una especie polifaga en Dofana selecciona
solo ejemplares grandes de jaguarzo. Aparentemente detectan la
presencia de la hormiga Lasius niger que para construir sus hormi-
gueros selecciona plantas grandes ubicadas en una situacién favo-
rable de humedad del suelo, muy arenoso (Jordano et al., 1992).
Son localizaciones donde la inundacién es improbable y el movi-
miento de la arena superficial en un periodo de sequia, no es de
esperar. La presencia de la hormiga es un buen predictor de la
presencia de la mariposa (Gutiérrez et al., 2005).

Lasius, Plebejus, Halimium, interactdan, intercambian infor-
macién. Se encuentran jaguarzos sin los insectos. Pero no Plebejus
sin Halimium y Lasius. El origen de la asociacién es antiguo y lo
comparten otras regiones biogeograficas, con especies de hormigas
y licénidos, sobre diferentes plantas nutricias (Holldobler y Wilson,
1990).

Cabe preguntarse si en Dofiana el matorral de jaguarzo se
beneficia de una asociacién mutualista o se trata de un caso como
el de Salix y Euura. La respuesta es afirmativa. Las orugas consu-
men las hojas del jaguarzo comenzando por las inferiores. En los
primeros meses de primavera las hojas de invierno ocupan las
posiciones inferiores y las hojas jévenes aparecen progresivamente
en los brotes terminales. Las hojas de invierno y de verano son dos
poblaciones de comportamiento fisiolégico diferenciado (Zunzune-
gui et al., 2002, Ain-Lhout et al., 2004). Las de invierno no sopor-
tan potenciales hidricos muy negativos y en situaciones de estrés
hidrico entran en senescencia y caen. Bajo condiciones hidricas
favorables contintian su actividad hasta el verano.

En los afios lluviosos el consumo de hojas inferiores que hacen
las orugas es pequefio en relaciéon con el nimero de hojas de la
planta en condiciones de crecimiento activo. En los afios de escasez
de agua, con poco desarrollo foliar de nuevas hojas, el consumo
de hojas bajas pasa a ser cuantitativamente importante y afecta a
las hojas de invierno, de peor regulacion fisiologica. Podria decirse
que las orugas actiian como un mecanismo defoliador antes que la
planta aumente su estrés y se induzca la senescencia y caida de las
hojas de invierno.

Para verificar esta hipétesis mutualista se ha examinado en
condiciones naturales el potencial hidrico de poblaciones de ja-
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guarzo sometidas a cargas crecientes de orugas en un ciclo himedo
y en otro seco, encontrando que las plantas mas predadas mante-
nian potenciales hidricos menos negativos que las plantas poco
predadas (Diaz Barradas et al., en preparacidn).

El bucle mutualista de los insectos con la planta opera favora-
blemente en los afios criticos, amortiguando los efectos de la se-
quia. Otras interacciones positivas se pueden conjeturar y servir de
base a futuras investigaciones: Plebejus argus es una especie ex-
traordinariamente abundante en el matorral de Dofiana, suponien-
do casi el 50% de los individuos de ropal6ceros y su papel en la
polinizacién del jaguarzo, sobre el que se concentra, puede ser
significativo para la produccion de semillas. Lasius niger excava
sus galerias apoyandose en parte sobre la raices de Halimium
halimifolium. Es muy probable que el transporte de materia orgd-
nica hacia el hormiguero y su posterior mineralizacién mejoren la
disponibilidad de nutrimentos para la rizosfera de la planta en este
suelo arenoso tan pobre en materia orgdnica (1-2%) y de baja
capacidad de cambio (Clemente Salas, 1998).

Las pequefias maripositas azuladas dependen de su informa-
cibn... y de la informacién que otros organismos de la comunidad
poseen y utilizan para crecer y reponer las hojas nutricias consu-
midas o ser atendidas por las hormigas durante la forzada inmo-
vilidad de su crisdlida. Y dependen de la presencia de mantos
eblicos donde el jaguarzo encuentra su unica 4rea biogeografica y
de un clima mediterraneo que con pulsos de sequia/inundacién,
mantiene una comunidad abierta denominada Monte blanco, que
puede reorganizarse en un entorno cercano siguiendo los cambios
climaticos de matorral y la explotacién de recursos de Dofiana que
desemboco en ese tipo de vegetacion (Granados et al., 1987). Sin
esas fuentes informativas y estructurales, Plebejus desapareceria en
una generacién. Si no fuera por esa historia secular conocida, no
hubiera logrado instalarse y constituir una importante poblacién.

El elemento de diversidad que constituye la mariposa se apoya
en otros (hormiga, jaguarzo), que se elevan a condicién necesaria
de su existencia en Dofiana. Los datos disponibles sugieren que las
otras especies muestreadas han establecido bucles positivos entre si
y con la mariposa, que no es neutral sino favorable al jaguarzo.
Los circuitos mutualistas mantienen en los matorrales arenosos de
Dofiana una especie que, lejos de extinguirse, es la mas abundante
del Parque Nacional (Ferndndez Haeguer, 2004).

Los ejemplos de asociaciones entre insectos y plantas son abun-
dantes por el elevado niimero de los primeros. Sin embargo la
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asociacion entre las plantas, sesiles y productivas y los animales,
moéviles, ha permitido en la evolucién establecer una densa trama
de bucles mutualistas mdas alld de los insectos. El papel de los
vertebrados como dispersores de frutos y semillas ha sido destaca-
do y pueden descubrise las etapas de una larga coevolucién (He-
rrera 1982, 1984).

-Para terminar el apartado mencionaré una linea de investiga-
cién reciente en Ecologia (2002), que se ha citado ya en el texto:
la hibridacién en hormigas, una interacciéon mutualista entre estir-
pes que producen hibridos de significado ecoldgico.

Hormigaé hibridas

Con pocas excepciones, en los himenépteros, los machos son
haplontes y las hembras, diplontes, producen sin fecundacién hue-
vos de machos y con fecundacién huevos de hembras. En los hime-
népteros sociales (hormigas, y algunas avispas y abejas), se desarro-
llan castas, con una divisién de actividades en la colonia: obreras,
hembras reproductoras y dispersadoras y machos reproductores. En
este modelo general, el destino de los huevos diploides hacia obrera
0 hacia hembra reproductora viene generalmente controlado por
agentes externos durante su desarrollo, como temperatura o alimen-
tacion y en algunos casos, concentraciéon hormonal en el entorno.
Las larvas bien provistas de recursos producen hembras fértiles; las
otras presentan poco desarrollo de los ovarios, ausencia de alas,
menor tamaifio y funcionarin en la colonia como obreras estériles.
Este modo se denomina determinacién ambiental de la casta.

En su vuelo nupcial, las hembras fértiles que abandonan la
colonia se aparean con machos de su especie, reiniciando el proce-
so en las colonias que funden o en la colonia a la que se agreguen.
Si los machos coespecificos escasean, pueden aparearse con los de
otra especie cercana y, en ciertos casos, producir huevos hibridos
viables que dan hembras hibridas estériles que se comportan como
obreras y como hembras hibridas fértiles. Los machos sin embargo
s6lo seran de la progenie de la fundadora. La colonia surgida de
un apareamiento interespecifico tendrd una hembra fértil con obre-
ras hibridas estériles. Si el acoplamiento es multiple, también con
machos coespecificos, apareceran obreras y hembras fértiles del
mismo gen tipo que la hembra fundadora.

En la naturaleza se han observado en América del Norte colo-
nias hibridas de Acanthomyops (subgénero de Lasius) fundadas
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por hembras de A. latipes fecundadas por machos de A. claviger,
pero no colonias reciprocas. Tampoco se ha observado que las
colonias hibridas se reproduzcan, poseyendo hembras fértiles. En
este caso las colonias hibridas son una subpoblacién de A. latipes
que parasita esperma de los machos de A. claviger (Uhmphrey,
2006). Existen colonias de una y otra especie, colonias hibridas y
colonias mixtas con A. latipes. Un fendémeno similar tiene lugar en
Gran Bretafia entre las hembras de Lasius alienus y los machos de
L. niger con produccién de colonias hibridas. En hormigas de fuego
(Solenopsis) se ha observado asimismo la presencia de colonias
hibridas. Muchos pares de especies de hormigas han sido investi-
gados y Seifert (1999, citado por Uhmprey 2006, pig. 2149) con-
cluye que 17 de las 164 especies investigadas en Europa Central,
muestran evidencia de hibridacién.

¢Qué ventajas ofrece la hibridacién para estar presente en mas
del 10% de las especies? Se han propuesto modelos sugiriendo que
las situaciones marginales de mala calidad del habitat, de pertur-
baciones reiteradas o de cambio climitico favorecen las opciones
de las colonias hibridas y alivian la presién de competencia debida
a las especies parentales Si el hibrido presenta caracteres propios
diferenciales en vigor o comportamiento, mejoraria la eficiencia de
sus colonias y podria llegar a competir con éxito sobre las colonias
parentales. De hecho puede tener lugar un aislamiento suficiente
para favorecer la persistencia de colonias hibridas.

Cahan et al. (2006) han estudiado un caso de esta naturaleza
en Pogomyrmex en Arizona donde P. rugosus y P. barbatus coexis-
ten. Se han documentado colonias hibridas de morfologia P. rugo-
sus (lineas H1 y H2) y de morfologia P. barbatus (lineas J1 y J2).
Las lineas H1, H2 y J1 son de origen hibrido antiguo; J2 no se
conoce con precisién. En P. rugosus la regulacién de castas es de
tipo ambiental. Por el contrario en las lineas es de tipo genético:
para producir obreras, las reinas de una linea deben aparearse con
machos de la otra linea. En el nido las obreras no se reproducen
y atienden larvas intra-linea para producir hembras fértiles y ma-
chos haploides, manteniéndose una casta hibrida (obrera) y lineas
puras reproductivas. En el mismo nido coexisten por tanto las
lineas J1 y J2 que se reproducen separadamente para dar indivi-
duos reproductores y se hibridan (con otra colonia) para producir
las obreras. Otro tanto sucede con las lineas H1 y H2; el sistema
puede persistir si conserva sus dos lineas independientes.

Cahan et al. (2006) observan que no existe flujo medible de
genes desde las poblaciones de parentales de P. rugosus a las po-
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blaciones hibridas con lineas H1 o H2, lo que evidencia un aisla-
miento genético. En el territorio, el cambio de unas a otras es
abrupto, sugiriendo el desarrollo de mecanismos alopétricos con el
parental y simpitricos entre las colonias H1 y H2 donde las obre-
ras son consistentemente hibridos H1/H2.

Aisladas genéticamente, segregadas espacialmente, las colonias
H1/H2 y J1/J2 son entidades biolégicas auténomas ecoldgica y
evolutivamente. Merecerian ser identificadas como especies. ¢Espe-
cies dobles? ¢Especies entrelazadas? Son elementos propios de la
diversidad planetaria y un elegante ejemplo de un modo inusual de
mutualismo, donde queda patente cémo unos organismos, para
persistir, necesitan compartir su informacién (en este caso a nivel
genético) con otros.

La informacién compartida es el mecanismo fundamental del
sostenimiento de la Vida en la Biosfera, la raiz de su diversidad.

La Biodiversidad planetaria

Barnes, al frente de un equipo de taxénomos (Barnes, 1998)
ha revisado el conjunto de formas vivas aceptando la existencia de
89 phyla. Se reparten en 14 phyla de bacterias, 32 de protistas,
3 de hongos, 2 de plantas y 38 de animales. Las aproximadamente
1.800.000 especies descritas se concentran sobre algunos phyla que
dominan la Biosfera en tamafio, biomasa o individuos. Algunos
phyla estin apenas representados como Chlorarachnida (amibas
verdes) con sendas especies de los géneros Chlorarachium 'y Cryp-
tochlora.

El nimero de especies del planeta es desconocido y desde el
punto de vista cientifico lo serd por mucho tiempo. La comunidad
cientifica carece de la masa critica de taxénomos para explorar
el Planeta a un ritmo que permita acercarse a un nivel de preci-
sién aceptable: el 0,9 o al menos 0,8 de su riqueza especifica,
en un plazo de diez o quince afios. No serd asi. La tasa de descrip-
cién de especies nuevas sigue dominada por artrépodos y algas y
no ha variado mucho en los dltimos diez o quince afios. Se sitda
en unas 13.000 anuales, algo mds de 1.000 mensuales, o 35 al
dia... de mantenerse el ritmo actual de exploracion, ni a finales del
siglo XXI se conocera la biodiversidad planetaria.

Esta situacién desfavorable es heterogénea. En primer lugar las
estimas de biodiversidad gravitan sobre las especies linneanas, de
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base morfolégica, a las que corresponde la cifra indicada de 1,8 M.
El nimero de especies moleculares de eucariotas, y las de proca-
riotas, no es abordable, ni estimable en nuestro estado de conoci-
miento. Las razas y cultivares agricolas, los de ganados, y los mi-
croorganismos de las fermentaciones industriales (vinos, cervezas
y bebidas alcohdlicas, lacteos, zumos, embutidos, medicamentos,
depuracién de aguas y otras), forman un capitulo de la diversidad
biolégica sobre el que se carece de estimas. S6lo puede hablarse de
indicios, ofrecidos por los ejemplos conocidos en cultivos y gana-
dos, para sugerir que su nimero debe ser del mismo orden de
magnitud que las especies silvestres conocidas: 10°.

El mapa del conocimiento de la Biosfera posee territorios bien
explorados en los medios accesibles y en los grupos biolégicos con
organismos grandes, conocidos de antiguo y poco numerosos en
especies y situados cerca de los laboratorios que estudian la biodi-
versidad (Levin et al., 2001). Las colecciones de referencia de ejem-
plares conservados, pieles, esqueletos, muestras, los zoolégicos,
herbarios, colecciones de germoplasma, jardines botdnicos, ofrecen
una infraestructura sélida y tales grupos se llevan estudiando cerca
de tres siglos. Los vertebrados (52.000 especies, un 49% peces),
son el mejor ejemplo; apenas se describen especies nuevas de aves
o de mamiferos y un nimero corto de reptiles. Las novedades son
mas numerosas en los anfibios y peces de medios tropicales donde
son abundantes y sus habitats estin mal estudiados.

Las plantas vasculares (270.000 especies) estan razonablemente
conocidas en latitudes medias y climas templados, procediendo las
novedades de los climas tropicales y de areas poco herborizadas.
En vertebrados y plantas vasculares se puede conjeturar un nivel
de conocimiento cercano al 0,9 de las especies linneanas si bien el
numero de criptoespecies morfologicas, detectables a nivel molecu-
lar, podria exceder al de especies linneanas.

Alejandose de estos grupos privilegiados por los taxénomos, el
nivel de conocimiento desciende: menos especialistas, falta de colec-
ciones de referencia, pocas claves, inexistencia de revisiones regio-
nales... Musgos y hepdticas, hongos, comparten este perfil de difi-
cultades a su conocimiento. Los hongos descritos se estiman en unos
75.000. Las algas, sin incluir las verdeazuladas o Cianobacterias,
que propiamente son bacterias, suponen unas 40.000 especies.

Los Protozoos tienen muchas especies descritas varias veces
debido a la heterogeneidad de medios donde se presentan: acudti-
cos continentales y ocednicos, libres, de sedimentos, parasitos y
simbiontes. Por otra parte, s6lo es conocida una fraccién de su
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representacioén planetaria. Finlay y Esteban (2001) estiman las es-
pecies conocidas en unas 12.000 (morfoespecies) repartidas en
6.570 ameboideos, 2.260 flagelados y 3.060 ciliados. Citan otras
estimas algo superiores (Corliss, 1999, 19.000 especies). Destacan
que las especies morfologicas encubren otros niveles (layers) de
heterogeneidad genética o funcional que multiplicarian la estima de
biodiversidad mencionada.

Cuando se trata de Procariotas, el nimero conocido de especies
es muy bajo, unas 4.900. Se trata de las Cianobacterias, de otros
grupos de bacterias y de otros microorganismos y de formas bio-
l6gicas muy simplificadas, como virus. En ellas el significado mor-
foloégico pierde entidad frente a la caracterizacién molecular y
carece de sentido hablar de especies morfoldgicas y los linajes evo-
lutivos son escasamente conocidos. La exploracién es lenta porque
la aplicacién de técnicas genéticas estd limitada por la posibilidad
de conseguir cultivos axénicos.

El ntimero de células procariotas en la biosfera se ha estimado
en 4-6 10°° (Whitman et al., 1998) con una biomasa que debe ser
equivalente al resto de formas vivas, eucariotas. Este mundo micro-
biano de formidables dimensiones ocupa en un 90% los suelos, y
también los sustratos minerales superficiales y las masas oceanicas
(aunque su densidad sea baja en este medio).

Las comunidades de medios acudticos poseen biomasas semejan-
tes en cada clase (logaritmica) de tamaiio, lo que implica que el
ndmero de organismos en cada una es inversamente proporc1ona1 a
su tamafio. En una masa de agua continental, una gota (107" ml),
tipicamente puede contener unas 10° bacterias y 10 protozoos fla-
gelados. En los medios terrestres la relaciéon entre tamafio y densi-
dad es log-log y la pendiente de la regresién log densidad por m?
sobre log masa en g, es aproximadamente 1 sobre un rango de
unos 20 6rdenes de magnitud. Esta relacién corresponde a unas den-
sidades de 10° m™ para mamiferos medianos (1/10 ha) y de unos
10° m™ para protozoos (1/10 mm?) (Finlay y Esteban, 2001). Hay
una relacién bien establecida entre densidad y tamaiio de los or-
ganismos en un territorio, escaseando los de mayor talla. La corre-
lacién negativa entre la masa del individuo y la densidad de su po-
blacién en un territorio se mantiene para el conjunto de animales y
para los principales grupos de organizacién por separado, con pen-
dientes mayores para los niveles tréficos superiores y para los gru-
pos terrestres frente a los acuaticos (Peters, 1983).

La biomasa vegetal suele situarse uno o dos 6rdenes de magni-
tud por encima de la animal en ecosistemas terrestres: las densida-
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des de la vegetacion terrestre encajan en el rango de densidades
descrito, con valores de 100 a 1.000 arboles por hectirea para bos-
ques, 102 a 10" m™, 10.000 pies de matorral por hectirea en ma-
torral, y 10°m™ y 1M de pies de herbiceas por hectirea (10> m™)
en pastizales, aunque pueden encontrarse valores dos 6rdenes de
magnitud mis elevados, hasta 10* m™ pies (Alves Palmeiro, 1998).

Estas diversidades ecologicas de la comunidad activa, ¢cémo se
comparan con las biodiversidades pasivas de los repositorios de
semillas, quistes y efipios? El aporte al banco de semillas del suelo
es pequefio en 4rboles 0 matorrales, comparado con los vegetales
herbaceos.

Los organismos pequefios son mds abundantes: los muy peque-
flos, abundantisimos. Los invisiblemente pequefios, son abruma-
doramente numerosos, pero ocultos a nuestros sentidos forman la
materia oscura de la biodiversidad, apenas explorada.

Las diversidades de procariotas no son equiparables a las cal-
culadas sobre eucariotas, ni los niimeros de unas y otras especies
descritas admiten comparacién: los procariotas se sitdan en el 0,3
al 0,4% de la biodiversidad descrita. Se ha utilizado como indica-
dor el RNAr 16S para explorar los medios naturales. El muestreo
en los suelos arroja valores de 1.000 genomas distintos de proca-
riotas por muestra de 30-100 ml (Torvisk ez al., 2002). El analisis
genético descubre un nivel de enorme diversidad en procariotas,
muy superior al de eucariotas.

El pobre conocimiento microbiolégico de la Biosfera se debe a
que la investigacién ha estado dominada por objetivos sanitarios y
quedan sin explorar muchos medios. El nanoplancton ocednico,
tan poco conocido, emerge en los ultimos afios como un gran
subsistema que condiciona el ciclo de los nutrimentos y la produc-
cién de los océanos. El bucle bacteriano (microbial loop) juega un
papel clave en la produccién en comunidades acudticas.

Los Archaea, el gran grupo de microorganismos primitivos, ha
sido marginal en la Microbiologia hasta que se han comenzado a
explorar medios ecoldgicos singulares, extremos, donde los orga-
nismos extremofilos se habian refugiado: fuentes termales, aguas
muy mineralizadas, medios endoliticos, han ofrecido una némina
creciente de microorganismos que parecen corresponder a los albo-
res de la organizacién bioldgica.

Retomando una observacién sobre la diversidad bioldgica sur-
gida en torno a los tapetes microbianos, se abre paso la idea de que
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numerosos artréopodos poseen en el digestivo poblaciones especifi-
cas de microorganismos simbiontes. En los vertebrados, en parti-
cular los herbivoros, las poblaciones de microorganismos estan
asociadas al proceso de digestion y son trasmitidas por la madre al
recién nacido. Se trata de un universo apenas atisbado que podria
formularse como la biodiversidad de procariotas simbiontes de
eucariotas. Siendo tan diferente la definicién de especies en unos y
otros, no es posible hacer comparaciones de base morfolégica como
las que ahora disponemos. Considerando descripciones genéticas
moleculares, puede imaginarse un reconocimiento molecular de
estirpes microbianas de un orden de magnitud igual o cercano al
de especies eucariotas. De ser cierta la hipétesis, y aceptando que
existen unas 10° especies animales conocidas (y 10’ estimadas),
podrian estar acompanadas de un nimero de formas distintas de
procariotas de 10°-10°. Un reparto de las diversidades planetarias
a mitades entre unas y otras formas vivas, semejante al de sus
biomasas.

Una evidencia que apoya esta hipdtesis es que protistas y micro-
organismos en general presentan distribuciones ubicuistas y también
confinadas. El caricter ubicuista es compatible con la explotacion
de un medio, existente en vastas 4reas planetarias aunque sea espe-
cializado y de baja densidad, como los medios acudticos salinos
continentales, o las fuentes termales. Los intensos mecanismos de
dispersién permiten el intercambio genético entre poblaciones y li-
mitan la deriva local y la especiacion. El resultado es una baja di-
versidad taxonémica de protistas aunque las especies conocidas
engloben diferencias genéticas y fisiologicas.

Analizando las relaciones entre tamafio del organismo y modo
de distribucién planetario, se observa (Finlay y Esteban, 2001) que
en cada grupo, al excederse un tamafio critico, la distribucién
ubicuista deja paso a la confinada. El acoplamiento a la difusién
global, dependiente de la dindmica atmosférica, deja paso a otros
patrones de dispersiéon de dmbito local o a mecanismos confinan-
tes. Al parecer, la evolucién ha seguido ambas orientaciones, con
protistas de gran talla que acceden a la distribucién confinada y
eucariotas de grupos con tamaifio grande que han simplificado una
fase dispersiva para hacerla muy pequefia y liviana (como las es-
poras o el polen) y acceder a mecanismos de dispersién no confi-
nada. La biodiversidad estaria necesariamente asociada a grupos
de mayor talla y distribucién confinada.

Las distribuciones confinadas facilmente conducen a la especia-
cién. Si el confinamiento sigue la especiacién de otros grupos de la
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Biosfera, podria multiplicarse el efecto. Si los microorganismos
simbiontes o comensales de una especie de artropodos se dispersan
en episodios de contacto entre individuos de la especie, o durante
la puesta, el confinamiento podria aislar al microorganismo de
otros ambientes o poblaciones. Si el artrépodo portador se diver-
sifica en nuevas lineas independientes, el proceso se podria multi-
plicar en sus microorganismos. Y el argumento seria extrapolable,
al menos, a los metazoos (Hawthorne y Vila, 2001).

Considerados como medio de procariotas, los eucariotas al
diversificarse han desarrollado orgdnulos, 6rganos, sistemas, do-
tdndolos de regulacién y ofreciendo nuevos medios especializados
para los procariotas que los explotan. El digestivo de los herbivo-
ros puede ser muy grande (jirafa, 70 m de longitud; hipopétamo,
50 m; rinoceronte blanco, 17 m). A plazo largo el proceso ha con-
ducido a un gran nimero de formas microscopicas acopladas a la
superficie o al medio interno de las formas de tamafio mayor.

En un apartado anterior se mencionaba la asociacién entre
pulgones y endosimbiontes del género Buchnera que se comportan
como estirpes de microorganismos confinadas en otros especifica-
mente: una estirpe en una especie de pulgén. Posiblemente el caso
sea general y evidencia una elevada diversidad microbiana confina-
da. Los medios confinados, como los tubos digestivos de metazoos,
han ofrecido a la evolucion condiciones apropiadas para la especia-
lizacién de lineas evolutivas de eucariotas comensales y parasitos y
probablemente, numerosos procariotas.

Esta hipotesis serd resuelta por la investigacién futura dando a
conocer las dimensiones de esta diversidad microbiana, ahora casi
ausente de nuestras cuentas de la Vida. Sabremos entonces si se
ajusta al modelo ubicuista o confinado, si las compartimos la ma-
yoria de los metazoos o si los procariotas no nos han seguido en
el camino evolutivo.

Los phyla evolutivos han conocido en la historia geolégica
periodos de auge seguidos de extincidn, sustituyéndose en el domi-
nio de océanos y continentes. Hasta la actualidad han llegado re-
presentantes de casi todos los grupos animales documentados por
la Paleontologia, ofreciendo ventanas para atisbar la vida y los
ecosistemas de biosferas pasadas. La reconstruccion de los paisajes
mesozoicos dominados por dinosaurios, ha sido un tema favorito
en la literatura y el cine. Otras imdgenes evocadoras de las bios-
feras extinguidas serian los bosques carboniferos con artrépodos
de enorme tamafio y sus aguas con peces acorazados o los océanos
mesozoicos, con ammonites pelagicos.
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Comparando océanos y continentes, los primeros poseen 32 de
los 35 phyla animales conocidos?* y en exclusiva, aproximadamen-
te la mitad. En especies la proporcién se invierte, poseyendo los
continentes el 80% de las conocidas, aunque esta diferencia refleja
en parte, el menor conocimiento del océano. Cerca de la mitad de
las especies de peces completan su ciclo en las aguas continentales
que son, en vertebrados, mucho mas diversas que las ocednicas por
unidad de volumen o de superficie. La vida ocednica florece en el
litoral y sobre la plataforma continental y esti enrarecida en el res-
to. Los fondos ocednicos recuperan diversidad bajo mares producti-
vos y sobre las dorsales mediocednicas activas, donde el flujo térmi-
co mantiene vents de aguas mineralizadas que permiten mantener la
produccién primaria mediante microorganismos quimiosintéticos.

Entre los invertebrados actuales hay grandes contrastes en la
biodiversidad de sus grupos. Los Braquiépodos, recubiertos por
dos piezas a modo de valvas, presentan una minima fauna residual
de lo que ha sido un gran grupo bioldgico con miles de especies.
Los Moluscos, por el contrario, ofrecen una importante diversifi-
cacion actual en medios ocednicos y continentales, terrestres y
acudticos, con unas 70.000 especies vivientes. Analizando en deta-
lle, algunas lineas de moluscos (Poliplac6foros, Escafépodos), son
residuales y con escasos representantes. A los Cefalépodos tetra-
branquios pertenecieron los ammonites, muy numerosos desde el
Paleozoico, de los que ha sobrevivido un solitario representante: el
Nautilus pompilius. Bivalvos y Gaster6podos dominan las especies
actuales, escaseando los primeros en aguas continentales. Los se-
gundos han conquistado, gracias a los pulmonados, los medios
terrestres.

Los gusanos son muy abundantes, aunque poco perceptibles,
con muchas especies subterrdneas o acudticas: los Platelmintos,
gusanos planos, suman 12.000 especies. De Nematodos se conocen
unas 12.000, aunque su nimero debe ser muy superior. Los Ané-
lidos, gusanos segmentados, suponen unas 12.000 especies. Celen-
téreos (corales, medusas, actinias), conservan 9.000 especies. Los
Cnidarios y Ctenéforos unas 9.000. Los Equinodermos (erizos,
estrellas y cohombros de mar), con unas 6.100, y los Poriferos
(esponjas), con unas 5.000 especies, son otros tantos grupos regre-
sivos que han perdido su pasada importancia en los medios mari-
nos. Otros grupos animales minoritarios suman aproximadamente
9.000 especies mas.

2 El ndmero de phyla depende de las fuentes consultadas. Barnes, 1998, lista
39 phyla animales, cifra que se ha usado en otro apartado.
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CUADRO 2

Diversidades, como nimero de especies,
de los principales grupos bioldgicos

Grupo Niimero de especies Cardcter del
descritas grupo

Vertebrados 54.000 Expansion
Insectos 800.000 Expansién
Arécnidos 75.000 Expansion
Quelicerados (otros) 50.000 Regresiéon
Crustaceos 52.000 Expansion
Moluscos 70.000 Expansioén
Anélidos 12.000 Regresiéon?
Nemitodos 12.000 Expansién
Platelmintos 12.000 Regresién?
Braquiépodos 12 Regresién
Cnidarios y Ctendforos 9.000 Regresién
Equinodermos 6100 Regresion
Celentéreos 9.000 Regresién
Poriferos 5.000 Regresién
Protozoos 12.000 §?
Hongos 75.000 Expansion
Algas 40.000 ¢?
Plantas vasculares 280.000 Expansién

En el Cuadro 2 se resumen las especies de los principales gru-
pos. Destacan sobremanera los artrépodos y en ellos los insectos:
su peso en la diversidad planetaria es tal que suman tantas especies
como el resto de los grupos juntos. En la Biosfera podria decirse
que el organismo m4s comiin, en un medio ocednico o continental,
es una bacteria. Y que la biodiversidad estd dominada por especies
con exosqueleto quitinoso y patas articuladas: los artrépodos, que
suman cerca de 1,2 M especies. Un 70%, al menos, son insectos.

Entre los Artrépodos los Quelicerados presentan unas 50.000
especies sin sumar los Ardcnidos de los que se conocen unas 75.000
especies.

El nimero de los Crustaceos se han estimado diversamente.
Martin y Davis (2004) proponen 52.000 especies vivientes repar-
tidas en 42 6rdenes y 849 familias. Mencionan otras estimas supe-
riores, que sélo para una parte de los crusticeos (Peraciridos),
elevarian la cifra a 54.000. El nimero de formas actuales, siendo
muy grande (el cuarto grupo animal mds diverso), ha tenido a lo
largo de la evolucién una rica representaciéon. Se conocen fosiles
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desde las faunas precambricas, persistiendo algunos representantes
de grupos primitivos como los Branquiépodos, al que pertenece
nuestro Triops cancriformis, una especie de gran tamafio (5-7 cm)
de aguas continentales. El largo proceso evolutivo ha jugado con
los 6rganos, su nimero y proporciones, generando el grupo de
mayor diversidad morfolégica de la Biosfera. Al profano le cuesta
mucho trabajo reconocer ademds de los pares de apéndices articu-
lados, patrones comunes entre representantes de los 6rdenes de
crusticeos. Predominan en el grupo las formas pequeiias, frecuen-
temente microscopicas, como las del plancton. No obstante entre
los decdpodos (cangrejos) existen especies de sorprendente tamafio
que no se alcanzan en los restantes artrépodos: casi 4 m entre la
extremidad de sus patas en Macrocheira kaempferi; 46 cm de dia-
metro de caparazén en Pseudocarcinus gigas, cuyos machos poseen
una pinza derecha de longitud similar al caparazén (Martin y Davis,
2004).

La diversidad de tamafios entre los organismos eucariotas obe-
dece a modelos de organizaciéon y ciclo de vida. Los mamiferos,
por ejemplo, muchos insectos, las plantas anuales, poseen mecanis-
mos de envejecimiento, degeneracion o muerte. No crecerdn mucho
en su intervalo de vida aunque las condiciones sean favorables. En
otros grupos como moluscos, reptiles y peces, pueden darse indi-
viduos longevos y muy grandes si las condiciones les han sido
favorables durante afios, siglos... o miles de afios en el caso de los
mayores arboles (secoya, alerce). Estos viejos representantes mori-
rdn por accidente... o por las intervenciones humanas.

El famoso bristlecone pine WPN-114 (Pinus aristata) del Par-
que Nacional del Pico Wheeler de Nevada estimado en 4.767 afios
de antigiiedad... apenas sobrevivié la llegada del siglo XXI. En las
poblaciones de bristlecone pines (Pinus longaeva, P. aristata), con
frecuencia se encuentran ejemplares de 1.000 afios o mds en loca-
lizaciones expuestas o sobre dolomitas. Los arboles mas largos,
medidos con precisién, que han excedido 100 m de longitud, han
sido secoyas (Sequoiadendron giganteum), abeto Douglas (Pseu-
dotsuga taxifolia) y eucalipto (Eucaliptus regnans) y sus estimas de
edad son milenarias. El kelp (Macrocystis pyrifera), alga laminarial
de la costa de California, supera los 100 m de longitud, con una
duracién de vida de pocos afios.

Los animales mayores son mucho mds cortos y menos pesados
que los grandes drboles. Entre la fauna marina es raro encontrar
organismos de longitudes superiores a 30 m. Alcanzan estas dimen-
siones un mamifero, el rorcual azul (Balaenoptera musculus), un
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elasmobranquio, el tiburén ballena (Rhyneodon typus) y la medusa
Cyanea arcaica: los tentaculos de un ejemplar alcanzaban 40 m.
Entre los organismos fosiles, los reptiles terrestres Diplodocus y
Brachiosaurus se acercaron a los 30 m de longitud.

En los insectos, la mayor especie conocida es la libélula fésil
Meganeura monyi que alcanzaba unos 70 cm de envergadura alar.
Entre las especie vivientes, los insectos de mayor longitud son el
fasmido Palophusa titan de Australia y el longicornio Batocera
wallacei de Nueva Guinea, que superan los 25 cm.

Comparados con los Crusticeos, predominantemente acuti-
cos, los Insectos son en su mayoria terrestres. Morfologicamente
estin muy poco diversificados, siendo ficilmente reconocibles por
su patron repetido de tres segmentos y tres pares de patas. Sin
embargo su diversificacién ha resultado abrumadora con un nime-
ro de 800.000 especies descritas siendo, con diferencia, el grupo
dominante de la biodiversidad. El acceso de los artrépodos al
oxigeno atmosférico, mediante triqueas, permite a los musculos
desarrollar potencias elevadas que acopladas a un esqueleto liviano
les han otorgado capacidad de caminar con soltura, correr y excep-
cionalmente saltar, a sus formas terrestres (quelicerados, insectos).
El insecto de mayor aceleracion en el salto es el escarabajo Althous
haemorhoidalis que alcanza 400 g. La pulga, Pulex irritans, con un
salto impulsado por sus patas, alcanza unos 200 g. La tension de
oxigeno atmosférico limita el tamafio de los artré6podos terrestres.
Las formas gigantes carboniferas correspondieron a un maximo de
oxigeno en la atmosfera.

La adquisicién de alas por los insectos los ha dotado de una
capacidad de dispersion activa inédita en los artropodos, escapan-
do al confinamiento del habitat como los macroinvertebrados de
larvas acuéticas con imagos voladores. Explotan recursos distantes
o discontinuos, como las especies necréfagas o alcanzan el éxito
reproductivo localizando las hembras a grandes distancias, como
en los lepidopteros heterdceros.

El vuelo, el desplazamiento por el medio aéreo, supera el con-
finamiento del habitat, permite acceder al recurso fragmentado,
ofrece el establecimiento de interfases con organismos lejanos y
evita riesgos locales. Con el vuelo dirigido, permite afinar las re-
laciones mutuales hacia organismos escasos y recursos puntuales.
Para la especie humana que se desplaza caminando, el vuelo ha
sido una sugerencia continua de poder y libertad, de creacién e
iniciativa.
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La mariposa Danae plexipus, danaido, realiza un extraordina-
rio ciclo migratorio de tres afios de duracién a lo largo del conti-
nente norteamericano desde los bosques de México a los pastizales
de especies perennes de Canad4. Este y otros danaidos, son capaces
de atravesar el océano cruzando el Atlantico hasta las Islas Brita-
nicas o Canarias y el Pacifico hasta Filipinas. Algunos esfingidos
llegan desde el Magreb a Gran Bretaiia. Las plagas de langostas,
acrididos con fases migratorias masivas, se extienden desde el Sahel
y alcanzan el Magreb, Canarias y pueden llegar sus enjambres a la
Peninsula Ibérica, como sucedio en el invierno 2004-05. El régimen
de vientos juega un papel destacado en el desplazamiento de ortép-
teros y lepidopteros migradores. En otros casos, como el de los
afidos, el poco peso compensa la debilidad de los érganos de vuelo
y pueden ser transportados a centenares de kilémetros, alcanzando
las Islas Britanicas desde el centro de Europa. Los vientos arrastran
también insectos sin alas de tamafio pequefio y otros artrépodos,
como los acaros, a grandes distancias o considerables altitudes.

Los insectos, en asociacion mutualista con las plantas vascula-
res y con muchos animales (vertebrados, invertebrados, incluidos
otros artropodos), se han diversificado ocupando la mayor parte
de los medios continentales, acudticos y terrestres aéreos y edafi-
cos, bajo climas que al menos posean una estacién templada o una
fase himeda. El nimero de ejemplares puede ser abrumador, lo
que hace su biomasa importante y su papel ecoldgico, intenso.

Se ha estimado que las hormigas, unas 9.500 especies (Holl-
dobler y Wilson, 1984), poseen una biomasa del mismo orden de
magnitud que la humana, 330 10° t aunque su ntimero, 10%, es seis
Ordenes de magnitud mayor. En el bosque tropical de Brasil la
biomasa (en materia seca), de hormigas es unas cuatro veces supe-
rior a la de vertebrados (Gleich et al., 2000).

La diversificacion, la existencia de fases morfoldgicas muy dis-
tintas (como larva/imago), dificulta la investigacion de los insectos
y la gran mayoria de sus especies permanecen inéditas. Como evi-
dencia del incompleto conocimiento del grupo en 2002, se ha pu-
blicado un nuevo Orden de Insectos: Mantophasmatodea, con dos
especies de apreciable tamafio Mantophasma subsolana y M. zephi-
ra (Klass et al., 2002). En los estudios sobre dreas poco conocidas
es frecuente que en un solo trabajo se describan decenas de especies
nuevas.

Permitanme recordar aqui una conocida anécdota sobre el pre-
dominio de los insectos en el planeta. En una cena oficial situaron
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en asientos contiguos al Arzobispo de Canterbury y al Profesor
Haldane?*, reconocido evolucionista. Para iniciar la conversacién
pregunt6 el Arzobispo:

—What do your studies tell you, professor, about the nature of
the Creator?

Haldane, agnoéstico militante, replic:

—He must have an immoderate fondness for beetles.

Numero de especies

El gran ec6logo Robert M. May discutia las relaciones entre
diversidad y tamafio del organismo en un articulo que titulé: ;Cudn-
tas especies hay en la Tierra? (May, 1998). Casi veinte afios mds
tarde se ha documentado en la mayor parte de los grupos, que las
especies de gran tamafio son menos diversas que las pequeiias, pero
la cuestién permanece lejos de resolverse. Las estimas del nimero
de especies desconocidas en la Biosfera se han basado en la tasa de
especies nuevas descritas en cada grupo, en los medios investigados
y las dreas geograficas exploradas. El Global Diversity Assessment
(Heywood y Watson, 1995) estimaba un nimero plausible de espe-
cies bioldgicas de 13,6 millones, lo que situaria el nivel de nuestro
conocimiento de la biodiversidad en torno al 0,15. Con esta cifra
tan modesta de especies descritas, las estimas no pasan de conjetu-
ras; las conservadoras reducen la biodiversidad planetaria a unos 7
millones y las estimas altas la elevan a 15 6 20 millones.

Otras estimas extrapolan la biodiversidad mucho mas lejos.
Store (1988) encontrd en un bosque tropical de Borneo 2.800 es-
pecies de artrépodos en diez arboles pertenecientes a cinco espe-
cies. Terry L. Erwin y sus alumnos en la Reserva de Tambopata de
bosque tropical en Panamd fumigaron un pie del arbol tropical
Luebea seemannii, recogiendo todos los insectos que cayeron de la
copa. De Coledpteros hay descritas unas 300.000 especies; en el

2 J. B. S. Haldane (1892-1964) genético, bioquimico, cofundador de la gené-
tica de poblaciones. Recogié sus importantes aportaciones numéricas al evolu-
cionismo en The causes of evolution (1932). Haldane ha discutido agudamente
el tamafio animal en relacién con sus implicaciones para el modo de vida y la
presencia de ciertos 6rganos. La anécdota se ha mencionado hacia 1951, pero
probablemente es falsa y dramatiza un parrafo aparecido en uno de sus escritos
polémicos.
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arbol identificaron 9.000 ejemplares pertenecientes a 1.200 espe-
cies de las que 162 eran desconocidas. Es decir, el 13,5% de los
coledpteros recolectados en un drbol de una sola vez, eran nuevos
para la Ciencia. E. O. Wilson examiné las hormigas, que pertene-
cian a 43 especies de 26 géneros. Con varios pasos, Erwin (Erwin,
1982, 1988) estimé que el namero de especies de escarabajos por
hectirea en el bosque estudiado era de 18.000. Con sucesivos pasos
estim6 que el nimero de especies de la Biosfera podia elevarse a
100 M. Adis (Adis, 1990) discute las estimas de Erwin y la posi-
bilidad de que las especies de artrépodos (insectos en su mayoria)
se sitden en torno a los 30 millones: Rosenzweig (1995) considera
la estima de especies de artropodos de Erwin claramente conserva-
dora. Barnes, que ha explorado todos los grupos bioldgicos, afir-
ma: We firmily belive that 30-50 million species of organisms (are)
still alive on this planet (Barnes, 1998, prefacio ix).

El método de Erwin no es riguroso pero el ejemplo manifiesta
lo fragmentario del conocimiento de nuestro legado evolutivo que
alcanza, al menos, 3,8 Gafios. Bull y Stach (2004) discuten el
nimero y conjeturan que debe situarse en torno a 107 especies. Lo
mas interesante de su discusién es que no encuentran argumentos
ecologicos o evolutivos suficientes para rechazar otras estimas,
como de 10° o de 10’ especies en la Biosfera.

El ntimero de razas de ganados y de cultivares, la diversidad
agricola, ganadera y selvicola, se debe afiadir a las estirpes existen-
tes en las colecciones cientificas de los laboratorios: cobaya, rata,
ratébn coman, Arabidopsis thaliana, Phycomices blakesleeanus,
Drosopbhila melanogaster, Escherichia coli, Sacharomices cerevisiae
y tantas otras especies han sido moldeadas por los cientificos crean-
do miles de lineas que han enriquecido la diversidad inicial de sus
poblaciones silvestres. La biomasa de ganados supone aproximada-
mente el 15,5% de la biomasa animal (0,4 10° frente a 2,3 10°).
Los bévidos, antes abundantes en forma silvestre, ahora son do-
mésticos en su 99,9% (Gleich et al., 2001).

Conviviendo con la poblacién humana en el medio urbano, hay
un gran numero de animales domésticos, una biodiversidad prisio-
nera. El Worls Conservation Monitoring Center de Cambridge (GB)
estimaba en 1996 su nimero en Europa (Occidental, entonces), en
102 M peces, 35 M aves, 47 M gatos, 41 M perros domésticos y
36 M de otros animales. 261 millones de prisioneros domésticos,
algo menos de uno por europeo. El nimero de plantas en las
viviendas es mucho mds elevado que el de animales. Si se tienen en
cuenta los 1.800 zoolbgicos, habria que afiadir otras 20.000 espe-
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cies de vertebrados en poblaciones confinadas y en ellas 30 especies
ya extinguidas en la Naturaleza. En los Jardines Botdnicos se con-
servan unas 80.000 especies vegetales a las que habria que afadir
las colecciones de germoplasma y las colecciones de cultivares.
Biodiversidad silvestre no domesticada sino aculturada, integrada
en los asentamientos humanos.

Desde el punto de vista ecologico el nimero de especies plane-
tarias es poco significativo. Evidencia la tendencia a la diversifica-
cién hecha posible por la complementariedad de funciones entre
ellas y las condiciones de aislamiento biogeogrifico. El computo
planetario de especies es una abstraccion enciclopedista ya que no
se encuentran en interaccién mutua, sino confinadas en sus comu-
nidades.

Para la Ecologia la cuestion fundamental es la organizacién
funcional de la comunidad biolégica y el papel jugado alli por la
diversidad. No su curiosa presencia, sino su activo papel regulador,
sus interacciones como agente mutualista, contexto en el que se ha
presentado la diversidad biolégica en este Discurso.

Si las especies conocidas entraran en interaccién mutua, su
ndmero seria muy pequefio en cualquier tipo de ecosistema. La
supervivencia de numeros tan altos se debe a la fragmentacion de
medios de la Biosfera, a que las especies estidn confinadas a ciertos
territorios de los que son propias o endémicas. Algunas tendrian
éxito fuera del area biogeografica y cuando se ponen en contacto
con nuevas areas las colonizan, comportiandose como invasoras. La
mayor parte tiene pocas posibilidades de sobrevivir fuera de su
comunidad y ecosistema donde la sostiene la trama de relaciones
regulada. Los ejemplos de Euura lasiolepis y Plebejus argus son
expresivos de esta situacion de confinamiento y dependencia de
otras especies.

La evolucién produce constantemente nuevas lineas y la activi-
dad ecoldgica elimina alguna de las poblaciones emergentes y
muchas de las supervivientes de cada ecosistema en cada ciclo. Las
poblaciones perdidas se rehacen con individuos que llegan desde
otras poblaciones, hasta que la extincién es regional, continental y
finalmente, global. La Vida recombina sus elementos recreando
continuamente las diversidades de cada espacio de la Biosfera
mediante evolucion, extincién, intercambio y colonizacién. A lo
largo de la historia geoldgica, las especies han cambiado de natu-
raleza, de comunidad, de drea geogrifica y de coordenadas en el
Planeta.
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Se conocen algunos centros privilegiados (unos 25, de superficie
desigual), donde el ntmero de especies es excepcionalmente eleva-
do. Se denominan centros de megadiversidad (Cuadro 3). Nuestra
peninsula se sitda en la Cuenca mediterranea, que es uno de ellos
(Gaston, 1992, 2000).

Cuabro 3

Lista de Centros de megadiversidad biol6gica

1. Andes tropicales especialmente Costa Rica

2. Cuenca Mediterrdnea destacando Grecia, Turquia y los Montes
Zagros, el Libano y Siria hasta Israel

3. Madagascar

4. Bosques tropicales de Suramérica, Los Tepuyes y Canaima de Ve-

nezuela; Centroamérica
5. Caribe, Florida, islas
6. Birmania
7. Mata atldntica amazénica
8. EI Chaco
9. Patagonia
10. Filipinas
11. Regién de El Cabo
12. Himalaya oriental, Butdn y areas limitrofes de China, NE de India
13. Islas de Sonda
14. Sabana y Cerrados de Brasil
15. Sudoeste de Australia
16. Polinesia y Micronesia
17. Nueva Caledonia
18. Daria, Chocé y Ecuador Occidental
19. Sri Lanka y Ghats occidental
20. California y Baja California, Sierra Madre de México
21. Karroo
22. Nueva Zelanda
23. Chile Central
24. Golfo de Guinea
25. Islas de la linea de Wallace en el Sudeste Asiitico

La superficie de excepcional diversidad es pequefia. Sumando
los 17 enclaves mas diversos conocidos, suman 1,3% de la super-
ficie continental, pero albergan 40% de las plantas y 25% de los
vertebrados (Conservation International, 1997).
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La regulacion de la diversidad en una comunidad

Se podria iniciar el apartado con cautela, dudando de que tal
regulacion exista. Pero al menos hay que aceptar que la presencia
y la abundancia de las especies no es azarosa ni depende rigurosa-
mente de la capacidad de cada especie.

En algunas comunidades una especie adquiere un papel muy
preponderante, tanto que a veces su percepcidn se identifica con la
comunidad y el lenguaje comin denomina tales ejemplos a partir
de la especie dominante: pinar, hayedo, robledal, juncal, almajar,
jaral, tojal. Estos casos se pueden encontrar en medios acudticos:
manglar, pradera de faner6gamas, o el banco de ostras, la primera
comunidad descrita por la naciente Ecologia (Mobius, 1877). Se
han propuesto formulas para medir la equitatividad, por ejemplo,
las del Cuadro 4, ya presentadas, y que son debidas a Simpson y
la derivada de Shannon, comparando la diversidad medida en la
comunidad y el valor maximo, si todas las especies presentaran
igual contribucién.

Cuabro 4

Tres formulaciones de la equitatividad

Equitatividad, Pielou J = D/(1-1/5)
Equitatividad, Shannon E=H/H_,
Equitatividad, Simpson E,, =1/D /S

S: ndmero de especies en la muestra
N: nimero total de individuos de todas las especies
p;: proporcion de individuos de la especie i-ésima en la poblacién

La equitatividad mide el reparto entre especies de la variable que
las cuantifica. Esta propiedad condiciona el funcionamiento del sis-
tema y su estructura. Si el desarrollo estructural es acusado, como
en el bosque, la mayor parte de la biomasa y la estructura corres-
ponden a una o pocas especies que también puede regular el flujo
de energia o de agua, la produccion, el depésito de elementos. Los
valores de la equitatividad estan positivamente asociados a los indi-
ces de diversidad, como el de Shannon, sensibles al ntimero de espe-
cies. La dominancia de pocas especies produce bajas equitatividades
en la muestra.

El concepto de dominancia tiene un tinte antrdpico y pareciera
sugerir un modelo de dominio o hegemonia inhibidor. Puede ser
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asi y con frecuencia la especie dominante ocupa una gran fraccién
de la comunidad e impide la abundancia de otras especies al redu-
cir su intercepcién de radiacion fotosintética o competir por otros
recursos como agua edafica, nutrimentos, claros para la implanta-
cién, polinizadores o dispersores.

En los matorrales mediterraneos esta situacién puede encontrar-
se con frecuencia: la jara pringosa (Cistus ladanifer), el lentisco (Pis-
tacia lentiscus) pueden dominar la composicién del matorral crean-
do comunidades de lefiosas que se acercan a composiciones
uniespecificos. Ampliando el espectro hacia otros grupos biol6gicos
(por ejemplo edafofauna, insectos, vertebrados), estas comunidades
dominantes en la biomasa matorral son diversas, pero el impacto de
la dominancia afecta adversamente a la presencia de especies con-
currentes. Pinares, y otros bosques de coniferas, a veces los hayedos,
pueden presentar también sotobosques de escasa diversidad.

Los bosques mixtos templados o los bosques tropicales hiime-
dos o con una estacién seca breve, pueden contener grandes pies
(30, 40, 50 m) de especies arbéreas que concentran la produccién
y la circulacién de nutrientes y la transpiracion. Estas especies se
pueden denominar estructurales frente a las subordinadas que se
denominarian intersticiales.

La dominancia estructural no es inhibitoria y el sotobosque
ofrece una gran variedad de especies de porte menor, entre los
vegetales, ademas de numerosas especies epifitas que acompafian a
los arboles creciendo sobre troncos y ramas, que cuelgan de los
mismos o trepan desde el suelo como lianas y bejucos. El nimero
de aves puede ser elevado en especies y el de insectos es formida-
ble. En bosques humedos y cilidos es alto el niimero de anfibios
y el de peces, que viven en charcas o regatos.

En este ejemplo, la dominancia de especies que crean la arqui-
tectura y estructuran del sistema multiplica las estrategias capaces
de soportar organismos diversos. En suma, multiplica la diversidad
en la vegetacién y en los demds grupos.

En las comunidades ambos papeles de la dominancia son inse-
parables: modulacion de flujos y estructuracién. La intensidad de
flujos controla los recursos disponibles; la de soportes controla el
reparto del espacio. Ambos procesos controlan el nimero de espe-
cies presentes y con ellas el valor de la biodiversidad.

Los valores mis elevados de diversidad en sistemas continenta-
les terrestres se encuentra en situaciones contrapuestas respecto a
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la estructuracién y estabilidad temporal: los bosques tropicales
calidos y los pastizales de teréfitos anuales.

En América tropical, el niimero de especies de plantas vascula-
res se estima en 60-70.000. En Espafia, que tiene gran diversidad,
su numero es de unas 8.000. Las floras y las faunas boreales de
Eurasia y Canada-USA son mis homogéneas y mucho mas pobres
que las tropicales, muy ricas y ademds variadas entre continentes.
Las comunidades de los bosques de coniferas, tan extensos en el
norte europeo y americano, tienen pocas especies de drboles, a
veces dos o una sola.

En los bosques tropicales el nimero de especies de arboles y
arbustos puede elevarse a centenares, con rangos de 30-300 espe-
cies arboreas para intervalos de 0,1-1 ha. Estos valores muy altos
corresponden a baja altitud y gran precipitaciéon en formaciones de
pluviselva (selva alta perennifolia) sometida a precipitacién conti-
nua y elevada (mis de 2.000 mm anuales). La existencia de suelos
profundos, bien drenados, favorece la presencia de muchas especies
que se diversifican hacia un nivel del dosel vertical ajustando el
ciclo de vida a esas condiciones.

Davies y Richards habian descrito en 1952 (Richards, 1952) los
cinco niveles verticales que se pueden diferenciar en el dosel del
bosque tropical en su maximo desarrollo. Representan un gradien-
te de radiacién donde las copas de los drboles emergentes y las
copas de los 4arboles de porte mayor reciben plena iluminacién y al
nivel del suelo sélo llega el 1% de la radiacién. Otros factores
varian con el gradiente vertical, por ejemplo la composicién del
agua de precipitacién muy poco mineralizada en el nivel alto y
progresivamente enriquecida hacia abajo en materia orgdnica solu-
ble (por ejemplo fenoles), iones (por ejemplo K*) y materia parti-
culada. Las opciones de cada nivel contraponen la ventaja de mayor
radiacién al costo de crear una arquitectura de ramas que soporte
las hojas y conservarla frente a hongos, barrenos, termites y otros
descomponedores. El transporte de nutrimentos desde el suelo a las
hojas y el retorno de fotosintato hasta la raiz requieren un sistema
confinado y resistente a la presién hidrostitica (hasta 0,6 MP). A
los 4rboles se unen lianas y epifitos, especialmente helechos, ara-
ceas y bromelias que se benefician de la luz pero disponen de
nutrientes escasos y una dispersion problemadtica para implantarse
en ramas y troncos al nivel de las copas.

A lo largo del gradiente vertical del dosel, el compromiso entre
luz disponible, inversién estructural y duracién del ciclo de vida,
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acceso a los nutrimentos, desarrollo de las plantulas hasta implan-
tarse como pies adultos, se resuelve en intervalos ocupados por
comunidades diferentes. A las lefiosas que dan soporte, se unen
lianas y matapalos, epifitos y grupos animales asociados. En el
subsistema edafico, las especies de todos los niveles, dotadas de
raices, comparten la matriz del suelo que libera y recircula los
nutrimentos. Las raices de plantas aéreas, hifas de los hongos,
tapetes microbianos y gran riqueza de organismos descomponedo-
res o saprobios mineralizan la lluvia orgdnica que cae de las copas.

Las termitas consumiendo la madera y las hormigas explotando
multiples recursos, juegan un activo papel. Pueden actuar (cortado-
ras de hojas) como consumidores y recolectores de semillas o de
otros 6rganos vegetales, también como predadores de invertebrados.
Son capaces de estructurar el territorio levantando en climas con
estacion seca hormigueros de decenas de m” de proyecciéon que
mullen el suelo y lo enriquecen en nutrimentos creando manchas de
fertilidad colonizables por la vegetacién. Los termiteros en climas
tropicales con estacion seca, pueden elevarse en construcciones de 1-
2 m de altura, rara vez mayores, y aproximadamente columnares.
Estructuran el espacio como posadero, por la presencia de otros
invertebrados y la implantacién de vegetacion. Hormigas y termites
pueden compartir el termitero, aunque no compartan los nidos.

Este breve apunte destaca la relacién entre heterogeneidad es-
pacial, especializacién en recursos y diversidad biolégica en aque-
llos sistemas naturales, los bosques tropicales, donde alcanzan su
maxima dimensién.

Si el bosque tropical ocupa un drea mal drenada donde el agua
se acumula temporalmente sobre el suelo, el nimero de especies
vegetales se reduce. La fauna edifica también, pero durante la
inundacién puede verse completada por fauna acudtica. El ejemplo
clasico es el igap6é amazénico que sufre un largo periodo de inun-
dacién con niveles de agua de varios metros. Las especializaciones
de los peces amazonicos que los explotan en aguas altas, incluyen
la predacién de frutos (muchas especies de arbol presentan alli
caulifloria, creciendo los frutos sobre los troncos) y la captura de
insectos posados en las ramas mediante lanzamiento de chorros de
agua o saltando sobre la superficie para capturarlos (Granado
Lorencio, 2002).

En climas subtropicales los bosques inundados se vuelven mo-
nétonos presentado pocas especies como el ciprés calvo Taxodium
distichum (Ewel y H. Odum, 1986) dotadas de 6rganos respirato-
rios en las raices (neumatdforos) que sobresalen del agua.
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En los estuarios de rios tropicales el bosque se enriquece con
especies que pueden mantener el sistema radicular permanentemen-
te sumergido y donde penetra agua marina, con especies de mangle.
Si la salinidad se hace persistente el bosque tropical se transforma
en un manglar, bosque especializado de litoral marino que se desa-
rrolla bajo climas tropicales en el Atlantico y Caribe, el Pacifico e
Indico con algunas diferencias en sus especies, pero con estructuras
ecologicas comunes.

Los mangles son un conjunto de especies de arboles o arbustos
tropicales de bosque inundado, con singulares especializaciones a
la anoxia del sustrato (donde la materia orgdnica en descompo-
sicibn puede crear condiciones reductoras) y a la inestabilidad.
Ceanothus, Rhyzophora, Avicennia, son géneros caracteristicos, de
porte arbustivo o arbéreo a los que se unen otros como Pandanus
o el helecho Achrosticum aureum.

Destacan dos rasgos organizativos del manglar, la elevada es-
tructuracion y la baja diversidad vegetal. Ramas, raices adventicias
y neumatéforos crean una trama muy densa que soporta la parte
aérea por encima del nivel de marea. Ofrece un excelente sopor-
te a los invertebrados marinos que las tapizan. Ademas reduce
la velocidad de olas y corrientes, favoreciendo la sedimentacién
y la progradacién litoral o la formacion de islas en los estuarios.
La accién del manglar puede cerrar una bahia convirtiéndola en
un lagoon litoral y rellenarla progresivamente dejando sélo ca-
nales orlados de levés y depresiones de pantanal. Las especies de
mangle son eliminadas del pantanal ocupado por grandes herba-
ceas perennes graminoides o de hojas grandes y otras especies de
hojas flotantes, libres o arraigadas. Persistird el manglar sélo como
orla externa de pantanal y canales. La comunidad del manglar
incluye decdpodos, aves, algunos peces como Trochilus de ojos
saltones que camina sobre el fango con ayuda de las aletas pecto-
rales y la cola.

El manglar es un ejemplo de comunidad donde la presencia de
una especie estructural (como por ejemplo el mangle rojo, Rhyzo-
phora mangle), transforma el funcionamiento de la comunidad,
crea un ecosistema diferente y modula rigurosamente la diversidad.
En el litoral tropical hay otros ejemplos de amortiguacion de la
diversidad dejandola reducida a pocas especies vasculares o sélo
una. Las playas arenosas suelen presentar bandas de cocoteros
(Cocos nuccifera) sin otras especies. Mas atrds, puede aparecer
otra banda de minima diversidad dominada, por ejemplo, por la
Cocoloba uvifera, un arbusto del litoral de copa densa.
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La presencia de una estacién seca, aunque la precipitacién anual
se mantenga y el régimen de temperatura sea parecido, también
disminuye el nimero de especies arbéreas del bosque tropical. A
medida que la estacién seca se alarga, como en los climas monzé-
nicos, la diversidad se reduce porque la estructura del bosque se
simplifica. En el matorral puede existir una diversidad elevada
regional debida a procesos evolutivos que han diversificado inten-
samente una familia o un género. Seria el caso, por ejemplo del
fynbos de Africa del Sur, bajo clima templado de lluvia estacional
semejante al mediterraneo y bajo régimen de fuegos. Contiene unas
8.000 especies de plantas vasculares de las que 5.000 son endémi-
cas de la formacién, con extraordinaria diversidad de protedceas y
del género Erica, con unas 600 especies.

Bajo el clima mediterraneo en Espafia y Portugal se da un
pastizal de especies anuales de pequefio porte y extrema diversidad.
El matorral asociado es poco diverso y el bosque con frecuencia
presenta s6lo una o dos especies. De los cuatro tipos de plantas
vasculares: anuales, perennes herbaceas, lefiosas y arbolado, la di-
versidad alta del pastizal pertenece al primero, siendo en el ultimo
baja a muy baja.

Al alargarse el periodo seco en climas tropicales, la aridez se
hace pronunciada y la vegetacién perenne reduce su diversidad
hasta quedar pocas especies, después una y con mayor aridez sélo
geofitos y herbaceas que se desarrollan tras los episodios de lluvia.
Por ejemplo, bajando las estribaciones del Atlas marroqui por la
vertiente S, se pueden seguir los efectos de la aridez creciente que
simplifica el bosque montano reducido al argan (Argania frutes-
cens) al sur de Agadir y finalmente s6lo a matorral. También éste
se simplifica hasta persistir el Zizyphus mauritanica que cuando
falta, marca el limite de la vegetacion perenne (Benabid, 2003). La
herbacea, espera bajo la superficie de apariencia estéril, la llegada
de una precipitacién suficiente para organizarse en una comunidad
efimera.

Las sombras de lluvia de las cordilleras, como los Andes en la
vertiente Argentina, presentan un gradiente de diversidad muy
marcado, limitada hacia arriba por la baja temperatura y hacia
abajo por la escasa precipitacion. Por ejemplo en el Parque Nacio-
nal de los Alerces donde los inmensos Fitzroya cupressoides mar-
can el limite superior arbéreo al descender hacia Rio Grande y el
embalse de Futaleufu por la vertiente E, los 4rboles dejan pronto
paso al matorral y éste al coironal de Festuca. En el lado chileno,
al contrario, en el Parque Nacional de Tolhuca, la Araucaria arau-
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cana alcanza el limite superior de la vegetacién forestal. Al descen-
der la vertiente cordillerana hacia el Pacifico la sustituyen otras
especies arboreas de Nothofagus, Quercus y Prosopis hasta alcan-
zar la llanura litoral.

En la diversidad la altitud tiene un efecto limitante comparable
al descenso de precipitacién. En las zonas tropicales con la eleva-
cién desciende la temperatura media y a lo largo del afio pueden
aparecer masas descendentes de aire frio que restringen la presen-
cia de especies sensibles. Tipicamente desaparecen los helechos ar-
béreos y la mayor parte de las palmas que abundan en las cotas
bajas, y la riqueza especifica del bosque converge a pocas especies
de pocos géneros. En América Central llama la atencién que por
encima de 1.500 m se inicia el predominio de los robles (Quercus)
que llegan a formar hacia los 2.000 m bosques de una o dos es-
pecies con una reduccién muy patente de la biodiversidad. En el
Cono Sur la diversidad forestal se reduce de nuevo y las coniferas
dejan de ser su componente principal, estando representadas prin-
cipalmente por Araucaria. En Santa Cruz en la Patagonia o en la
Isla Grande de la Tierra del Fuego el género forestal dominante es
una cupulifera, Nothofagus, que presenta pocas especies. Los bos-
ques de lenga o roble blanco (N. pumilio), recuerdan los hayedos
de Europa. De ahi el género, que pronunciado en inglés not-a-
fagus, avisa el engafio.

El mecanismo amortiguador de la diversidad es el filtro am-
biental enérgico, que limita alguna fase de la implantacién vegetal,
el ciclo animal o la colonizacién microbiana. La diversidad ma-
xima aparece en bosque tropical de cota baja, con lluvia alta y
continuada, temperatura elevada y suelo profundo, bien drenado.
Cualquier desviacién desde este 6ptimo (conductividad del agua
edafica, encharcamiento prolongado, descenso de temperatura, li-
mitacién hidrica), reduce la diversidad en la comunidad.

Un ejemplo grafico de operacion del filtro ambiental lo ofrecen
los depdsitos de materiales flotantes que se acumulan en los estua-
rios tropicales sobre las margenes de la bocana. Tallos, ramas,
cortezas, algunos troncos, se amontonan mezclados con una can-
tidad enorme de frutos y semillas. Los mas grandes son reconoci-
bles, como los frutos de Inga, las «castafias» de Billia, bellotas de
Quercus, semillas de Persea que han perdido el pericarpo carnoso,
los frutos de las ollas de mono, Lecythis, los grandes frutos globo-
sos de Pachira, los cocos, los pequefios frutos redondos de Coco-
loba, los de Chrysobalanus icaco, los frutos germinados de mangle
rojo (Rhyzophora) con una gran raiz que al clavarse en el fango los
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puede implantar... y centenares de otros frutos y semillas algunos
capaces de germinar o implantarse, otros que han perdido la facul-
tad. Al encontrarlos juntos se hace patente la diversidad de los
propagulos, que filtrados por el ambiente, dardn elementos a la
comunidad en formacién.

Los mecanismos de amplificacién y de amortiguacion de la bio-
diversidad operan continuamente en la comunidad haciéndola variar
en el tiempo, en el espacio y en los grupos biolégicos que la consti-
tuyen. El proceso no puede alcanzar equilibrios duraderos en el di-
namico marco planetario. El clima cambia con los ciclos solares y
los movimientos terrestres, y el nivel marino inunda o abandona los
margenes continentales con los cambios eustaticos. Durante el Pleis-
toceno los cambios climaticos han adquirido una amplitud extraor-
dinaria, remodelando las comunidades globalmente.

Las placas litosféricas modifican su extensién, se fragmentan
o colaescen y se desplazan latitudinalmente. La evolucién hace
aparecer nuevos organismos y las extinciones los suprimen conti-
nuamente.

La biodiversidad fluctiia a todas las escalas y las causas para un
area o region no las conocemos en suficiente grado. Por ejemplo la
diversidad de los arboles y la vegetacién en Asia es mayor que en
Africa o América. La hipétesis de Quian y Ricklefs (2000), propo-
nia que en el E de Asia los bosques se habian extendido durante los
periodos algidos glaciares sobre la plataforma continental, dejada
libre por el mar, enlazando China, Corea y Japén quedando como
islas de diversidad interglaciar. Los datos polinicos (Quian y Rickle-
fs, 2001) no validan la hipétesis, mostrando en los periodos frios
una amplia estepizacién que atravesando longitudinalmente el con-
tinente alcanzé Grecia. Desde refugios pequefios se han extendido
de nuevo las comunidades y sus especies sobre vastas superficies.

En la Peninsula Ibérica, el margen W con sus zonas montafiosas
cercanas, ha servido de refugio para la diversidad peninsular du-
rante los periodos glaciares, agrupandose hacia el NW las especies
boreal-atlanticas y hacia el SW las mediterraneas, con elementos
macaronésicos y subtropicales. En el dngulo SE de Murcia y Alme-
ria las condiciones térmicas y dridas han permitido ofrecer un re-
fugio a los componentes sarmadticos y norteafricanos, incluso ele-
mentos muy antiguos de la vegetaciéon africana arida de Rand,
también refugiados en las Islas Canarias.

Desde los refugios glaciares de diversidad los componentes se
han expandido cuando el cambio climdtico ofrecié situaciones fa-
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vorables. Las comunidades aisladas, las poblaciones de especies re-
lictas y los circulos de especies asociadas, son jalones de las inten-
sas fluctuaciones en la diversidad de la peninsula y los continentes
durante las reiteradas convulsiones del Pleistoceno. En los arboles
peninsulares las especies de Pinus, Juniperus' y Quercus ofrecen bue-
nos ejemplos de subespecies y especies aisladas como el Quercus
alpestris de Willkom en la Sierra de las Nieves y el Juniperus oxy-
cedrus ssp. macrocarpa del litoral del Golfo de Cadiz. Las poblacio-
nes relictas de Pinus mugo y P. uncinata del Sistema ibérico, o las
elegantes poblaciones de Pinus silvestris, pino de Valsain, en el Sis-
tema Central. En los peces ibéricos los géneros Barbus o Chondros-
toma, con especies y susbespecies propias de las principales cuencas
hidrograficas peninsulares, evocan los periodos de aislamiento debi-
dos a los cambios del clima y los caudales fluviales.

Ortufio (2002) describe en la Peninsula Ibérica un ejemplo de
especiaciones, produciendo un circulo de especies en los coledpte-
ros cardbidos del género Nebria. En las estribaciones montafiosas
que rodean la cuenca del Duero por el N y el S se han diferencia-
do, presumiblemente durante la Gltima glaciacién, poblaciones de
Nebria que al quedar disyuntas se han especiado formando un gran
circulo con diez especies en torno a la Meseta norte, ocupando N.
urbionensis la posicién mis oriental y N. bellotii y N. galiciana las
localizaciones mids occidentales de la rama septentrional del circu-
lo, posicién ocupada por N. punctostriata' y N. pazi en la rama
meridional.

Ejemplos contrapuestos de generacién de secuencias de espe-
cies, y de aislamiento extremo, los ofrecen los farallones rocosos de
la Cordillera Cantabrica y los Pirineos y los canutos en las sierras
que rodean Tarifa junto al Estrecho de Gibraltar.

A o largo de la Cordillera Cantabrica, Pirineos y Prepirineos,
en grandes escarpes rocosos con un microclima ventoso y desecan-
te, se localizan hasta diez taxones del género endémico ibérico
Petrocoptis (Sainz Ollero y Moreno Saiz, 2002). En el extremo oc-
cidental, Petrocoptis grandiflora de Rothmaler y en su extremo
oriental, Petrocoptis montsicciana de Bolés y Rivas Martinez. Al §
de estas dreas, en el Macizo Ibérico, se encuentra P. pardoi de Pau.
P. pyrenaica ocupa buena parte de la Cantédbrica y los Pirineos con
tres subespecies de areas disyuntas: P. p. pyrenaica, P. p. glaucifo-
lia y P. p. viscosa. Ya en los Pirineos se localizan las 4reas de P.
bispanica de Pau y P. crassifolia de Rouy. Fernandez Casas ha
descrito algo més al E otras tres especies: P. guaranensis, P. pseu-
doviscosa y P. montserrati, dedicada al ec6logo Pere Montserrat
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Recoder. Montserrat, gran estudioso de la vegetacién y flora pire-
naica, llamé tempranamente la atencién sobre el significado bio-
geografico y el contexto evolutivo de estos relictos terciarios (Mont-
serrat, 1968, 1972).

En los canutos, los cauces excavados de los arroyos que bajan
hacia el mar en el Parque Natural del Estrecho (Cadiz) se encuen-
tra una poblacién relicta de Psilotum nudum (Valdés et al., 1989)*.
Se trata de un helecho primitivo, que se conocia {6sil en el Carbo-
nifero y sobrevive en regiones tropicales de América y Africa. Su
hallazgo europeo en Tarifa constituyé un acontecimiento cientifico
(Molesworthy Alen, 1966). Evidencia la supervivencia de algunas
especies en un microclima (probablemente la humedad del aire en
este ejemplo), que actiia como protector. Psilotum nudum procede
de comunidades ecoldgicas antiguas formadas por especies vegeta-
les (y animales) de organizacién muy diferente. Actualmente com-
parte la comunidad con representantes de grupos biolégicos que no
habian surgido en el panorama evolutivo cuando ya el helecho for-
maba parte de la vegetacion terrestre. En la peninsula otros he-
lechos de climas tropicales o subtropicales han sobrevivido en al-
gunos enclaves de microclima favorable constituyendo poblaciones
relictas como Osmunda regalis o Davalia canariensis.

Cuando el aislamiento biogeografico se une a la extincion de
especies afines se dan taxones aislados, habitualmente géneros mo-
noespecificos, cuya historia evolutiva, ecolbgica y pasos biogeogra-
ficos previos, necesitardn una generacién de estudios moleculares
para documentarse. Xatardia scabra, Euzomodendron bourgeanum,
Detawia tenuifolia son ejemplos en la flora ibérica. En Naufra-
ga balearica, exclusiva de Mallorca, el nombre del género sugiere
un ndufrago evolutivo que sobrevive en la isla. Aparentemente las
poblaciones corsas han desaparecido, acentuando el caricter resi-
dual de esta pieza pequefia de diversidad (Sdinz Ollero y Moreno
Saiz, 2002).

El caricter endémico no significa poco abundante. Basanta
Alves y Garcia Novo (1986) estudiando la vegetacion de la Mesa
de Roldan, las sierras y ramblas de Carboneras (Almeria), sefialan
que las especies endémicas en sus comunidades respectivas son
abundantes (13 a 41% de las especies vasculares presentes) y pue-
den llegar a ser dominantes, como Sideritis leucantha, Lapiedra
martinezii o Anthyllis terniflora que llega a formar comunidades

2* Los ejemplares gaditanos se han descrito como variedad molesworthea,
debido a los tallos mis delgados y el porte menor.
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puras en solanas bajas. Algunos endemismos sustituyen a sus vica-
riantes en las comunidades del resto de] territorio, como Rosmari-
nus eriocalix que sustituye a R. officinalis, tan comin en la cuenca
mediterranea. Encuentran también correlacién positiva y significa-
tiva entre endemicidad y madurez para las comunidades vegetales
del area, sugiriendo que los elementos endémicos son antiguos y
deben haberse seleccionado en comunidades antiguas con una lar-
ga historia comin que les ha permitido un ajuste fino al entorno.
Juan Mota y otros (Mota et al., 2004) de la Universidad de Alme-
ria han caracterizado las comunidades vegetales de los Subdesiertos
de Almeria (con precipitaciones inferiores a los 300 mm) donde
encuentran riquezas especificas de plantas vasculares de 11-33 es-
pecies y diversidades (H'de Shannon) en el rango 0,71-2,72. Las
diversidades superiores (2,72, 2,44, 2,42, 2,41, 2,35) se asocian a
riquezas altas (28, 32, 31, 20, 26 especies respectivamente) y equi-
tatividades altas. En ellas los endemismos juegan un papel de im-
portante a predominante: Salsola papillosa, Limonium tabernense
y Euzomodendron bourgeanum son la especie dominante en sus
comunidades y ademds se encuentran presentes en otras: S. papi-
llosa en nueve, L. tabernense y E. bourgeanum en seis. Otros en-
demismos de los Subdesiertos como Artemisia barrellieri, Helian-
themum almeriense, Limonium insigne, Moricandia foetida, se
encuentran presentes en cinco o mds comunidades.

Endemismo implica confinamiento, pero es compatible con
abundancia local.

Corema album documenta la generacion de diversidad bioldgi-
ca no asociada a cambios morfoldgicos. C. album, la camarina o
camarifia, es una empetracea dioica con una distribucién confinada
al litoral W peninsular desde Cedeira al N de Galicia hasta Bolonia
junto al Estrecho de Gibraltar. El 4area biogeogrifica recuerda el
refugio glaciar de la vegetacion peninsular en el litoral W, mencio-
nado mas arriba. La comparacién de las poblaciones de Galicia,
Portugal y Andalucia no revela diferencias anatémicas (Clavijo et
al., 2003). La ssp. azorica, de frutos grandes, se ha diferenciado en
el archipiélago de Azores, pero en la peninsula no se objetivan
cambios morfolégicos. El estudio analitico revela diferencias en la
composicion de aminodcidos en frutos y hojas, diferencias en el
contenido de pigmentos fotosintéticos y a nivel fisiologico, en las
relaciones hidricas y la fotosintesis (Zunzunegui et al., 2006). Sien-
do dioica, presenta pies masculinos y femeninos en Galicia y Por-
tugal. No obstante, en el S de Portugal (Monte Gordo) y Andalucia
(Dofiana), aparecen consistentemente pies hermafroditas (2-4% del
total) que se han interpretado como una forma ventajosa en situa-
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ciones de irregularidad climdtica con severo estrés hidrico estival
en algunos afios.

La homogeneidad morfolégica encubre diferencias a nivel fisio-
l6gico, molecular y reproductivo que permiten a esta antigua espe-
cie estar presente en arenales litorales bajo climas tan contrastados
como el N de Galicia y el golfo de Cidiz. Corema presenta una
vicariante americana Corema conradii en el NE de Estados Unidos
y SE de Canada. Morfoldgicamente similar a C. album se diferen-
cia en los mismos caracteres fisiolégicos y analiticos que separan
las poblaciones peninsulares de camarina. Ambas especies han
debido separarse hacia el Cretdcico durante la apertura del Océano
Atlantico y antes de la emergencia de los consumidores y disper-
sores actuales de sus frutos (aves y mamiferos). Pese a una historia
evolutiva tan larga sin intercambio entre las poblaciones de ambas
especies, los cambios morfoldgicos son pequefios (porte, tamaifio de
hojas y frutos). Tampoco las especies de Corema presentan diferen-
cias importantes con las especies de Empetrum a las que son pro-
ximas (E. rubrum en el hemisferio Sur, E. nigrum y E. hermafro-
diticum y especies subordinadas en el hemisferio Norte). Ceratiola
ericoides, que se ha sugerido procede de hibridacién entre las es-
pecies de Corema, vive en Florida bajo clima subtropical y se aleja
morfologicamente del resto de la familia Empetriceas.

La divergencia hacia diversidades morfol6gicas en la Biosfera,
evidenciadas por la taxonomia, se ha desarrollado en paralelo con
otros niveles de la diferenciacién, que actualmente permanecen casi
desconocidos por la investigacion.

El debate entre estabilidad y diversidad

Charles Elton (Elton, 1958) estudiando la ecologia de los anima-
les terrestres y el efecto de las invasiones, sugeria que la estabilidad
de poblaciones y ecosistemas se veria favorecida por la diversi-
dad de especies y redes tréficas. En la vegetacion se ha discutido am-
pliamente si la productividad depende de la diversidad y por qué
mecanismos (Grime, 1979; Huston, 1994). Es clésica la paradoja del
plancton que propuso Hutchinson (Hutchinson, 1961) planteando
qué mecanismo permitia la coexistencia de numerosas especies com-
pitiendo por los mismos recursos. El mecanismo es que la concu-
rrencia no implica competencia, pudiendo explotarse diferenciados
y en niveles distintos, con segregacién vertical y estrategias tempo-
rales diferentes. El tema de la coexistencia frente a los recursos com-
partidos es un clasico en Ecologia, con el desplazamiento de unas
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especies por otras y ha sido especialmente investigado por Tilman
(1976, 1977). En plantas, Harper y colaboradores (1961) habian
planteado con anterioridad el tema, denominando spurious cobabi-
tation a la coexistencia de especies en el mismo lugar pero explotan-
do recursos diferentes.

Para interpretarla, la medida de diversidad debe ser congruente
(en espacio y tiempo) con la celdilla ecolégica donde tiene lugar la
interaccién predominante. Cabe esperar que a ese nivel pueda exis-
tir relacién causal entre el espectro de abundancia de las especies
de la comunidad (expresado por la diversidad) y la trama de re-
laciones; pero a otro nivel, se trataria de una relacion meramente
casual. Si se agrupan celdillas calculando la diversidad en el con-
junto, las relaciones causales se desdibujan.

Esta cuestién ha oscurecido el debate entre niveles de diversi-
dad y funciones ecolégicas, sean produccion, estabilidad u otras.
Permite vislumbrar otro aspecto de las relaciones: la dependencia
causal entre diversidad y funciones ecolégicas cambiara de inten-
sidad y de sentido con la escala de observacién (espacio, volumen,
intervalo, recurrencia, poblaciones, variables medidas). Entre las
posibles relaciones, que son numerosas, s6lo algunas establecen
bucles regulatorios significativos y para discriminarlos es necesario
profundizar en el disefio muestral y las cadenas causales. Con el
resto obtenemos asociaciones casuales, sospechas a confirmar.

No es un problema de la diversidad, es uno de los persistentes
desafios en la validacién de los mecanismos que impulsan los pro-
cesos ecolégicos y evolutivos. Un dafiino resumen de la teoria eco-
légica en la divulgacion es el efecto mariposa, todo interactia con
todo. Darwin en el capitulo final de The Origin of Species lo habia
expresado mejor al describir un tangled bank>. Pero ambas alter-
nativas muestran la perplejidad del observador ante la diversidad,
sin ofrecer pistas a su funcionamiento.

En la vegetacion, los valores mds elevados de especies de plan-
tas vasculares en una superficie pequefia 100-1.000 c¢cm® se en- -
cuentran en los pastos mediterrdneos de terdfitos (de Pablo et al.,
1988) que pueden alcanzar valores de trece especies herbaceas/

# It is interesting to contemplate a tangled bank, clothed with many plants of
many kRinds, with birds singing on the bushes, with various insects flitting abous,
and with worms crawling through the damp earth, and to reflect that these
elaboratedly constructed forms, so different from each other, and dependent
upon each other in so complex a manner, have all been produced by laws acting
around us. The Origin of Species, 1859.
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100 cm® Los bosques tropicales hiimedos en superficies pequefias
(100-1.000 cm?) presentan niimero bajo de especies 1-10, pero en
superficies grandes (1-10 Km?®), ofrecen valores mucho mas eleva-
dos que los pastos, pudiendo contener miles de especies vasculares
frente a los pastizales que raramente alcanzarin 300. Este ejemplo
pone de manifiesto las dificultades de la comparacién entre siste-
mas cuya estructura vertical y horizontal, estabilidad, tamafio y
longevidad de sus especies son marcadamente diferentes y las cau-
telas experimentales para establecer tanto medidas como compara-
ciones (Aarsen, 1997).

Margalef en su Discurso de Ingreso en la Academia de Ciencias
de Barcelona (Margalef, 1965) formaliza la diversidad en el con-
texto de la Teoria de la Informacidn, abriendo un horizonte nuevo
a su estudio. En 1968 planteard un modelo de relaciones entre
diversidad y estabilidad (Margalef, 1968). La aproximacién de
Margalef a la Biologia, ha sido numérica y fisica mas que biologi-
ca, buscando expresiones matemadticas de las leyes fisicas que se-
guian las poblaciones o sus comunidades. Lawton (1997) analiza
las propiedades de los ecosistemas relacionadas con la diversidad.

Se ha discutido ampliamente la regulacién de la diversidad en
el ecosistema (Connel y Orians, 1964), si el aumento en la diver-
sidad de un ecosistema lleva parejo un aumento en su estabilidad
o su capacidad de persistencia a plazo largo (Schultz y Mooney,
1986). O el sentido de la causacién es el contrario, y cual es el
proceso temporal esperable por el aumento de entropia, en un
analisis termodinamico (Pineda et al., 1988).

El sentido que los autores dan a estabilidad no es univoco.
Orians (1975) o Pimm (1984), matizan resistencia, resiliencia, cons-
tancia, persistencia, elaticidad, recuperacién, que expresan signifi-
cados diferentes de la estabilidad. La fitness genética, que supone
la propagacién ventajosa de un caricter, no implica la fitness eco-
légica de éxito reproductivo a plazo largo en una comunidad.

Para la estabilidad del sistema es mds importante la presencia
de ciertas especies estructurales, claves funcionales (keystone mu-
tualists) o grupos funcionales que la de especies poco abundantes
o intersticiales. La regulacién del funcionamiento de la comunidad
es mas importante que la regulacién de poblaciones individuales y
la primera tiende a conferir mayor estabilidad. La estabilidad de
algunas poblaciones puede ser opuesta a la estabilidad de sus comu-
nidades y las fluctuaciones de unas pueden favorecer a las otras y
viceversa.
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Las especies que se encuentran en una comunidad cumplen tres
condiciones:

— sus poblaciones han sobrevivido en algin area,
— han llegado hasta la comunidad,

— han podido ensamblarse con el medio fisico y con el resto
de la comunidad.

Supervivencia, dispersion, integracién, son condiciones necesa-
rias, de tipo histérico, explicaciones del pasado. No garantizan el
futuro y la extincién puede tener lugar por una combinacién aza-
rosa de condiciones: fracaso reproductivo, fluctuacién ambiental,
fallos en el mutualismo o intensidad de relaciones adversas. En la
mayor parte de las especies puede encontrarse una distribucién en
mosaico con teselas vacias y otras con nimero variable de indivi-
duos, metapoblaciones. Algunas se extinguen, otras prosperan y
exportan individuos capaces de colonizar antiguos enclaves. Las
relaciones de la comunidad con los procesos temporales dependen
de la escala espacial (Ricklefs, 1987).

Si las condiciones ambientales son especialmente favorables en
un 4rea, y elevado el numero de especies en el entono (riqueza
regional), con vias de acceso practicables, la biodiversidad como
numero de especies, es alta. A igualdad de las restantes condicio-
nes, si las condiciones fueran menos favorables, el niimero suele
incrementarse, alcanzdndose la maxima biodiversidad. Si las con-
diciones resultan restrictivas, vuelve a descender, para anularse en
condiciones muy desfavorables. Esta situaciéon de maxima biodi-
versidad en condiciones no extremas se conoce -como hipétesis
intermedia y se verifica en ecosistemas continentales y oceanicos,
terrestres y acuaticos. Exige precisiones para comparar los nime-
ros de especies de reinos distintos, pero también se comprueba en
grupos taxonémicos mas homogéneos como plantas fanerégamas o
vertebrados terrestres.

Eduardo H. Rappoport habia observado (Rappoport, 1975) que
la amplitud de ambientes de las especies de climas templados era
mayor que la amplitud de las especies de latitudes elevadas. El
fenémeno, que se observa igualmente en los pisos altitudinales,
parece ser debido a la mayor variabilidad ambiental de las situa-
ciones templadas.

Michael A. Huston eleva a principio general la relaciéon positiva
entre la diversidad y las situaciones de no equilibrio (Huston, 1979,
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1994) a igualdad de las restantes condiciones: fronteras, gradien-
tes, fluctuaciones, perturbaciones muestran la validez del principio
que parece relacionarse con la existencia de espacios vacios (celdi-
llas de baja interaccién) en el tiempo y de variable constriccién
ambiental en el espacio. Permiten la supervivencia de més tipos de
organismos.

La explicacion plausible de la hipotesis intermedia es la situa-
cién de no equilibrio evitando que algunas especies se hagan do-
minantes y controlen la mayor parte de los recursos (superficie,
luz, nutrimentos, agua, alimentos). La hegemonia de unas especies,
interfiere o suprime una parte de la cohorte, y el numero total, la
biodiversidad, se reduce. La biodiversidad suele ser mas elevada en
comunidades de poca dominancia, con mayor equitatividad*. La
equitatividad puede ser debida a un sistema complejo estructural-
mente que ofrece muchas combinaciones espaciales que pueden ser
ocupadas por diferentes organismos. Seria el caso de la selva alta
perennifolia, o bosque tropical himedo, con muchas especies de
arboles de diferente altura, raices, corteza y ramas, flores y frutos,
longevidad.

Otra combinaci6n favorable a la biodiversidad son ecosistemas
con especies de ciclo breve y en ambiente fluctuante o estacional.
Ofrece durante cada secuencia anual superficies (teselas) del mosai-
co ambiental, algo diferentes entre si y disponibles para ser colo-
nizadas. Es el caso de los pastizales de ter6fitos del centro y oeste
peninsular donde el banco de semillas alimentado por los frutos de
cada ciclo y la dispersién zo6cora permiten el acceso de las semi-
llas a cada pieza del mosaico ambiental. El mecanismo evoca el
discutido en relacién con la ubicuidad de los protistas dispersados
como una precipitacién microbiana sobre la superficie planetaria.

Daniel Garcia Sevilla (Garcia Sevilla, 2007) ha medido la pro-
duccién de semillas en pastizales de Dofiana dominados (62% es-
pecies) por anuales y muy productivos (altura media 50 cm; pro-
duccién neta 1.100 g peso seco m™, SD 359) y baja diversidad
(29 especies vasculares; 10,3 m™, SD 5,1). La estima arroja un
valor medio de 130.491 (SD 73.600) semillas m™ 'y 4.789 (SD
2.560) frutos. El valor se aproxima a 10 semillas/cm™ en el ciclo
estudiado 2003/04. El banco de semillas recibe unas entradas im-
portantes en cada ciclo anual.

*¢ La equitatividad mide la uniformidad de abundancias de especies en una
comunidad. La dominancia expresa el concepto contrario: el predominio de unas
especies sobre las restantes.
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En los pastizales se observa que la heterogeneidad del sustrato,
combinada con la precipitacién durante el ciclo meteorolégico,
favorecen la emergencia primero y la implantacién después de unas
especies sobre otras, resultando en facies diferentes cada afio y
cada tesela. En suelos arenosos, pobres en nutrientes, el crecimien-
to de los individuos es pequefio y la competencia entre los pies de
teréfitos puede no alcanzar un valor suficiente para eliminar de la
comunidad las especies menores. El resultado llega a permitir di-
versidades o (puntuales) considerables, hasta trece especies vascu-
lares en 100 cm® y valores de 50/60 en un m”. Para 0,1 ha se han
publicado en estos pastizales valores desde 71 a 135 especies (Gar-
cia Novo y Wishart, 1972; Marafién et al., 1978; Basanta et al.,
1983; Marafién, 1985; Ojeda, 2000, Diaz Villa et al., 2003).

Glen E. Hutchinson y Robert H. McArthur propusieron hace
tiempo (1959) una regla ecoldgica segiin la cual la diversidad de
organismos en la comunidad es inversamente proporcional al loga-
ritmo de su tamafio. Hubbell (2001) ha desarrollado un modelo
tedrico de diversidades y biogeografia. Como subrayan Willis y
Whittaker (2002), scale matters.

En su evolucion, y como respuesta a la competencia, las especies
se ordenan presentando el 6ptimo de eficiencia en la explotacién
sobre una banda estrecha del gradiente de abundancia (concentra-
cién) del recurso. Este mecanismos aumenta la diversidad de la co-
munidad y el recurso se explota con mayor intensidad. Posiblemen-
te este mecanismo esta en la base de las radiacionés evolutivas que
han sucedido en ambientes confinados de islas y lagos como los
ejemplos mencionados de los pinzones (Geospiza) de Galdpagos,
los gaster6podos terrestres del género Achantiella de Hawai o los
peces charales (Chirostoma) del lago de Chapala en México.

Formalizando el niimero de especies posibles, la biodiversidad en
una comunidad, David Tilman, un fisico atraido a la Ecologia, ha
realizado importantes contribuciones (Tilman, 1976, 1988, 1996,
1997a, 1997b, Tilman et al., 1997). En 1999 (Tilman, 1999), en su
Conferencia Robert McArthur en la Ecological Society of America,
recopila los principales rasgos de las comunidades asociados a la
diversidad.

La estabilidad temporal de la comunidad (expresada como el
inverso del coeficiente de variacién de una variable extensiva, como
puede ser la biomasa) aumentard con la biodiversidad cuando la
suma de las varianzas (o la suma de covarianzas) de las especies
disminuya al hacerlo la biodiversidad. Comparando una comuni-
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dad formada por N especies con otra formada por una especie,
la relacién de estabilidades temporales podria escribirse (Tilman,
1999):

Su/S, = N =12

Siendo S, la estabilidad temporal y N la biodiversidad o nimero
de especies. z es el exponente que relaciona la varianza de la espe-
cie i-ésima y su abundancia m y ¢ una constante.

o} = cm;

Los valores experimentales de z se sitian entre 1 y 2, aumen-
tando con la biodiversidad N la estabilidad de la comunidad Sy y
disminuyendo la estabilidad de las poblaciones.

Explorando con una variante del modelo la existencia de dife-
rentes capacidades competitivas de las especies frente al recurso
(que es el caso general), la que aprovecha con mayor eficiencia
desplaza a las restantes y acaba por dominar la comunidad redu-
ciendo la diversidad y finalmente quedando como tnica especie. Si
el recurso fluctiia, sobreviven varias especies y se producen otras
respuestas. La comunidad generalmente se hace mas estable al in-
crementarse la biodiversidad N y el recurso resulta mejor explota-
do. Con N aumenta también la biomasa de la comunidad.

Esta relacién, explorada por Tilman mediante un modelo de
competencia (Tilman, 1997), predice que las relaciones entre S y
N, estabilidad y biodiversidad de la comunidad, se acenttian con
las diferencias de competencia entre especies concurrentes. La fluc-
tuacién del recurso ofrece a cada especie algun intervalo favorable,
de modo que al aumentar N el recurso se explota con mayor in-
tensidad y la biomasa es mayor. Si las especies compiten por varios
recursos que fluctian, el efecto se potencia.

Al considerar un mosaico espacial o una secuencia temporal y
las estrategias de desplazamiento de las especies entre teselas o de
avivamiento, el reservorio de elementos dormantes o de resistencia,
puede actuar como un estabilizador de la comunidad al bombear
propdgulos que tienden a elevar su biodiversidad. Evolutivamente
las especies son seleccionadas hacia aquellas poblaciones que han
mostrado mayor crecimiento o produccién de descendientes.

El grado de heterogeneidad del mosaico ambiental (como el
patrén del suelo o la recurrencia de la fluctuacion de la masa de
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agua), condiciona el numero de especies, la biodiversidad que
pueden formar las comunidades estables. En un grano fino el ni-
mero serd bajo. Aunque la diversidad puntual (o) sea elevada, la
diversidad P serd baja y la diversidad y (o la biodiversidad N) serdn
bajas. Por el contrario en un mosaico muy heterogéneo a diferentes
escalas, la diversidad local o puede ser baja, pero la diversidad B
serd alta y la yy la N serdn altas. Aparece de nuevo el juego entre
la heterogeneidad del sustrato o el medio y la diversidad de la co-
munidad, la riqueza especifica puntual y la regional.

El modelo de Tilman (Tilman, 1999) predice que la biodiversi-
dad aumenta la estabilidad de la comunidad que concurre por un
recurso fluctuante, disminuye la estabilidad de sus poblaciones,
aumenta la biomasa comunitaria, los depésitos de nutrimentos y la
estructuracién y aprovecha con mayor eficacia el recurso. Si los
patrones de uso de recursos no coinciden, la competencia es menor
y mds especies pueden coexistir. La seleccién de las poblaciones
hacia caracteres divergentes (el antiguo desplazamiento de nicho),
estabiliza la comunidad y permite mantener mayores diversidades.

La introduccién de especies invasoras dependera de su capaci-
dad de competencia por los recursos disponibles en la comunidad
invadida. Una comunidad puede incorporar nuevas especies, sin
perder las anteriores, a condicion de que las interacciones sean
débiles o positivas. Se produce este fenémeno cuando la especie
que penetra en la comunidad explota recursos no utilizados por las
especies presentes o por los que no hay competencia significativa.
En caso contrario cuando la incorporada explota los recursos con
mayor intensidad que las presentes, reduce la diversidad de la
comunidad al aumentar su dominancia y al reducir las poblaciones
de especies minoritarias aumenta su riesgo de extincioén en la co-
munidad.

En un anilisis de la diversidad, los mecanismos que favorecen
asociaciones estrechas entre pares de especies o grupos (como
Euura-Salix) conducen a la diversificacion. En la Biosfera, la aso-
ciacién insectos-plantas vasculares podria haber sido el motor de la
formidable diversificaciéon de los primeros.

Peter J. Grubb mostr6 (Grubb, 1977) el papel de la apertura de
claros en la regeneracién y por tanto en el mantenimiento de la
diversidad. El nicho de regeneracién, como lo denominé el autor,
difiere de los requerimientos de la planta (a veces de la poblacion
animal) adulta y forma parte de medios que el organismo requiere
para implantarse y desarrollarse o los que ocupas al dispersarse.
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La heterogeneidad espacial que induce un organismo grande,
como un arbol, diferencia el espacio y lo estructura, favoreciendo
unos recursos sobre otros y unas pautas de materia y energia frente
a las restantes. Actda como diversificador de los recursos. A escala
global, el tamafio de las plantas vasculares desde pequefias herba-
ceas a arboles, estd positivamente correlacionado con el de especies
animales asociadas. A la escala estructural de la planta, que se
acerca a una subdivision fractal (Morse et al., 1985), los inver-
tebrados la ocupan de acuerdo con su tamafio. Sucede algo seme-
jante con los animales grandes como vertebrados, que pueden al-
bergar en su intestino, en su piel o en sus tejidos, a numerosos
comensales o pardsitos. Ademds del tamafio del individuo estd el
efectivo de la poblacién que puede condicionar rigurosamente una
comunidad (como en los bosques monoespecificos o los bancos
marinos dominados por una especie de faner6gama marina, un
alga fija al fondo como laminarias o kelp o un invertebrado sésil).

La creacién positiva de estructuras por los 4drboles en el bosque
tiene su equivalente negativo en la apertura de claros con su caida.
La apertura de claros puede producirse por otros mecanismos del
medio fisico (depoésito de sedimentos, apertura de cauces, trayecto-
ria de avalanchas, deslizamiento del sustrato, rifagas de viento muy
fuertes, tornados). También por una explosiéon demogrifica, que
produce un pulso de estructuracién o cambia ripidamente la dispo-
nibilidad de los recursos. Las cianobacterias o las bacterias del ciclo
del azufre pueden teflir intensamente las aguas mineralizadas; a ve-
ces el plancton origina explosiones parecidas y el agua toma colores
rosados ante la proliferacién de Daphnia u otro copépodo. En pri-
mavera o verano en latitudes medias o altas en regiones con abun-
dantes aguas someras la proliferacién de mosquitos y otros dipteros
resulta espectacular. Literalmente se elevan sobre la superficie del
agua nubes de insectos, plancton aéreo que explotan aves, insectos
como los homoépteros y (durante la noche), los quirépteros. Tam-
bién son capturados al posarse en la vegetacion, atrapados en telas
de arafia, o simplemente sus restos, completado el ciclo reproducti-
vo, son procesados por los descomponedores.

Por sus efectos econdmicos los episodios de plagas de insectos
en bosques y cultivos son muy importantes. Ecolégicamente repre-
sentan un gran pulso que destruye las estructuras vegetales, libera
los nutrimentos almacenados en sus tejidos y ofrece un recurso
muy abundante a los predadores. Las estrategias evolutivas de las
especies de acrididos (ortépteros) favoreciendo la polifagia y la
rdpida reproduccién, desembocaron en explosiones poblacionales.
La langosta Schistocerca gregaria plaga persistente en el N de Africa
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y ocasionalmente en Canarias, puede alcanzar densidades de pues-
ta de 10° huevos por metro cuadrado. En algunas especies es la
escasez final de recursos la inductora del cambio de fase hacia las
formas migratorias. Estas actian como potentes mecanismos dis-
persores sobre un vasto territorio cuyos ecosistemas se verin some-
tidos a un pulso de rejuvenecimiento sucesional seguido de un
incremento en la produccién secundaria (predadores) y posterior-
mente en la primaria (productores).

Las langostas al posarse consumen el material vegetal accesible.
En las especies herbiceas esto puede significar la mayor parte de
la biomasa aérea; en las lefiosas una defoliacién parcial o severa.
Al abandonar el drea dejan el mosaico de la vegetacion natural
maltrecho, con especies dafiadas y otras poco afectadas; los culti-
vos, homogéneos y de hojas consumibles, suelen quedar muy afec-
tados. Pasadas unas semanas las lefiosas rebrotan con intensidad.
Algunas ramas permanecen inactivas pero en otras los brotes cre-
cen con vigor y remodelan la copa. La actividad de los acrididos
produce gran cantidad de fecas que al mineralizarse en el suelo
desencadenan un pulso de nutrimentos que favorece el nuevo cre-
cimiento vegetal. Insectivoros y descomponedores aprovechan el
enorme recurso de langostas o, cuando hacen la puesta, de ootecas
y unos dias mds tarde, de larvas incapaces de volar. Las aves
insectivoras forman una orla ecoldégica que sigue a la masa de
langostas en su migraciéon, materializando la oleada de diversidad.

Cuando los vientos desvian la nube de insectos sobre el océa-
no la superficie recibe una lluvia de langostas que son devoradas
y finalmente descompuestas, fertilizando la superficie marina, ge-
neralmente deficitaria en N y P. A las playas llegan arribazones
de langostas que son consumidas por las aves marinas y la fauna de
descomponedores de la playa, como los isépodos o los crusticeos.
Finalmente son los microorganismos los que se benefician de las
particulas menores de materia orgdnica y terminan por liberar los
nutrimentos que se habian incorporado a esta cadena tréfica desde
las hojas consumidas por las langostas, en este pulso ecoldgico re-
gional, dafiino para los cultivos y beneficioso para los ecosistemas.

En la naturaleza no hay plagas. Hay pulsos de especies con
estrategias poblacionales explosivas, capaces de inducir en el resto
del ecosistema ondas de estructuracion, flujo de nutrimentos y
abundancia de las especies ofreciendo nuevas posibilidades al esta-
blecimiento de bucles mutualistas y, en suma, a la diversidad.

La biodiversidad estd mantenida por un gran nimero de relacio-
nes, directas e indirectas, continuas y discontinuas, por secuencias o
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valores extremos del fenémeno. Tenues o robustas. Dependientes en
parte del medio fisico y en parte de la comunidad biolégica. Tras
una reflexién que ha ocupado a los ecologos al menos cincuenta
aflos, se ha obtenido un consenso creciente sobre la trama de rela-
ciones que enlazan la diversidad y las funciones del ecosistema (Sch-
mid et al., 1999; Loureau et al., 2001, Hooper et al., 2005).

Es apropiado dejar aqui constancia de una cautela cientifica
que he recogido como cita de Francois Jacob (2000) en la portada
del Discurso: el progreso cientifico nos permite ver mejor nuestra
ignorancia. Desde la Ecologia, Peter J. Grubb (Grubb, 1992) ha
persitido en su critica a los modelos simples, las teorfas limitadas,
las actitudes conservadoras que emplean conceptos difusos y mo-
delos sencillos... sospechando su falta de validez. Cuanto he reco-
gido en el texto tiene el valor efimero de un frente cientifico que
esta acotado en el tiempo y limitado por la experiencia de su autor
ante la ingente biosfera.

6. SOSTENIBILIDAD DE LA BIODIVERSIDAD

Nuestra especie ha desarrollado la cultura, una herramienta de
procesado y almacenamiento de informacién soportada por el len-
guaje, que le ha otorgado un papel preponderante. Durante el
Holoceno la biodiversidad ha comenzado a presentar patrones
culturales: aumento de algunas especies o comunidades, incremen-
to de las extinciones locales, aparicién rdpida de razas, dispersion
mds alld de las barreras biogeograficas. Al comenzar el tercer
milenio los patrones culturales dominan la biodiversidad planetaria
y en regiones densamente humanizadas, como Europa, los sistemas
naturales y sus elementos persisten a modo de islas de naturaleza
en el territorio agricola, ganadero, industrial y urbano.

Los Australopitecos formaban hordas poco numerosas y de ha-
bito forajeador sobre cuantos recursos tréficos estaban a su alcan-
ce. La aparicién de un grupo hominido, desgajado tempranamente
de los Primates en Africa Oriental, no debié tener efectos ecol6gi-
cos relevantes. Los primeros representantes de Homo, compartian el
aprovechamiento flexible de recursos y utilizaban herramientas tos-
cas, con medios de fortuna. Serd mds tarde, con el H. heidelbergen-
sis y el H. erectus, cuando la caza se haga importante, facilitando la
expansion en Asia y Europa. La utilizacién del fuego multiplicé el
efecto ecoldgico como herramienta de caza y modificador de la ve-
getacion.
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Se ha sugerido que los hibiles cazadores del paleolitico superior
debieron afectar las poblaciones de sus presas, y probablemente de
sus predadores competidores, comenzando la modulacién de la
biodiversidad planetaria. Por ejemplo, se ha documentado la des-
aparicion de fauna endémica en las islas mediterrdneas, como los
elefantes y rinocerontes enanos de Malta, Creta o Sicilia, concu-
rrente con la presencia de asentamientos humanos, aunque no
pueden descartarse extinciones naturales (Reese, 1996). La presion
humana seria causante de la rdpida extincién de megafauna post-
glaciar en la Pampa Argentina y en las formaciones de herbaceas
perennes de Estados Unidos (Hudson, 1994) en el intervalo —12.000
a -10.000.

El Museo de Ambrona en Soria conserva in situ un rico yaci-
miento de huesos de grandes vertebrados de la glaciacién Wirm,
especialmente del gran Palaeoloxodon antiquus, mayor que los
elefantes actuales. Durante las excavaciones (1960-63), en un valle
plano del Masegal, afluente del Jalén, la iniciativa del Profesor
Emiliano Aguirre permitié la construccién en 1963 de la nave del
Museo sobre el propio yacimiento. Tres o cuatro ejemplares de Pa-
laeoloxodon, muertos quiza accidentalmente junto a la zona pan-
tanosa, habian sido consumidos en parte por carnivoros o carro-
fieros. Sin embargo la posicién de algunos huesos en un orden no
anatémico sugiere una preparacién del recurso para el transporte.
Algo asi como un intento de explotacién por una horda humana
paleolitica formada por recolectores achelenses.

Las excavaciones y las descripciones antropolégicas de culturas
cazadoras y recolectoras muestran su capacidad para cazar las ma-
yores especies de vertebrados continentales terrestres, acuaticos y
de litoral incluidos el mamut, los elefantes, hipop6tamos, cocodri-
los, manaties, elefantes marinos, lobos marinos y focas, oso blan-
co, tortugas marinas e incluso cetaceos. La actividad cinegética
formaba parte de patrones estacionales de aprovechamiento de
recursos combinando forajeo, recoleccion especializada de anima-
les y vegetales y partidas de caza o pesca. En el Epipaleolitico los
grupos humanos desarrollan una gestion integral de los recursos
naturales y la explotacién de poblaciones unida al empleo cultural
del fuego, debieron iniciar cambios en los patrones de diversidad
regional distintos de los inducidos por las fluctuaciones climaticas.

Los arboles y matorrales de fruto ofrecen un 6rgano alimenticio
asociado a las semillas para facilitar su dispersién por vertebrados.
Los colores vivos y los aromas sirven de atractores y el contenido
en proteinas, azicares, aceites y agua ofrece recompensas al con-
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sumidor tratando de crear un bucle mutualista planta-animal que
ofrezca a las semillas dispersién a cambio de recursos tréficos. La
oferta vegetal, la competencia entre frutos por atraer a la avifauna
y a otros vertebrados, la existencia de estrategias pardsitas que
consumen el fruto sin realizar la dispersién, la coevolucién de fru-
tales y dispersores, constituye un campo fértil de la investigacién
ecologica.

El grupo Hominido, desde su origen, debié formar parte de
estos bucles mutualistas consumiendo rizomas, tubérculos, bulbos,
cambium, brotes, sumidades, semillas y frutos. La evolucion cultu-
ral que condujo a una explotacién sistemdtica de los recursos se-
leccioné comunidades vegetales abundantes en la especie frutal,
realizando expediciones de cosecha y almacenando el recurso en el
campamento. La recoleccién y transporte, ademds del consumo en
el caso de frutos, actiian como procesos dispersantes de la especie
intervenida, en su comunidad, en el itinerario y en las proximida-
des de los campamentos. El hombre mutualista debié favorecer con
su actividad las especies de arboles frutales y los arbustos de semi-
llas comestibles. Cuando existe intercambio entre grupos humanos,
la dispersion se extiende con él.

Posteriormente, la agricultura y la ganaderia han sido las claves
de la implantacién humana en el planeta hasta la revolucién Indus-
trial que se desencadena hacia el siglo XVII. Avin Toffler, en una
conocida trilogia (Future Shock, 1971; The third wave, 1981, y
Powershift, 1990), presenta estos grandes saltos culturales como
oleadas (waves) que han recorrido la Biosfera, agitindola en inter-
valos de cambio. A la primera oleada, neolitica, han seguido la
segunda, industrial y la tercera, que en la segunda mitad del si-
glo XX coincide con la expansion urbana y demogréfica, la mun-
dializacién de la economia y el cambio climatico.

Para la biodiversidad planetaria cada oleada ha supuesto una
revolucién. La caza ha extinguido poblaciones silvestres de encla-
ves reducidos y aislados, como islas, oasis o lagunas. Lonborg
(2001) cita la estima de Steadman (1989) que el pueblo Polinesio
habria extinguido unas 2.000 especies de aves, en su mayoria no
voladoras, al colonizar las islas del Pacifico. En las islas del Caribe
donde se habia producido una especiacién intensa de aves y mami-
feros, la ocupacién humana produjo extinciones. La colonizacién
humana con ganados, cultivos, plantas adventicias, perturb6 adn
mas los sistemas aislados induciendo la extincién de poblaciones o
especies locales que libres de predacién habian evolucionado hacia
formas lentas, grandes, de baja tasa de reproduccién y ficiles de
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capturar o con puestas accesibles. Las tortugas terrestres gigantes
(Testudo) o el dodo, Raphus cucullatus, de Isla Mauricio, un ave
comparable a una paloma gigante, de unos 25 kg, son ejemplos
citados habitualmente. El dodo fue extinguido ya en 1681 y le han
seguido especies semejantes de otras islas del Indico como el soli-
tario de Is. Reunién, Raphus solitarius, el solitario de Is. Rodri-
guez, Pezophaps solitaria. En la propia Isla Mauricio otra ave,
Alectroenas nitidissima fue cazada hasta su extincién hacia 1830.
En el Mediterraneo se han documentado las extinciones de especies
grandes y enanas de elefantes y rinocerontes en Malta y Creta
(Reese, 1996) y en Baleares el pequefio antilope Myotragus balea-
ricus, ya mencionado.

Una extincién puede acarrear otras: volviendo al dodo, su ex-
tincién interrumpié la regeneracion de Calvaria major cuyos frutos
consumia el ave. La poblacién senescente del arbol se compone
ahora de ejemplares de mas de 300 afios (Temple, 1977).

Los himenépteros de Nueva Zelanda ofrecen un caso de pulso
de diversidad en islas, causado por la intervencion humana, con un
epilogo esperanzador.

Los himenépteros de Nueva Zelanda

Nueva Zelanda ha permanecido muy aislada biogeograficamen-
te y sus conexiones mas cercanas son con Australia, que a su vez
ha permanecido en condiciones relativamente aisladas de las areas
continentales salvo el S de Asia. En su fauna de himenépteros no
existian especies sociales y persistian grupos primitivos que explo-
taban recursos abundantes de miel y polen de la flora local. La
fauna de abejas se limitaba a 40 especies.

En el siglo XIX los colonizadores introducen abejas europeas
para produccién de miel y en el siglo XX cuatro especies de abe-
jorros para favorecer la polinizacion de los cultivos forrajeros de
trébol (T. pratense). Hacia 1970 otras tres especies de abejas se
introdujeron como polinizadores de cultivos.

Las abejas meleras se expandieron rapidamente por la mayor
parte de los ecosistemas. Hacia 1945 se introdujo la avispa Vespula
germdnica y hacia 1980 la més comun Vespula vulgaris, extendién-
dose ambas con rapidez, multiplicindose en nimero excepcional,
con densidades de avisperos mucho mayores que en los ecosistemas
europeos de origen. Las especies autéctonas de abejas y muchas
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especies de insectos sufrieron una competencia directa por el néctar,
el polen y otros recursos (Donovan, 2003). En las aves las especies
consumidoras de polen y néctar sufrieron competencia directa que
redujo su éxito reproductivo y pérdida de recursos en las insectivo-
ras de himenépteros al reducirse las poblaciones que constituian su
presa. Ademas, las avispas introducidas atacaban los nidos devoran-
do los pollos de las aves llevando algunas poblaciones a situaciones
criticas. La introduccién de insectos, especialmente dos especies de
avispa, habia producido una enorme perturbacién en la biodiversi-

dad de las islas.

Barry Jones Donovan comienza en 1979 un programa para el
control biolégico de las avispas. Estudia especies de insectos que
pudieran atacarlas sin convertirse en nuevas plagas, como habia
sucedido reiteradamente en la vecina Australia. El control bioldgi-
co tiene una larga tradicién en entomologia. La filoxera es un
hemiptero americano que vive en las raices de la vid y atac los
vifiedos europeos a finales del siglo XIX causando su devastacion.
Charles V. Riley, britdnico, Entomélogo del Estado de Missouri,
estudia la diferencia de virulencia de la filoxera en Europa y
América. Propone plantar cepas americanas (de raices resistentes)
e injertarlas con vides europeas, lo que salvd los vifiedos. Los
citricos californianos fueron atacados por una plaga de la cochini-
lla acanalada Icerya purchasi, introducida desde Australia. Apli-
cando la lucha biolégica Ryley ensaya el control biolégico con
predadores naturales de la cochinilla procedentes de Australia. La
introducciéon en 1888 de la mariquita Nowius cardinalis (actual-
mente Rodolia cardinalis) en California redujo en dos temporadas
la plaga hasta niveles marginales.

Este gran éxito de la lucha biolégica se repitié donde la plaga
hubiera hecho su aparicién. El Profesor Gémez Menor, en la Fa-
cultad de Biologia de la Complutense, recordaba la perplejidad de
los labradores levantinos ante las explicaciones en jerga cientifica:

—iLa cochinilla ya no ataca los naranjos porque le han traido
al novio!

No siempre el éxito acompafia a la introduccién, porque el
sistema natural resiste la introduccién de elementos nuevos impi-
diéndoles establecerse. Waage y Greathead han estimado el éxito
de las introducciones de lucha biolégica en un 25%. De 563 espe-
cies introducidas para combatir 292 plagas de artrépodos sdlo la
cuarta parte se han instalado e iniciado la lucha bioldgica (Waage
y Greathead, 1988).
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Retomando la plaga de avispas de Nueva Zelanda, Donovan
eligié el himenéptero ichneumoénido Sphecophaga vesparum ssp.
vesparum que ataca las pupas de avispas, multiplicindose en los
avisperos. Lo cri6 en jaulas, inoculandolo en avisperos y liberando-
lo en los medios naturales. La introduccion alcanzé su objetivo y
durante los afios ochenta y noventa se ha verificado una reduccién
considerable del ntimero de avisperos. Posteriormente ha introduci-
do otro ichneuménido, Sphecophaga orientalis, de Israel, que ataca
avidamente los avisperos de ambas especies de avispa y contribuye
a su control. Esta reduccién en los competidores y predadores euro-
peos ha servido para recuperar las poblaciones de insectos y de aves
amenazadas (Donovan, 2003, Donovan et al., 2002).

Tras la crisis de biodiversidad desencadenada por las primeras
introducciones se ha llegado, gracias a las segundas, a una situa-
cién de un nuevo equilibrio sostenible en la diversidad bioldgica de
la fauna neocelandesa.

Un ndmero corto de especies nuevas es suficiente para romper
los delicados equilibrios alcanzados en las comunidades tras un re-
ajuste de miles de afios. Nueva informacién es capaz de crear con
rapidez nuevos bucles mutualistas a favor de algunas especies clave
conduciendo la comunidad hacia otras estructuras y, con frecuencia,
eliminando en el proceso a una parte de la biodiversidad original.

La intervencién humana directa o indirecta, negativa y positiva,
induce grandes fluctuaciones en la diversidad. En los afios ochenta
durante los estudios ecolégicos que realizamos en los pastizales de
la Isla Grande de la Tierra del Fuego con Marta Collantes y Juan
Anchorena, llamaba la atencién que la exclusiva actividad de los
ovinos, en cargas ganaderas bajas, hubiera provocado en menos de
un siglo, profundos cambios en la vegetacion y los suelos. Eduardo
Rappoport encontraba que la presencia de especies introducidas
desde Europa se confinaba a los pastizales y los caminos desapa-
reciendo en el interior de las masas forestales aut6ctonas.

El desenvolvimiento agricola ha tenido efectos intensos en las
masas continentales desde las fases tempranas de agricultura itine-
rante. La utilizacién del fuego para despejar el terreno de cultivo
en bosques tropicales, inicia una sucesién secundaria que no res-
taura la diversidad y estructura forestal original porque el proceso
natural es multisecular (Golley, 1980). Las culturas que practican
agricultura itinerante han asimilado rotaciones de 25-50 afos, a
veces mas largas. Son suficientes para restaurar la productividad
agricola del suelo y crear un dosel forestal con arboles de fruto o
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madera, recursos cinegéticos y de recolecciéon. Son insuficientes
para restaurar los patrones iniciales de diversidad. El resultado
final es un mosaico de teselas intervenidas con facies sucesionales
diferentes y una abundancia mayor de las especies frutales y de
crecimiento rapido.

Al reducirse el intervalo en la rotacién, el mosaico se simplifica
llegando a una cubierta forestal con menos especies, cobertura,
biomasa o convertida en un bosque frutal. La agricultura medite-
rranea de secano intercalada en el encinar o alcornocal, el olivar o
el palmeral, recuerda este origen.

En el centro y W de nuestra peninsula, en las dehesas y mon-
tados, tras el cultivo, se abandonaba la hoja a un barbecho largo
donde la sucesién secundaria desarrollaba un pastizal a partir del
banco de semillas del suelo incorporandose también plantulas de
lefiosas que inician la reconstruccion de matorral. Con el redileo de
los animales se acelera la redistribucién de semillas y frutos restau-
rdndose un posio, un pastizal seminatural productivo cuya diver-
sidad aumenta rapidamente en los primeros dos o tres afios hacién-
dolo mias lentamente después, hasta alcanzar una cubierta casi
estable dominada por teréfitos a los ocho o diez afios. Si se repetia
la roza, labranza y cultivo entre la quinta y décima hoja, se reinicia
el proceso. Si se abandona por periodos largos, las especies biena-
les, perennes herbdceas y el matorral, se desarrollaban en una
sucesion larga, de diez a veinte afios, con reduccién de los terdfi-
tos. Si el abandono persistia, se incorporaban nuevas especies de
matorral y lentamente, el arbolado recuperaba la dominancia en
un proceso secular que restauraria la masa forestal (Martin Vicen-
te, 2006).

El régimen de fuego como herramienta de gestion ganadera
elimina la mayor parte de la biomasa y necromasa de lefiosas,
acelera la circulaciéon de nutrimentos, promueve el rebrote de las
especies resistentes (rebrotadoras), y la germinacién de otras (semi-
lladoras). A corto plazo, la fraccion de biomasa palatable por el
ganado, aumenta. A largo plazo la vegetacion se desorganiza y
pierde especies sensibles. En climas con periodos secos, es ficil
inducir la combustién de la materia orgdnica del suelo, empobre-
ciéndolo. En casos extremos, como en las arenas del Parque Nacio-
nal de Dofiana, el régimen de fuego prescrito durante unos tres
siglos ha conducido a la esqueletizacién completa, persistiendo los
horizontes arenosos lavados que mantienen una produccién escasa
y una diversidad vegetal baja (Garcia Novo, 1975). El bosque que
diera nombre al espacio (Bosque de las Rocinas) ha desaparecido.
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Agricultura y ganaderia han modulado la diversidad. Donde han
operado conjuntamente, el cambio ha sido trascendente aunque no
dispongamos de términos de comparacién donde las transformacio-
nes han sido antiguas. En California, la introduccién de ganado
vacuno procedente de la Peninsula ibérica, desde el siglo XVI, indu-
jo un cambio profundo de la vegetacion herbacea, sustituyéndose las
comunidades de gramineas perennes cespitosas de gran porte, por
terofitos anuales en su mayor parte de origen pemnsular En la ac-
tualidad los pastos californianos muestran una versién empobreci-
da de los pastizales peninsulares de dehesa (Leyva et al., 1997).

En las intervenciones mds recientes se ha documentado la mo-
dificacién del paisaje, su vegetacion y las secuelas de extincién. Un
caso de gran intensidad ha tenido lugar a mediados del siglo XIX
en las llanuras centrales de Norteamérica entre los Apalaches y
las Rocosas. Las poblaciones amerindias sobre suelos profundos
postglaciares o loésicos, habian utilizado secularmente el fuego
favoreciendo la prairie, una vegetacion de herbiceas perennes
que mantenia una abundante caza mayor. Desde comienzo del si-
glo XIX la rdpida colonizacién europea cre6 cultivos de maiz,
avena, trigo y pastos que alimentaban ganado porcino, vacuno y
caballar. Entre 1840 y 1880 se implanté una banda de cultivo
desde Nebraska y Kansas a Ohio y Kentucky consolidando el Corn
Belt, un 4rea mundial productora de grano y carne, que actualmen-
te alcanza unos 250.000 Km? (Hudson, 1994). Su puerto comercial
y centro de transformacién, Chicago, pasa de 4.000 a 1.700.000
habitantes durante el siglo XIX, una tasa de incremento urbano sin
precedente.

En el Corn Belt la vegetacién natural se redujo a pequefios
enclaves y la mayor parte de la fauna vertebrada sufrié un desca-
labro. Aves grandes de humedales como el pelicano (Pelecanus
erytrorhinchos) y la grulla (Grus americana) bordearon la extin-
cién. La poblacién de bisonte (Bison bison) en Estados Unidos
pas6 de unos 60 millones a 1.000 ejemplares en 1889 por una
combinacién de fragmentacién del territorio, caza masiva y un
programa de exterminio desarrollado por el ejército de USA para
dejar sin recursos a las comunidades amerindias de la prairie. La
poblacién indigena regional, se desvaneci6. En un siglo, el sistema
ecologico v la biodiversidad de las grandes llanuras centrales de
Estados Unidos se transformaron radicalmente.

La agricultura de montafia ha hecho elevarse el limite inferior

forestal miles de metros en los Andes o el Himalaya. La explota-
cién maderera puede inducir deforestacién regional haciendo cam-
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biar la hidrologia y el microclima y facilitando la alteracién o la
erosion de los suelos que hacen el proceso irreversible. La imagen
mineral que ofrecen actualmente las sierras de Almeria, la Serrania
de Ronda, la ladera S de Sierra Nevada, se debe a deforestacién,
encontriandose originalmente cubiertas de bosque o matorral. En la
cuenca mediterranea los escarpes sin vegetaciéon caracteristicos del
paisaje son secuelas de intervenciones humanas en un periodo
climético donde la regeneracién natural del bosque procede lenta-
mente. Los bosques de laurisilva provocan precipitacion lateral
favoreciendo la entrada de agua al suelo en climas de lluvia escasa.
Canarias, Cabo Verde, Madeira, Azores, presentan estos contrastes
de superficies rocosas, secas y de aspecto estéril junto a otras de
topografia y orientaciéon igual con vegetacion densa, segin hayan
eliminado o conservado el bosque. La explotacién forestal de las
sierras de Almeria, Granada, Milaga ha reducido los enclaves fo-
restales a pequefias manchas como los pinsapares (Abies pinsapo)
o el roble de Montafia (Quercus alpestris Wilkomm, perteneciente
al grupo del Q. faginea), de la Sierra de las Nieves. Las celebradas
dunas moviles de Dofiana, son la secuela de una intervencién agri-
cola que causé la desertificacion de una superficie inicialmente do-
minada por enebrales y sabinares.

La estructura de las comunidades se forma lentamente y con
frecuencia persiste en forma metaestable durante periodos adver-
sos. Si se destruye en ellos, no puede regenerarse o lo haria lenta-
mente para la escala humana.

En el drea mediterrinea, en los macizos montafiosos del Rif
marroqui, la intervencién humana hace roza en el bosque, explo-
tandolo para lefia, cultiva después y pastorea haciendo retroceder
el arbolado hacia las cumbres de los macizos de Talassemtane,
Tazaout y Kelaa que conservan pinsapares y enebrales. En el Rif
la diversidad o de una tesela del mosaico de vegetacién se puede
expresar como una funcién del poblamiento humano, tomando
como variables la poblacién del asentamiento, su distancia a la
tesela, medida en horas de marcha a pie y la altitud, que condicio-
na, por la temperatura media, el consumo de lefia (Lamrani Alaoui
y Garcia Novo, 1997).

Los macizos calizos y dolomiticos deforestados ofrecen un pai-
saje mineral, desertificado. Las sierras levantinas, la Costa Azul,
el Sur de Italia, la peninsula Helénica, la de Anatolia, el Libano,
Israel, ofrecen paisajes esqueletizados que se repiten en las islas
mediterrdneas, en Cirenaica y el Magreb. En los paises islamicos
del mediterrineo, los morabitos, cementerios de santones, suelen
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conservar la vegetaciéon poco alterada. Ofrecen el mas vivo con-
traste con su entorno degradado donde emergen como diminutas
islas de verdor, refugios de la diversidad que antes de la explota-
cién ganadera y agricola, caracterizaba su regién (Lamrani y Gar-
cia Novo, 1999). La desertificacién no es un rasgo exclusivo de
la cuenca mediterrdnea estando presente en regiones de clima arido
o semiarido, con estacién seca marcada, como el mediterrineo, el
monzonico y otros.

La segunda oleada de Toffler, agricola y ganadera, transformé
los patrones de diversidad alterando los limites de distribucién de
las especies animales y vegetales y causando innumerables extincio-
nes locales. Y a la vez introdujo adventicias y comensales en 4reas
nuevas. Coca (2003) ha propuesto un modelo del proceso a escala
local: cada intervencién intensa (roza, incendio, sobrecarga gana-
dera), causa temporalmente el hundimiento de la diversidad autéc-
tona, que se recupera progresivamente una vez concluido el episo-
dio. La funcién que expresa la diversidad local, como la riqueza
especifica, por ejemplo, muestra sobre el tiempo una trayectoria en
dientes de sierra. Si se reiteran los episodios, la recuperacién de la
diversidad es parcial y algunas especies se extinguen localmente,
persistiendo un fondo resistente. En un proceso secular, como el
sufrido por la cuenca mediterranea, las especies sensibles al cata-
logo de intervenciones de un area, se han extinguido y el fondo
resistente puede soportar futuras intervenciones, en cualquier se-
cuencia.

En el Parque Natural del Estrecho situado en el Sur de la pro-
vincia de Cddiz, Manuel Coca (1999) ha verificado que la secuen-
cia de intervenciones durante la segunda mitad del siglo XX no
afecta significativamente a la diversidad de su vegetacion: la com-
binacién de roza, cultivo, incendio, caza mayor, plaga de lagarta,
en cualquier duracién o secuencia, no afecta la diversidad local.
Los patrones generales persisten y se refieren a la altitud (proba-
blemente mediada por la precipitacién) y la cercania a las lineas
de agua (probablemente mediada por la humedad del suelo y del
aire). Las especies sensibles a las intervenciones han desapareci-
do y solo persisten en los refugios ofrecidos por la topografia
escarpada o el dificil acceso. Rubio et al. (2006) sugieren que
probablemente el modelo de Coca descrito en el Parque Natural
del Estrecho, del agotamiento de la diversidad 14bil frente a las
intervenciones, sea general en la biodiversidad vegetal del paisaje
mediterrdneo. La intervencién humana, intensa y duradera, se re-
fleja también en otras biocenosis, la fauna vertebrada y los insectos
(Galante, 2005).
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Como una regla préctica se acepta que el porcentaje de reduc-
cién de especies en un territorio es proporcional a la raiz cuarta del
porcentaje de reduccién de superficie.

La agricultura, seleccionando cultivares y ensayando hibridos y
la ganaderia, seleccionando razas de animales, han amplificado la
diversidad de cultivos y ganados. La introduccién de especies o
razas en nuevas dreas, enfrentadas a climas diferentes y otros sue-
los, ha convertido las nuevas 4reas en centros de irradiacién de
variedades, multiplicando la diversificacién a escala mundial. Con
cultivos y ganados han sido seleccionados e introducidos comensa-
les y parésitos y se ha ofrecido a la fauna o flora local nuevos re-
cursos troficos y nuevos mutualistas.

La expansién de la dorifora o escarabajo de la patata durante
el siglo XIX ofrece un ejemplo. Patata y escarabajo procedian de
regiones biogeogrificas alejadas y no estaban en contacto. La ex-
pansién del cultivo de la patata en Colorado ha establecido una
relacion estable mediada por el cultivo y el transporte de productos
agricolas, que permite al escarabajo persistir en América (y Euro-
pa) pese a las extinciones locales causadas por los plaguicidas.

A veces las especies autoctonas perjudicadas por la expansion
agricola, pueden incorporarse a los beneficios causados por intro-
ducciones no intencionadas.

En el siglo XVI, procedentes de México, se introducen en la
Peninsula ibérica piteras (Agave ssp) y chumberas o paleras (Opun-
tia ficus indica entre otras) que se emplean como setos vivos. Las
palas de chumbera pueden ser consumidas por el ganado y sus
frutos se popularizan en todo el Mediterraneo llegando a Canarias.
En México, las palas en descomposicién ofrecen un medio adecua-
do a las larvas de droséfila (D. buzzati y otras especies). A Espafia
con las chumberas llegaron algunas especies de droséfila que poco
a poco, desde su lugar de introduccion en Andalucia, se han expan-
dido por las poblaciones de chumbera alcanzando la mayor parte
de la peninsula. En el archipiélago canario la Opuntia se empled
extensamente para la cria de la cochinilla, muy apreciada para la
elaboracién de la grana hasta principios del siglo XX y que ain se
cosecha. Las chumberas escapadas de cultivo en la isla del Hierro
y la Isla de la Palma ofrecen sus frutos a una especie endémica en
peligro de extincién: el lagarto gigante (Lacerta gallotii) que con-
sume alimentos vegetales (higos chumbos, tomates), o animales
(insectos, pollos de aves, topillos, otros reptiles). Las introduccio-
nes apoyan a veces la supervivencia de las especies autdctonas.
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El cangrejo rojo (Procambarus clarkii) se introdujo en las Ma-
rismas del Guadalquivir en 1973 como una especie explotable en
régimen de libertad. En los cafios y canales del arrozal y la Maris-
ma se habian capturado tradicionalmente anguilas, carpas, barbos
y otras especies acudticas. El cangrejo rojo se expandid rdpidamen-
te ocupando pozas y cauces de los arroyos, lagunas y tablas de arro-
zal, las Marismas y lagunas del Parque Nacional. Su entrada ha
coincidido con la regresién de las sanguijuelas y los anfibios del
Parque, sobre los que preda. En el aspecto positivo, se ha converti-
do en un recurso importante para algunas garzas y para las cigiie-
fias, que han incrementado sus colonias en el Bajo Guadalquivir
(Dehesa de Abajo) gracias al nuevo recurso tréfico. En Espafia se ha
introducido masivamente en humedales y rios, donde ha eliminado
al cangrejo autéctono de rio (Astacus palmzpes) extinguido ya en la
mayor parte de las cuencas peninsulares. Cigiiefias, garzas y nutrias
se han visto favorecidas por el abundante recurso tréfico ofrecido
por el cangrejo rojo. La introducciéon de una especie cultivada o que
se asilvestre puede inducir un pulso en la diversidad regional con
extinciones (o proliferaciones) de otras especies.

En la literatura mundial el ejemplo mds destacado es la perca
del Nilo (Lates niloticus), introducida en los Grandes Lagos del
Este de Africa donde ha producido una extincién masiva de cen-
tenares de especies de peces ciclidos. En Espafia y otros paises la
incorporacién de salménidos o su escape de granjas de truchas y
salmones, ha traido efectos deletéreos para las especies nativas. La
incorporacién de predadores agresivos como lucio (Essox lucius),
black-bass o lubina negra (Micropterus salmoides), lucioperca (Lu-
cioperca lucioperca), pez sol (Lepomis gibbosus), bagres o peces
gato (Ictalurus spp.) modifica los patrones de diversidad de la co-
munidad acudatica (Zapata y Granado Lorencio, 1993). La gambu-
sia (Gambusia hodbrooki), un pequefio poecilido americano, ha
sido introducido en Europa en los afios veinte para consumir larvas
de mosquitos y reducir los vectores del paludismo. En Andalucia y
Levante preda las larvas del salinete (Aphanius baeticus) y el fartet
(A. iberus), poniendo en peligro las poblaciones de estas pequefias
especies endémicas.

Los peces de aguas continentales se ven afectados por la intro-
duccién de especies icticas destinadas al recreo, el deporte o la ex-
plotacién. Las introducidas causan interacciones directas (como la
predacién de adultos, puestas o alevines), competencia de recur-
sos o modificaciones del hdbitat (transparencia de la columna, ve-
getacion de orillas, remocién del fondo y liberacién de nutrientes)
(Cambray, 2003).
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H Invasive Species Specialist Group de la Species Survival
Commission de UICN (Uni6n Internacional para la Conservacion
de la Naturaleza) ha seleccionado las 100 especies introducidas
mds agresivas (o perturbadoras) pertenecientes a géneros distintos.
Nueve son marinas o litorales y de las 91 continentales, 15 son
acuaticas y 76 terrestres. En la lista figuran 14 mamiferos (inclu-
yendo perro, gato y rata comun, cabra, cerdo y conejo), tres aves,
ocho peces de aguas continentales, tres anfibios y dos reptiles. La
lista podria alargarse: numerosas plagas agricolas como la mosca
blanca o la dorifora de la patata, no estan incluidas.

Para Espafia, el GEIB, Grupo especialista en invasiones biol6-
gicas, ha seleccionado las veinte especies exdticas invasoras mas
dafiinas, que se incluyen el Cuadro 5. Son diez animales y otros
tantos vegetales, un corto nimero para incluir aguas y tierras. El
criterio es ambiguo, con organismos muy agresivos e invasores
como el mejillén cebra y otros poco agresivos que sélo afectan a
una especie protegida, como la malvasia cabeciamarilla que hibrida
a la malvasia autdctona. Pero son veinte ejemplos de invasiones
contemporaneas.

CUADRO 5

Veinte especies exéticas dafiinas invasoras en Espana y forma de
introduccion. Tomado de Top 20 (GEIB, 2006)

1. Caulerpa, Caulerpa taxifolia, alga marina, introduccién accidental.

2. Acacia plateada, Acacia dealbata, introduccién como arbol orna-
mental.

3. Ailanto, Ailanthus altisima, 4rbol procedente de cultivos abando-
nados.

4. Helecho de agua, Azolla filiculoides, pequefio helecho flotante, in-
troduccion con cultivos de arroz.

5. Bacaris, Baccharis balimifolia, matorral, introducida como orna-
mental.

6. Uiia de gato, Carpobrotus edulis, C. acinaciformis, planta crasa de
h4bito postrado, quizi introducida como ornamental, empleada para
fijar dunas en Cadiz desde 1900.

7. Plumero, Cortaderia selloana, graminea de gran porte, introduccién
como ornamental.

8. Jacinto de agua, Eichornia crassipes, introducida como pasto acui-
tico en el Guadiana en 2004 y asilvestrada.

9. Chumbera, nopal, Opuntia ficus indica y otras especies, cultivadas
y usadas como seto vivo, asilvestrada.

10. Robinia, Robinia pseudoacacia, arbol ornamental, asilvestrado.
11. Mejilién cebra, Dreissenia polimorpha, pequefio molusco de agua
dulce, introduccién accidental.
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Cuapro S (Cont.)

Veinte especies exoOticas dafiinas invasoras en Espafia y forma de
introduccién. Tomado de Top 20 (GEIB, 2006)

12. Almeja asiitica, Corbicula fluminea, pequefio molusco de agua
dulce, introduccién accidental.

13. Cangrejo rojo de la marisma, Procambarus clarkii, cangrejo intro-
ducido para cultivo en las Marismas del Guadalquivir.

14. Cangrejo chino de mitones, Eriocheir sinensis, cangrejo de introduc-
cién accidental.

15. Picudo rojo, Rhynchophorus ferrugineus, gorgojo de gran tamafio,
introduccién accidental con palmeras traidas de Oriente Medio.

16. Gambusia, Gambusia holbrooki, pequeiio pez de aguas continenta-
les, introducido para combatir los mosquitos.

17. Galipago de Florida, Trachemys scripta, sueltas de los propietarios
de acuarios domésticos.

18. Malvasia canela, Oxyura jamaicensis, dispersiéon natural desde otros
paises europeos donde se habia asilvestrado.

19. Visén americano, Mustela vison, dispersion accidental desde granjas.

20. Coipo, Myocastor coypus, dispersién accidental desde granjas.

Las introducciones y las extinciones locales tienen a veces efec-
tos multiplicadores sobre la diversidad de la comunidad, porque
cierran (o abren) circuitos regulatorios que en el momento presente
estamos lejos de predecir. La introduccién accidental de la maripo-
sa lagarta (Lymantria dispar) en los bosques de Quercus de Nor-
teamérica o la del conejo en Australia provocaron grandes pulsos
en la diversidad local. Reciprocamente, la mixomatosis que redujo
las poblaciones de conejos en Europa, cred en el Sur un desequi-
librio en la trama de predadores que se concentraban sobre esta
abundante presa. Las secuelas de la mixomatosis han sido la reduc-
cién del conejo, de sus predadores, de las presas alternativas que
eran los grandes reptiles de nuestra fauna. Y en dltimo término,
la cuasi extincién del lince mediterraneo (Lynx pardellus) y la
situacién critica del aguila imperial ibérica (Aquila adalberti). Se
trataba de una especie mutualista clave en la comunidad. L. E.
Gilbert (Gilbert, 1980) menciona Casearia corymbosa, un arbol
tropical cuyos frutos son consumidos por 22 de especies de aves
frugivoras. Una de ellas, el tucan Ranmphastos swainsonii es un
importante dispersor de frutos del bosque, que durante la estacién
desfavorable consume en exclusiva frutos de Casearia (Howe,
1977). La desaparicién de C. corymbosa afecta, siguiendo tramas
mutualistas, a especies de aves y de arboles de la comunidad.

Donde se han documentado, se observa la continuada expan-
sién en el territorio de los registros de especies introducidas. El
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agente desencadenante suele ser una actividad humana nueva que
conecta medios o territorios distantes. La entrada de ganados y
animales domésticos, de semillas y productos agricolas, de mercan-
cias y personas ha servido de vehiculo, cada vez mas eficaz debido
a la rapidez de los viajes y volumen de intercambio. Otros meca-
nismos son recientes, como el agua de lastre en petroleros y otros
buques tanque, la propia cabina de pasaje en los aviones, los con-
tenedores de transporte maritimo, la chatarra metdlica vy los neu-
maticos que almacenan pequefias masas de agua, los cepellones de
plantas vivas. Los terrarios y acuarios domésticos, cuyos elementos
son dispersados accidentalmente o de forma intencionada por sus
propietarios.

La introduccién en otra comunidad reordena la trama de inte-
racciones de la especie. Puede perder competidores y predadores, lo
que le resulta ventajoso, pero tampoco disfrutard de bucles mutua-
listas con especies inexistentes en la comunidad invadida. Aparecen
nuevas relaciones y se pierden otras, prosperando la especie inva-
sora cuando el nuevo balance sea favorable. El organismo conserva
en el nuevo contexto caracteres no funcionales u 6rganos destina-
dos a una interaccién que ya no tiene lugar. Oxalis pes caprae, de
vistosas flores amarillas que a veces recubren la planta, procede
de Africa del Sur e introducido en Europa occidental ha colonizado
durante el siglo XX la cuenca mediterranea. Las abundantes flores
que atraen polinizadores no producen en Europa semillas debido a
autoincompatibilidad, de modo que no cierran circuitos mutualis-
tas y la (rdpida) dispersion se hace por medio de bulbillos.

La evidencia de antiguas interacciones puede percibirse en la co-
munidad con rasgos que evidencian el papel de especies activas,
actualmente extinguidas, como sombras evolutivas. S6lo un anélisis
riguroso puede evidenciar el cambio y a veces se ha abusado de estos
fantasmas ecoldgicos (ghost of competition past, Connell, 1980).

En el Discurso se han propuesto algunos ejemplos y por su
actualidad puede afiadirse el de la planta acuitica Pistia stratiotes.
Esta aricea tropical forma rosetas flotantes de 5-20 cm de didme-
tro, con densas raices de unos 40 cm de longitud, multiplicindose
con facilidad en las aguas continentales. Es conocida de antiguo,
habiendo sido descrita por Linneo en 1727 en su Species Planta-
rum. El origen biogeografico es trop1ca1 en América pero quizd
haya sido introducida en humedales més alld de su &rea inicial
como un complemento alimenticio para el ganado, en toda la banda
tropical. En 1804 Née publica en los Anales de Historia Natural
(Née, 1804) descripciones de la especie y comentarios sobre su
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ecologia y aprovechamiento en América y también en Filipinas
donde ya la habia observado. Desde entonces su ficil crecimiento
y forma regular la han convertido en elemento habitual de la jar-
dinerfa de los estanques.

En la antigua Estacién de Atocha de Madrid se ha creado un
jardin tropical con especies vasculares acompafiadas de muchos
hongos tropicales. En los estanques, entre otras plantas, crece Pis-
tia. Puede encontrarse ficilmente en los establecimientos de acuario-
filia o en invernaderos y empresas de jardineria con otras especies
invasoras de los géneros Salvinia, Trapa, Eichornia, Elodea, y otras.
En 2005 el profesor Garcia Murillo de la Universidad de Sevilla ha
comunicado su hallazgo en Sanltacar de Barrameda, en el Parque
Natural de Donana. Pistia stratiotes, Salvinia molesta, Eichornia
crassipes, Trapa natans son plagas de origen tropical en los hume-
dales de climas templados y estin sometidas a vigilancia y campa-
flas de erradicacién en algunos paises. En el verano de 2005 han
ocupado grandes extensiones en los embalses del Guadiana, los ca-
nales de riego y el cauce principal entre Mérida y Badajoz.

El plumero argentino, o hierba de la pampa (Cortaderia selloa-
na) se ha introducido en jardineria y en la construccién de autopis-
tas como ornamental de la mediana. Se ha expandido con rapidez
en Galicia y norte de la peninsula alcanzando ya Extremadura.
Myiopsitta monachus, una cotorrita americana se expande exponen-
cialmente en Catalufia en la actualidad (Doménech et al., 2003). Los
ejemplos muestran la avanzadilla de las invasiones en la peninsula.

Entre 1750 y 1950 se multiplica la poblacién mundial por 3,
pasando de 791 a 2.515 M. Cerca de 4.000 M se afiaden desde
entonces, alcanzando actualmente (octubre de 2006) los 6.550 M
de personas. Para aquellos que hemos nacido en la primera mitad
el siglo XX, la humanidad se ha multiplicado por 3. Ninguna
generacion ha sido testigo de un aumento comparable. De hecho,
para la mayor parte de la humanidad histérica, la poblacién no ha
cambiado durante su vida en la region. Fluctuaba localmente, per-
diendo durante las hambrunas o las guerras el pequefio excedente
acumulando en las décadas anteriores.

La densidad actual promedio en los continentes (incluida la
Antartida) es de 29 personas Km™, equivalentes a 3,45 ha por
persona. Al estar los habitantes densamente agregados en ciudades,
la mayor parte de los continentes se encuentran despoblados, bien
cubiertos de hielo, rocas, arena (Walter, 1964-68, 1980) o de ve-
getacién seminatural, lo que ofrece todavia espacios a la diversidad
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si bien las infraestructuras y vias de comunicacién y las presas y
embalses sobre los rios, fragmentan los habitats. Las dotaciones
personales aproximadas son: 500 drboles, 2,5 ha de bosque tro-
pical, 0,6 ha de otros bosques, 0,23 ha de espacios protegidos,
0,25 ha de cultivos y 1.500 m® anuales de agua continental utili-
zable (Gleich et al., 2002), unas 5,9 ha de superficie ocednica, con
media hectirea cubierta de hielos y 225 hm’ de volumen de agua
oceénica (por persona). Compartimos con el resto de la biodiver-
sidad un amplio volumen de Biosfera.

Las modificaciones causadas por el impacto humano comenza-
ron a sentirse a escala global en el siglo XX con la acumulacién
en la atmoésfera de gases con efecto invernadero. CO,, CH,, NO,,
presentan gran absorbancia en algunas bandas del IR. También
presentan efecto invernadero los frigenos halocarbonados liberados
a la atmésfera desde los circuitos de refrigeracion y los envases a
presién. Ademds, especificamente los clorofluocarbonados, reac-
cionan con el O; que al reducir su concentracién en la ozonosfera,
aumenta la fraccién de UV incidente a nivel del suelo. La combus-
tién de carbdn y petréleo conteniendo sulfuros lanzé a la atmés-
fera grandes masas de 6xidos de azufre que retornaban en la lluvia
como disoluciones débiles de sulfato y sulfito. Excepcionalmente,
en atmosferas estables cerca de los focos emisores se podian elevar
las concentraciones de 6xidos en la atmodsfera hasta valores irres-
pirables de 500 pg m™. Estos episodios agudos producen dafios en
el aparato respiratorio humano y de otras especies animales y dafios
en las hojas. Por su extension, los impactos causados por las lluvias
acidas tienen mayor alcance: pueden afectar directamente la vege-
tacion, modifican los suelos y la movilizaciéon de iones y acidifican
las aguas de escorrentia alcanzando los lagos; las concentraciones
depositadas se elevan a 5 g m™ afio™ de S.

Esta situacién impuesta por la actividad humana tiene lugar
naturalmente durante los episodios de erupciones volcanicas y en
los campos con actividad volcdnica residual donde fumarolas y
volcanes de barro pueden estar asociados a la surgencia de fuentes
termales de aguas 4cidas, creando pequefias lagunas de acido sul-
farico diluido, sélo ocupadas por organismos extremofilos.

Schindler investigé desde 1974 el efecto ecoldgico de la acidi-
ficacién en lagos experimentales de aguas poco mineralizadas.
Observd que al descender el pH de 5 los cambios ecoldgicos eran
patentes con descenso de las poblaciones de peces y otros compo-
nentes de la biodiversidad no tanto por el cambio quimico directo
como por los desequilibrios causados por la pérdida de poblacio-
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nes sensibles (Schindler el al., 1985). Las reacciones microbianas
juegan un papel importante en la respuesta a la entrada de diso-
luciones acidas en el lago que se comporta como un sistema com-
plejo donde interactiian la masa de agua y sus solutos, el material
del fondo, los organismos y sus actividades respiratoria y foto-
sintética. Las reducciones de HCO;", SO,” y NO,  como acepto-
res terminales de electrones en la fotosintesis, contribuyen a la
elevacion del pH (Schindler, 1988). El efecto no se limita a latitu-
des bajas y areas muy industrializadas. La circulacién atmosféri-
ca distribuye contaminantes hasta los lagos de montafa y las la-
titudes muy altas donde comunidades simples en medios rigurosos
pueden concentrar los contaminantes a lo largo de las cadenas
tréficas por factores de dos 6rdenes de magnitud. Los efectos com-
binados del cambio climdtico en los lagos afectan a la estratifica-
cibén, transparencia del agua, nutrimentos, penetracion de las dis-
tintas longitudes de onda y suponen una mutacién en las masas de
agua, especialmente aquellas superficiales y de mineralizacién baja.
Los efectos en las cuencas (vegetaciéon y su productividad, suelos
y su mineralizacion) se reflejan en la composicién y las aguas de
superficie que por su parte modulan el comportamiento de los
lagos.

Las ondas de cambio iniciadas con el aumento de contaminan-
tes atmosféricos en las cuencas industriales son ya motores de cam-
bio de la Biosfera.

Las emisiones de CO,, debidas al consumo de combustibles £6-
siles, alcanzaban hacia 1950 los 1.612 M toneladas equivalentes de
carbén anuales. Tras el intervalo 1950-2001, superaron las 6.500 M
toneladas. Al afadir otras emisiones de CO, causadas por la fabri-
cacion de cemento y cal, por la mineralizaciéon de suelos, la quema
de bosques, el consumo de lefia y madera para fuego, las cifras
mundiales se sitian en torno a 25 Gt de CO, anuales. Cada euro-
peo emite 7,4 t al afio, 20 Kg diarios; una cifra para reflexionar.

El cambio climatico ha supuesto incremento de la temperatura
media de unos 2° C desde 1975 con reduccion de la superficie de
hielos continentales y marinos, aumento de los caudales de deshie-
lo, y comienzo de la elevacion del nivel del mar, que se sitda en
torno a 1 mm anual. La bonanza térmica se ha traducido por un
aumento de biomasa y de la superficie de los bosques, documenta-
das en el continente americano (Castro Salazar, 1999). Los perio-
dos de actividad de plantas y animales o sus 4reas geograficas
comienzan a modificarse con el clima y producirdn efectos en cas-
cada sobre las diversidades biologicas.
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En el siglo XX los cambios atmosféricos se han superpuesto a
los impactos en los continentes. La explotacién forestal ha afecta-
do diferencialmente a las especies de crecimiento lento con mayor
valor comercial. Con la desapariciéon de los arboles se pierde su
fauna que, como en el caso mencionado de Leuhaea en el experi-
mento de Erwin, puede ser abundante y diversa.

Durante la segunda mitad del siglo XX el impacto forestal se
ha multiplicado debido a la disponibilidad de maquinas grandes
capaces de abrir trochas y sacar troncos y la facilidad de su trans-
porte maritimo hacia regiones de gran demanda y baja produccién
propia como Europa o Japén. En algunas dreas, como la Mata
Atlantica de Brasil o los bosques de Indonesia, el expolio ha sido
intenso, perdiéndose arbolado, paisaje, fauna y suelos. La erosién
ha elevado la carga sélida fluvial que, a su vez, ha desertificado los
rios y ha rellenado estuarios y litoral haciéndoles perder su fauna.
Una hecatombe ecolbgica y una extincién regional. Al recorrer los
retazos sobrevivientes de bosque en el Parque Nacional de las
Araucarias, resto de la Mata Atlintica (Estado de Rio Grande)
cuesta trabajo aceptar que hace poco mas de un siglo la formacién
boscosa se extendiera continua a lo largo de la llanura litoral,
salvaba el escarpe y continuaba como bosque de araucarias en Ia
rasa superior durante centenares de kilémetros.

Los bosques Andinos, del N al S, han sufrido una reduccién
insistente que ha elevado el limite inferior del bosque en mds de
2.000 m en Peru (Crawford et al., 1970) y ha dejado los bosques
costeros de las montafias Rocosas de USA reducidos a retazos,
siempre acosados por los madereros. En Centroamérica el trazado
de la Carretera Interamericana, que atraviesa la cordillera andina
en varios puntos, ha sido la via por donde se ha vaciado el bosque
y el camino de penetracién de las especies ruderales como mega-
forbios de hojas muy grandes y lianas invasoras, hasta el corazén
del bosque montano.

E. O. Wilson (Wilson, 1992, pag. 186) cita un caso dramitico
en una facenda en un bosque tropical de Rondonia, Brasil, donde
un entomoélogo habia identificado el 5 de octubre de 1975, en sélo
24 horas, 429 especies de mariposas... y que ha sido transformado
después en campo de cultivo.

La expansion agricola mundial ha puesto en cultivo 4reas de
vegetacion seminatural o de ganaderia tradicional y ha expandido el
regadio pasando de 100 M de hectdreas en 1950 a 274 M en 1999.
La tecnificacién de los cultivos ha visto incrementar el uso de ferti-
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lizantes cuyo consumo se ha multiplicado por 10 desde 1950. El uso
de pesticidas, fitoquimicos y esterilizantes del suelo ha crecido en
mayor escala y otros productos antes desconocidos, como la limina
de plastico, se han incorporado, generando un gran volumen de
residuos contaminantes y persistentes. Los insumos energéticos ser-
vidos por maquinaria agricola grande han convertido la agricultura
en destino y no en fuente energética para la comunidad humana. En
consumidor de una gran variedad de productos. En generador de un
volumen creciente de restos. En acumulador de fitoquimicos.

La intervencién en las superficies agricolas orientada a incre-
mentar la produccién, reduce la diversidad, hasta anularla. Cuan-
do sélo queda una especie, la que se cultiva, la probabilidad de
encontrar otra especie es nula. La diversidad se hace cero y la
riqueza especifica, el nimero de especies, vale S = 1. Cuando exis-
ten insectos en los invernaderos de agricultura muy tecnificada, no
corresponden a poblaciones espontdneas: son poblaciones cautivas
empleadas como parte del tratamiento, tanto si se trata de polini-
zadores (que se transportan en panales portatiles), como de otras
especies, aplicadas en fase de huevos o de resistencia igual que un
producto quimico y con los mismos equipos.

Es biodiversidad cautiva, confinada en naves de cultivo con at-
mosfera de CO, elevado, arraigada en suelo sintético, transgénica y
subordinada a maquinaria. Evoca a los ciborgs, organismos con
elementos cibernéticos que permiten su control. Ciberdiversidad.
Expansién de la informacién hasta rodear el ciclo de vida del orga-
nismo y transformarlo en una pieza, una terminal, un periférico.

La intensificacién agricola cierra el ciclo de impactos en la
biodiversidad iniciado en el Paleolitico con la frutalizacién. Lo
termina ahora sustituyendo el ecosistema por el invernadero con-
trolado, la comunidad numerosa por una o dos especies, su diver-
sidad genémica por una estirpe seleccionada, su porvenir evolutivo
por la demanda del mercado con ayuda de la ingenieria genética.

Nada que lamentar, como humanos, porque se trata de las
fabricas de nuestros alimentos vegetales. Mucho que evidenciar,
como ecdlogos, al verificar la desaparicion de diversidad bioldgica
en las dreas agricolas tecnificadas. Y una reflexién como cientifi-
cos, como Académicos, sobre nuestro modelo de vida y su insos-
tenible costo ambiental para la Biosfera (Pimm et al., 2001).

La otra vertiente de la tecnificacién agricola y ganadera es el
abandono de la prictica tradicional lo que implica el colapso de los
paisajes rurales donde se ha forjado nuestra cultura.
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De las 550 especies de aves europeas, aproximadamente la
mitad estdn en regresién. Analizando las causas (Tucker y Heath,
1994) su disminucion se debe a los dos extremos de la intervencion
agricola, que inciden diferencialmente en unas y otras especies. La
tecnificacién, que deja a unas aves sin recursos o las contamina. El
abandono rural, que deja sin recursos a un grupo diferente y sin
espacios donde desenvolverse.

El abandono rural afecta a la agricultura y la ganaderia tradi-
cionales, a los nucleos rurales con agricultura apoyada por anima-
les y minima utilizacién de materiales sintéticos. La trama rural
mantenia un mosaico muy variado capaz de soportar alta diversi-
dad de plantas (adventicias, setos, pastizales, cauces, orillas de ca-
minos), gracias a la heterogeneidad de los medios, la rotacién de
cultivos, las diferentes demandas de los ganados y también el nulo
uso de plaguicidas. El mosaico variado de la vegetacién favorece la
heterogeneidad de los animales. Y el conjunto: mosaico de teselas
pequeiias, fauna y flora variadas, potenciaba la biodiversidad.

La vida rural se orientaba, en primer lugar, a la autosuficiencia
familiar, produciendo todo el rango de alimentos (también de
materiales, como las fibras textiles). En el ruedo, en las huertas
cercanas al asentamiento, se desarrollaban cultivos de primor en
parcelas sumamente reducidas que podian descender a 1 m* para
cada tipo de cultivo (Alves Palmeiro, 1998). Las unidades de cul-
tivo con menor inversiéon de trabajo (como secano, vifiedo, olivar),
ofrecian menor diversidad y se localizaban a mayor distancia.
Tradicionalmente los cultivos herbdceos se hacian en rotacién con
barbecho, con dos o tres cultivos en secuencia, combinando labo-
res y tres-cinco cultivos durante ciclos de tres afios o en ciclos mas
largos de cinco-siete afios hasta diez u once, como el ciclo de roza-
pastizal en las dehesas extremefias.

Estas practicas antiguas mantenian un mosaico heterogéneo
(en el espacio y el tiempo), soportando la diversidad de especies
silvestres: aves, otros vertebrados, lefiosas, anuales, arbolado. Re-
presentando el nimero de especies frente a la superficie (log-log)
las relaciones son lineales sobre cuatro o cinco 6rdenes de magni-
tud aunque la pendiente varia con el grupo estudiado.

Alves Palmeiro (1998) en la zona rural de Cabecao (Beja, Portu-
gal), ha estudiado la relacién especies-superficie en plantas vascula-
res en los afios noventa del siglo XX antes de su innovacién agrico-
la. El 4rea elegida, de dehesas (montados en Portugal), conservaba
un aprovechamiento ganadero extensivo. Presentaba labores de roza
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de matorral, de poda y entresaca del arbolado, alternadas con cul-
tivos en turno largo (diez afios), en un paisaje homogéneo de suelos
de textura arenosa y baja fertilidad, desarrollados sobre granitos
y con topografia subhorizontal. Sobre doce 6rdenes de magnitud
(1 mm*-1 km?) la relacién especies drea (log-log) se mantiene lineal,
sugiriendo que el mosaico conserva su heterogeneidad a todas las
escalas y la implantacion de especies era azarosa.

Otro componente de la diversidad rural es el nimero de varie-
dades, cultivares y razas empleadas. A principios del siglo XX se
cultivaban en China unas 100.000 variedades de trigo y en los
Andes unas 3.000 de patata o 7.000 de manzana en los Estados
Unidos. Hernidndez Bermejo y Ledn (1994) estiman que, de las
7.000 especies en cultivo, actualmente se cultivan ampliamente sélo
150. Y las doce mds importantes producen el 75% del alimento.

La sustitucién de muchas variedades locales, rusticas y de baja
produccién, por pocas variedades mundiales de alta produccién o
con caracteres incorporados mediante ingenieria genética, ha redu-
cido la biodiversidad cultural. Se calcula que desaparecen anual-
mente el 1-2% de las variedades vegetales y el 5% de las razas
animales. La biodiversidad cultural se encuentra en extincién en la
Biosfera.

De la produccién agricola, un 50% se destina a la alimentacion
del ganado, que ha ido pasando a la estabulacion, siendo alimen-
tado con piensos elaborados con granos cultivados (soja, maiz).
Complementar la proteina de los piensos con harinas carnicas
procedentes del ganado, era apropiado ecologlcamente pero re-
sulté desastroso sanitariamente. Los priones soportan la elabo-
racién de las harinas y pasan al ganado vacuno produciendo la
encefalitis espongiforme bovina. Informacién biol6égica molecular
transmitida por la cadena tréfica. Diversidades bioquimicas modu-
lando diversidades en la poblacién.

La desaparicién de las razas de ganado se ha debido a la inten-
sificacién productiva. La rusticidad es favorable en explotaciones
aisladas sometidas a fluctuaciones ambientales marcadas y sin apo-
yos tecnolégicos (piensos, complementos o medicamentos). La eco-
nomia de mercado favorece la produccién elevada y abandona las
razas antiguas cuya diversidad se pierde.

La diversidad de las aguas continentales sufrié pocas alteracio-

nes durante la oleada agricola y ganadera. A lo sumo derivaciones
para riego, navegacién o para alimentar ruedas hidrdulicas. Las
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explotaciones mineras por su movimiento de sedimentos, o la aper-
tura de cortas en rocas que liberan contaminantes (carbon, sulfu-
ros), iniciaron la degradaciéon de cauces o el relleno de masas de
agua. Con la expansién minera asociada al desarrollo industrial los
efectos se incrementaron apareciendo rios contaminados permanen-
tes como el Tinto o los que reciben lavados de carbén. El desarrollo
de plantas industriales aceler6 el proceso por la construccién de
presas que fragmentan los rios, la derivacién de caudales, la conta-
minacién minera, la industrial y la urbana, a medida que los ntcleos
se desarrollan e incorporan suministro y alcantarillado.

La desecacién de lagos, como el Mar de Aral, la de humeda-
les para controlar la malaria y drenar suelos encharcables para el
cultivo y la construcciéon de grandes presas, han transformado las
aguas continentales. La apertura de conexiones biogeogrificas o la
introduccién de especies procedentes de otras, han causado profun-
das alteraciones en la biodiversidad acudatica. La expansioén de los
cultivos de peces y animales acudticos en rios y litoral, ha sido otra
fuente de invasiones.

Los mares entre tierras (Baltico, Adriatico) y las plataformas
litorales reciben aportes de nutrimentos, de materia organica y
contaminantes, que no pueden asimilar, produciéndose déficit de
oxigeno. El exceso de nutrimentos favorece algunos organismos
dominantes y reduce la diversidad.

La sobreexplotacién de los recursos, anticipada por Garret
Hardin en Tragedy of the Commons (1968), describiendo la regre-
sién de los pastos comunales, se repite ahora en los recursos com-
partidos como bosques, pesquerias y acuiferos.

Llamas y colaboradores (Llamas et al., 2000) destacan como
uno de los mayores logros tecnologicos del siglo XX la apertura de
pozos entubados de didmetro pequefio provistos de bombas sumer-
gidas, permitiendo el acceso directo del agricultor a los acuiferos
con minima infraestructura y multiplicando la produccién vegetal.
Foster (2000) destaca el impacto social desde los afios ochenta
debido a la mejora de vida de un gran ndmero de pequefios agri-
cultores en paises de escaso desarrollo econémico como Bangla
Desh o la Unién India. No estd libre de riesgos la explotacién, que
puede agotar, salinizar o contaminar los acuiferos pero permite
explotar los excedentes de infiltracién cuando la precipitacién es-
casea y el agua embalsada en superficie no esté disponible.

Para la diversidad bioldgica la explotacién de un acuifero ha-
ciendo descender permanentemente su nivel piezométrico puede
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suprimir fuentes y otras surgencias o desecar humedales, inducien-
do pérdida de comunidades y la extincién local de especies. Llamas
(1988) acuil6 el término daimielizacién, para referirse al impacto
ecologico en dos Parques Nacionales espafioles (Las Tablas de
Daimiel y Dofiana), afectados por esta regresion ecoldgica a causa
de la incuria de la administracién del agua.

Edward O. Wilson al comenzar el siglo XXI reflexiona: The
greatest challenge of the twenty-first century is to settle humanity
down and accommodate 8 to 10 billion people with a decent stan-
dard of living before they wreck the planet. Meanwhile, the last
remaining natural elements are shrinking before the onslaught (22
de junio de 2000, Predmbulo de Wilson 1992, edicién 2001).

Las tasas de extincidén

El alcance de las extinciones desde 1600 se ha estimado en 611
especies animales y 396 vegetales. Andrew P. Dobson calcula que
desde esa fecha se han perdido 13 especies de aves (de 10.670) y
80 de mamiferos (de 4.566).

Tomando ejemplos llamativos, Nueva Zelanda ha perdido 20
especies de aves antes de la colonizacién europea y desde entonces
7: en total 27 de 50. La expansién humana polinésica por el Pa-
cifico ha supuesto extinciones masivas de aves y otros vertebrados
que se han estimado en 2.000 especies. Los rascones, aves no
voladoras con intensa especiacién insular, se extinguieron masiva-
mente. Aun en grandes territorios, como Estados Unidos de Nor-
teamérica, hay riesgo de extinciones actuales en el 36% de los
cangrejos de rio, el 55% de los moluscos y el 20% de las especies
de peces de agua dulce.

En 19 de las 25 zonas globales de alta diversidad, mencionadas
mas arriba, la poblacién crece al 1,8%, mds ripidamente que la
media mundial (The World Watch, 2002). UNESCO (2000) estima
que el porcentaje de superficie que sufre desertificacién modera-
da o intensa alcanza el 74-76% de los pastizales en los continentes,
salvo Australia con el 55%.

Algunos autores como Wilson, Ehrlich, Myers, Reid, Leakey,
han llamado la atencién sobre el estado de la Biosfera, en una
profunda crisis ambiental. Es cierto y el andlisis de los apartados
precedentes confirma la conclusién.
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Las estimas de extincién son, sin embargo, contradictorias. Para
Myers (1979) se extinguirian un millén de especies entre 1975 y
2000 (4% por década). Para Ehrlich y Ehrlich (1981) desaparece-
ria en el intervalo 1980-2000 el 50% de las especies, y a partir del
cambio de siglo, un 20-30% de los supervivientes por década. Reid
(1992) suponia tasas de extincién del 2-13% entre 1990 y 2015,
seglin grupos y tasas de 1 a 5% por década. E. O. Wilson (1992)
situaba las tasas en el 0,2 a 0,3% por afio 2-6% por década. Para
UICN, de los vertebrados en peligro de extincion las tasas de des-
aparicién por década serfan de 0,6-5% segiin los grupos.

Afortunadamente las predicciones alarmistas estaban grosera-
mente equivocadas y las tasas de extincién son mas modestas, en
linea con Wilson y UICN. La tasa de extincién planetaria alarmis-
ta, con cifras de 40.000 especies anuales, distribuida sobre las
especies conocidas, implicaria la extincién anual de unas 20.000
especies de artrépodos y unas 40 de vertebrados, moluscos o gru-
pos de tamaiio similar, si las tasas de extincidon fueran homogéneas
entre los grupos. Las especies de vertebrados y fanerégamas se
conocen mds del 90%. Tasas anuales de extincién como las mane-
jadas por los catastrofistas arrojarian pérdidas anuales de vertebra-
dos y plantas vasculares de algunas docenas de especies, que se
tendrian que hacer patentes y extinciones de artrépodos de unas
4.000 especies entre las descritas, muy por encima de los datos
ecolégicos disponibles.

Las tasas de extincién han sido aceleradas por el impacto hu-
mano, en particular durante esta oleada tercera, porque la inten-
sidad de las intervenciones se ha unido a su generalizacién, no
dejando espacios de tampé6n o refugios sin afectar. La poblacién
humana ya es mayoritariamente urbana. Los ecosistemas urbanos,
los mds humanizados de la biosfera, sélo ocupan un 2% de la su-
perficie global, aunque consumen el 75% de los recursos.

En Global Biodiversity Assessment (Heywood y Watson, 1995)
se estimaba que las tasas de extincién global se acelerarian 50-100
veces hasta el 2020. Desde el comienzo de la revolucién industrial,
de las 4.566 especies de mamiferos, 1096 (24 %) estin amenazadas
y se han extinguido 88 (2%). De las 10.670 de aves, 1.107 (11%)
estan amenazadas y 107 (1%) se han extinguido”’. Daniel Pat6n
y Rafael Marchante compilaron una Guia de los Mamiferos y Aves
extinguidos del Mundo (1989) que documenta ejemplos y traza

¥ Distintas fuentes calculan de modo diferente el nimero de especies de los
grupos o el de extinciones, debido al tratamiento dado a las especies/subespecies.
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una panoramica del proceso acelerado de pérdida de biodiversidad
en la Biosfera. Otras obras (Red Data Books) han abordado las
extinciones a escala mundial, por subcontinentes, paises y medios.
Chébez (1994) ha publicado un estudio del estado, antecedentes y
amenazas sobre especies animales y vegetales de la Argentina y las
extinciones conocidas. Simboélicamente titula el libro Los que se
van. El cono Sur es una regidon maltratada por la sobreexplotacién,
el abuso de la caza, la explotacién maderera, y una pasién por las
introducciones. En Argentina, Chébez documenta 34 introduccio-
nes de vertebrados con éxito y 32 sin éxito (aparente).

Las extinciones documentan la creaciéon de huecos en la biodi-
versidad de la Biosfera producidos casi siempre por intervenciones
humanas. Suele tratarse de especies poco numerosas y de ambitos
confinados, aunque no siempre es asi. La paloma migratoria ame-
ricana (Ectopistes migratorius) ha sido una de las aves mas nume-
rosas y su extinciéon debié causar un desequilibrio ecolégico en los
bosques de robles norteamericanos cuyos frutos consumia. El ba-
calao de Terranova, los bancos de sardinas de las Rias gallegas, las
anchoas del Cantdbrico fueron muy abundantes y hoy su escasez
impide la explotacién comercial.

Lonborg (2001) discute los escenarios dando como buena una
tasa de extincion del 0,7% para los préximos cincuenta afios, que
supone en todo caso una tasa 1.500 veces mayor que la natural.
Jeffries (Jeffries, 1997) da para las aves una tasa contemporanea de
extincion tres Ordenes de magnitud superior al promedio de los
2.000 afios precedentes. En el siglo XX ofrece una estima sintética
de un 1% de extincién para aves o mamiferos. Lovejoy (Lovejoy,
1980) estimd las tasas de extincion globales a partir de las pérdidas
de superficie de cada tipo de ecosistema y de las funciones diver-
sidad-superficie en cada uno. De hecho el mecanismo principal de
extincion es la pérdida (y fragmentacion) de hibitats y una regla
aproximada es que una reduccion del 90% de superficie lleva pareja
una pérdida del 50% de la biodiversidad. Aplicando el método de
Lovejoy, Jeffries (1997) estima para el intervalo 1995-2020 una
pérdida del 10% de la biodiversidad global, lo que representaria
aumentos de la tasa de extincion de los grupos biolégicos entre dos
y cuatro 6rdenes de magnitud respecto a las tasas observadas du-
rante el siglo XX. En expresién de Leakey (Leakey y Lewin, 1995)
se trata de la sexta extincion.

La fragmentacién conlleva el debilitamiento de las redes mutua-

listas. La extincién local del nicleo denso de especies con muchas
interacciones mutualistas, o de las epecies estructurales también las
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debilita. No de modo inmediato, sino tras un lapso se perciben las
extinciones locales que afectan en particular a las especies que
mantienen pocas interacciones. Para evitar las extinciones es nece-
sario mantener la trama mutualista, que depende de la espacial y,
paraddjicamente, de la conservacién de especies abundantes, que
generalmente no se considerarian objeto de proteccién (Solé et al.,
2004).

Siguiendo a Garcia Novo (2003), las extinciones de endemis-
mos, de poblaciones locales, la perturbacién de la diversidad o la
biodiversidad local, son diferentes procesos ecologicos. Las extin-
ciones puntuales no son sumables en un algoritmo mundial de
extinciones que exprese una caracteristica ecologica de la Biosfera,
ni un rasgo de la sociedad humana. El impacto humano que ha
eliminado especies locales y regionales, también ha ampliado el
area biogeografica de otras aumentando las diversidades por enci-
ma de sus valores originales. Este aumento de biodiversidad regio-
nal debido a las especies introducidas no indica una mejora del
estado natural sino un empeoramiento. La contabilidad regional
de las biodiversidades, sefiala algunas extinciones y muchas intro-
ducciones. La situacién ambiental no quedari reflejada por la suma
de unas y otras, sino por el cambio en sus abundancias relativas.
La informacién valiosa sobre el estado de la Biosfera no es tanto
la biodiversidad como las diversidades, el reparto de abundancia
de las especies.

Otra consideracion sobre las extinciones es la informacién es-
casa disponible sobre las poblaciones de la mayor parte de los or-
ganismos. Aves, mamiferos, en algunas zonas también otros ver-
tebrados, disponen de informacién actualizada. De las plantas
vasculares la informacién es peor y en los restantes grupos, sélo
fragmentaria. Los organismos oficialmente extinguidos pueden re-
aparecer tras una ausencia larga causada por escasez de muestreo
o de tax6nomos. Garrido et al. (2006) han publicado recientemen-
te el hallazgo en Espafia de ejemplares vivos de Orculella bulgari-
ca, un pequeflo caracol terrestre propio de la vegetaciéon himeda
circunmediterrianea. Aparentemente extinto, se conocian s6lo con-
chas subfésiles o fésiles con los tltimos ejemplares vivos recolec-
tados en 1960. Verificar las extinciones de especies raras y de pro-
blematica identificacion, es dificil. Con todo, O. bulgarica, debe
estar en regresion, como la vegetacién acudtica mediterrdnea don-
de vive.
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El Meteorito Humano

El panorama descrito de sobreexplotacién, acumulacién de
cambios ecoldgicos y reduccion en las superficies naturales y extin-
ciones ha desembocado en una crisis de la diversidad planetaria.

Usando la licencia de una metifora, podria decirse que estd
entrando en colisién con el Planeta Tierra el Meteorito Humano.

Un Meteorito formado por 6.550 millones de personas, sus
ganados, cultivos, industrias y ciudades, impulsados en su caida
por la tecnologia. Al chocar afecta a la atmosfera, los mares, las
aguas continentales y las tierras. Como ha sucedido con los ante-
riores impactos de meteoritos de la historia geoldgica, en la coli-
sion desaparecen muchas especies, se transforman los medios na-
turales y la regulacién planetaria se altera.

El impacto del Meteorito Humano viene durando dos o tres
siglos, desde la Revolucién Industrial hasta nuestros dias. Para la
escala temporal de la Vida en la Tierra, que se cuenta en Giga
aflos, no hay apenas diferencia entre el impacto de un gran meteo-
rito, con fendémenos asociados durante veinticinco o cincuenta afios
y el impacto de nuestro Meteorito Humano que viene durando
doscientos cincuenta o trescientos afios.

Ambos son fendmenos violentos, breves, que reajustan la Bio-
sfera y cierran una era en la historia de la Vida.

La conservacién

Las sociedades occidentales donde se produjo el gran avance
econémico de la posguerra percibieron en las décadas siguientes
el costo que suponia su bienestar en términos de naturaleza. Paul
B. Sears (Sears, 1960) en su Discurso presidencial a la Ecological
Society of America titulado The place of Ecology in Science antici-
paba entre las tareas que se abrian a la Ecologia, la investigacién so-
bre recursos naturales y su explotacién abusiva, la conservacién
para el disfrute y la participacién social en la Naturaleza. Voces
profundas como las de Rachel Carson en Silent Springs (1962),
Barry Commoner, en los medios de comunicaciéon de USA, el Co-
mandante Jacques Costeau, en Francia, alertaron a la sociedad con-
sumista y urbana, presentindole la evidencia de los cambios en su
entorno y la pérdida de valores naturales. Félix Rodriguez de la
Fuente desarroll6 una gran actividad en radio, televisién y publica-
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ciones por fasciculos y continta siendo la gran figura de la conser-
vacién de la naturaleza en Espaiia.

La preocupacién ambiental toma como punto de partida el
Informe del Club de Roma The Limits to Growth de 1970 (Club,
1970) que fue seguido de la Conferencia de Estocolmo de 1972
a partir de la cual los paises industrializados incorporaron a sus
administraciones los temas ambientales, creando Departamentos,
Agencias y Ministerios. Fue el comienzo de la ambientalizacién en
los paises occidentales y la puesta en marcha de organismos que
darian forma a los procedimientos aplicables, como la EPA de
Estados Unidos (Environmental Protection Agency) creada en 1973.

Las iniciativas conservacionistas son anteriores, en casi un si-
glo, a las ideas ambientalistas. Los Parques Nacionales se inician
en Estados Unidos de Norteamérica con el de Yellowstone en 1872,
y se extienden por el mundo sumando 40 en 1900 y 1060 en 1960.
Los primeros creados en Espafia fueron la Montafia de Covadonga
y el Valle de Ordesa en 1918. La creacién de Reservas de Caza y
Cotos de Pesca, enlazaba con seculares derechos venatorios de la
nobleza o los terratenientes.

UNESCO en 1971 lanzé el Programa Man and Biosphere co-
nocido por el acrénimo MaB. Incluye la propuesta innovadora de
las Reservas de la Biosfera que combinan un nicleo protegido
junto a otro intervenido adjunto, para facilitar su comparacion. El
éxito del modelo dindmico, investigador, orientado a resolver pro-
blemas, contrastaba con el arcaizante estilo de los Parques Nacio-
nales, planteados por la UICN (Unién Internacional para la Con-
servacion de la Naturaleza) como espacios cerrados al intercambio
y limitados en su acceso publico. Las Reservas de la Biosfera del
Programa MaB (mis de 450 en la actualidad), atrajeron el interés
de los paises en desarrollo como herramientas para insertar en un
modelo de conservacion sus legados culturales y sentar las bases
de una explotacién racional y un turismo de naturaleza. Ademais
se convirtieron en una red de formacién, experimentacién y obten-
cién de datos entre paises, credndose mecanismos de coordinacién
como el EUROMAB o el IBEROMAB.

La Cumbre de la Tierra de Rio en 1992 marcé un hito. Las
preocupaciones ambientales adquirieron una formulacién politica
por medio de seis nuevos Convenios internacionales. Desde enton-
ces se han reforzado la preocupacién ambiental y la colaboracién
internacional en los temas ambientales. Para la biodiversidad, el
Convenio de Diversidad Biolégica, suscrito por 182 paises, y en
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vigor desde 1993, es el mas importante. Exige a los signatarios que
establezcan una estrategia de gestién de la diversidad e informen
sobre su aplicacion.

El convenio mas debatido ha sido el de Cambio Climatico, sus-
crito por 186 paises y en vigor desde 1994. El Protocolo de Kioto
de 1997 articula un mecanismo de reparto de emisiones para no
exceder el nivel de 1990. Su entrada en vigor en 1994, al superarse
el 60% de las emisiones, ha sido posible gracias a la postura de la
UE y el apoyo final de Rusia, contando con la oposicion de Estados
Unidos de Norteamérica, donde no obstante varios estados han in-
troducido normativa restrictiva de las emisiones.

Para proteger la Biodiversidad de grupos sensibles, especial-
mente vertebrados terrestres, un acuerdo importante ha resultado
CITES (Convention on International Trade in Endangered Spe-
cies), reduciendo el comercio ilegal de animales vivos, sus produc-
tos o los objetos fabricados con ellos. A medida que en los aero-
puertos de los paises occidentales (UE, USA), se ha controlado la
entrada de animales protegidos y de sus productos (pieles, ador-
nos), las vias comerciales se han reducido. Operan las redes de
contrabandistas, como las de cazadores furtivos de especies prote-
gidas, pero la proteccién ha mejorado.

Otras iniciativas de cooperacion internacional buscan objetivos
ambientales como Cddigos de conducta comercial y funcionamien-
to ambiental, la Guia de la OCDE, CERES, EMAS, de la UE o las
herramientas de auditoria ambiental ISO 14000, la Global Repor-
ting Initiative (GRI). Kofi Annan, cuando era Secretario General de
Naciones Unidas, propuso el UN Global Compact 2000, un con-
junto de nueve principios referidos a los derechos humanos, el tra-
bajo y el medio ambiente.

El modelo econémico occidental compartido por Estados Uni-
dos y Canada, la Unién Europea, Australia, Japén, Rusia, también
aunque de lejos, por Mercosur, China y la Unién India, se fun-
damentan en el impulso a la actividad econdémica. Se realiza por
medio de la oferta energética de bajo precio y elevado impacto, la
creacion estatal de infraestructuras, la expansiéon del mercado in-
terior y la apertura de los mercados mundiales. Facilidades a la
obtencién de materias primas, a la fabricacién y colocaciéon de
productos en los mercados convergiendo hacia un mercado mun-
dial. Mayores demandas de espacio agricola intensivo, urbano e
industrial. Demanda no atendible de combustibles, de acero, de
cemento, de autopistas de la informacién. De transporte, de trafi-
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co. Demandas de energia, de agua, de petréleo, gas y carbén, de
madera...

Atender estas demandas vacia de contenidos a las propuestas de
sostenibilidad. Las administraciones proclaman interés ambiental
pero apoyan sin reservas el desarrollo sostenido. El desarrollo
ambientalmente sostenible que proponia Nuestro futuro comiin
(World Commission, 1987), era, ha sido, una opcién compatible
con una pasable conservacién de la biodiversidad planetaria. Las
tendencias actuales s6lo consolidardn jirones del legado evolutivo
(Vitousek et al., 1997, Smith, 2002). Y agravan la situacion de
aproximadamente un cuarto de la humanidad, confinado entre el
desarrollo precario y la pobreza.

La valoracién utilitarista de los ecosistemas, cuantificando eco-
némicamente sus servicios, fue iniciada por Robert Costanza y un
amplio grupo (Costanza et al., 1997). Aunque contestada por otros
autores especialmente en lo metodolégico (Masood y Darwin,
1998), amenaza con ganar la partida. El papel econémico de los
ecosistemas parece el principal argumento para su conservacion en
las sociedades industriales. Y sin duda lo es para su explotacién
en las sociedades rurales no industriales. Su analisis econdémico es
el tnico posible en el nivel de desarrollo en que se desenvuelven y
la falta de apoyo de las sociedades ricas. Han sido las contribucio-
nes desde el sector econémico (Catastrophe, Richard Posner, 2004;
Informe, Nicholas Stern, 2006) y politico (Documental, Al Gore,
2006) los que han desencadenado en 2006 y 2007 el interés social
y de los medios de comunicacién por las secuelas del cambio cli-
matico.

Segin Valiela y Bowen (2004) y Thomas et al. (2004) el pro-
gresivo calentamiento global modifica ya los hibitats de algunas
especies sensibles. En el futuro se multiplicardn los ejemplos, pero
las poblaciones no podran alcanzar los nuevos habitats adecuados
porque las barreras que producen fragmentacion en los continentes
se lo impediran. Esta consecuencia es particularmente alarmante
para las especies asociadas a espacios protegidos rodeados de su-
perficies de cultivos intensivos, emplazamientos industriales, urba-
nos o pasillos de infraestructuras. Una posibilidad favorable, de
signo contrario, es que las especies evolucionen con suficiente ra-
pidez para persistir en sus actuales dreas biogeograficas alterando
sus respuestas por medio de cambios genéticos. O establezcan
nuevos mutualismos. Las especies silvestres de nuestras ciudades,
desde los gorriones a los protozoos del alcantarillado, estin man-
tenidos por regulacién cultural. Las bacterias legioneldceas han
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encontrado en los equipos de aire acondicionado un medio idéneo.
Pueden estar apuntando hacia la nueva Biosfera bumanizada.

El abandono rural

Comparando las orillas N y S de Mediterrdneo occidental, es
perceptible el contraste. Las secuelas del abandono rural afectan al
paisaje, la cultura, los recursos, las poblaciones humanas y los sis-
temas naturales. En Espafia en zonas rurales de acceso dificil y limi-
taciones a la produccién o barreras para el acceso al mercado de
productos agricolas y ganaderos (Pirineos, Cordillera Cant4brica y
Montes de Leén, Sistema Ibérico, Alpujarra), se ha producido un
vaciado demogréfico (Garcia Ruiz et al., 1995). Ha tenido lugar el
abandono de los cultivos dificiles, como las terrazas en laderas pen-
dientes, poco susceptibles a la mecanizacién. El proceso es comun a
otros paises del arco mediterrdneo (Francia, Italia, Grecia) y a sus
islas. También se ha producido en las islas atlinticas de los paises
europeos donde la economia ha abandonado el sector primario
por el de servicios, orientado al turismo. Lanzarote o Fuerteventura
en el archipiélago Canario evidencian un vacio de la explotacién
tradicional que ha dejado la mayor parte de su superficie sin las in-
tervenciones que mantenian su paisaje y diversidad, sometiendo la
fauna y flora de las islas a un cambio inminente.

La superficie agricola se habia mantenido en Espafia muy esta-
ble en torno a los 20 millones de hectdreas durante el siglo XX. En
la década 1990-2000 perdi6 un 10% a pesar de la puesta en cultivo
de nuevas superficies. La intensificacién agricola ha reducido con
agroquimicos la fauna y flora asociada a cultivos o ha empleado
nuevos sustratos, plasticos e invernaderos, etc. (Gascd et al., 2002).
En 2005 la superficie de pastizales en Espafia suma 74.500 Km?, la
mitad arboladas y la de vias pecuarias alcanza 4.250 Km?, conte-
niendo comunidades de excepcional diversidad (CIBIO, 2001). Su
pérdida por abandono supondrd un grave impacto.

Las subvenciones de la politica agraria comunitaria podrian
ayudar a resolver el problema, favoreciendo algunos cultivos o
explotaciones que reprodujeran los efectos de las tradicionales y
limitando el apoyo a otros basados en la intensificacion.

La politica de protecciéon de habitats de la UE (Proyecto Natura
2000, Estrategia Hdbitat), trata de conservar los medios y comu-
nidades amenazados, como los de agricultura y ganaderia tradi-
cionales. La Directiva Europea 92/43/CEE que crea la Red Natura

205



2000 identifica 170 habitats naturales para someter a proteccion.
Administraciones autonémicas y central necesitan integrar la di-
mensién ambiental en todas sus politicas, de lo contrario las con-
tradicciones minan la calidad ambiental y la biodiversidad. Los
LIC (Lugares de Interés Comunitario) son la expresion espacial de
la Red que salvaguarda los habitats y necesitan innovar la politica
de conservacién ya que buena parte de ellos han estado preserva-
dos por la explotacién tradicional.

Hasta ahora las administraciones ambientales han asumido la
conservacion en forma parecida a la que inspird la creaciéon de los
Parques Nacionales hace 135 afios: cerrar un territorio a la dina-
mica social esperando asi preservarlo en el futuro. La estrategia de
aislamiento es insuficiente para la gestion de la biodiversidad. La
adquisicion por el Estado de todo el espacio merecedor de conser-
vacion supone excesiva carga econdmica y una costosa gestion.

Sin renunciar a los espacios protegidos convencionales, la socie-
dad estd madura para compartir la conservacion de la biodiversidad.
La valoracién contingente de los activos naturales ha mostrado que
estd dispuesta a contribuir para conservarlos. Con toda probabili-
dad estard gustosa de proteger alguna especie o comunidad que se
encuentre en una propiedad suya. La biodiversidad ofrece ejemplos
de comunidades, especies, razas singulares o tinicas en un territorio
pequefio, que a veces es privado.

La teoria ecolbgica ayuda a reducir los conflictos entre uso del
territorio y diversidad (Luck et al., 2004) y a sentar las bases de
nuevas practicas de conservacién de los paisajes y de biodiversidad
(Fisher et al., 2006). Y a su restauracion, transformada en un reto
social por la creciente percepcién ambiental, en Espaiia, la Unién
Europea y un creciente sector mundial (Garmendio, 2004, World-
watch, 2003). Gonzilez Bernildez, en un texto maduro, lleno de
sugerencias, que tituld Invitacién a la Ecologia (1985), acerca al
lector la Biosfera enlazando conocimiento y percepcion. Luck y co-
laboradores (Luck et al., 2004) plantean un reequilibrio entre so-
ciedad y biodiversidad de la biosfera; Léster R. Brown propone un
plan (Plan B) para reorientar nuestro modo de via a escala mundial
(Brown, 2006).

En el 2004, el Parlamento Europeo solicité al Consejo de las
Academias de Ciencias de Europa (EASAC, European Academies
of Science Advisory Council) una revision de las politicas de con-
servacion de la Biodiversidad. Coordinadas por la Royal Society
las Academias han elevado en 2005 un informe (European, 20035),
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examinando un centenar de indicadores de diversidad sobre los
que existe informacién cientifica y capacidad técnica para imple-
mentarlos. Permite disponer de valoraciones objetivas sobre los
cambios que la diversidad sufre en el ambito europeo. Probable-
mente el informe sea el germen de una gestién sostenible de nuestra
diversidad en Europa y sus indicadores se extiendan a otras regio-
nes mundiales para avanzar en la percepcion de los impactos en la
biodiversidad planetaria.

We are privileged and burdened to live during the era when
humans have become a dominant force on Earth (Tilman, 1999,
pag. 1471).

7. LAS ACADEMIAS EN LA SOCIEDAD AMBIENTALISTA

La Real Academia de Ciencias, como se ha recordado en los
primeros apartados, se ha incorporado plenamente a los temas am-
bientales, multiplicando en las dos ultimas décadas sus actividades
sobre los recursos naturales, su gestién y la conservacion.

La demanda ambiental de la sociedad se desarrolla con vigor y
trasciende los aspectos conservacionistas para permear la sensibi-
lidad hacia mayor calidad de vida, abatimiento de impactos am-
bientales y la preservacién de patrimonio natural y el paisaje. Y a
la vez, en una profunda contradiccion, la satisfaccién de demandas
energéticas, de materiales, de bienes y servicios, de agua, de elimi-
nacién de residuos y vertidos. La intensificacion de las explotacio-
nes del sector primario hace marginales a grandes extensiones
donde la implantacién de equipos avanzados (invernaderos, naves
para ganado, grandes insumos, servicios), es dificil o el acceso de
su produccion al mercado (industrias de transformacion, linea de
frio, dispatching, vias de comunicacidn), es problematico. El mun-
do rural con su elevada carga cultural, colapsa en la globalizacién
desencadenando su abandono tantos fenémenos ecolbgicos como
su intensificacién (Solbrig et al., 2001; Terradas, 2006).

Las Academias de Ciencias tienen una tarea de gran calado
abordando la crisis del crecimiento de nuestra sociedad en la Bio-
sfera limitada. El planteamiento licido de los temas sectoriales, el
establecimiento de conexiones, la documentacién soélida de los
procesos, permitirin orientar a la sociedad y situar la politica en
un rumbo compatible con el equilibrio de la Biosfera. Esta Real
Academia de Ciencias ha tomado esta tarea activamente en la al-
tima década. Debe seguirla.
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Las Academias de Cienclas, en colaboracién con otras Acade-
mias mas alejadas en su temdtica, deben acometer una tarea tras-
cendente de revision del pensamiento occidental. El fundamento
ético de nuestra cultura tecnoldgica se corresponde con otros nive-
les culturales cuando las posibilidades de acceso a la energia a los
materiales y la informacién eran una fraccién de las actuales y la
Biosfera se veia poco alterada por la actividad humana. Una revi-
sioén contando con una Ciencia capaz de generalizaciones y sintesis
sobre la materia, la energia y la organizaciéon, una Tecnologia ex-
pansiva y una poblacién humana creciente e interconectada en una
Biosfera limitada. La situacién actual con valoraciones econémicas
dominantes es insuficiente, porque como resume Eric A. Davidson
en su libro (Davidson, 2001), no se puede comer el producto na-
cional bruto. Y porque no ayuda a la poblacién menos desarrolla-
da de nuestra especie humana para mejorar sus expectativas de
vida. Al contrario, la aliena, borra la esperanza de las comunidades
humanas postergadas.

Las grandes cuestiones: quiénes somos, de dénde venimos, a
dénde vamos, necesitan ser formuladas ahora y resueltas en una
clave global. Global en lo conceptual y global en lo humano. Las
Academias representan el legado del conocimiento en su forma
dindmica, dispuesto a interactuar con la sociedad para iluminar
trayectorias de futuro. Un porvenir que ahora sabemos unitario
Nuestro comun futuro (World, 1987). La sospecha de estar en los
albores de un mundo nuevo (Mayor Zaragoza, 2000), de una
cuarta oleada, mas alta que la tercera precedente cuyas consecuen-
cias sociales describia Toffler (Toffler, 1990).

La brecha entre el lenguaje comin vy el cientifico se agranda y
conduce a incomunicacién entre la sociedad y quienes se sitdan en
el frente del conocimiento. Charles Percy Snow, fisico y escritor,
denunciaba este inquietante futuro en The Two Cultures and the
Scientific Revolution (Snow, 1959), proponiendo mas tarde la ne-
cesidad de convergencia en una tercera cultura sintética. El riesgo
no es el divorcio de las jergas frente al lenguaje, es el de la sociedad
frente a su papel en la Biosfera. El gran peligro para la Humanidad
ce n’est pas le développement de la connaissance. C’est I’ignorance.
(Jacob, 2000, pag. 220).

Las Academias no operan en fragmentos nacionales o de saber
sectorial; aspiran al debate global del futuro colectivo explorando
los limites del conocimiento. La Biosfera, la Vida, su diversidad,
renuevan el desarrollo cientifico ofreciendo horizontes no sospe-
chados a medida que nos aproximamos a las fronteras de lo cono-
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cido. Citando a Ilia Prigogine: No podemos prever el futuro, pero
podemos prepararlo.

El cambio climatico y sus secuelas de elevacién marina, cam-
bios en la agricultura y los servicios, extinciones e introducciones
bioldgicas, colapso de las culturas tradicionales, acumulan las de-
mandas en una sociedad poderosa en tecnologia y pobre en orien-
tacién.

La Diversidad, el Don de la Vida al planeta, renueva el paisaje
biolégico y ha asimilado los cambios que le impusieron el Sol, los
movimientos de la Tierra y el azar de los cuerpos celestes que
llegaron a impactar. Ahora, trata de asimilar el quehacer humano.

La Diversidad Biolégica me ha servido en el Discurso como
pretexto para una reflexion cientifica sobre la Vida, la Ecologia, la
Evolucion y nuestro futuro como sociedad planetaria.

Al concluir, quiero dejar constancia de mis compafieros en esta
andadura sobre la Biosfera que ha constituido y también ha ocu-
pado, mi vida.

Al comienzo de mis palabras he agradecido el empefio de mis
maestros, en especial a Fernando Gonzélez Bernédldez, Pere Mont-
serrat, José Malato Beliz, Robert M. M. Crawford, y a Emiliano
Aguirre.

Mi familia y mis amigos me han impulsado en la carrera cien-
tifica. En primer lugar mi padre, Francisco Garcia Diaz, Fisico y
Matematico, agudo observador de la Naturaleza. Mi esposa, Ma-
risa Bouzas, Médico, lectora critica de mis manuscritos, que con
nuestros hijos Francis, Rocio, Eva y Manolo, me ha acompafiado
tantas veces en las campafias de muestreo. Y tres cientificos desta-
cados que me han permitido compartir su pasion por la Ciencia:
Manuel Losada, Jacobo Cardenas y Enrique Cerda.

Dejo constancia de quienes conmigo han construido el avance
cientifico midiendo, analizando, discutiendo y, finalmente, publi-
cando y editando. Afortunadamente la lista es tan diversa como
han sido las colaboraciones y dejaré constancia de los coautores
con los que he publicado.

Francis Garcia Bouzas, Manuel Garcia Bouzas, Luis Ramirez

Diaz, Angel Ramos, José Luis Prats, Fernando Gonzailez Bernaldez,
Catherine Levassor, José Merino, José Carlos Escudero, Francisco
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Diaz Pineda, Antonio Gémez Sal, Carlos Granado, Juan Fernandez
Haeguer, Manuel Enrique Figueroa, Castor Guisande, José Luis
Doncel, Juan Armengol, Julia Toja, Manuel Sdnchez Diaz, Manuel
Castells, Josefina Cruz, Emilio Custodio, José Luis Gonzilez Vall-
vé, Vicente Granados, Ana Magraner, Carlos Roméan del Rio,
Manuel Losada, José Luis Manzanares, José Luis Lopez Campos,
José Antonio Valverde Goémez, Emilio Galan Huertos, Carlos
Herrera Maliani, Enrique Balcells, Javier Castroviejo, Fernando
Hiraldo, Teodoro Marafién, Regla Alonso, Antonio Pou Royo,
Margarita Basanta, José Antonio Hernando, Mari Cruz Diaz Ba-
rradas, Maria Zunzunegm Rosario Garcia Mora, Juan Bautista
Gallego, Angel Martin Vicente, Rocio Fernandez Alés, Fernando
Sancho Royo, Amadora Rodrlguez Ruiz, Lourdes Encma Encina,
Juan Carlos Mufioz Reinoso, Laura Serrano Daniel Garcia SeV1lla
Raquel Fernindez Lo Faso, Leonor Alvarez Cansino, Mari Paz
Esquivias Segura, Alicia Clavijo, Sara Mufioz, Ana Basanta Alves,
Laura Fernindez Baco, Pilar Martinez Albaigar, Mercedes Casal,
Ana Cabaneiro Albadalejo, Cipriano Marin, Maria Dolores Galin-
do, José Antonio Garcia Sinchez, Teresa Lépez Peral, Narciso
Mazuelos, Juan Jiuregui, Francisco Aguilar, Claudia Zavaleta de
Sautu, Manuel Granados Corona, Juan Carlos Rubio, Tomds Az-
carate, Cristina Herrero, Borja Cardelis, Marco Antonio Mateos,
Roger Orellana, Reyes Tirado, Helena Cota, Antonio Torres, An.
tonio Soler, Carmelo Escot, Emiliano Mellado Alvarez, José Luis
Prenda, Pilar Diaz Guervés, Concha De la Hera, Enrique Alés,
Angel Gil Criado, Helios Sanz Ollero, José Antonio Hernando
Ovidio Merino, Rafael Moreno, José Luis Rubio, Alicia Chaparro,
Federico Gavira Ruiz, Javier Lim6n, Irma Vela de Pablos, Merce-
des Rodenas Lario, Fatima Sepulveda, Rosa Cintas, Encarna Nufiez
Olivera, José Maria Medialdea, Carlos Ley, Manuel Olias, José
Benavente, Javier Cruz Sanjulidn, Rocio de Juan, José Maria Are-
nas Cabello, Domingo Jordano, Juan Rivas, Juan Ramén Lépez y
Luis Zerpa, Gonzalo Castillo, Andrés Villanueva, Antonio Pereira,
Juan Carlos Ribero, Ramén Martin Mateo, José Maria Baldasa-
no, Robert M. M. Crawford, Eddy van der Maarel, Anthony T.
Williams, Peter Moore, Anthony Stevenson, R. Curr, Marta Co-
llantes, Claude Allier, David Wishart, Michael Smart, Jean Paul
Gaudemar, Georgina Mace, Ben Delbare, Ikka Hanski, Jerry Ha-
rrison, Henrique Pereira, U. Simeone, José Alveirinho Dias, Allan
Watt, January Weiner, John Murlis, Mustafd Lamrani Alaui, Fati-
ma Ain Lhout, Luciana Carotenuto, Otilia Correia, Manuel Gon-
calves Pinto, Héctor D. Ginzo, Maria Adlagisa Cruz Carvalho,
Juan Anchorena, Rachid Yigouti, Prolet Pichmanova, Marisa
Moreno Casasola y Marisa Martinez, por ahora.
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Reivindicacién

Como punto final, en este 2007 declarado Afio de la Ciencia,
desearia reivindicar la satisfacién de practicarla. De conocer, de
comprender, de descubrir. De demostrar. Como expresa el Profe-
sor Santiago Grisolia (Grisolia, 2007) de vivir para la Ciencia.

En los medios de comunicacién aparece con frecuencia la ex-
presion creacion literaria; a veces la de pasién artistica. Poco se
menciona la creacién cientifica, mucho menos la pasion. Se aplican
a la tarea cientifica otras voces: produccién, logro, contribucion...,
pero vista desde dentro creo que se trata de una creacién apasio-
nada.

Ante este auditorio de cientificos ilustres, creadores apasiona-
dos, me gustaria dejar constancia que la Ciencia:

se crea, desde la observacién vy la reflexion,

se enriguece y depura, con la discusion y la experimentacion,
se comparte, con la publicacion y con la aplicacién,

se trasmite, con la ensefianza y con la dedicacion,

y se disfruta, por los cientificos,

como parte inseparable de la propia vida.

EPILOGO

Mientras me dirigia a ustedes han sucedido cambios medibles
en la diversidad planetaria. Ha aumentado nuestra poblacién de
6.585 millones en otras 8.300 personas. Han avivado 5,83 millo-
nes de pollos destinados a satisfacer nuestro apetito de Gargantias
y se ha reducido la superficie forestal en 1,8 Km?® para fabricar
nuestros muebles. Hemos emitido a la sufrida atmésfera 2,85 Mt

de CO,.

Hemos recibido en el Planeta 1,77 107 Wh, 1,77 10° TWh de
energia radiante solar, que hemos retornado al espacio exterior en
onda larga. El envio energético a la Tierra ha supuesto para el Sol
una pérdida de materia de unas 3,5 t durante la hora de emision;
no es mucho para la estrella amiga. Este aumento de entropia del
flujo energético ha permitido disminuirla en algunos lugares privi-
legiados de la Biosfera donde las comunidades se han reorganiza-
do un poco mis. Un ingente numero de microorganismos se han
dividido, han esporulado, gemado, germinado. Otros, mis comple-
jos, han polinizado, fecundado, puesto, avivado, germinado. Han
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tenido lugar recombinaciones y mutaciones que van a representar
para algunas lineas evolutivas (que todavia no lo experimentan), la
puerta a un futuro diferente. Otras se han acercado, un poco mis,
a su proxima extincion.

En algin laboratorio, una biéloga molecular ha insertado una
secuencia de genes en el genoma de otra linea evolutiva, creando un
organismo enteramente novedoso. En el laboratorio de un Museo de
Ciencias un taxénomo elige, sonriente, nombre para bautizar la
especie que ha descubierto. Al realizar un censo de aves en un bos-
que, un ecologo encuentra, satisfecho, una poblacién nueva de una
especie amenazada. La B10d1ver51dad durante esta hora que la he-
mos glosado, se expande con la investigacion.

Impulsada por el Sol, la Biosfera y su Biodiversidad, incluida la
especie humana, han dado un pequefio paso por el misterioso ca-
mino del tiempo.

He dicho.
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DISCURSO DE CONTESTACION
DEL

EXCMO. SR. D. EMILIANO DE AGUIRRE
ENRIQUEZ



Excmo. Sr. Presidente,
Excmos. Sres. Académicos,
Serioras y Sefiores:

Es ocasion de una de las mayores alegrias de cuantos estamos
hoy bajo este techo la recepcion de una nueva persona y persona-
lidad c1ent1f1ca, para part1c1par en las tareas y responsablhdades de
promocién y orientacién de los avances cientificos al mas alto nivel
institucional, que competen a esta Real Academia de Ciencias Exac-
tas, Fisicas y Naturales, como miembro de la misma.

El hoy Profesor Francisco Garcia Novo era estudiante de bachi-
llerato cuando tuve la ocasién de conocerlo, y conocer un predm-
bulo de su curriculum no escrito en las versiones formales de éste.
Me traia un mapa geolégico, elaborado por él con los colores re-
glamentarios, sobre uno topogréfico, a escala 1:50.000, de la hoja
numero 458 de Pradena (Segovia). Comenzaba la década de 1960,
y me dejé llevar por él al terreno. Reconocia los limites de los aflo-
ramientos de rocas paleozoicas, mesozoicas, cenozoicas y sus divi-
siones; me ensefié como un arroyo que descendia de la sierra se
sumia en un boquete kirstico; me mostrd bloques desplazados de
brechas con fésiles de micromamiferos; luego encontramos in situ
las fisuras de donde procedian. Terminada la Ensefianza media, es-
tudia Ciencias Bioldgicas en la Universidad Complutense de Ma-
drid, Licenciado con Premio Extraordinario en 1966 y Premio
Nacional Fin de Carrera. Doctor en Ciencias en 1968 en la misma
Universidad y también con Premio Extraordinario. Completa su
formacion cientifica e inicia su carrera universitaria en la St. An-
drews University del Reino Unido y en la de Sevilla los siete afios
siguientes. Catedratico de Ecologia, su disciplina elegida, en la Uni-
versidad de Santiago de Compostela en 1976 y en la de Sevilla
desde 1977.

Ha impartido ensefianzas, desarrollado investigacién y formado
investigadores sobre diversas ramas de las Ciencias del Medio
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Ambiente, en particular sobre Ecologia de la Vegetacion, Ecologia
de Sistemas y Agricola, Ecologia del litoral en dunas y marismas en
diversos continentes y latitudes, y en Educacién ambiental. Ha
estudiado cambios en sistemas vegetales; historia ecoldgica, gestiéon
de parques naturales, sostenimiento y restauracién, impactos am-
bientales, creando nuevos métodos de investigacién y modelos
numéricos. Ha impartido conferencias y desarrollado cursos sobre
estos temas en Espafia y paises de Europa, de Africa, de Iberoamé-
rica y Norteamérica. Es miembro de numerosas instituciones cien-
tificas nacionales y varias extranjeras; participante, consultor y
director en programas internacionales y en comisiones internacio-
nales sobre seguimiento y conservacién ambiental y ha recibido
por ello reconocimientos y galardones. Entre sus premios naciona-
les, la Cruz de Alfonso X el Sabio, y el Premio Rey Jaime I de
Medio Ambiente, en 1995. Ha formado 25 doctores como director
en sus tesis y tres laureados extranjeros. Es autor, o coautor, de
14 libros y 198 articulos o capitulos cientificos y unas 100 publi-
caciones menores, docentes o de divulgacién.

En el campo de la Ecologia, habia sido pionero el Excmo. Sr.
Don Angel Ramos Fernindez, quien me precedi6 en el puesto que
ocupo en esta Real Academia de Ciencias. El Doctor Francisco
Garcia Novo ha sido elegido para uno de los nuevos, de reciente
creacion, la Medalla nimero 47. Por ello quiza sea mds obligado,
y aun emotivo, mi reconocimiento a su labor y a su presentacioén
de la Ecologia, ciencia del gran sistema que formamos nosotros
mismos con los mundos inorganicos y organicos que nos rodean.
Parte de ella es la historia de ese complejo sistema ambiental en
las edades pasadas de la Tierra y de la Vida, y en particular en los
tramos de la evolucién humana: es en este dominio en el que puedo
hacerme eco, con un escueto repaso, de las fecundas ensefianzas de
la Ecologia que nos aporta el nuevo Académico.

1. PRIMEROS DESARROLLOS DE LA PALEOECOLOGIA

Si bien las interacciones e interdependencias entre seres y comu-
nidades de la naturaleza dentro de un ambito geogréfico fueron, al
menos en parte, conocidas por observadores y estudiosos antiguos
—Dbastante antes de Darwin—, y autores de «Historia Natural»,
como Lequanda con su Quadro de Historia Natural, Civil y Geo-
grdfica del Reyno de Peri (inédito pero expuesto, 1799), vy José de
Acosta, autor de la Historia Natural y Moral de las Indias (Sevilla,
1590), no cuaja una «Ecologia» como disciplina cientifica hasta
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mediados del siglo XX. Entre los primeros eco6logos constructores
de esta ciencia se cuenta el espafiol y miembro correspondiente de
esta Real Academia, Ramén Margalef (1959), cuya persona y es-
tudios basados en observaciones en las rias bajas de Galicia cuando
trabajaba en un centro del CSIC, tuve ocasion de conocer en los
Cursillos Internacionales de Paleontologia 2.°y 3.° (1954 y 1956),
creados y dirigidos por Miquel Crusafont, en Sabadell. Quince
afios antes habia nacido la Tafonomia como «rama de la Paleon-
tologia» (Efremov, 1940).

Por el mismo tiempo, F. Bernis (1959) incluye detalladas con-
sideraciones paleoecoldgicas en un profundo estudio sobre espe-
ciacién en las aves, L. Ceballos (1959) investiga el pasado de los
bosques mediterrdneos, y Bermudo Meléndez (1959) presenta la
Tafonomia como drea especial e instrumento indispensable de la
Ecologia paleontolégica. El diferente contenido en un isétopo del
oxigeno medido en conchas de foraminiferos plancténicos fue rela-
cionado con ciclos glaciacién-deglaciacion por Cesare Emiliani en
los afios cincuenta; éste llega a presentar una curva de fluctuacién
paleotérmica cronometrada sobre muestras de sondeos de fondos
marinos en el Caribe (Emiliani, 1966). Toma el relevo N. Shackle-
ton (1967), y pronto empiezan a multiplicarse en todo el mundo las
campafias oceanograficas, programas de sondeos y representaciones
de escalas paleotérmicas, también en fondos benténicos y més tarde
en hielos polares.

También en la década de 1960 se publica en inglés un tratado
de Paleoecologia del autor ruso Gekker, con transcripcién inglesa
de su apellido (Hecker, 1965), y se relaciona la Ecologia del pasa-
do con el estudio de la evolucién (Bates, 1960). No tarda en apa-
recer otro grueso volumen que trata de enfocar con vistas a la
nueva ciencia los estudios evolutivos en curso sobre fauna y fésiles
humanos de Africa (Bishop y Clark, 1967); en esta obra, la casi
totalidad de los autores se cifien a objetivos geocronoldgicos o de
industrias paleoliticas; Bishop (ibid.) se abre mds a los entornos
geogréficos, y F. C. Howell (1967) llama al trabajo propiamente
‘paleoecoldgico. Por esos afios pasaron al continente africano —con
escala en el Museo Nacional de Ciencias Naturales de Madrid—
A. Keith Behrensmeyer y Andrew Hill para estudiar la ecologia de
las nuevas areas del Rift Valley en que se estaban descubriendo f6-
siles humanos de edad pliocena (Behrensmeyer, 1978; Hill, 1978).
En Espafia, un ec6logo y estudioso del comportamiento animal
expone el efecto selectivo de factores ambientales sobre la talla,
morfologia y funciones en los Primates (Valverde; 1967), como en
otros mamiferos, particularmente insulares, y un paleontélogo
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(Crusafont, 1967) refiere las aportaciones de la nueva Bioquimica
al estudio de la evolucién, no sélo en cuestiones genéticas y epige-
néticas sino ademas en la parte de los ecosistemas.

En la década de los setenta se publica un Atlas paleobiogeogra-
fico, con mapas para los diversos grupos en las sucesivas edades
estratigraficas (Hallam, 1973), un libro monogrifico sobre los f6-
siles y la Ecologia (McKerrow, 1978), que comenta el cuaternarista
Martinsson (1979), y otro sobre el clima y la evolucién a través de
los tiempos geoldgicos (Pearson, 1978). No podia faltar un prota-
gonismo del tema evolutivo en el grupo humano en este crecer de
la Paleoecologia (Tuttle, 1975; Butzer, 1977; Isaac, 1978), y de la
Tafonomia. La Unién Internacional para el estudio del Cuaternario
(INQUA) se reorganizé en su IX Congreso, Nueva Zelanda, 1973;
una nueva entre sus doce Comisiones era la de Paleoecologia Hu-
mana, para la que fue elegido presidente H. de Lumley (ver Agui-
rre, 1974).

En los diez afios siguientes se multiplican los trabajos publi-
cados en materia de paleoecologia, con su problemaitica dilatada y
mis diversa. Asi se aplican estudios geoldgicos detallados en pro-
gramas de prospeccion de dreas arqueolégicas y paleantropolégicas
de Etiopia (de Heinzelin, ed. 1983); a establecer la secuencia evo-
lutiva del cambio geogrifico de una cuenca (Coltrinari et al., 1984);
a los cambios ambientales en la extensa region desértica del Sahara
(Petit-Maire, 1986; Barry y otros, 1988) y en areas menores, como
en Valencia y sus cuevas (Fumanal, 1986), o en Huelva (Civis,
1987). Se desarrolla la Tafonomia en su problemitica, método y
técnicas (Hill, 1988; Bromage y Boyde, 1984; S. Fernandez Lopez,
1984; Y. Ferndndez-Jalvo, 1988). Se reconstruyen paleofaunas en
el marco no sélo de las divisiones estratigraficas y las dindmicas
sedimentarias sino también de la investigacién sobre los climas y
los ambientes, como hace R. Adrover (1986) con los roedores de
los numerosos sitios que va descubriendo en la provincia de Teruel,
y se analizan en profundidad casos peculiares como los fenémenos
evolutivos inducidos en ambientes insulares (Sondaar, 1987; San-
ges, 1988). Se abandonan las simples referencias a las cuatro Gla-
ciaciones y los Interglaciales, y se intenta calibrar con mas ajuste
las fluctuaciones climaticas regionales, y correlacionarlas con la
escala isotopica del océano, OIS (Shackleton, 1987).

Los estudios paleoecolégicos y tafonémicos regionales aplica-
dos a la evolucién humana se extienden en Africa del Sur (Butzer,
1984), en Indonesia a las dreas con pitecantropos (Jacob, 1980), en
Asia (Liu,1982; Qi, 1989), en Europa (Freeman, 1981; Jord4, 1986;
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Fernandez-Jalvo, 1988). Surgen las mds o menos grandes cuestio-
nes debatidas en evolucion humana: la primera, o primeras salidas
de Africa, verdadera tesis paleoecoldgica (A. Turner, 1984) y, so-
bre todo, se abre la controversia sobre si fueron factores naturales
o el factor humano los responsables de las extinciones de verte-
brados en el Cuaternario (Agenbroad, 1988; Lundelius, 1988). En
un simposio se aborda la cuestién de la ciclicidad en cambios del
clima en la provincia mediterranea occidental durante el periodo
cuaternario y las bases para su estudio (Lépez-Vera, ed., 1986).

Una salvedad es necesario tener en cuenta: no todos los regis-
tros sedimentarios de los pasados ambientes son iguales, y muchos
se perdieron. La reconstruccién paleoecolégica del pasado nunca
podria ser completa. Quedan y quedardn grandes lagunas. Pero
vale la pena exponer lo que se puede. Son excepcionales los Kon-
servat-Lagerstdtten (Seilacher et al., 1985), niveles de sedimento
muy fino e igual, en que se conservan no sélo esqueletos sino
cubiertas quitinosas, pelo y plumas, finas nerviaciones, impresiones
carnosas de vertebrados grandes y pequefios, insectos enteros, otros
invertebrados y 6rganos vegetales. Conservan asi registros muy
cumplidos de ecosistemas en cuencas cerradas y tranquilas. Tales
son, por ejemplo, las calizas litogrificas de Solenhoffen, varios en
Asia Central y otros continentes. En Espaiia son notables y ya es-
tudiados en esa década, los infracretacicos del Montsec, Lérida
(Gémez Pallerola, 1986; Martinez Delclos, 1991), Galve, Teruel
(Sanz et al., 1987); Las Hoyas, Cuenca (Sanz et al., 1988; N. Me-
léndez, 1995; Ortega et al., 1999); el de Mora de Rubielos en el
Mioceno (ver Montoya et al., 1996; Pefialver, 1998).

Son favorables a la preservaciéon de restos 6seos las fosas tec-
ténicas, los rifts, los lagos intramontanos, humedales y meandros.
Son frecuentes también y variados los fésiles en depdsitos de am-
bientes litorales y circalitorales, cuyos cambios en variables de nivel
del mar, tendencias en el arrastre y deposicién, ordenacién del
grano, relieves, ensenadas, lagunas, alejamiento de la costa tanto
en el mar como en tierra firme, quedan bien registrados (Mayoral
y Mudiz, 1996; Mihraje, 1996; Ferniandez Peris et al., 1999). Po-
demos tener en cuenta que en edades pasadas estos ambientes cam-
biantes parecen haber sido particularmente propicios a la evolu-
cion de Ordenes y clases.

Las torcas y cuevas son buenas trampas sedimentarias: pueden
conservar restos de vertebrados que alli se refugian, o caen entram-
pados, o bien restos de comida de carnivoros, o de pobladores
humanos, o también arrastrados en coladas de barro (Kos, 1996;
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Aguirre, 2000c). De aqui los ricos registros paleoecolégicos de la
Sierra de Atapuerca (Bermuadez de Castro et al., 1995; Carbonell et
al., eds., 1999), secuenciados en el ultimo millén de afios, que no
cesan de estudiarse.

2. EVIDENCIAS FOSILES DIRECTAS E INDIRECTAS
DE COMPONENTES Y CAMBIOS PALEOAMBIENTALES

Es corriente ilustrar las series estratigraficas y los sitios arqueo-
logicos con los fésiles representativos de faunas contemporineas
de los distintos niveles. El propésito prioritario y casi exclusivo fue
por mucho tiempo la aproximacién geocronoldgica: dltimamente
se atiende mds a inferir de ellos el ambiente, el clima y sus cambios
en las diversas edades (E. Turner, 1991; Zhou et al., 1991; Meco
y Petit-Maire, 1997; Nakaya, 1999; Alcald et al., 2000; Villas,
2001; Hill, 2002). Donde el registro paleofaunistico es amplio, se
puede para ello cotejar con la composicion de las faunas de diver-
sos ambitos actuales (J. Rodriguez, 2001).

Sirven para ello fésiles de animales de distintos dmbitos ma-
rinos y litorales de todas las eras geol6gicas (Fa y Sheader, 2000;
Gamez y Linan, 2001; M. L. Aguirre, 2001; Meco et al., 2002).
También de aves (Louchart et al., 1998; Sianchez Marco, 2002;
Jiménez y Sanchez Marco, 2004), ademds de los grandes y peque-
flos mamiferos, sobre todo estos ultimos y entre ellos los roedo-
res (por ejemplo, Martin-Sudrez ef al., 2001). Mds particulares
son los casos que ilustran insectivoros (Cuenca y Rofes, 2004) o
murciélagos (Sevilla y Chaline, 2004). Entre los grandes se estu-
dian inferencias ecoldgicas de los fosiles de carnivoros predadores
(Hemmer, 2004), de las relaciones de éstos con herbivoros (Fer-
nandez Peris, 2004), de osos (Pinto et al., 2005), de los contextos
en yacimientos con elefantes en latitudes medias y altas (Palom-
bo, 2004b; Mussi, 2005). Reptiles y anfibios pueden asimismo
servir como buenos indicadores paleoambientales (Sanchiz, 1991;
Pinto y Andrews, 1999).

Son corrientes los estudios sobre dientes fosiles sueltos de
mamiferos, pues sus formas caracteristicas y adaptadas bastan para
clasificarlos y para inferir sus bioambientes. Mas raro es un estu-
dio sobre dientes aislados de dinosaurios, su atribucién taxonémi-
ca y su informacién paleoecoldgica (Canudo et al., 1999). Sin tener
registros tan calibrados como las secuencias polinicas, se estudian
los cambios evolutivos y crisis faunisticas en registros fosiles de
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mamiferos correlacionados con y atribuibles a cambios ambienta-
les (ver Lundelius, 1988; Haynes et al., 1999; Maroto y otros,
2001; Alberdi y Prado, 2004). En particular, y en diversas épocas,
se investigan casos patologicos en vertebrados (P. J. Pérez, 2004),
y cambios en la talla (Altuna, 1995; Prado et al., 2004), sobre todo
en islas (Palombo, 2004a), que pueden tener andlogos en el grupo
humano.

Obviamente, se ha logrado relacionar con crisis o factores
ambientales ciertos cuadros paleopatolégicos en humanos de eda-
des pretéritas (Campillo, 1994; P. ]. Pérez, 2006), llegdndose inclu-
so a introducir el término «paleoepidemia» cuando se dispone de
una poblacién pretérita numerosa que proporciona apoyo a estu-
dios estadisticos (P. J. Pérez y Gracia, 1998). También el estudio
de causas de muerte puede llevar a reconocer un evento paleocli-
matico ocasional como el responsable de un accidente mortal, que
puede afectar a uno o pocos individuos, o bien a un grupo nume-
roso; es el caso de la Sima de los Huesos, de Cueva Mayor en la
Sierra de Atapuerca, donde un fuerte chaparrén esporadico estival
provocé un corrimiento en la ladera que taponé una cueva dejando
sin aire y sin salida al grupo de unos treinta que alli se habia re-
fugiado (Aguirre, 2000c). Luego el lodo en el interior se llevo los
cadaveres al borde y al fondo de una sima.

Registros indirectos de faunas fésiles en el Pleistoceno Superior
y el Holoceno son los conjuntos de pinturas y grabados rupestres,
aun cuando se pueda advertir un sesgo en la seleccién de los taxo-
nes representados (Alcolea y Balbin, 2005). Dos tramos cronologi-
cos distintos y la evolucién paleogeogrifica del drea se estudian en
rocas grabadas del Valle del Coa, Portugal (Zilhao, 1998).

La Paleoicnologia es también disciplina paleoecolégica, porque
revela efectos de funciones de organismos pretéritos grabados, es-
tampados en su medio ambiente (Gdmez Vintaned y Lifidn, 1996).
Asi las diversas icnitas de animales en fondos marinos paleozoicos
(Gamez y Mayoral, 1995), mesozoicos (Gibert y Benner, 2002;
Neto y Rodriguez, 2003), los campos mesozoicos de huellas de
dinosaurios en la Cuenca de Cameros (Moratalla et al., 1999),
icnitas miocenas (Uchman y Alvaro, 2000), las marcas de bioero-
siébn en rocas y conchas marinas de diversas edades (Mayoral,
2001). Otros registros icnolégicos veremos mas abajo, al hablar de
Tafonomia. Se reconocen nidos de himenépteros en estratos pleis-
tocenos en las Islas Canarias (Edwards y Meco, 2000).

Se relacionan con graves eventos ambientales las crisis faunis-
ticas con extincién de grandes taxones (Linares, 1997), la mayor al
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final del Paleozoico, importante la del Devénico (Garcia Alcalde et
al., 2001). Mas célebre la de dinosaurios y amonites, al final del
Cretacico, cuyos factores ecoldgicos no deben ignorarse (Canudo y
Cuenca, 2004; Aguirre, 2005b). El factor humano no se excluye sin
debate en extinciones cuaternarias (ver mas abajo). En el Plioceno
y Pleistoceno se cuentan pérdidas vegetales sucesivas en latitudes
medio altas de Eurasia (Grichuk, 1997).

Conjuntos floristicos de edades pasadas se reconstruyen por
impresiones de hojas y tallos en rocas paleozoicas con vetas de
carbén, también en tobas calizas de antiguos lagos y manantiales.
Mis raros pero muy ilustrativos son los troncos mineralizados de
taxones arbéreos, antiquisimas secuoyas (Hidalgo y Heras, 2003).
Cambios en la megaflora fésil y en las muestras de polen se con-
sideran documentos primordiales del cambio climitico entre el
Cretécico y el Paleégeno (Martin Closas, 2005; Wing, 2005).

Los granos de polen, gracias a su cubierta de polisaciridos
quitinoides, resistentes a acidos y alcaloides se conservan en sedi-
mentos de grano fino, arcillas y limos, siempre que no hayan su-
frido oxidacién. Su estudio, la Palinologia, es la fuente mas comin
de informacién que permite reconstruir con fina calibracién de
tiempo y espacio secuencias florales detalladas y largas en diversas
regiones (Scott, 1984; Semah, 1984; Barry et al., 1988; Davis,
1994; Iriarte et al., 2005; Ruiz Zapata et al., 2005). Se estudian asi
sucesivas paleofloras continentales en cuencas subsidentes, calderas
volcanicas y franjas costeras con polen y esporas extraidos en
sondeos; también en fondos circalitorales: por ejemplo, en Colom-
bia (Hooghiemstra y Ran, 1992), en Europa y Africa atldntica
(Dupont, 1992) con calibraciéon de menos de diez milenios para el
Pleistoceno Superior y de la parte del Océano Indico (DeMenocal,
1995), asi como de la Peninsula Ibérica (Dupré, 1988; Diniz, 2001;
Sanchez Goiii y D’Errico, 2005). Con las muestras de polen en de-
positos de cuevas puede ocurrir que se desplacen por transporte en
agua filtrante a niveles inferiores. Cabe también sesgo en la repre-
sentacién palinoldgica por efecto de vientos dominantes o de otros
transportadores. En los afios recientes se extiende el examen de
polen extraido de coprolitos (Scott y otros, 1996; 2004; Fernin-
dez-Jalvo et al., 1999¢; Carrioén y otros, 2004; Gonzalez Sampériz
et al., 2005), evidencia sé6lida, no inferida, de relacién real entre
una paleofauna y su paleoflora. Se estudian variables paleotérmi-
cas, de salinidad y corrientes ocednicas por cambios en la micro-
fauna mediante sondeos submarinos (Knudsen, 1992).

Obviamente, las reconstrucciones de paleoclimas y paleorrelie-
ves que se infieren de los conjuntos de fésiles animales y vegetales
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deben cotejarse entre si y con los que se deducen del estudio sedi-
mentolégico, los medios y las dindmicas terrestres (Woldegabriel et
al., 2000). En las Cordilleras Béticas, Ruiz Bustos (2004) establece
varios ciclos de régimen lacustre para las cuencas de Baza en los
ultimos tres millones de afios, teniendo en cuenta las faunas de
micromamiferos como indicadores paleoambientales.

En Africa Oriental se distinguieron fases de lago y de curso flu-
vial en la cuenca del Lago Turkana y la evolucién diferente de cuen-
cas vecinas a lo largo del Valle del Rift, sefialada por Nakaya et al.
(1999), es compendiada por Trauth et al. (2005). Se puede explicar
por alteraciones tecténicas en las cotas de fondo de la fosa, ademds
del posible efecto erosivo remontante en los cursos fluviales de des-
aglie afectados por cambios en el nivel del mar, y se ha apuntado la
correlacién de estos cambios geograficos con los de vegetacion y
climdticos, seglin registros marinos y terrestres, con buena calibra-
cién entre hace 3,5 y 1,5 Ma (Behrensmeyer, 2006).

En el sedimento, los tamafios de los granos y su distribucion,
sus formas y texturas, el contacto con la capa subyacente, el color
de los finos, su cohesién, son signos macroscopicos de la geodina-
mica del paisaje, de las aguas corrientes, estancadas, inundantes o
ausentes, del régimen pluvial y térmico, de oxidacién o anoxia en
un lugar. Mis se afina con examen microscépico y petroquimico.
Asi, el estudio geométrico de las capas sedimentarias, de sus varia-
ciones internas, de sus limites y contactos entre capas sucesivas en
series estratigraficas da a conocer la topografia y las condiciones
geodindmicas del entorno y sus cambios en una secuencia crono-
l6égica (por ejemplo, Hoyos y Aguirre, 1995; Freitas y Andrade,
2001; Torre et al., 2004). Con ayuda de las técnicas geocronomé-
tricas se calibra el tiempo representado de la Historia del planeta
Tierra y los ritmos de los cambios registrados, que se clasifican en
ciclos: los hay de entre cientos de millones de afios hasta pauci-
anuales, estacionales y esporddicos (Vera, 1994). Asi se obtienen
reconstrucciones fiables y calibradas de las fluctuaciones del nivel
de los océanos y mares (Zazo et al., 2004), de los cambios y du-
raciones de las diversas formas geogrificas litorales y circalitorales
(Mateu, 1999), de las variables oceanogrificas (varios en Taborda,
Cascalho y Ortlieb, 2001), de las situaciones en relieves, cuencas,
y en regiones enteras en tramos de tiempo (Molina, 2004; Rodri-
guez Vidal y Gracia Prieto, 2004), y se promueve una «arqueologia
del paisaje» (Criado, 1991; ver Aguirre, 1999). Cambios muy pa-
tentes como los del nivel del mar y el régimen de cuencas pueden
a su vez obedecer a fluctuaciones del clima o bien a reactivaciones
tecténicas o epirogénicas: unas y otras pueden también concurrir y
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aun influirse. Tanto para conocer y mejor calibrar los escenarios de
las sucesiones ciclicas paleoambientales de distinto orden en una
regiéon como sus factores determinantes, debemos cotejar las se-
cuencias y magnitudes de los cambios regionales con los globales;
también contrastar las secuencias y ciclos estratigrificos con los
paleobiolégicos y tafonémicos segun los fosiles que contienen (Fer-
nandez Lopez, 2004). Este y otros autores estudian asi ciclos entre
cienmilenarios y de menos de diez milenios y cambios eventuales
en el Jurasico del Sistema Ibérico (G. Meléndez, 1997; Olériz,
2001). Asi combinando registros estratigraficos y paleontolégicos
se reconstruyen secuencias de fluctuaciones climaticas en areas cla-
ve, como las Canarias (Meco, 2003), o en el relleno secuencial
de una cueva (Olaria y Gusi, 1999; Straus et al., 2001). Sélo in-
vestigar los distintos registros sedimentarios, paleobotinicos y
paleozoologicos en un sitio y contrastar sus lecturas permite ver
un escenario fiable, como el del entorno madrilefio, tendiendo a
la estepizacion, al comienzo de la regresiéon miocena, hace unos
15 Ma (Fernandez Marrén et al., 2004) y los bien estudiados en
el Cuaternario valenciano (AEQUA, 1991).

Las gotas de resina que exudan drboles como las araucarias y
pinos engloban pequefios invertebrados enteros y otros restos de
animales, polen vegetal, microorganismos contemporineos y
subproductos moleculares. En determinadas condiciones ambienta-
les, la resina se convierte en dmbar. Se conocen yacimientos rele-
vantes de dmbar fosilifero de edades cenozoicas en China, Malasia,
Méjico, Republica Dominicana y varios estados de Europa. En el
Creticico destacan: Manitoba en Canadd; New Jersey, Estados
Unidos; Taimyr, Siberia; Archingeay, Francia; varios en Birmania;
numerosos en Espafia (Penalver et al., 1999) destacando Pefacerra-
da en Alava, y Jezzine en Libano. En el Museo de Historia Natural
de Alava se estudia una coleccién con pélenes de unas 60 especies
vegetales, una veintena de 6rdenes animales representados, incluso
reptiles y plumas de aves en dmbar, insectos y sus pardsitos con
nuevas especies, géneros y nuevas familias. Se emplean MiCrosco-
pios electronicos, confocal de laser, de transmisién y rayos X. Y se
analizan las condiciones geodindmicas y ambientales del entorno,
quimicas y diagenéticas del sedimento (Alonso y Wierzchos, 2005).

Las reconstrucciones para tiempos pasados de taigas, pinares,
sabanas, garrigas, selva, chaparrales, bosques mediterraneos abier-
tos, vegas, pdramos, matorrales, robledos, humedales, que propor-
cionan sobre todo los analisis polinicos, se complementan con es-
tudios de paleosuelos reconocibles en los cortes estratigraficos. Es
célebre la alternancia de tramos edaficos con clima templado hi-
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medo y loéssicos de arenas edlicas en el Pleistoceno Inferior a
Medio del norte de China (Liu, 1982), y en Europa al pie de los
Cérpatos, Korolevo (Gladiline y Sitlivy, 1991). La Edafologia ha
venido contribuyendo desde los comienzos a la Paleoecologia, y su
aportacién sigue siendo indispensable en las reconstrucciones pa-
leoambientales y paleoclimaticas.

Se analizan cambios quimicos en los depésitos debidos a con-
diciones climaticas en la regién, o sedimentarias en la localidad,
como son la anoxia, tipica en los Konservat-Lagerstitten (Anadén
et al., 1988), con afadido de hipersalinidad en el depdsito de
Cuevas del Almanzora (Sendra et al., 1996). Otras alteraciones
quimicas son epigenéticas y suceden en el tiempo al proceso depo-
sicional o fosilizacién inicial: se estudian en Estratigrafia como
diagénesis del material sedimentario, y en nuestro caso como «fo-
sil-diagénesis» (Fernandez Lopez y Ferndndez-Jalvo, 2002a). Cam-
bios diagenéticos pueden afectar de modo diverso a distintos com-
ponentes de un sedimento. Puede explicarse por heterocronia en el
origen de carbonatos y fosfatos que componen un hueso o diente
f6sil de vertebrado la distinta proporcién observada de is6topos de
oxigeno (Sanchez Chillén y Alberdi, 1996). Condiciones climati-
cas se han inferido de diagénesis en fosiles de dinosaurios del Cre-
tacico Superior de Brasil (Goldberg y Garcia, 1996). Sus cambios
a nivel global se estudian en un Programa conjunto de UNESCO
y la IUGS (Meco y Petit-Maire, 1997).

Es notable el desarrollo y extension reciente de la Tafonomia
como disciplina auxiliar de la Paleoecologia, que estudia en fésiles
todas las marcas y patrones de alteracién producida desde la muerte
del individuo hasta su incorporacién al sedimento y fosilizacién
(G. Meléndez, 2004). Un tramo de tiempo muy corto y preciso, en
que el estudio tafonémico conduce a identificar no pocas variantes
ambientales, pues detecta modos y factores de transporte, acumu-
lacién, alteracion y descomposiciéon —erosién, fragmentacién—,
diagénesis, que dependen de condiciones fisicas, quimicas, geodin-
micas y biodindmicas mortales y sobre todo postmortales, deposi-
cionales y fosilizantes (Bromage et al., 1991; Fernandez-Jalvo,
1998; Denys et al., 1995, 1997; Laudet et al., 1998; Dauphin
et al., 1999). Entre las sefiales y sus agentes directamente iden-
tificables cabe contar la erosién y la seleccion edlica o del agua
(B. Meléndez, 1997), agentes atmosféricos y arrastre, la acumula-
ciéon (Fernandez Lopez et al., 2002), las pautas de fractura, marcas
de dientes —caninos, molares, incisivos— y erosiones por agentes
digestivos, edaficos, humanos, de fuego (Freeman, 1994; Matthews,
2002; Dauphin et al., 2004). La Tafonomia se viene aplicando con
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éxito y extensién creciente en la reconstruccién de escenarios pa-
leogeograficos, paleoclimaticos y paleoecolégicos de remotas eda-
des geolbgicas y en la deteccién del agente humano o los agentes
naturales en las acumulaciones f6siles de huesos de grandes mami-
feros (Gaudzinski y Turner, 1996).

No s6lo la comparacién con las acumulaciones y alteracio-
nes observadas en situaciones actuales se aducen para compro-
bar las interpretaciones tafonémicas, sino que se afiade la prueba
experimental en las formas de alteracidon de huesos y dientes por
corrientes de agua, por fuego (Fernindez-Jalvo y Perales, 1990;
Fernindez-Jalvo y Andrews, 2003) y otras causadas en el labo-
ratorio o procesos de excavacién (Costamagno, 2002). Mucha
informacion sobre aves predadoras de las que no han quedado
fosiles, pero que han dejado en sus egagropilas los de sus presas
preferidas y el modo de digestién que permiten identificarlas: eso
si, tras un estudio detallado de restos dejados por lechuzas, btihos,
carabos, cernicalos y mustélidos actuales con que se comparan
los fosiles y el principio de actualismo licitamente aplicado, asi
como en el estudio de otros excrementos fosiles (Andrews y Fer-
nandez-Jalvo, 1998; Santos et al., 2001; Tournepiche y Couture,
1999). El método ha proporcionado abundante informacién pa-
leoecolégica en yacimientos de varios paises europeos ademads de
Atapuerca, de Africa oriental y meridional, y de otras regiones
(Andrews, 1990; Ferndndez-Jalvo y Andrews, 1992; Fernandez-
Jalvo, 1995; 1998; Fernandez-Jalvo et al., 1998; 1999c; Dauphin
et al., 2004), y se ha afiadido el método experimental con altera-
ciones en el laboratorio (Denys et al., 1995).

Los cortes producidos en los huesos por cuchillos o raederas de
piedra se distinguen bien de las marcas de mordiscos y otros agen-
tes erosivos. Ademads de acusar practicas carniceras de predadores
o carrofieros humanos (Laudet et al., 1997; Denys et al., 2000),
permiten apreciar la dexteridad en el autor (Bromage y Boyde,
1984), e informan sobre la formacion del yacimiento y otras prac-
ticas de interés zooarqueoldgico y uso de la fauna (Sanchez et al.,
1997; Denys et al., 1998; Diez et al., 1999; Ferniandez-Jalvo et
al., 1999a; Yravedra, 2001; Patou-Mathis, 2004; Peretto, 2004).

La alteracién quimica en los fésiles de partes esqueléticas o
cubiertas duras en animales se estudia también en relacién con los
procesos de diagénesis (Balter et al., 2002; Hedges, 2002; Ferndn-
dez-Jalvo et al., 2002). Estos, al igual que otras marcas de erosién
y desplazamiento, son evidencias utiles —como otras paleoecolégi-
cas— en Estratigrafia (S. Fernidndez Lépez, 1984; Fernidndez Lopez
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y Fernandez-Jalvo, 2002; G. Meléndez, 2004). Resultado de la in-
vestigacion tafondmica es una distincion y clasificacion paleoeco-
l6gica de los yacimientos por los sujetos, los agentes, las acciones
o procesos que los fosiles fragmentarios, alterados, acumulados o
triados puedan denunciar (Denys et al., 1998; 2004; Jans et al.,
2002).

3. REGISTROS DE PALEOAMBIENTES Y EVOLUQION
HUMANA. ULTIMOS SIETE MILLONES DE ANOS

Se investiga el influjo de factores y sistemas ecolégicos en la
evolucién del clado humano, no sélo en general sino en tiempos y
sitios determinados con registro humano fésil o arqueolégico (Fo-
ley, 1987; Stanley, 1992; Wu y Poirier, 1995; Vrba et al., 1996;
Bromage y Schrenk, 1999). Con el patrocinio de un Programa de
Cultura de la Unién Europea, el Consejo General de Alpes-Haute
Provence, Francia, ha promovido con el apoyo de instituciones de
otros paises una exposicién itinerante sobre «El hombre prehisto-
rico y su entorno».

La especie humana es particularmente diversa. Su diversidad es
muy notable e intraspecifica en rasgos fisicos y culturales, en ap-
titudes y quehaceres funcionales, en situaciones sociales y en len-
guas (C. Bernis, 2005). En otros animales, cambios que nos pa-
recen insignificantes, interrumpen el flujo génico y multiplican el
nimero de especies linneanas: una mancha o raya de color, brazos
de mar entre islas, diferencia de talla, dias de separacién entre las
limitadas estaciones de celo. En los humanos el celo y la fertilidad
duran todo el afio; gusta la pareja de distinto color y los mestizos
superan un rechazo social: diferencias de tamafio, psiquicas y lin-
giliisticas, no impidieron el flujo génico ni el intelectual, industrial
ni politico, tras miles de afios de aislamiento entre japoneses y
otras razas, ni el mestizaje de tasmanos. Somos ricamente diversos
como razas o variedades dentro de una especie, no como especies
distintas de un género. Pero, ¢cudles pudieron haber sido las di-
ferencias en el pasado evolutivo del género humano? Esta cuestién
no ha sido tenida en cuenta por los autores que han multiplicado
el nimero de nombres de especies taxondémicas para los fosiles del
género Homo hasta mas de 24; ya es mucho para dos millones de
afios. La carga subjetiva es obvia, porque los indonesios reconocen
mas «especies» en Indonesia, los chinos en China, los europeos
meten mas nombres en Europa a la vez que confunden a los fésiles
de Zhoukoudian y otros asiaticos citdndolos como H. erectus. Una
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de dos: o aplican criterios distintos a los fésiles de sitios en que
trabajan y a los de otros continentes, o carecen de criterio.

Diferencias de igual magnitud pueden ser interespecificas o
intraspecificas: es lo primero lo que hay que probar antes de de-
cidirlo a priori con un nombre definitivo y excluyente. El desarro-
llo mental y progreso tecnolégico en clados que se consideran ais-
lados por las distancias geogrificas fue esencialmente comparable
y casi contemporaneo entre el Paleolitico Inferior (Modo 2) y
Medio (Modo 3), y entre éste y el Modo 4 o Paleolitico Superior.
La agricultura y la cerdmica surgen independientemente casi a la
vez en el Préximo y el Extremo Oriente, al Sur del Sahara, en Mé-
xico y en Pert; parecidamente el arte, el bronce, los imperios y la
escritura. Esto tltimo se admite en la humanidad moderna por una
expansién que corroboran estudios de Genética. En tiempos mads
antiguos, la falta de fésiles puede enmascarar contactos a través de
barreras geograficas, pero no es eso sélo. Es mas probable en el
caso humano la interfecundidad mantenida en una especie poli-
morfa y global, y mas dificil de probar lo contrario.

La relacion de las condiciones ecoldgicas inferidas en los yaci-
mientos de primates hominoideos fésiles con la evolucién de este
grupo, como factores selectivos, se estudi6 en profundidad cotejan-
dola con los cambios anatémicos y las funciones inferidas, hace dos
décadas (Olson y Seidel, 1983; Andrews, 1996). Este autor estudia
la problematica de los primates trepadores, a medida que aumen-
taba su talla y su peso, en especial en el Vallesiense (c. 11 Ma a
c. 9 Ma), el tiempo en que comienzan a exagerarse los descensos tér-
micos y del nivel del mar de nuestra Era Cenozoica. En ciertas cuen-
cas circunmediterraneas —Grecia, Balkanes, Hungria, NE de Espa-
fia, Turquia— hay humedad y bosque, quiza de tipo monzdnico,
mientras en otras areas se pronuncia la aridez —como en las mese-
tas castellanas al mismo tiempo y en Africa Oriental—. En estas
circunstancias puede haber comenzado a diversificarse en varios
grupos de grandes monos la locomocién. Al final del Vallesiense
quedaron confinados en Asia meridional los parientes fosiles del
orangutan y de los gibones y en Africa los de gorilas, chimpancés y
humanos.

Cambios criticos paleoambientales mds relacionados con la
evolucion del clado o grupo zoolégico humano se registran global
y regionalmente entre hace 7 Ma y 5 Ma, con buena calibracién
sobre todo entre 6,8 MaAP y 5,3 MaAP. Enfriamiento progresivo
del clima hasta c. 6,3 Ma, seguido de mejoria, nueva caida brusca
con nuevo minimo hace 5,5 Ma y recuperacién rapida hasta 6pti-
mo térmico en 5,3 MaAP. Con los frios, el hielo en el Casquete
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Antartico alcanza mayor extensién que la actual y desciende nota-
blemente el nivel de los océanos. Presiones tectonicas se afiaden
elevando cadenas montafiosas, entre ellas el arco Bético-Rifefio. Al
principio se acusa la pérdida de CO, en la atmésfera y el mar y
pronto se produce el cambio entre plantas con Carbono-3 y Car-
bono-4, extinguiéndose numerosas especies vegetales, con retroce-
so de la selva htimeda y expansion en grandes extensiones de sa-
bana, chaparral y matas lefiosas (Van Couvering et al., 1976;
Berggren et al., 1995; Cerling et al., 1997; Aguirre, 2003). Comen-
z6 esta crisis a detectarse en microfauna marina mediterranea (Cita,
1973) donde faltaron aguas atldnticas, se secaron franjas de sal
y se aproximaron los continentes (Van Couvering et al., 1976). En
el tramo de distension entre los dos cerrojazos —c. 6 MaAP a
c. 5,7 MaAP— mejoran las lluvias, corren mds los rios y se forman
lagos intramontanos con mosaico vegetal en torno, en latitudes
tropicales y supratropicales, entre las dos fases frias propicias a la
desertizacion. Cambian las faunas terrestres con estas sacudidas y
con invasiones de especies extrafias a favor de istmos y puentes
gracias al descenso del nivel del mar en Behringia y otros estrechos
intercontinentales.

Son numerosos los yacimientos con faunas de vertebrados, sobre
todo mamiferos fosiles, que ilustran estos cambios con calibracio-
nes de menos de cien mil afios, particularmente en Espafia y sobre
todo en cuencas intra-Béticas y del Sistema Ibérico. En sitios de
Arenas del Rey, Granada, se encontraron fosiles de antilopes afri-
canos; en Venta del Moro, Valencia —5,8 MaAP— se identifica
por primera vez un camello que desde Norteamérica vino por el
puente de Behring o las Aleutianas a cruzar Asia y prosperar en
Africa y Europa (Morales et al., 1980), y cerca un hipopétamo,
también nueva especie y descrito ya en Arenas del Rey, en un
conjunto faunistico variado y numeroso. Pronto se citan estos y
otros mamiferos fosiles en numerosos sitios de dichas regiones, en
secuencias estratigrificas bien establecidas (Alcald et al., 2000),
y se infieren semejantes variaciones paleoclimdticas y ecolégicas
(Azanza et al., 1999) en particular de los micromamiferos (Martin-
Suérez et al., 2001). Varios sitios con fauna f6sil de esta época se
conocen en Italia y en Hungria, algunos de ellos también con hi-
popOtamos que bien pudieron cruzar estrechos del Mediterraneo
endulzado por la escasez de aguas atlanticas; otros sitios en Grecia
y paises balkanicos, y en el Oeste, el Sur y el Este de Asia ilustran
estos eventos paleoecoldgicos (van der Made, 1997; 1999; van der
Made et al., 2002). En Sudamérica estudia estos cambios Rosendo
Pascual (1984), y la zonacién de cubiertas vegetales en Marruecos
atldntico Bachiri et al. (2001).
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En una extensién antigua del Lago Chad, hoy desierto y entre
montafias, se han hallado evidencias de suelo fértil y fauna con-
temporanea, un crineo y otros restos del hominido erguido mis
antiguo conocido hasta hoy, Sabelanthropus tchadensis, de Toros-
Menalla, Chad (Brunet et al., 2002; Vignaud et al., 2002). El Pa-
leo-Chad fue mayor que el Mar Caspio actual. Afloramientos del
Mioceno superior a terminal y Plioceno inferior revelan cambios
entre desierto y paraiso (N. Lopez, 2004). No van al ritmo global,
aunque si respondan con efectos insélitos y agudos a ciertas in-
flexiones del clima, mds exageradas pero comparables a lo visto en
otras depresiones entre cordilleras (Herndndez-Fernandez y Vrba,
2006). El ambiente y el clima hubo de ser parecido en el mismo
intervalo benigno del Messiniense, hace alrededor de 6 Ma, al de las
depresiones béticas, como lo son los conjuntos de macromamiferos,
varias especies de proboscidios y de rumiantes, dos o tres de Hippa-
rion —el caballo tridactilo—, presencia de un rinoceronte, un jabali
y de hipopétamo, y camello (Paracamelus). Cita ademas Nieves L6-
pez (2004) aves acudticas, muy diversos reptiles y peces, e inverte-
brados, sus nidos, pistas y bolas de escarabajos, con escasos fésiles
vegetales. Mas semejante es atn la fauna mamifera en los sitios del
rift africano oriental, donde se conocen otros fosiles atribuidos a
bipedos, con datos poco inferiores a 6 Ma, en la Formacién Lukei-
no, Cerros Tugen, Kenya (Senut et 4l., 2001; Hill, 2002). La evolu-
ci6n del relieve, la hidrologia y la vegetacion del Rift en este tramo
estd descrita por M. Pickford (2002), y explica bien el éxito adap-
tativo de la bipedia incipiente y optativa en los pocos grandes mo-
nos que evolucionaron en margenes de la selva en retroceso (Agui-
rre, 2003).

El Periodo Plioceno, en Cronostratigrafia, duré entre hace
5,3 Ma y 1,8 Ma. Una primera mitad se caracteriza globalmente
por temperaturas muy altas, niveles del mar elevados e isotermia
continuados, hasta una inversién del clima con frios y altibajos,
lluvias irregulares y tendencia 4rida, cambios en la circulacién
ocednica, por ejemplo, con la corriente fria de Canarias (Meco et
al., 2004), desde hace menos de 3,5 Ma. En ese tramo penetra el
mar cuanto le permiten el relieve y los valles de rios como el
Danubio, Po, Rddano, el Guadalquivir hasta adentro de la Provin-
cia de Cérdoba, y menores como el Llobregat y en la costa mala-
guefia, dejando potentes dep6sitos de conchas y caracolas de mul-
tiples especies, no pocas nuevas, favorecidas por los nuevos espacios
circalitorales. Son mads o menos dispersos o discontinuos los tra-
mos con faunas paleomastolégicas. Particularmente en Africa, se
conocen sitios con hominoideos, como Ardipithecus ramidus, de
clasificacién incierta, entre hace casi 6 Ma y 4,5 Ma, en Aramis,
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Etiopia y con estudio paleoecologico (WoldeGabriel y otros, 1994;
2001). También del bipedo —y por tanto «hominido» en sentido
estricto— Australopithecus anamensis, de Kanapoi y Allia Bay,
Kenya, junto al L. Turkana, y del Awash medio, Etiopia de hace
poco mds y poco menos de 4 Ma (M. Leakey et al., 1995; White
et al., 2006). Se comparan los ambientes de estas etapas y se trata
de secuenciar el abandono de la trepacion y la ocupacion de espa-
cios abiertos.

La segunda parte del Plioceno, desde hace poco menos de
3,5 Ma, es regresiva en nivel del mar, clima y vegetacién. Evento no-
table hace 2,6 Ma es el comienzo de 'la Edad de Hielo con la forma-
cién del actual Casquete polar Artico. Estd mucho mas finamente
calibrada, ilustrada con yacimientos de todo el mundo, de Africa
con fosiles humanos. Muchos Australopithecus afarensis desde Etio-
pia a Tanzania; uno de Kenyanthropus platyops, en Lomekwi,
W del L. Turkana; A. babrelghazali de Koro-Toro, Chad, y el «Pie-
cecito», sin nombre taxondémico aun, en nivel inferior de Sterkfon-
tein, Sudafrica. Les relevan aqui el Australopithecus africanus con
menos de 3 Ma, y en Etiopia A. garhi, con cerca de 2,5 Ma (Hein-
zelin et al., 1999). Este dato o poco mds de 2,5 Ma es el de los pri-
meros fosiles clasificados en el género Homo en sentido estricto y
los primeros conjuntos de industria litica que se multiplican en la di-
visién final del Plioceno (2,5-1,8 Ma). Se estudian contextos eco-
l16gicos de todos ellos (ver, por ejemplo, M. Leakey et al., 2001;
N. Lépez, 2004), y sobre todo en las secuencias estratigrificas mas
largas del Awash y del entorno del Turkana, con mejoria inicial y
progresivo deterioro de ambientes en torno a 1,9 Ma.

También hay estudios en cuencas y secuencias contemporaneas
de otros continentes. Destacaremos los cambios entre régimen lacus-
tre y régimen fluvial, repetidos en diversas zonas del Rift africano,
con los que cambia también el entorno vegetal, y que no son coin-
cidentes (Trauth et al., 2005; Behrensmeyer, 2006). Esto puede in-
dicar eventos locales de origen tecténico. Pero si cotejamos con es-
tas secuencias la de las fases lacustres y climiticas en las cuencas
béticas para el mismo periodo (Ruiz Bustos, 2004), vemos lagos
penecontemporaneos:

— En Baringo hace entre mas y menos de 2,6 Ma; Sur de Etio-
pia, entre 2,6 y 2,5 Ma. Béticos centrales entre 2,5 y 2,3 Ma.

— En Olduvai entre poco menos de 1,9 y 1,75 Ma, somero

desde c. 2 Ma y hasta ¢. 1,5 Ma. Turkana-Omo entre cerca
de 1,9 y 1,7 Ma. Sur de Etiopia, s6lo somero entre menos
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de 1,9 y 1,5 Ma. Afar, de 2 a 1,5 Ma, somero hasta 1,3 Ma.
Béticos entre 1,95 y 1,75 Ma y somero entre esta fase y la
anterior.

— Béticos, desde mas de 1,4 Ma hasta menos de 1,3 Ma, luego
somero, y renovado entre 1 Ma y 0,85 Ma. Lago Natrén
y Olergesailie, entre mds y menos de 1 Ma, luego some-
ro. Centro de Kenya de 1 Ma a 0,95 Ma. Afar, de 1 Ma a
0,95 Ma, somero desde poco antes y hasta 0,8 Ma. En
Omo-Turkana, sélo somero, 1,1-0,9 Ma. En Konso, Etio-
pia, se indica ambiente riberefio, de rio o de lago, y mas
abierto en proximidad, para un crineo de parantropo (P.
boisei), hace muy poco mis de 1,4 Ma (Suwa et al., 1997).

La correlacion o aproximacion de las fases lacustres béticas de
Ruiz Bustos a unas u otras del Rift africano podria atribuirse a
cambios globales en factores climdticos, con efectos similares en
parecidos relieves, casi contempordneos o ligeramente diacrénicos
en distintas latitudes. Otros estudios versan sobre el efecto de los
descensos del nivel del mar en los intercambios faunisticos (Webb
y Opdyke, 1995). Cambios morfodindmicos en el relieve de piede-
montes, entre cordilleras y bordes de las mesetas, cominmente
atribuidos al transito entre Plioceno y Cuaternario, se han estudia-
do sobre evidencias sedimentarias y geoquimicas (Molina, 2004).
Una fina secuencia de cambios en régimen pluvial se infiere de
analisis sedimentolégicos y datos cronométricos en volcanitas en el
extremo oeste, mas arido, de la Quebrada de Olduvai, sitio del
maxilar OH65 de Homo habilis, muy préximo a hace 1,8 Ma, y
en los restos faunisticos se estudian también dentelladas de carni-
voros e incisiones de utensilios liticos: se sugieren de ahi cambios
en el territorio de la paleocuenca y su uso por aquellos primitivos
humanos (Blumenshine et al., 2003; Tobias, 2003).

Con menos de hace 2 Ma y hasta unos 0,78 Ma (6 780 Ka),
esto es, en el Pleistoceno inferior, abundan los estudios paleo-
ambientales, con bases palinoldgica, faunistica, paleogeografica
o combinadas, en Africa sobre todo como contexto en localidades
de fosiles humanos (por ejemplo, Nakaya et al., 1999) o, mis en
general, de la extensiéon humana en el continente (Sahnouni, 1998;
Lee-Thorp y Clift, eds., 1999; Iglesias et al., 2004). En Asia se ha
estudiado ecologia en relacién con signos de ocupaciones humanas
al pie del Altai (Ranov et al., 1995), en China (Schick et al., 1991),
y en Transbaikalia (Alexeeva y Erbaeva, 2004). En el Préximo
Oriente, con detalle en los yacimientos de cuevas (Bar-Matthews et
al., 1996). De Europa, se citan ocupaciones de humanos y de car-

272



nivoros intercaladas en la cueva de Le Vallonnet, Francia (Echas-
soux, 2000). En Espafia, cabe mencionar la identificaciéon como
desechos de hienas del sitio de Venta Micena, con un fésil huma-
no' de hace 1,3 Ma en Orce (Arribas y Palmquist, 1998; Gibert
et al., 1999, Campillo et al., 2006), y una interpretacién de los de
Fuente Nueva y Barranco Leén (B. Martinez-Navarro et al., 2004).
Los ambientes de final de este periodo, Pleistoceno Inferior, en la
Sierra de Atapuerca se estudian en la unidad inferior de los sitios
Gran Dolina y Sima del Elefante sobre diversas evidencias: sedi-
mentogenéticas (Hoyos y Aguirre, 1995), micropaleomastoldgicas
(Gil y Sesé, 1991; Gil, 1997; Cuenca, 2003; Cuenca y Rofes, 2004),
de paleofauna en general (Made et al., 2003), indirectas por mé-
todo tafonémico (Fernandez-Jalvo y Andrews, 2001). Los niveles
de la mitad inferior del depésito de Gran Dolina en Atapuerca con-
tienen registros paleoecolégicos para los ultimos doscientos mil
afios del Pleistoceno Inferior, que incluyen globalmente fuertes
caidas térmicas y un tramo, en medio, de notable recuperacion,
pero que son pobres en registros fosiles humanos, con la excepcio-
nal abundancia del Estrato Aurora, de hace mas de 800 Ka, muy
bien contextuada (J. Rodriguez, 2001).

El Pleistoceno Inferior tuvo en Indonesia una peculiar historia
geografica, con descenso relativo del mar e intercambios faunisti-
cos con el continente asidtico (F. Sémah, 1997). Se estudi6 la evo-
lucién de la flora y el clima (A. M. Sémah, 1984). Se ilustran varias
dreas y unos veinte sitios con fésiles humanos en la segunda mitad
de este tramo (1,2 a 0,7 Ma). Los pitecdntropos, Homo erectus, de
Java son otra excepcién a la escasez paleantropolégica menciona-
da. Las expansiones de humanos a latitudes medio-altas de Eurasia

se conocen sobre todo por hallazgos arqueoldgicos (ver Aguirre,
2000b).

En el Pleistoceno Medio, hace de 780 a 130 Ka, se acenttian los
extremos térmicos de frio y de calor, en siete grandes ciclos de la
Escala Isot6pica del Océano (EIO = OIS) con mds de 90.000 afios
de intervalo medio. La calibracién en secuencias estudiadas para
los cambios paleoambientales registrados llega a ser diezmilenaria.
Este periodo empieza a contar con una notable riqueza en cuadros
paleoambientales, sobre todo a partir de los 600 KaAP, en que

! Tras una larga polémica, el caricter humano del f6sil de Orce queda con-
firmado en la publicacién: Campillo, D.; Cuesta, M. M.; Garcia Guixé, E.; Chi-
menos, E.; Devenat, L. y Baxarias, J., 2006: «An occipital crest in an infant
cranium from the Roman necrépolis of Francoli (Tarragona, Spain). Implica-
tions to the interpretation of the Orce skull». Rev. Esp. Antropologia Fisica
(2006) 26: 93-101.
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concluye una fase con frios muy profundos, maximos térmicos mas
suaves y niveles del mar no altos. Si el maximo frio del episodio
OIS16, favorecié un nuevo paso del Sur al Norte del Mediterraneo,
estaria aqui el origen de los preneandertales europeos que tienen
parecidos con el craneo de Bodo, de edad préxima, y otros fésiles
de Africa (Aguirre, 2000a). Los yacimientos arqueolégicos y pa-
leantropologicos se multiplican desde hace 400 Ka. No bastan las
condiciones tafondémicas de los sitios para explicarlo, y hay que
pensar en una expansién demografica y capacidad adaptativa (San-
tonja, 1992).

Paisajes africanos en dicho intervalo se estudian en el Este (ver
Hill, 2002; Trauth et al.; 2005), en el Sur (Lee-Thorp y Clif,
1999), en el Maghreb con fésiles humanos (Geraads et al., 1986),
pero aqui hace falta mas estudio (Zouak, 2001; Ramos, 2003). Los
hay en el Proximo Oriente, también en Pakistdn y en la India, con
industria de Gran Formato y un f6sil humano en Hathnora, Nar-
mada (Misra, 2001).

No faltan en Asia central y oriental (Qi, 1989; Zhou, 1991;
Ranov, 1991) v en Europa (Combier, 2000; Gibert et al., 1999).
Cabe destacar un cotejo de andlisis polinicos (Cattani et al., 1994);
varios yacimientos de Italia con notables registros, bien estudiados
en estos aspectos y con museos en el sitio (Palombo, 2004b; Pe-
retto et al., 2004; Mussi, 2005; Gioia, 2005). Un caso entre otros
del Pleistoceno Medio francés es el de la Cueva de Aldéne (Simone,
2002), ademas del sitio con fosiles humanos de 1’Arago en Tauta-
vel (Lumley et al., 2000).

En Espafia, las 4reas del Pleistoceno Medio mds estudiadas en
aspectos paleoecoldgicos son las de Torralba-Ambrona con anfibios
y reptiles (Martinez Solano y B. Sanchiz, 2005), peces (Perea y
Doadrio, 200S5), invertebrados (Baltanas et al., 2005), aves (Sanchez
Marco, 2005), mamiferos (Sesé y Soto, 2005), diagénesis mineral
por agente biolégico en los sedimentos y fosiles (Pinilla et al., 2005),
el paisaje vegetal (Ruiz Zapata et al., 2005a; 2005b), tras un repaso
general (Gonzilez Echegaray y Freeman, 1998), y, segundo, la Sie-
rra de Atapuerca, en sus varios rellenos karsticos y sitios de super-
ficie en el entorno: un nutrido estudio del sitio Galeria (Carbonell
et al., eds., 1999; Rosas et al., 1999); formacién del sitio SH rico en
fésiles humanos (ver mds arriba); formacién y paleoambientes de la
Gran Dolina (Vallverdi et al., 2001); biogeografia de los mamife-
ros registrados y estructura de las comunidades (van der Made et
al., 2003); puesta al dia de los registros de mamiferos grandes y
pequeiios en Gran Dolina (Cuenca et al., 2004); hallazgo de pupa-
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rios de dipteros (Laplana et al., 2004); evolucion de la cubierta ve-
getal (Garcia Anton, 1995); formacién del yacimiento y paleoecolo-
gia de la Sima del Elefante (Rosas et al., 2004). Otros sitios con
estudio paleoecoldgico son los de Aridos en Arganda (Panera et al.,
2005), Cuesta de la Bajada, Teruel (Santonja et al., 2000), Cabo
Busto, Asturias (Rodriguez Asensio, 2001).

Cambios ambientales del Pleistoceno Medio al Superior se es-
tudiaron criticamente en varios sitios de la Comunidad de Valencia
(Fumanal, 1993; Fumanal y Bernabeu, eds., 1993), en el valle del
Tajo (Ruiz Zapata et al., 2004), en sitios de cuevas de la Canta-
brica (Arrizabalaga, 2005b), y en diversas 4dreas de Andalucia, rela-
cionando diversas ocupaciones y complejos liticos con necesidades
elementales, con cambios geograficos y ambientales en [a Bahia de
Cadiz (Herrero, 2002), con la variante proximidad al mar y recur-
sos en las fluctuaciones ecolégicas en la costa mediterranea (Jorda,
1986; 2004; Cortés et al., 2005); se estudian las secuencias en
detalle registradas en la Cueva de La Carihuela (Pifar, Granada),
sitio de fosiles humanos, con valoracién critica tafonémica de los
resultados cuantitativos (Ruiz Bustos, 2000). Para toda Andalucia,
incluyendo Gibraltar, se ha estudiado la duracién de cada modo
cultural en el Paleolitico Medio y Superior, y contando el nimero
de sitios de cada uno por milenios, de un total de unos 150 sitios,
se han estimado las variaciones en la densidad de poblacién y co-
tejado éstas con los cambios climéticos, con una calibracién del
orden de 500 afios (Giles et al., 2003). Un caso entre muchos
también, en Catalufia, es el de L’Arbreda (Burjachs, 1993). Nume-
rosos sitios del Pleistoceno Superior de Cantabria y el Pirineo fran-
cés se han comparado en aspectos tafonémicos y zooarqueoldgicos
(Fosse y Quiles, 2006). Mds escasos son los afloramientos y los
estudios paleoecoldgicos en Galicia (Gracia et al., 2004).

La calibracién y modos (o «tempos») de los cambios del clima,
en cuanto a temperaturas ocednicas, se ha afinado mucho recien-
temente para los dltimos cien mil afios y con arreglo a ello (Cacho
et al., 2001) se esta tratando de estudiar con mayor precisién que
hasta hace muy poco los cambios ocurridos en las poblaciones hu-
manas y en la prehistoria entre las dos tltimas crisis glaciales de
hace unos 75 a 63 Ka y unos 25 a 11 Ka (Vega Toscano, 2005).
Asi en trabajos recientes en la franja vasco-cantdbrica (Arrizabala-
ga, 2005a; Baena et al., 2005; Freeman, 2005; Ruiz Zapata y Gil,
20035; Sesé, 2005). El frio y la estepizacion casi total de Iberia en
la glaciacién del OIS 4 (entre hace 73 y 50 Ka) se registra por la
penetracion del mamut y el rinoceronte lanudo en diversos sitios
hasta la Turbera de El Padul (Granada) y Pifiar respectivamente
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(Aguirre, 1989). Abundan los estudios y secuencias finamente ca-
libradas en otras regiones como, por citar un ejemplo, en los Car-
patos (Gaudeny et al., 2003).

El anilisis polinico de la muestra de un sondeo en las Tablas de
Daimiel (Ciudad Real) ha revelado cambios en la vegetacién que se
correlacionan con los eventos de Heinrich 4, 3 y 2 (Valdeolmillos
et al., 2003): la segunda mejoria —hace 25.160 afios— es mas débil
que la primera, y le sucede una estepizacion, con escaso matorral y
pérdida del polen arbéreo, hace 21.120 afios. En la cueva de El
Mirén (Ramales, Cantabria), se estudian la fauna mastoldgica e
ictiolégica, macropaleobotanica, palinologia, susceptibilidad mag-
nética, sedimentologia y micromorfologia para reconstruir las se-
cuencias palecambiental y paleoclimidtica entre los sucesivos niveles
arqueolégicos datados: Paleolitico Medio final 41 Ka, y Superior
temprano 27,5 Ka; Solutrense 19-17 Ka; Magdaleniense 17-11,5
Ka; Aziliense 11,5-9 Ka; Mesolitico 9,5-8,5 Ka; Neolitico 6-4,5 Ka;
Calcolitico 4,5-3,5 Ka (Gonzalez Morales y Straus, 2003; Altuna
et al., 2004).

El registro paleoclimdtico global es ya muy afinado en el cam-
bio brusco de glacial a célido, al final del Pleistoceno Superior y
comienzo del Holoceno (entre hace 13 Ka y 9 Ka), cuando se regis-
tran los pasos de tecnologias paleoliticas terminales a epipaleoliticas,
previas al pastoreo y a las agriculturas iniciales del Neolitico. De
estos cambios también se conservan registros arqueolégicos bien
calibrados en diversas regiones, que los autores tratan de cotejar con
los cambios de temperatura, humedad y ambientales en el contexto
de un buen ntimero de yacimientos, en Andalucia (Ramos, ed.,
1995), en Levante (Butzer y Mateu, 1999; Lopez y Lopez, 1999), en
Portugal (Santos et al., 2003), en Aragén (Valero Garcés et al.,
2003), en Toledo (Benito et al., 2003), en Catalufia (Bergada et
al., 2005). En la Cantabrica se ha sefialado la desaparicién del reno
y del mamut, menor frecuencia de caballos y mayor de corzos y ja-
balies, a tono con el cambio en la vegetaciéon (Altuna, 1995; 2004),
si bien la crisis fue mds leve o el cambio menos brusco y la adapta-
cién de los pobladores menos forzada que en la vecina regién de
Aquitania, Francia (Straus, 1995) y se ha reevaluado la crisis de bio-
diversidad faunistica para el SW de Europa (Brugal e Yravedra,
2006). Los cambios climaticos del Pleistoceno final al Holoceno, en
temperaturas y pluviosidad, se estudiaron entre hace 30 Ka y hace
5 Ka con registros polinicos en varias cuencas lacustres de Brasil
central (Salgado-Labouriau, 2001), y eventos pluviales anilogos a El
Nifio desde hace 20 Ka y en el paso al Holoceno en registros sedi-
mentarios del NW de Chile y SW de Pert (Vargas et al., 2001).
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En el Holoceno, con las secuencias culturales Neolitico-Cobre-
Bronce-Hierro y edades Antigua y Media de nuestra Era progresi-
vamente rapidas, son sobre todo las secuencias paleogeogrificas y
paleobotanicas las que ayudan a conocer los cambios ambientales.
Asi, en el sur de Espafia, Borja et al. (1993), E. Bernildez (1994),
Yl et al. (2003), en el centro Pilar Lopez (1997), Jiménez Guijarro
y Sanchez Marco (2004); Rosell6 (2004) en Menorca, y en el Por-
talén de Cueva Mayor (Ibeas de Juarros, Sierra de Atapuerca) Ruiz
Zapata et al. (2003). En el norte y sudeste de Brasil se han calibra-
do por fluctuaciones de niveles lacustres detectadas por restos de
invertebrados (Andrade y Rocha, 2001). En el Sahara los estudié
Barry (1988) y en Argentina se estudian despoblamientos y repo-
blamientos en funcién de importantes cambios en el clima (Sayago
et al., 2003).

4. ESTUDIOS PALEOECOLOGICOS
EN SITIOS PREHISTORICOS

Es tema de Paleoecologia humana la evolucién de las culturas
como sistemas adaptativos del grupo humano (Piontek, 2001), y en
detalle el estudio de la ocupacién e interaccion de antiguos pobla-
dores humanos en territorios concretos analizando los modos de
vida de aquellos, su subsistencia y cambios o progresos, ventajas
y recursos geograficos y del biotopo que aprovechaban, y c6mo, a
la vez, superaban las condiciones adversas. Con estos enfoques se
pasa revista a los datos arqueolégicos mejor conocidos de pobla-
dores ibéricos del Paleolitico Inferior y Medio. Los sitios de Am-
brona y Atapuerca, frecuentados en el Pleistoceno Medio, se hallan
en collados, divisorias o pasos en grandes cordilleras entre cuencas
principales. En el Pleistoceno superior son muchos los sitios cuyos
entornos se estudian exhaustivamente en lo geodindmico y pale-
obiolégico, identificando cuanto pudiera relacionarse con la vida
de los humanos (Jordi et al.,, 2003; Conard, 2004; Yravedra,
2002a,b; Baena et al., 2005).

Se estudid, por ejemplo, el poblamiento paleolitico de Europa
septentrional refiriéndolo al clima y a las formas de vegetacién su-
cesivas (Roebroeks et al., 1992), y el de Italia peninsular e insular
(Mussi et al., 2005). Se habla en general de patrones de subsisten-
cia en el Paleolitico Medio de la Franja Cantabrica (Martinez Mo-
reno, 2005), de ocupaciones en funcién del paleoclima (Sanguino
y Montes, 2005); del uso del territorio y recursos en el detalle
concreto de un pequefio valle en los cambios climaticos del Pleis-
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toceno Superior del Esquilleu (Manzano et al., 2005), del ambiente
vegetal, lefia y uso del fuego (Uzquiano, 2005), también el uso de
huesos de mamiferos como combustible en tiempo de los neander-
tales (Yravedra et al., 2005).

En la regién de Murcia, entre 47 sitios de cuevas, abrigos y
superficies con registro arqueolégico del Paleolitico Medio, se
conocen tres con fésiles de neandertal. Dos de ellos, la Sima de
las Palomas (SPCG) y la Cueva Negra de Estrecho del Rio Quipar
(CNERQ) y sus entornos, proximo al mar y en el interior intra-
montano respectivamente, se han estudiado de modo exhaustivo
los aspectos ecologicos —flora, fauna, clima, recursos hidricos,
geodindmica— y del uso del territorio por vertebrados y humanos
para nutricién y por los tltimos en cuanto a materias primas y
distancias hipotéticamente reconocibles, entre otras cuestiones pa-
lececologicas (Walker et al., 2005).

La dieta constituye una interaccién primaria entre un organis-
mo vivo y su ambiente (Pérez Pérez, 2004; Martinez et al., 2006).
Se estudia su papel en la diversificacion del clado humano con los
otros grandes primates en el Mioceno (Ungar y Theaford, 2001).
En la evolucién del género humano ha sido debatida la procura-
cién de la dieta cirnica y sobre todo el paso del carrofieo a la caza
(N. Herrero, 2002). Con el primero se aprovechan crias moribun-
das o abandonadas o despojos que deja el predador, disputindo-
selos a hienas o buitres. La caza, propiamente dicha, se reconoce
en neandertales, se estudian sus trazas en los restos fésiles y el de-
sarrollo tecnolégico en las armas cinegéticas (Gaudzinski y Roe-
broeks, 2000; Mania, 2004; Marquez, 2004). Lo que cuesta reco-
nocer es la caza en el Pleistoceno Medio, para la que se presentan
lanzas de madera en el Paleolitico Inferior de Alemania (Thieme,
1997), y en particular la caza de elefantes (Haynes et al., 1999;
Haynes, 2005). El caso més debatido es el de Torralba y Ambrona
(Soria, Espafia) desde hace casi un siglo, renovado hace poco tras
las interpretaciones prudentes nuevamente explicadas (Howell et
al., 1991; Gonzilez Echegaray y Freeman, 1998) y las excavacio-
nes renovadas en el drea (Santonja y Pérez Gonzilez, 2005). Son
insistentemente negativos varios autores (Gamble, 2005; Villa et
al., 2005), pero éstos no parecen reconocer las distinciones que
hacen los anteriores ni discuten sus anilisis pormenorizados. Los
primeros dejan claro que en Ambrona y en Torralba perecieron
grandes herbivoros y elefantes sin intervencién humana. Se encuen-
tran huesos arrastrados en detriticos gruesos y otros sin apenas
desplazar. No pocos morian enfangados en humedales salinos y
lagunas de la altiplanicie visitados en el estio. Grupos humanos

278



aprovecharon carne de algunos entrampados. Traian utensilios
desde lejos; retocaban algunos, hacian otros de materias locales
mas pobres y no permanecian alli mucho tiempo. La presencia en
Torralba de puntas de madera y otros materiales permite sospechar
que los humanos llegaron a perseguir a algunos de aquellos anima-
les (Aguirre, 2005). Hay muchos parecidos con Torralba y Ambro-
na en sitios contemporaneos de Italia central, como La Polledrara
(Anzidei et al., 1999). En Torralba y Ambrona todos reconocemos
el aprovechamiento repetido de animales muertos o moribundos en
trampas naturales y no hay evidencia suficiente para negar que
temprano o tarde, se hubiera llegado a practicar el entrampamien-
to por acoso.

La competencia entre humanos y otros carnivoros se ha estu-
diado en Bolomor, Valencia (Ferniandez Peris, 2004). En Atapuerca
cabe explicar por carrofieo, robo de presas a predadores o consu-
mo de accidentados, los restos de mamiferos y humanos descarna-
dos del Nivel TDé6 superior, «Aurora», en Gran Dolina: este ulti-
mo habito de canibalismo intrafamiliar, repetido en la Prehistoria
(Fernandez-Jalvo et al., 1999b), v en nuestros dias, tiene obvias
connotaciones de influjo ambiental. No me parece que se excluya
la caza en el denso depésito de fragmentos de TD10 medio a su-
perior (Carbonell y Rosell, 2004), y esta claro el aprovechamiento
de reses entrampadas en la torca del Complejo Tres Simas-Galeria
(Huguet et al., 1999; Rosas et al., 1999). En Saint-Césaire se ha
investigado el modo de subsistencia de los ultimos neandertales
franceses (Patou-Mathis, 2006).

La explotacién de recursos marinos, conocida de antiguo por
los concheros, forzada en todo el mundo, en costas atlanticas y
pacificas y desde cerca de los circulos polares hasta casi el ecuador
por la crisis climdtica final de la tltima glaciacién —paso OIS 2 a
OIS 1—, ha vuelto a tratarse (Parkington, 2001). En otros lugares,
proximos al mar, el instrumental litico sugiere una explotacién de
mariscos semejante COmMO recurso transitorio en tiempos antiguos,
con pérdida de un espacio productivo habitual por transgresién
marina y ascenso térmico, bien en el sur de la Peninsula Ibérica
como el Aculadero, Cadiz, o en el norte (Aguirre, 2001). Los cam-
bios de las condiciones climdticas globales y sus ritmos en el paso
mencionado entre los episodios tltimos de la escala de isétopos del
oxigeno, OIS2 a OIS1, son ahora conocidos con muy fina calibra-
cién (Morner, 1993; Hughen et al., 2004); también lo son las
respuestas humanas de los intervalos epipaleoliticos y las innova-
ciones neoliticas con los inventos independientes de la agricultura
en distintos continentes y del pastoreo.
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Como estudios de casos particulares, citemos la dificultad para
el cruce de estrechos profundos, que se ha estudiado en el paso a la
Isla Flores (Van den Bergh et al., 1999), la critica del pretendido
pastoreo de un ovicaprino insular en las Baleares, género Myotra-
gus, basada en excavaciones e investigacién paleoecoldgica de los
contextos muy rigurosa (Ramis y Alcover, 2004), y las aportacio-
nes paleobioquimicas al conocimiento de las paleodietas, desde da-
tos historicos (ver Trancho y Robledo, 2004), hasta los parantropos
y humanos del Pleistoceno Inferior (Lee-Thorp y Sillen, 2001).

Los usos prehistoricos del territorio en extensién pueden agru-
parse como migraciones o expansiones intercontinentales o trans-
ocednicas, intercambios o influencias inter-regionales, nomadis-
mo, y desplazamientos ocasionales, ciclicos o estacionales. Unos
y otros vienen a ser respuestas paleoecoldgicas a condiciones am-
bientales de subsistencia y sus variaciones, como las diferencias,
aludidas mds arriba, en el poblamiento humano de distintas bandas
de latitud en Europa (Lumley y Tuffrau, 2000).

Entre los casos mas llamativos de desplazamiento en poblacio-
nes humanas estin los éxodos o emigraciones colectivas de un
continente a otro (Tchernov, 1992). Quiz4d el maés intrigante y
debatido actualmente sea el de la primera, o primeras salidas de
Africa al continente eurasidtico de humanos primitivos. Admitido
un origen singular de la humanidad actual y prehistérica, frente al
poligenismo geografico que algunos planteaban hace medio siglo,
los hallazgos recientes en Dmanisi, Georgia, atestiguan un dato no
inferior a 1,8 Ma, que bien puede ser préximo o de més de 1,9 Ma
(Justus y Nioradze, 2000). Tengo la sospecha de que pudo ocurrir
una salida anterior a los de Dmanisi, si les precedieron los que
cruzaron el sur de Asia hasta el Extremo Oriente e Indonesia (Agui-
rre, 2000a). Se discute la puerta de salida a Eurasia: si fue tnica
la de Suez o se pudo pasar por el Estrecho de Gibraltar (Finlayson,
2003; Iglesias et al., 2004; Martinez-Navarro et al., 2005; Mussi
et al., 2005). Veo sostenible algiin cruce del Mediterraneo, por
Tarifa, o Albordn, o por Tunez-Pantellaria, en alguna migracién
posterior, del Pleistoceno Medio: ninguna evidencia apoya estas
vias en las primeras salidas. Estas cuestiones se han replanteado
con estudios pormenorizados y discutido en septiembre de 2006,
en una Conferencia del Museo de Gibraltar, «Calpe 06», sobre
Estrechos, refugios y geografia de poblaciones, con «Perspectivas
globales y regionales», «Perspectivas locales», y «Perspectivas eco-
l6gicas: habitats, paisajes y refugios».

El debate sobre las presiones ambientales o demoldgicas que
pudieron empujar al éxodo es aqui mas relevante (Larick y Cio-
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chon, 1996; Garcia Sanchez, 2004; Huguet, 2004). La considera-
cién de los humanos como parte de una biocomunidad en casos del
Pleistoceno Medio (A. Turner, 1994) es vilida para las primeras
salidas. Se ha seflalado el cambio climatico, no tanto el frio como
la aridez (Aguirre, 2000a). Entre unos 2 Ma y 1,7-1,5 Ma, no
obsta el crecimiento de cuencas lacustres al deterioro edifico y la
pérdida de vegetacién lefiosa en el Rift (Behrensmeyer, 2006), que
también lleva a cambios en las faunas, y se conoce el entorno de
las faldas del Cducaso en el mismo tiempo (Vekua y Lordkipa-
nidze, 1998). Para otros, prevalecen los cambios dietarios relacio-
nados con la telencefalizacién sobre el progreso tecnolégico, mdis
bien subsiguiente que concomitante, en la exigencia de territorio
mias extenso (Antén et al., 2001), o bien se afiade al recorte terri-
torial debido a la aridez una exclusién por excesivo crecimiento
demogrifico (Aguirre y Carbonell, 2001). Pienso que se sumaron
el aumento de aridez, de la edad de adolescencia, tamafio de po-
blaciones, para urgir la salida de grupos, siguiendo a ciertos her-
bivoros y carnivoros. Se estaba a la vez progresando notablemente
con el «<Modo 1 evolucionado». Entre los que quedaron, algunos
siguieron progresando frente a la adversidad con el invento de los
grandes bifaces del llamado Modo 2, Achelense o «Gran Formato»
que se conoce en Africa desde hace mas de 1,6 Ma (Dominguez ez
al., 2001). Es verdad que la cosa merece estudios paleoecoldgicos
a(m mas afinados. De tiempos y eventos préximos se ha cotejado
la diversificacién observada en pardntropos africanos con la reco-
nocida en otros mamiferos contemporaneos en los mismos dmbitos
(Turner y Wood, 1993).

La cuestion de los territorios ocupados (o «HR», home range),
que crecen potencialmente en extensién a la vez por el aumento de
la poblacién y de la actividad metabélica y neuronal, comprende
obviamente la evolucién tecnoldgica. También crecieron los con-
tactos e intercambios comerciales y culturales antes de llegar a los
choques bélicos. La extincién de la raza, o especie, de Neanderthal
ha podido explicarse por deriva genética o creciente diferencia
demogrifica con los «<modernos» en expansion, teniendo en cuenta
probables contactos, vecindad e intercambios (Wong, 2006).

Asi se estudian cerca del centenar de localidades en el Pleisto-
ceno de Siberia, distinguiendo entre regiones ocupadas con perma-
nencia y salidas sin continuacién (Laukhin, 2004), o bien una lo-
calidad de Europa Central en su entorno amplio (Valoch, 2004),
o conjuntos de localidades de una comarca, como el Levante valen-
ciano (Aura Tortosa et al., 1993; Fumanal et al., 1993), el sur de
Andalucia (Ramos et al., 1994a, b; Ramos, 1995), o la parte cen-
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tral de las Cordilleras Béticas entre la vertiente mediterranea y el
valle del Guadalquivir (Borrds et al., 2004). Intercambios o in-
fluencias entre regiones préximas y separadas con accidente geo-
grafico importante se han estudiado entre Aragén y Valencia (Utri-
lla, 1992), entre Aragén, Rioja y Cantabria (Utrilla, 1995), entre
Magreb y Andalucia (Finlayson, 2003; Otte, 2004). La escasez de
Paleolitico Medio y superior en la India se atribuye al clima arido
por Misra (2001), quien ve mds afinidad tecnolégica con Oriente
Proximo y Europa que con Asia mas al Norte.

La definicién de territorios en una comarca, en tiempos del Pa-
leolitico Inferior, se ha intentado en Asturias (Rodriguez Asensio,
2004). En el entorno limitado de la Sierra de Atapuerca y en un
radio de pocos kilometros se estudian, ademas de distintos usos de
cavidades, las diferentes actividades y desplazamientos deducibles de
los hallazgos y del analisis operacional de éstos y sus contextos
(Carbonell y Rosell, 2004; Navazo et al., 2005): esta tltima autora
ha sostenido en junio del pasado afo, en la Universidad de Burgos,
su tesis doctoral sobre «Sociedades cazadoras-recolectoras en la Sie-
rra de Atapuerca durante el Paleolitico medio. Patrones de asenta-
miento y estrategias de movilidad». Sobre las breves estancias oca-
sionales de Ambrona y Torralba en busca de carne queda por
investigar las 4dreas de procedencia y distancias recorridas por los
buscadores (Freeman, 1994; 2001). En otras partes se distinguen
también «sitios especializados» (Moigne, 2000). El estudio de sitios
de actividad prolongada o notable permanencia, del Pleis-
toceno Medio (Liu, 1991; Rodriguez de Tembleque, 2004) y del
Superior, con neandertales (Gonzalez Urquijo, 2005), y en parti-
cular el tema de los hogares, al aire libre, en cuevas, o en abrigos
(Ramos et al., eds., 2003; Uzquiano, 2005; Yravedra, 200S5) inclui-
do el uso de huesos de grandes mamiferos como combustible lento
(Yravedra et al., 2005), abre la puerta al de la casa o, para empe-
zar, la cabafia. Es dificil la conservacion de las que se hicieran con
vegetales, al aire mas o menos libre, pero si se han excavado y re-
construido las levantadas con huesos largos y defensas de elefanti-
dos en la cuenca esteparia del Dniester por pobladores del Paleoli-
tico Medio, probablemente neandertales (Goretsky e Ivanova, 1982;
Ivanova y Tzeitlin, eds., 1987). Para el estudio de verdaderas aldeas
y poblados y su impacto paleoecoldgico hay que venir mds cerca, a
las edades del Cobre y del Bronce (por ejemplo, Maya et al., 1998).

Del desarrollo paleotecnolégico como respuesta a las presiones
o vacios ambientales, algo hemos citado mds arriba y poco podria-
mos decir de lo mucho que se ha escrito en los tltimos afios sobre
tecnologia paleolitica antigua y su evoluciéon (Carbonell ez al.,
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2001); sobre paleolitico superior (San Juan-Foucher y Vercoutére,
2005) y final (Cacho y Martos, 2004; Freeman y Echegaray, 2004;
Utrilla et al., 1999); metales y evoluciéon de la mineria (Blasco y
Sanchez-Capilla, 2004; Puche y Ayarzagiiena, 2005). Las técnicas
del arte rupestre también implican una instrumentacion de recursos
naturales (Montes Barquin et al., 2004).

Permitaseme recordar no mds el andlisis microscépico de mar-
cas de uso sobre materias vegetales de algunos, entre los primeros,
grandes bifaces de hace mas de 1,5 Ma, cerca del Lago Natrén,
Tanzania (Dominguez et al., 2001), el que se hace en diversos uten-
silios de otros sitios y edades (Marquez et al., 2001), y el empleo
de huesos como materia prima para fabricacién de utensilios pare-
cidos a los liticos en sitios del Pleistoceno Medio, La Polledrara y
Rebibbia, alrededores de Roma (Anzidei ef al., 1999), parecidos
y mejor estudiados que los de Ambrona y Torralba (Aguirre, 2005).
Al final del Pleistoceno, en el Paleolitico superior, la distincién
personal usa insignias y adornos, huesos, dientes y aun conchas de
moluscos de lugares distantes (Julien et al., 1999; Borrello, 2004;
San Juan-Foucher, 2004). Los fésiles llamaron la atencién ya en el
Pleistoceno Medio: algunos se conservaron destacados en la talla

de bifaces del Modo 2 (Jelinek, 2001).

En el afio 2006, en los tres volimenes de la revista Munibe de-
dicados como homenaje a Jests Altuna (Mariezkurrena, ed., 1995-
1996), se pueden ver numerosos nuevos trabajos sobre estos temas
de Paleoecologia humana que considero tan urgentes como ilustra-
tivos y atractivos para conocer la prehistoria integrada de nuestros
antepasados y sus ambientes.

Sélo queda mencionar, o sefalar algunos de los relevantes tra-
bajos que también se dedican a la cuestién de como y desde cuan-
do la evolucién humana influye en el ambiente mas que lo contra-
rio (ver F. Bernis, 1959; B. Meléndez, 1967; Rightmire, 1993;
Feibel, 1997). Se trata el tema desde el Pleistoceno Medio y sobre
todo desde el Pleistoceno Final y en la Protohistoria del Holoceno;
con profusion en referencias a la extinciéon de los mamuts (Agen-
broad, 1988; Haynes et al., 1999), no tanto sobre los caballos (Az-
zaroli, 1992), y concretamente sobre efectos ambientales de prime-
ros poblamientos en islas (Sondaar, 1987; Alcover et al., 1999;
Machado y Galvan, 1997). Entre otras cuestiones o casos particu-
lares examinados, citemos el de un efecto de agente natural, geo-
dindmico, muy superior (Butzer y Mateu, 1999), y las dudas y ba-
lance de las desapariciones contemporaneas de neandertales y osos
de las cavernas (Estévez, 2004). En otros trabajos se han examina-
do a fondo impactos concretos en faunas y floras atribuibles a
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agentes naturales o humanos (Schiile, 1991; 1992ab; Schuster y
Schiile, 2004), y se ha intentado distinguir registros fésiles de in-
cendios forestales por agente natural o humano en depdsitos con
cenizas (Cordeiro y Turcq, 2001).

Y terminar preguntindonos en qué medida o hasta qué punto
. los conocimientos inferidos acerca de factores de cambio ecoléogico
y sus efectos en el pasado pueden ayudarnos en nuestra responsa-
bilidad actual sobre el entorno y su sostenibilidad. Ello envuelve
cuestiones epistemoldgicas sobre actualismo y reduccionismo (Ren-
zi, 2001). Pero éstas no invalidan el deseo y la conviccién de ser
utiles conociendo mejor la historia de los ecosistemas terrestres, de
sus cambios, diversidad y tendencias, de sus interacciones con la
evolucién de nuestros antepasados?.
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