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            `çåÅÉéíçë ÉäÉãÉåí~äÉë ÇÉ bÅçäçÖí~ Versión 3.4 Estas notas abordan el tema en dos niveles o vueltas: una síntesis de algunas ideas fundamentales, en una primera parte, y una extensión de esas ideas, y algunas más, en una segunda parte. La Ecología Demográ- ca se trata en documento aparte. mêáãÉê~ é~êíÉK Introducción: síntesis inicial Llamamos Biosfera al sistema complejo, autoorganizado y disipativo que se extiende por las par- tes superciales del planeta Tierra, allí donde se desarrolla la actividad biológica. La Biosfera abarca la atmósfera, los mares, la supercie de los continentes y un espesor de la corteza terrestre donde las rocas son porosas, variable según las regiones, pero que puede llegar a ser de muchos kilómetros. La mayor concentración de vida se da en la supercie de los continentes y en el nivel iluminado de los mares (zona fótica), especialmente sobre la plataforma (banco) continental. Algunos preeren el término Ecosfera para referirse al concepto anterior,usando entonces Biosfera para la para parte viva del sistema. Algo así como si la Biosfera fuera la biocenosis allí donde el ecosistema completo sería la Ecosfera. El término biosfera fue propuesto primero por bK pìÉëë en 1875, pero fue sK sÉêå~Çëâá quien lo dotó de contenido hacia 1930. Para sÉêå~Çëâá la Ecología es el estudio de la Biosfera. El término ecología fue usado primero por E. Haeckel, famoso divulgador del darwinismo con un sentido próximo al del concepto autoecología. La ecología surgió como ciencia a nales del siglo XIX; primero como prolongación de la vieja Historia Natural, a través del estudio de las rela- ciones que los seres vivos — individuos, poblaciones, especies — mantienen con su ambiente propio, es decir de su hábitat (autoecología); en este siglo se ha desarrollado una segunda orienta- ción que basa su trabajo en el estudio integral de los sistemas ecológicos o ecosistemas (sinecolo- gía). La ecología se ha desarrollado también en paralelo con la geobotánica, el estudio de la distri- bución de las especies y formaciones vegetales, y la biogeografía, el estudio de la distribución de las especies en general. Cada especie tiene un área propia que es función, por una parte, de su his- toria — cuando y donde apareció a partir de otra especie — y, por otra, de sus adaptaciones, que limitan los hábitats que puede ocupar. La corología es el estudio de la distribución de los taxones. Conceptos analítico y sintético del ecosistema Llegamos al concepto de ecosistema tanto yendo de lo más extenso y heterogéneo a lo más cir- cunscrito y homogéneo, como yendo de los componentes particulares al sistema en que aparecen integrados: Concepto analítico. La Biosfera no es homogénea, sino que la vida se presenta de manera diferente en cada lugar: no es igual un bosque que un lago, o que un desierto. Ni siquiera es igual un encinar que un robledal; o, más aún, un robledal gallego que un robledal del norte de Madrid. La Biosfera aparece pues como un mosaico de situaciones distintas y más o menos delimitadas unas respecto a otras. Llamamos ecosistemas a esas unidades en que se divide la Biosfera. Ésta es la aproximación analítica al concepto de ecosistema. `qj^K kçí~ë ÇÉ bÅçäçÖí~ 1 
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`çåÅÉéíçë=ÉäÉãÉåí~äÉë=ÇÉ=bÅçäçÖí~Versión 3.4Estas notas abordan el tema en dos niveles o vueltas: una síntesis de algunas ideas fundamentales, en una primera parte, y una extensión de esas ideas, y algunas más, en una segunda parte. La Ecología Demográ-!ca se trata en documento aparte.
 mêáãÉê~=é~êíÉK Introducción: síntesis inicial Llamamos Biosfera al sistema complejo, autoorganizado y disipativo que se extiende por las par-tes super!ciales del planeta Tierra, allí donde se desarrolla la actividad biológica. La Biosfera abarca la atmósfera, los mares, la super!cie de los continentes y un espesor de la corteza terrestre donde las rocas son porosas, variable según las regiones, pero que puede llegar a ser de muchos kilómetros. La mayor concentración de vida se da en la super!cie de los continentes y en el nivel iluminado de los mares (zona fótica), especialmente sobre la plataforma (banco) continental.
 Algunos pre!eren el término Ecosfera para referirse al concepto anterior,usando entonces Biosfera para la para parte viva del sistema. Algo así como si la Biosfera fuera la biocenosis allí donde el ecosistema completo sería la Ecosfera.
 El término biosfera fue propuesto primero por bK= pìÉëë en 1875, pero fue sK=sÉêå~Çëâá quien lo dotó de contenido hacia 1930. Para sÉêå~Çëâá la Ecología es el estudio de la Biosfera.
 El término ecología fue usado primero por E. Haeckel, famoso divulgador del darwinismo con un sentido próximo al del concepto autoecología. La ecología surgió como ciencia a !nales del siglo XIX; primero como prolongación de la vieja Historia Natural, a través del estudio de las rela-ciones que los seres vivos — individuos, poblaciones, especies — mantienen con su ambiente propio, es decir de su hábitat (autoecología); en este siglo se ha desarrollado una segunda orienta-ción que basa su trabajo en el estudio integral de los sistemas ecológicos o ecosistemas (sinecolo-gía).
 La ecología se ha desarrollado también en paralelo con la geobotánica, el estudio de la distri-bución de las especies y formaciones vegetales, y la biogeografía, el estudio de la distribución de las especies en general. Cada especie tiene un área propia que es función, por una parte, de su his-toria — cuando y donde apareció a partir de otra especie — y, por otra, de sus adaptaciones, que limitan los hábitats que puede ocupar. La corología es el estudio de la distribución de los taxones.
 Conceptos analítico y sintético del ecosistema Llegamos al concepto de ecosistema tanto yendo de lo más extenso y heterogéneo a lo más cir-cunscrito y homogéneo, como yendo de los componentes particulares al sistema en que aparecen integrados:
 Concepto analítico. La Biosfera no es homogénea, sino que la vida se presenta de manera diferente en cada lugar: no es igual un bosque que un lago, o que un desierto. Ni siquiera es igual un encinar que un robledal; o, más aún, un robledal gallego que un robledal del norte de Madrid. La Biosfera aparece pues como un mosaico de situaciones distintas y más o menos delimitadas unas respecto a otras. Llamamos ecosistemas a esas unidades en que se divide la Biosfera. Ésta es la aproximación analítica al concepto de ecosistema.
 `qj^K=kçí~ë=ÇÉ=bÅçäçÖí~
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Concepto sintético. Por otra parte, cada ecosistema funciona en cierto modo como una célula o un organismo: recibe energía y materiales (se alimenta), exporta a su vez materia-les y energía, y reacciona a los cambios que le afectan “intentando” conservarse, igual que lo hace un organismo. El ecosistema es en realidad un nivel superior de integración de la vida, un sistema disipativo y cibernético, como un ser vivo. Sin embargo, ningún ecosis-tema está tan regulado en su funcionamiento como lo está una célula o, menos aún, un organismo complejo, que son sistemas centralizados (controlados por un sistema genético, su genoma, y en el caso de los animales, también por el sistema nervioso). Este concepto de ecosistema, como entidad en un nivel superior de integración de la jerarquía biológica, es el que se alcanza con una aproximación sintética.
 Cada ecosistema se distingue de sus vecinos de forma más o menos clara, pero no está separado de ellos: todos los ecosistemas se relacionan entre sí y están unidos en sus destinos en el seno de la Biosfera, que es única. Lo que afecta directamente a un ecosistema afecta indirectamente, en ma-yor o menor grado, a todos los demás. Por ejemplo la destrucción de las lagunas ibéricas afecta a la variedad y abundancia de aves en el centro de África o en el Norte de Europa. La eliminación, por tala o incendio, de los bosques de un país afecta al clima entero de esa región, y también de las contiguas.
 Hay que ser conscientes de que si la vida no hubiera aparecido y se hubiera desarrollado en la Tierra, nuestro planeta no se parecería en nada a lo que es: se asemejaría probablemente a Venus, con su espesa atmósfera ácida y sus 400°C, o, más probablemente, a Marte, con su atmósfera muy tenue y sus variaciones diarias de más de 100°C. En ningún caso habría una cantidad signi!cativa de oxígeno en la atmósfera. La vida de la Tierra (la !siología de la Biosfera) es responsable (en parte) de la composición y temperatura de los mares y de la atmósfera. Cuando alguna causa tiende a apartar a esas variables de sus valores normales, la Biosfera reacciona de alguna manera que tiende a compensar el cambio y restituir la situación a la normalidad, de manera análoga a como se comporta un organismo. La Biosfera no es un sistema inteligente, capaz de procesar la información acerca de su entorno y responder a la medida: los mecanismos de su adaptación son de carácter selectivo, es decir, persisten aquellos cambios que facilitan la continuidad del sistema.
 El hábitat=Cada especie se desarrolla solo en una variedad limitada de ambientes o hábitats. El hábitat es el marco en el que la especie desarrolla su existencia;cada hábitat lo de!nen una serie de componen-tes vivos e inertes que se constituyen en otros tantos factores ecológicos o factores ambientales pa-ra sus habitantes.
 De estos factores, unos son físicos y químicos o simplemente espaciales, y los llamamos abió-ticos, y otros son factores biológicos, bióticos. Factores abióticos son, por ejemplo, la textura y la composición del sustrato, la temperatura, la iluminación, la inclinación y orientación del terreno, etc. Factores bióticos son esencialmente las otras especies que comparten el mismo hábitat así co-mo sus productos, por ejemplo, galerías en la madera.
 Nicho ecológico En un determinado ecosistema cada especie tiene su propio modo de vida: sus alimentos, sus competidores, sus enemigos, sus horas de actividad y reposo, su ritmo de vida anual, sus coope-radores, sus imitadores, etc. Todas esas variables, que de!nen la manera de insertarse una especie determinada en un ecosistema determinado, componen su nicho ecológico.
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Hay especies más especializadas en su nicho ecológico —especialmente claro es el caso de los parásitos— y las hay más oportunistas, capaces de explotar una mayor variedad de recursos; de-cimos que el nicho es más estrecho (estricto) en el caso de las primeras. Nos podemos encontrar con que la misma especie puede ocupar nichos ecológicos distintos en distintos ecosistemas, es-pecialmente en el caso de las oportunistas.
 Hablamos de solapamiento de nicho para referirnos a la coincidencia de dos especies en el re-querimiento de recursos; no es razonable esperar que dos especies coexistentes tengan nichos muy solapados, porque la competencia tenderá a producir la extinción local de una de ellas, la menos e!ciente (esto es lo que se conoce como principio de exclusión competitiva).
 Aunque el concepto de nicho ecológico ha perdido predicamento en la teoría ecológica, sigue siendo de gran utilidad en su explicación.
 Los ecosistemas En un ecosistema podemos distinguir una parte física, el biotopo, y una parte biológica, la bioceno-sis o comunidad biológica.
 — El biotopo está constituido por el sustrato físico, la topografía, la atmósfera, el agua, etc. — La biocenosis es el conjunto de todos los seres vivos que habitan el ecosistema; cada especie
 está representada por un número más o menos alto de individuos que constituyen una pobla-ción.
 El concepto de población que se aplica en Ecología es diferente del que se usa en Genética y en Evolución; aquí se trata más bien del conjunto de individuos conespecí!cos (de la misma especie) que cohabitan en un ecosistema. Así cada biocenosis está constituida de tantas poblaciones como especies, es decir, típicamente de algunos cientos a algunas decenas de miles. La biocenosis y el biotopo no son entidades aisladas, sino mutuamente entrelazadas y condicionadas; piénsese, por ejemplo, en como afecta a la erosión, y consecuentemente a la topografía, el que haya o no una cubierta vegetal continua.
 Relaciones ecológicas Dentro del ecosistema las especies se relacionan unas con otras, en cada caso de una forma parti-cular. Pero podemos clasi!car esas maneras de relacionarse, o relaciones ecológicas, en unos cuan-tos tipos esenciales.
 Relaciones ecológicas directas. Los individuos implicados interaccionan físicamente:—Predación y pecoreo, cuando una especie se alimenta de otra buscándola y consu-
 miéndola. El concepto estricto de predación no excluye que el comido sea vegetal, pe-ro a algunos les repugna usarlo así.
 —Mutualismo (o simbiosis en sentido estricto) cuando individuos de dos especies coo-peran en el cumplimiento de sus propias necesidades. Además de las simbiosis meta-bólicas, muy estrechas, como los líquenes o las micorrizas, en la naturaleza hay mu-chos ejemplos de simbiosis menos estrictas, como las que hay entre las plantas y los animales que las polinizan o dispersan sus semillas.
 —Parasitismo, cuando individuos de una especie, el parásito, explotan, sin acabar con ellos, a individuos de otra especie, el huésped u hospedante.
 Relaciones ecológicas indirectas. La siguiente es una relación ecológica indirecta; los or-
 `qj^K=kçí~ë=ÇÉ=bÅçäçÖí~
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ganismos implicados no tienen por qué interaccionar físicamente.— Competencia, cuando dos especies distintas utilizan el mismo recurso,alimentario o
 de otro tipo, de manera que la existencia de la una afecta seriamente a la de la otra, incluso si nunca se enfrentan abiertamente.
 Puede observarse que en las relaciones hay casi siempre un factor principal que es la obtención de alimento, se trata pues de relaciones tró!cas, aunque aveces son otros los recursos buscados; por ejemplo el pájaro jardinero de Australia arranca #ores no para alimentarse de ellas, sino para decorar su nido y atraer a las hembras.
 Estructura y !siología de los ecosistemas La sinecología aborda respecto a los ecosistemas problemas semejantes a los que se estudian en otros niveles de organización de la materia viva, tales como las células o los organismos indivi-duales; a saber: cómo están constituidos(estructura); cómo funcionan (!siología); cómo se desa-rrollan. Estructura. Los ecosistemas tienen una estructura, dado que no son perfectamente homogéneos sino que en ellos pueden, a menudo, reconocerse partes diferenciadas.
 —Estructura vertical. A título de ejemplo, en un bosque podemos distinguir estratos o niveles horizontales: el suelo, que a su vez aparece también dividido, el estrato de mus-gos y líquenes del suelo, el estrato de hierbas, el de matorrales, el de los arbustos y las enredaderas y, !nalmente, las copas de los árboles. En cada uno de esos estratos son diferentes las condiciones físicas, por ejemplo temperatura o iluminación, y el pobla-miento de seres vivos.
 —Estructura horizontal. Además de la estructura vertical, la estrati!cación, también se puede encontrar en muchos ecosistemas una estructura horizontal, por ejemplo en la sabana arbolada africana donde alternan en mosaico manchas de herbazal con otras de matorral espinoso.
 —Fronteras. La transición entre hábitats distintos puede ser gradual, ecoclina, o brusca, ecotono. Los ecotonos o fronteras ecológicas son en sí mismos ambientes muy ricos y diversos.
 Fisiología. El capítulo principal de la “!siología” de los sistemas ecológicos es,una vez más, el rela-tivo a la circulación de energía y nutrientes, aquel en el que reina la Termodinámica. Llamamos relaciones tró!cas a las que se establecen entre las especies cuando se alimentan. Las especies se alimentan unas de otras a través de la depredación (o consumo directo, si se quiere re-servar la expresión anterior para el carnivorismo) o el parasitismo. Es posible clasi!car a las especies del ecosistema por su alimentación distinguiendo:
 —Productores primarios, que escomo llamamos a los autótrofos, los cuales producen ma-teria orgánica a partir de materia inorgánica por fotosíntesis (o quimiosíntesis).
 —Consumidores primarios, que son los que se alimentan directamente de los productores primarios, son pues los herbívoros o !tófagos.
 —Consumidores secundarios, los carnívoros, o depredadores en el sentido más habitual de este término.
 —Consumidores terciarios, los superpredadores, es decir los cazadores de cazadores.
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Y así sucesivamente hasta un total de seis o siete niveles de consumidores (pueden ser más en ecosistemas marinos).
 —Un caso especial de consumidores son los que se alimentan de residuos descompo-niéndolos, como hacen los que llamamos descomponedores o sapró!tos (bacterias y hongos), o comiéndolos, como hacen los llamados detritívoros o saprófagos (ácaros, lombrices, muchos insectos, etc).
 Entre todos constituyen una red tró!ca en la que cada uno termina antes o después comido por alguien. La expresión pirámide tró!ca sirve para destacar que los miembros de un eslabón de la cadena son siempre más abundantes en masa que los del eslabón siguiente, aquellos que se los han de comer: siempre los conejos tienen que ser más abundantes que los zorros. La explicación la ofrece la segunda ley de la Termodinámica, y ésta es la causa de que el número de eslabones po-sibles de una cadena tró!ca sea limitado.
 Hay dos grandes factores uni!cadores del ecosistema: el #ujo de energía de unos organismos a otros, y el reciclamiento de nutrientes. Ambos procesos se realizan por medio de las relaciones tró!cas o alimentarias entre los organismos.
 —La energía #uye en un solo sentido desde los productores primarios o autótrofos, que la !jan como energía química, a través de la cadena de consumidores, siendo los últimos en recibirla los descomponedores; en cada paso se va perdiendo una parte, de manera que la que llega al último eslabón es una mínima proporción de la que !jaron los pro-ductores.
 —A diferencia de lo que ocurre con la energía, que solo pasa una vez por el ecosistema, los nutrientes se recuperan: los distintos organismos, especialmente los descomponedo-res, los convierten en sustancias inorgánicas que van a parar a la atmósfera, el CO2, o al agua y los suelos, las sales minerales, de manera que quedan disponibles para incor-porarse una y otra vez a la materia viva por el trabajo de los autótrofos.
 Los ciclos biogeoquímicos de los elementos se apoyan en procesos bióticos y abióti-cos. Especialmente importante es el ciclo del nitrógeno.
 Dinámica de los ecosistemas. Las características de los ecosistemas no son permanentes, sino que cambian con el tiempo.
 —Ciclos. En primer lugar están sometidos a oscilaciones o cambios cíclicos como los que se producen con el día y al noche, ciclos o ritmos diarios, o las estaciones del año, ciclos anuales; o los que, sobre todo en la orilla del mar, se producen según el ritmo de las mareas (ciclos lunares).
 —Fluctuaciones. En segundo lugar están sometidos a #uctuaciones o cambios caóticos, producidos por factores accidentales, tales como corrimientos de tierras, inundacio-nes, incendios espontáneos, plagas, etc. o por variaciones aleatorias de los parámetros ambientales.
 —Sucesión ecológica. En tercer y último lugar, los ecosistemas tienden a seguir un pro-ceso de desarrollo, según tendencias más o menos universales, al que designamos co-mo sucesión ecológica. La sucesión ecológica es un proceso de maduración,análogo en algunos aspectos al que sigue un organismo sano a lo largo de su crecimiento.
 Durante la sucesión tienden a aumentar:
 `qj^K=kçí~ë=ÇÉ=bÅçäçÖí~
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—La biomasa o masa viva del ecosistema (solo en los ecosistemas terrestres, en los acuáticos la tendencia es contraria).
 —Crece la complejidad de la estructura del ecosistema; tiende, por ejemplo, a aumen-tar la diversidad, es decir la variedad de especies, y a disminuir la dominancia ecoló-gica, es decir, el predominio de unas pocas de ellas.
 —Tiende a crecer también la estabilidad, es decir la resistencia del ecosistema a cam-biar (su resiliencia), por más que lo hagan los factores de su ambiente global, por ejemplo los climáticos. Esa estabilidad se basa en el “equilibrio”entre los componen-tes del ecosistema y en la falta de predominio de cualquiera de ellos. Hay que sub-rayar que ese “equilibrio” (mejor llamado estado estacionario) no se basa en la quie-tud: la estabilidad de los sistemas biológicos,desde un organismo a la biosfera, es una estabilidad dinámica, en la que la continuidad no podría asegurarse sin un constante consumo de energía. La complejidad es una condición de esa relativa es-tabilidad; en un bosque basado en una sola especie arbórea, como son a menudo los norteeuropeos, una plaga que mate a esa especie acaba además con el bosque; pero en una selva ecuatorial, con un centenar o más de especies arbóreas todas igual de abundantes, la desaparición de una especie apenas se nota en el conjunto del ecosistema.
 El “equilibrio” en cuestión es el que observamos en la Biosfera en su conjunto, pues al !n y al cabo no es sino el más amplio de los ecosistemas, el ecosistema global. Ese equilibrio sólo se tambalea cuando ocurre una gran catástrofe, como el choque con un asteroide; cuando algo así ocurre es necesario mucho tiempo, mucha evolución y una nueva integración de las especies.
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pÉÖìåÇ~=é~êíÉ1. Nociones de autoecología Hábitat (ambiente ecológico) de una especie, o más exactamente de una población ecológica, es el ambiente en que se desarrolla su existencia, de!nidopor los otros seres vivos, o sea los factores bióticos, y por las características físicas y químicas del medio, es decir los factores abióticos.
 Factores ambientales o factores ecológicos son los diversos aspectos quede!nen el ambiente ecológico o hábitat en que se encuentra una especie.
 —Factores ambientales abióticos son aquellos aspectos físicos y químicos que contribuyen a la de!nición de un hábitat o ambiente ecológico. Por ejemplo, la temperatura, la iluminación, la salinidad del agua, etc. Se trata de los distintos aspectos que caracterizan a un biotopo, incluidos los relativos a su con!guración espacial o geométrica: orientación, textura del re-lieve, estrati!cación térmica, etc.
 —Factores ambientales bióticos del ambiente ecológico o hábitat de un ser vivo son los otros seres vivos, en la medida en que interaccionan con el primero e in#uyen en su existencia: los que le sirven de alimento, sus depredadores, sus parásitos, sus simbiontes, sus competidores, etc. En un sentido un poco más amplio, podemos incluir aquí también la materia orgánica muerta, pero procedente de los seres vivos, que consumen los organismos descomponedo-res. Con los otros seres vivos cada organismo mantiene alguna forma de dependencia, unas veces directa y otras indirecta.
 Tolerancia ecológica (o valencia ecológica) de un organismo con respecto aun factor del am-biente es el margen de variación que el organismo tolera para ese factor; la tolerancia es un inter-valo de valores de un parámetro ambiental.
 La respuesta a cada variable cuantitativa del ambiente es generalmente no lineal; la mayoría de las veces se representa adecuadamente por una campana más o menos simétrica, con un má-ximo al que correspondería entonces la idea de óptimo ecológico.
 Es importante subrayar que la dimensión que en mayor medida afecta la ubicación geográ!ca y ecológica de las especies es la competencia ecológica: la !siología de cada una marca los límites, y la competencia con otras especies determina los detalles.
 Algunas especies necesitan unas condiciones muy precisas y decimos de ellas que su toleran-cia ecológica (o valencia ecológica) es muy pequeña; otras, de mayor tolerancia ecológica, pueden desarrollarse en mayor número de hábitats distintos, caracterizados por parámetros físico-quími-cos diferentes, o en hábitats menos constantes.
 Llamamos eurioicas a las especies que se caracterizan por una elevada tolerancia y estenoicas a las que son muy exigentes.
 Los mismos pre!jos sirven para construir decenas de adjetivos donde la idea se aplica cada vez a un factor ambiental especí!co. P. e., euritermo es el que es muy tolerante para las diferencias de temperatura, estenotermo el que lo es muy poco. De la misma manera tenemos organismos eu-rifóticos y estenofóticos (para la luz); euriosmóticos y estenosmóticos (para la concentración osmóti-ca de solutos); eurihalinos y estenohalinos (para la concentración de sal); eurihigros y estenohigros (para la humedad atmosférica); etc.
 Los su!jos -!lo y -fobo, que indican respectivamente a!nidad y repulsión,sirven para formar otra familia de términos descriptivos de la respuesta de los organismos a su ambiente. Termó!lo es un organismo que pre!ere temperaturas altas, termófobo (o crió!lo) uno que las pre!ere bajas;
 `qj^K=kçí~ë=ÇÉ=bÅçäçÖí~
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hipertermó!lo es el que requiere o pre!ere temperaturas anormalmente elevadas (se aplica por ejemplo a bacterias que crecen en aguas termales). Fotó!lo y fotófobo se complementan con helió-!lo y esció!lo: organismos que buscan el sol directo y la sombra, respectivamente. Otros términos de la misma construcción cuyo uso es común y el signi!cado a menudo evidente son p.ej., higró!-lo, xeró!lo (“amante”de la sequedad); basó!lo y acidó!lo (lo que indica preferencia por sustratos básicos, ricos en cationes, o ácidos); haló!lo; etc. El término mesó!lo, literalmente amante de las condiciones promedio, puede encontrarse en distintos contextos para situar al organismo en la zona media del intervalo de preferencias, aunque el uso más común es el que se re!ere al factor humedad.
 La respuesta de un organismo al ambiente es más #exible cuanto mayores son sus habilidades homeostáticas (de regulación !siológica).
 Consideremos esta relación en el caso de la respuesta a la temperatura. Los organismos ho-meotermos (los que regulan su temperatura corporal) son más tolerantes para el factor ambiental (más euritermos) que los poiquilotermos (aquellos cuya temperatura tiende a ser la del ambiente); sólo los estrictamente homeotermos (los endotermos, que generan grandes cantidades de calor metabólico y mantienen temperaturas constantemente altas en su cuerpo) son capaces de mante-nerse activos todo el año en climas con una marcada estación fría; mientras que los ectotermos (que regulan sólo imperfectamente su temperatura por otros mecanismos, como elcambio de pos-tura ante el sol) deben pasar el invierno aletargados.
 Nicho ecológico Nicho ecológico es el conjunto de relaciones con el ambiente físico (abiótico) y biótico que presen-ta un organismo y que de!nen su papel (su“manera de estar”) en el ecosistema. A veces se habla del nicho de una especie como su “función” en el ecosistema, pero esto supone hablar como si las especies y los ecosistemas tuvieran una !nalidad, cuando sólo las acciones y los artefactos huma-nos tienen tal cosa; en Biología es inevitable hacer uso de este lenguaje teleológico, pero debemos evitar dejarnos engañar por nuestras propias palabras.
 El nicho ecológico de una especie puede ser más o menos amplio, según su tolerancia ecoló-gica ( es decir, según sea más eurioica o más estenoica) y según la variedad de recursos que explo-te. En relación con esta última variedad distinguimos dos polos de una variación: organismos oportunistas y organismos especialistas.
 —Llamamos oportunistas a las especies que tienen un nicho ecológico muy amplio y también, suele coincidir, a las que pueden ocupar nichos ecológicos distintos en distintos lugares geo-grá!cos o ambientes. La especie humana representa el ejemplo más claro de oportunismo ecológico, viviendo en toda clase de ambientes, y de forma diferente en cada uno de ellos. Los osos, los lobos, las urracas y otros córvidos, son otros ejemplos de especies oportunistas. En general, son también buenos ejemplos de oportunismo todas las especies domésticas, comensales que han acompañado o seguido al hombre en su expansión, como las ratas, rato-nes, moscas, gorriones, etc.
 —Por el contrario, llamamos especialistas a aquellas especies que tienen de!nido su papel eco-lógico en unos términos muy estrictos. Los ejemplos más agudos de especialismo ecológico los suelen proporcionar los parásitos, sobre todo los que sólo pueden vivir sobre una especie. La naturaleza no sería tan diversa ni los ecosistemas tan complejos si no fueran mucho más numerosas las especies de carácter especialista que las oportunistas.
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Ecología tró!ca. Circulación de energía y nutrientes. Los seres vivos son seres complejos cuya estructura no puede mantenerse ni desarrollarse sin tra-bajo físico, es decir, sin obtener y disipar energía. Por esta razón los seres vivos no pueden vivir sin nutrirse. La nutrición no sirve sólo para satisfacer la obligación de obtener energía con la que funcionar, sino que sirve también para la recuperación de los átomos e iones que se pierden en el curso normal del funcionamiento. En general podemos de!nir las funciones biológicas de nutri-ción en relación con la circulación de energía y nutrientes y lo mismo puede decirse de la ecología de la nutrición (ecología tró!ca).
 Es importante subrayar que los "ujos de energía, por una parte, y de nutrientes, por otra, no tienen el mismo carácter. El #ujo de energía es unidireccional: la energía entra en la biosfera, y en la mayoría de los ecosistemas particulares, a través de los fotosintetizadores y va pasando después, convertida en energía química, de unos organismos a otros a través de las relaciones tró!cas o de alimentación (predación, parasitismo, etc.).
 En cada paso de la cadena se pierde una parte de la energía, disipada en forma de calor (energía degradada, inapropiada para hacer funcionar un ser vivo) por exigencias de un principio general: el segundo principio de la Termodinámica. Por eso, aunque una parte de la energía conte-nida en el cuerpo viviente de las plantas pase a los herbívoros y luego una parte de aquella pase a los carnívoros, etc., con la energía captada por la fotosíntesis en un área determinada, o en el con-junto del planeta, sólo puede sostenerse una cierta cantidad de actividad vital.
 La noción de que sólo una parte de la energía que anima cualquier proceso natural o arti!-cialmente controlado se aprovecha en él y que otra parte está condenada a desperdiciarse, es fun-damental en Física (Termodinámica) y de gran importancia en Biología; la incapacidad para asi-milar este principio fundamental de la realidad hace que el cuerpo estándar de la llamada Ciencia Económica no tenga de ciencia nada más que el nombre.
 Desde el punto de vista tró!co reconocemos dos grandes clases de organismos: los producto-res primarios, que son los autótrofos, y los consumidores, que son los heterótrofos. Todos los organismos sintetizan, es decir construyen, moléculas orgánicas, pero sólo los productores prima-rios(autótrofos) las fabrican sin tener que partir de otras moléculas orgánicas igual de complejas; los autótrofos sintetizan las moléculas orgánicas a partir de moléculas e iones inorgánicos, para cuya existencia no se requiere la presencia de seres vivos.
 Hay dos tipos de metabolismo que hacen de un organismo un productor primario: fotosínte-sis y quimiosíntesis. La quimiosíntesis es ecológicamente relevante porque están asociados a ella procesos importantes en el reciclamiento metabólico de los elementos biogenéticos; pero es mar-ginal desde el punto de vista de la cantidad de energía que moviliza. Sólo en los fondos oceánicos activos (dorsales) son abundantes las sustancias minerales cuyo desequilibrio químico permite la quimiosíntesis, y es allí donde aparecen extraños ecosistemas cuya cadena tró!ca completa se apoya en quimiosintetizadores
 Los consumidores también fabrican sustancias orgánicas, pero partiendo de las previamente tomadas como alimento, procedentes de otros organismos; por eso también pueden ser llamados productores, pero no productores primarios. En los consumidores reconocemos distintos niveles:
 —consumidores primarios (o productores secundarios) son aquellos organismos que se ali-mentan de productores primarios (son heterótofos que se alimentan directamente de autó-trofos).
 `qj^K=kçí~ë=ÇÉ=bÅçäçÖí~
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—consumidores secundarios son aquellos organismos que se alimentan de consumidores pri-marios.
 —consumidores terciarios son los que se alimentan de consumidores secundarios. —etc.
 Estos términos designan el lugar que el organismo ocupa en la serie de aquellos a través de los cuales circulan la energía y los nutrientes: esa circulación se inicia cuando un fotosintetizador (la mayoría de los productores primarios lo son) fabrica sustancias orgánicas ricas en energía química partiendo de sustancias inorgánicas (minerales) y la energía recibida del Sol en forma de luz; la circulación continua cuando una parte de esas sustancias orgánicas son empleadas como fuente de energía y nutrientes por un segundo organismo (consumidor primario=productor se-cundario); éste alimenta a un tercer organismo (consumidor secundario=productor terciario); y así sucesivamente. La longitud de esta serie de categorías, que llamamos cadena tró!ca, es nece-sariamente limitada, ya que la e!ciencia de utilización de los organismos de un nivel por los del siguiente siempre queda muy lejos de ser del 100% (suele ser de hecho inferior al 10%): los zorros no pueden devorar encada período más que el número de conejos que, dada la capacidad de mul-tiplicación de éstos y la disponibilidad de recursos para ellos, pueda reponerse. Las cadenas más largas constan de unos doce términos, incluyendo las cadenas de parásitos y se observan en las circunstancias de los ecosistemas marinos (en los continentales las cadenas están constituidas de menos eslabones). La e!ciencia limitada es la causa de que los animales pesen mucho menos (presenten menos biomasa) que los vegetales autótrofos, y dentro de aquellos los carnívoros pesen mucho menos que los herbívoros, o las pulgas mucho menos que los perros.
 No hay confundir los conceptos de productor primario y consumidor con otros que designan también a los organismos por el carácter de las especies que explotan, pero sin considerar el lugar que ocupan en la cadena tró!ca. Un lobo que captura ovejas es un depredador, una garrapata que les chupa la sangre es un parásito; uno y otra son consumidores secundarios, lo mismo que el bui-tre que se alimenta de sus carroñas. Depredador, parásito y detritívoro son conceptos bien de!ni-dos; pero en todos estos ejemplos se trata de consumidores secundarios porque se alimentan de la oveja, que es un consumidor primario.
 Es posible distinguir en la red de relaciones tró!cas del ecosistema unaserie de cadenas di-vergentes de parásitos, depredadores y “reductores”(descomponedores y detritívoros).
 A diferencia de lo que ocurre con la circulación de energía, que es unidireccional, el #ujo de los nutrientes es cíclico: son los mismos átomos, y a veces grupos moleculares, los que #uyen una y otra vez a lo largo de las cadenas tró!cas, retornando a ellas cada vez en una proporción mayor o menor.Los procesos en los que los elementos químicos se reciclan y circulan son llamados ciclos biogeoquímicos, porque intervienen en el ciclo también procesos abióticos (geoquímicos). Los principales ciclos son los de los elementos carbono, nitrógeno y oxígeno, el del ión fosfato y el del agua, que es un compuesto.
 Vocabulario de la ecología tró!ca Relaciones tró!cas o alimentarias son las que se establecen entre las especies en relación con
 su alimentación. Red tró!ca es el sistema de relaciones tró!cas que se dan en un ecosistema. La red es muy in-
 trincada porque cada especie depende, en la mayoría de los casos, de alimentos de distintos orí-genes.
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Cadena tró!ca es ese mismo sistema cuando aplicamos una abstracción: la de clasi!car a los organismos del ecosistema en un número limitado de categorías de!nidas según el modo de ali-mentación y el origen delos alimentos. Las clases que resultan son las que se enumeran a conti-nuación.
 Productores primarios son los organismos autótrofos, por el hecho de que producen materia orgánica, lo mismo que cualquier otro ser vivo, pero a diferencia de los heterótrofos no lo hacen a partir de otra materia orgánica, sino a partir de nutrientes inorgánicos. Son principalmente las plantas y los líquenes en los continentes y los protistas fotosintetizadores (algas) en los mares.
 Consumidores se llama a los organismos heterótrofos, por cuanto necesitan consumir sustan-cias orgánicas para su alimentación. También producen sustancias orgánicas, las suyas propias, y son por lo tanto productores, pero no lo son primarios. Los consumidores pueden obtener su alimento devorando total o parcialmente a otros seres vivos, extrayéndoles parte de sus jugos o aprovechando sus restos. Podemos distinguir varias clases de consumidores según la fuente de alimentos que explotan:
 — Fitófagos o herbívoros se llama a los animales y protistas que se alimentan de autótrofos. Por su lugar en la cadena tró!ca los llamamos consumidores primarios. En tanto que pro-ductores de su propia materia orgánica, la que forma su organismo, a los consumidores primarios podemos llamarlos también productores secundarios. — Zoófagos, carnívoros o depredadores se denomina a los animales que se alimentan de otros animales (o protistas fagótrofos). Éstos son consumidores secundarios (y productores terciarios).— Superpredadores son aquellos depredadores que en su dieta incluyen a su vez organis-mos depredadores.
 Hay que tener en cuenta que un consumidor puede alimentarse de organismos de más de un nivel tró!co; en ese caso, lo designaremos en función del superior de éstos. P. ej., si un animal consume presas que son !tófagas y otras que son zoófagas lo trataremos como superpredador; un animal que caza presas además de consumir vegetales será tratado normalmente en el análisis de la cadena tró!ca como consumidor secundario.
 Una consideración particular merecen los organismos que cierran la cadena alimentaria, nu-triéndose de materia orgánica de cadáveres, mudas, secreciones, etc. Distinguimos dos categorías según que la obtención sea por absorción(organismos osmótrofos) o por ingestión (organismos fagótrofos):
 — Descomponedores o sapró!tos son organismos consumidores que se alimentan de sus-tancias orgánicas, restos de otros organismos, por absorción a través de su super!cie ex-terna; es decir, de forma osmótrofa. Son principalmente las bacterias y,en ambientes aé-reos, también los hongos. — Detritívoros o saprófagos se llama a organismos consumidores de residuos orgánicos por ingestión. Entre los grupos de animales que más destacan en este papel se encuentran las esponjas, muchos artrópodos (p.ej. ácaros, milpiés, colémbolos, etc) y anélidos (sobre todo oligoquetos, como las lombrices de tierra). También muchos protistas tienen este ca-rácter.
 `qj^K=kçí~ë=ÇÉ=bÅçäçÖí~
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Relaciones ecológicas directas e indirectas Las relaciones entre especies (poblaciones) son directas cuando implican una interacción física directa entre los individuos, como ocurre cuando un depredador captura una presa o un hemató-fago perfora la piel de su huésped. Son indirectas cuando una especie condiciona a otra por me-diación de algún otro componente del ambiente; la competencia es casi siempre una relación in-directa. Relaciones de dependencia Con frecuencia se observan relaciones muy estrechas de dependencia entre dos especies que a menudo implican una relación permanente entre sus individuos.
 Parasitismo es la explotación permanente o transitoria de un organismo por otro. Se distin-gue de la depredación o consumo en que no se provoca la muerte de ese organismo, aunque se puede disminuir su viabilidad (su salud). Llamamos parásito al organismo explotador y huésped u hospedante al que es explotado. Se distinguen los parásitos externos o ectoparásitos de los parási-tos internos o endoparásitos. Los ectoparásitos animales pueden no unirse permanentemente a su huésped, como ocurre con los mosquitos o las sanguijuelas. Los parásitos internos suelen tener ciclos biológicos (ciclos vitales) muy complejos, en los que se suceden múltiples fases, a menudo adaptadas a explotar huéspedes muy diferentes.
 La diversidad de los parásitos es enorme, sobre todo porque la relación de parasitismo suele ser muy especí!ca: un organismo parásito suele estar adaptado a la explotación de muy poca va-riedad de huéspedes, a menudo sólo una especie. Esto, unido al hecho de que un parásito puede tener parásitos, implica que una buena parte, tal vez la mayoría, de las especies existentes de or-ganismos son parásitas.
 Mutualismo es la relación que se da entre dos organismos cuando ambos obtienen bene!cio de la misma. El mutualismo (o simbiosis s.s.) es muy importante en la organización de la natura-leza, tanto como el parasitismo. Un caso especial es la endosimbiosis, la simbiosis de las células de una especie con las de otra, dentro de las cuales viven; gracias a este fenómeno han podido origi-narse nuevas estirpes, por así decir mixtas, en las que se reúnen las habilidades de dos especies en una. Éste es el modo en que se han originado las mitocondrias y los plastos; por estas simbiosis penetraron en la evolución eucariótica metabolismos muy e!cientes (respiración y fotosíntesis oxigénica) que habían evolucionado en ciertas estirpes bacterianas. Otro ejemplo de simbiosis mutualística muy importante es el de las micorrizas, hongos que viven en simbiosis con las raíces de las plantas — un ej. son las trufas o los nízcalos — gracias a los cuales las plantas pueden obte-ner mejor los nutrientes que necesitan; sin las micorrizas nunca habría llegado la vida fuera del mar a su desarrollo actual. Los líquenes, que son muy importantes como colonizadores pioneros de ambientes desnudos, representan el mismo tipo de simbiosis entre un fotosintetizador (que en este caso es un alga unicelular) y un hongo.
 Las relaciones mutualísticas no siempre son tan especí!cas como las que observamos en los casos de endosimbiosis. Hay muchos casos de dependencia funcional mutua menos especí!ca:
 —Entre plantas y animales hay dos campos funcionales donde el mutualismo es muy importan-te:
 —Polinización, es decir, el transporte de polen. Aunque muchas plantas son polinizadas por el viento (plantas anemó!las) son aún más numerosas las polinizadas por animales (plan-tas zoó!las), especialmente insectos (plantas entomó!las), pero también aves (plantas or-nitó!las) y otros animales. Las #ores son vistosas u olorosas para atraer a animales, a los
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que ofrecen a cambio de sus servicios alimento (néctar o polen) u otras ventajas, como refugio o un lugar donde ligar. A veces una de las partes engaña a la otra, como hacen a menudo las orquídeas con las abejas, o se dice de las mariposas, en cuyo caso parece más apropiado hablar de parasitismo que de mutualismo.
 —Dispersión de propágulos (frutos y semillas en los Espermató!tos). El caso es análogo al de la polinización, con plantas que se propagan con ayuda del viento (plantas anemócoras) y otras que cuentan con el auxilio de animales (plantas zoócoras). Los animales comen los frutos atrayentes y nutritivos que las plantas les ofrecen, llevando así las semillas en su interior (dispersión endozoócora) o se los llevan pegados o enganchados (dispersión ecto-zoócora).
 Comensalismo es la explotación por parte de un organismo de recursosproducidos y dese-chados por otro. Por ejemplo los ácaros del polvo, que sealimentan de las descamaciones de nues-tra piel; o los pequeños peces que se alimentan de las migajas de la alimentación de otros más grandes. En el comensalismo, a diferencia del parasitismo, el comensal no causa ningún inconve-niente al huésped.
 Simbiosis es un término que en un sentido amplio designa cualquier asociación física estre-cha entre organismos de dos especies, tanto da si es detipo parasitario como si es mutualista. En un sentido más estrecho, y también más habitual, es un sinónimo de mutualismo.
 Relaciones indirectas. Competencia Competencia es la relación ecológica, de carácter indirecto, que existe entre dos organismos que hacen uso de un mismo recurso del ambiente. Los recursos no son necesariamente tró!cos; por ejemplo dos depredadores pueden competir por la misma presa, pero las plantas de una selva densa compiten por la luz, o las de un matorral semidesértico compiten por el suelo y la corres-pondiente ración de agua, etc. La competencia es una relación indirecta: p.ej., dos depredadores que compiten no necesitan enfrentarse directamente, y tal circunstancia rara vez se dará.
 No es posible exagerar la importancia de la competencia en la organización de los ecosiste-mas. Puede decirse sin exagerar que las especies no aparecen allí donde las condiciones físicas del ambiente y la disponibilidad de recursos son óptimas para ellas, sino más bien allí donde son ca-paces de competir ventajosamente con otras especies concurrentes. P.ej., el pino albar sólo crece espontáneamente en las zonas altas de nuestra Sierra madrileña, pero si se talan los robledales que aparecen más abajo y se plantan allí, esos pinos crecen mejor que en su lugar de origen; más aún, si quedan algunos robles para retoñar y producir semillas, con el tiempo terminan por recuperar el terreno; diremos que los robles ganan en la competencia en altitudes más bajas y los pinos de esta especie en altitudes mayores.
 La competencia ecológica es un fenómeno interespecí!co (entreespecies), y no puede servir como modelo para justi!car la competencia entre individuos, como suelen proponer los ideólo-gos de la ley del más fuerte. Existe el fenómeno biológico de la competencia intraespecí!ca, pero es distinto, rigiéndose por diferentes principios y produciendo diferentes resultados. La compe-tencia interna incontrolada que caracteriza nuestras sociedades compromete la supervivencia de nuestra especie, en vez de favorecerla.
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2. Ecología de sistemas2.1. Estructura de los ecosistemas La distribución de los componentes de los ecosistemas en el espacio no es homogénea, sino es-tructurada, tanto en el plano — estructura horizontal — como en altura o profundidad — estruc-tura vertical —; las variaciones se re!eren tanto a la distribución de los componentes de la bioce-nosis como a la variación en los parámetros físicos del biotopo. Las variaciones pueden ser gra-duales o bruscas, de manera que se observan límites bien marcados. 2.1.1. Estructura vertical El suelo. En los ecosistemas terrestres el aspecto más destacado de la estructura vertical es el sue-lo. El suelo, tal como se entiende el concepto en Ecología o Agronomía, no es simplemente el lu-gar físico donde se asientan las plantas o sobre el que se desplazan los animales, sino un complejo entramado de partículas minerales y sustancias orgánicas dentro de la cual realizan toda su exis-tencia una gran variedad de organismos, y una parte de ella otros muchos. Como tal el suelo no se encuentra en cualquier lugar donde puedan plantarse los pies; muy por el contrario sólo existe suelo, o al menos un suelo desarrollado, allí donde sobre las rocas y sedimentos se desarrolla una vida abundante. Muy pocas plantas pueden crecer sobre rocas desnudas o suelos muy poco desa-rrollados (suelos esqueléticos); los suelos bien formados facilitan la existencia de la vegetación y por lo tanto, indirectamente, la de toda la biocenosis. Un suelo bien desarrollado suele estar es-tructurado verticalmente en horizontes bien de!nidos; suele contener mucha materia orgánica químicamente estable y bien mezclada con la matriz mineral; y suelen residir en él una gran di-versidad de organismos descomponedores y detritívoros, raíces de plantas y, además, fases del desarrollo y formas aletargadas de muchos organismos (pupas de insectos, semillas de plan-tas,…). La especialidad cientí!ca que estudia el suelo se llama Edafología.
 No todos los suelos naturales son susceptibles de ser utilizados para la agricultura. Una buena práctica agrícola puede explotar un suelo apropiado inde!nidamente sin degradarlo, especial-mente si se le devuelven los nutrientes, como se hacía antes al abonar los campos con los restos de la alimentación humana y del ganado, y con los subproductos de la cosecha. La moderna agricul-tura industrial —la famosa revolución verde— toma del suelo sólo sus propiedades físicas más elementales: los nutrientes son arti!ciales y se añaden cada año, siendo las labores muy cuali!ca-das sustituidas por otras poco intensivas en mano de obra pero que requieren potente maquinaria muy consumidora de energía; la agricultura se ha convertido así en una actividad de carácter in-dustrial, que convierte energía fósil y minerales en cosechas. De esta manera los suelos se degra-dan y pierden la capacidad de sustentar una agricultura productiva y viable a largo plazo. Vegetación. En la vegetación aérea se produce una estrati!cación natural; en el caso de los bos-ques, que representan la situación a la que tiende la vegetación natural en la mayor parte de las situaciones ecológicas, se distinguen al menos el estrato arbóreo, el estrato arbustivo y el estrato herbáceo. En el estrato arbóreo puede haber varios niveles diferenciados, como ocurre en muchas selvas ecuatoriales, y del estrato herbáceo puede separarse un estrato muscinal, formado por los musgos y otros autótrofos pegados al suelo. La actividad animal que acompaña a cada estrato es distinta, con especies que utilizan los diversos niveles de forma diferenciada o que residen exclu-sivamente en alguno de ellos. Ecosistemas acuáticos. En los ecosistemas acuáticos la principal distinción vertical es la debida a la iluminación, con una zona fótica superior y una zona afótica allí a donde no llega la luz. En la zona afótica no hay productores primarios: la energía y los nutrientes llegan desde arriba con los restos orgánicos y microorganismos que la gravedad arrastra hacia el fondo.
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2.1.2. Estructura horizontal Las fronteras bruscas entre ecosistemas son llamadas ecotonos. No siemprea parecen límites pre-cisos, otras veces hay gradientes que llamamos ecoclinas. Además con frecuencia lo que se obser-va a una cierta escala es un mosaico,con dos situaciones que se reparten el espacio, como ocurre en las regiones,muy extensas, donde limitan las sabanas y los bosques tropicales; en este ejemplo la disribución espacial del mosaico está regido por la dinámica interna de las relaciones en el eco-sistema: en particular la acción de los herbívoros favoreciendo la extensión del herbazal a costa del matorral. En otros casos el mosaico tiene su fundamento en una condiciones físicas, por ejemplo una topografía accidentada, que favorecen la heterogeneidad ambiental.
 La acción de los seres humanos altera y condiciona la evolución del paisaje y favorece en principio la heterogeneidad ambiental, como se aprecia claramente en los paisajes agrarios tradi-cionales. La industrialización de la agricultura ha marchado en paralelo con la práctica del mono-cultivo y la concentración de las parcelas. 2.2. El ecosistema en el tiempo: dinámica de los ecosistemas Las condiciones ecológicas varían en el tiempo en un doble sentido: existen variaciones de carác-ter cíclico o #uctuante, superpuestas a tendencias a medio y largo plazo. Oscilaciones diarias y estacionales Los ecosistemas responden a las variaciones diarias de luz y temperatura.La fotosíntesis sólo se produce durante las horas de luz. Fuera de las regiones tropicales, donde la temperatura siempre es alta, sólo los organismos endotermos (de “sangre caliente”) pueden desarrollar su actividad por la noche y en la estación fría. En los ecosistemas marinos y lacustres la oscilación diaria de tem-peratura e iluminación va acompañada de una migración vertical de los organismos.
 Los ecosistemas están sometidos además a las variaciones estacionales dependientes del foto-período (luz y temperatura) y de humedad. No todas las regiones presentan diferencias estaciona-les signi!cativas: las polares y ecuatoriales presentan un tiempo semejante todo a lo largo del año. Las estaciones pueden estar marcadas especialmente por las diferencias de temperatura, como ocurre en las regiones templado-frías y boreales, o por las de pluviosidad, como es característico de los climas tropicales no estrictamente ecuatoriales. En un clima mediterráneo, como el de Ma-drid, ambos factores son signi!cativos: hay una estación muy seca, el estío, y otra bien fría, el in-vierno.
 Las especies que se desarrollan en climas estacionales responden a los cambios que acompa-ñan a las estaciones con una modi!cación periódica de su !siología, lo que en el caso de los ani-males signi!ca además una variación de comportamiento. Estos cambios suelen hacer cíclico el crecimiento, como se nota en los anillos del tronco de los árboles, que no se observan en los delas selvas ecuatoriales típicas. Otras estructuras pueden presentar zonas decrecimiento periódico ob-servables, como las escamas de los peces, los fustes de las palmeras, los huesos de los vertebrados poiquilotermos o los esqueletos de los corales. En éstos, que son típicos de aguas tropicales some-ras, se registran también zonas de crecimiento diarias y mensuales(lunares). Estas estructuras de crecimiento periódico son de gran utlidad para reconstruir las circunstancias de climas pasados: la dendrocronología extrae información de cambios ambientales globales, regionales y locales del examen de los anillos de los árboles.
 En organismos con una elevada capacidad de desplazamiento, como las aves o los grandes vertebrados marinos (peces, cetáceos, tortugas,…) una respuesta viable al cambio periódico del ambiente es la migración. En la mayoría de los otros casos lo que ocurre es un cambio del régi-men !siológico, que cuando existen estaciones severamente desfavorables puede llegar a una inte-
 `qj^K=kçí~ë=ÇÉ=bÅçäçÖí~
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rrupción casi completa (diapausa o letargo) o parcial, como ocurre en la hibernación de ciertos mamíferos, como los osos de las regiones boreales. En las plantas la transpiración (y #ujo de nu-trientes desde el suelo)y la actividad fotosintética se interrumpen durante las estaciones demasia-do frías o demasiado secas (bosques tropicales y sabanas). La expresión período vegetativo sirve para indicar el período de actividad, aquel en que se concentra todo el crecimiento. Sucesión ecológica Las tendencias a largo plazo producen el tipo de evolución en el ecosistema que llamamos suce-sión ecológica. Sucesión ecológica es el proceso de desarrollo natural de un ecosistema hasta al-canzar un máximo de complejidad y de equilibrio interno, entre sus componentes, y con el am-biente global; a esta última situación la llamamos clímax.
 Cuando una circunstancia especial, como un corrimiento de tierras o una erupción, barre la vida que puebla un lugar, enseguida se inicia un nuevo ecosistema, a partir de propágulos de es-pecies oportunistas a las que llamamos por esto especies pioneras; las etapas pioneras son segui-das por etapas progresivamente más maduras según una serie diferente en cada ambiente y lugar, etapas a las que llamamos por ello etapas seriales; el !n de la serie es la clímax.
 En muchos casos la clímax es tan estable que puede persistir, sin grandes modi!caciones, in-cluso cuando se produce un cambio climático; sin embargo, si un ecosistema así es alterado por una causa externa, como la intervención humana, ya no volverá a reconstituirse, dejando paso a una serie sucesional distinta, acorde con la nueva situación climática; éste es uno de los motivos que hacen más grave la alteración masiva de ecosistemas que produce la sociedad moderna.
 No siempre la evolución del ecosistema termina en un equilibrio estable;también puede ter-minar con un colapso o desmoronamiento, de forma que la sucesión ecológica debe arrancar de nuevo. En unos pocos casos el ecosistema evoluciona de forma cíclica.
 Por regla general la evolución de los parámetros básicos del ecosistema en una sucesión pro-gresiva sigue una curva logística, como si ese desarrollo estuviera programado. No es así, sino que la regularización y estabilización de la estructura y !siología del ecosistema es el resultado del ajuste mutuo de sus componentes (esencialmente las poblaciones de las distintas especies).
 La información acerca de la constitución de los ecosistemas #uye de manera directa en la homeostasis que lo mantiene (las estructuras existentes limitan y condicionan su subsiguiente evolución) y de manera indirecta en los programas genéticos de las especies, donde están inscritas sus adaptaciones al ambiente, sobre todo a las otras especies. Podemos decir que hay dos canales de información: el ecológico y el genético. Cambios en la sucesión. Esa evolución asintótica o logística a la que aludíamos se resume en va-riaciones que ahora vamos a comentar.
 — Crece en la sucesión la biomasa, hasta alcanzar un valor de equilibrio (aunque es al revés en los sistemas acuáticos, donde es máxima en condiciones que desde cualquier otro punto de vista podemos considerar degradadas).
 — Crece la producción bruta (p. primaria, fotosintética) igualmente hasta un máximo en que se estabiliza. Lo mismo ocurre con la respiración, que está correlacionada como la anterior con la biomasa.
 — Sin embargo disminuye la fracción de producción neta (la que hace crecer o renovarse la biomasa) con respecto a la respiración; crece al principio en términos absolutos, al tiempo que lo hace la biomasa, para luego disminuir hasta estabilizarse en un valor relativamente bajo; lo que esto signi!ca es que la renovación de la biomasa es muy
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rápida al principio, para hacerse muy lenta al !nal. Es esta la razón por la que los ecosistemas de carácter climácico, muy maduros, son de difícil
 explotación: los recursos que contienen son muy variados pero ninguno es abundante, razón por la cuál no es posible una recolección satisfactoria de cada uno por muy sistemáticamente que se realice.
 Convienen para la agricultura ecosistemas ecológicamente (sucesionalmente) iniciales, en los que la inversión en estructuras para la renovación, como follaje, frutos y semillas, es grande; no ecosistemas maduros. Las sociedades primitivas, las basadas en una economía de caza-recolec-ción, explotan este tipo de ecosistemas muy maduros, pero se trata siempre de poblaciones muy modestas en número, que se esmeran en limitar el crecimiento demográ!co. La agricultura y la ganadería, cuya aparición marca el Neolítico, son formas más e!cientes de explotar el ambiente y permiten poblaciones estables mayores; se basan en mantener ecosistemas más o menos arti!cia-les, a los que llamamos ecosistemas agrarios, pobres en especies y de estructura simple, con una biomasa reducida; las estirpes objeto de cuidado o cultivo son además seleccionadas para satisfa-cer las necesidades humanas. Una economía así es viable a escala local y regional,aunque es dudo-so que el funcionamiento de la biosfera no se resintiera gravemente de la extensión de la agricul-tura a cada metro cuadrado susceptible de ser cultivado.
 Otros parámetros varían con la sucesión. Crece en general la complejidad, y con ella la ho-meostasis del sistema y la estabilidad. Los ecosistemas más maduros responden menos drástica-mente a los cambios del ambiente global. Una de las variables que componen la complejidad glo-bal, y la que mejor se deja medir, es la diversidad.
 La diversidad, tal como se entiende en ecología, depende no sólo del número de especies, si-no también del equilibrio demográ!co entre ellas; es decir, que a igual número de especies se con-sidera más diverso aquel ecosistema en que el número de individuos aparece más equilibrado.
 Así que con la sucesión crece la diversidad y disminuye la dominancia, es decir el predominio demográ!co de una especie sobre otras del mismo nivel tró!co; se considera ecológicamente más maduro, más “evolucionado”, más rico, un bosque pluriespecí!co que uno en el que el estrato ar-bóreo es de una sola especie. Suele citarse en relacióncon esta variable el hecho de que en muchos bosques ecuatoriales pueden encontrarse hasta 200 especies de árboles en una hectárea de terreno (10.000 m2), y que es muy improbable en ellos que aparezcan juntos dos pies (individuos) de la misma especie.
 v. 3.4, aún preliminar, 20/5/2012Luis Fernández GarcíaIES Gabriel García Márquez, Madrid.
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