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Abstract | This paper develops a metatheoretical analysis of succession in the light of the
physical and biological sciences to evaluate its predictive capacity in a specific case: the
introduction of Eurasian plants to Patagonia. Succession theory is one of ecology’s most
developed and consistent bodies of knowledge. With almost a century of development of
statements that have strengthened its predictive power, it has not yet been a wholly ac-
cepted tool for understanding research problems in ecology and the environment. The
richness of observations and empirical statements shapes both the robustness and the de-
ficiency due to the low argumentative coherence between them. Succession does not es-
cape the context of the epistemological debate of biological theories and evolution by nat-
ural selection, in particular, as complex and challenging to postulate in taxative or “elegant”
statements as in physics and classical chemistry. Nevertheless, the history of succession
from a “Piagetian” perspective keeps advances and setbacks that contrast satisfactorily
with the observations and with other progress in theoretical fields of systems theory, prob-
abilistic physics and without discounting the epistemological evolution of biological theo-
ries, which consolidate it with significant predictive power and field of development of
ecology at different scales from populations to landscapes.
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Resumen | En este trabajo se desarrolla un andlisis metateérico de la sucesion, a la luz de las
ciencias fisicas y biologicas, con el objeto de evaluar su capacidad predictiva en un caso con-
creto: la introduccion de plantas euroasiaticas a la Patagonia. La teoria de la sucesion es uno
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de los cuerpos de conocimientos mas desarrollados y consistentes del campo de la ecologia.
Con casi un siglo de desarrollo de enunciados que han robustecido su poder predictivo, no
es aun una herramienta del todo aceptada para alcanzar la comprension de los problemas de
investigacion en ecologia y medio ambiente. La riqueza de observaciones y enunciados em-
piricos configuran tanto la robustez como la deficiencia por la escasa coherencia argumenta-
tiva entre ellos. La sucesion no escapa del contexto del debate epistemologico de las teorias
biologicas y de la evolucion por seleccion natural en particular, tan complejas como de dificil
postulaciéon para enunciados taxativos o “elegantes” como en la fisica y la quimica clasica.
Pero la historia de la sucesion en perspectiva “piagetana” guarda avances y retrocesos que
contrastan satisfactoriamente con las observaciones y con otros progresos en campos teori-
cos de la teoria de sistemas, la fisica probabilistica, y, sin descontar la propia evolucion epis-
temologica de las teorias biol6gicas, que la consolidan con gran poder predictivo y campo de
desarrollo de la ecologia, a distintas escalas desde poblaciones hasta paisajes.

Palabras clave | teoria ecologica | sucesion | sistemas complejos | Patagonia.

Introduccion

En todas las ficciones,

cada vez que un hombre se enfrenta con diversas alternativas,

opta por unay elimina las otras; opta por unay elimina las otras;

en la del casi inextricable Ts’ui Pén, opta “simultaneamente” por todas.
Crea, asi, diversos porvenires, diversos tiempos,

que también proliferany se bifurcan.

El jardin de senderos que se bifurcan

Jorge Luis Borges

LOTKA (1925) CONCEPTUALIZO LOS ECOSISTEMAS como “mundos organicos e inor-
ganicos funcionando como un solo sistema”. En el afio 1935, Arthur Tansley pro-
puso un ecosistema como la unidad fundamental ecologica definida como un
“complejo de organismos junto con los factores fisicos de su medio ambiente”.
Ambas ideas de ecosistema, ain con delimitaciones espaciotemporales, expre-
san mejor su definicion mas por sus funciones que por sus partes. Y esto es co-
herente con su tiempo, en el cual la relatividad y la mecanica cuantica desafia-
ban las leyes euclidianas de, precisamente, esos mismos mundos. Este concepto
evoluciond luego junto con el de sistema dinamico, interpretando que su dina-
mica incluye estados que avanzan hacia otros, en un nivel de mayor equilibrio.
El desarrollo de los ecosistemas, entonces, requeria de explicaciones y teoriza-
ciones, y alli surge la teoria de la sucesion ecoldgica (Odum y Barret 2006; Mar-
galef 2002; Gribbin 2004; Kandus 1999; Lewin 1992).
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La teoria de sucesion ecologica explica que la energia de esos ecosistemas se
particiona, dirige, redirige y organiza la estructura y las relaciones entre las es-
pecies y de estas con su medio. El medio fisico al que pertenece la comunidad
ecologica determina el patréon y la velocidad de los cambios. Pero no es el medio
sino la organizacion de la comunidad, la cual controla la direccién de la sucesiéon
porque impulsa los cambios del entorno fisico y las relaciones de competencia y
coexistencia: los llamados factores organizadores de las comunidades (Connell
y Slatyer 1977). Por eso, cuando los procesos de sucesién estan dirigidos por la
comunidad se denominan “enddgenos” y cuando los ingresos de energia son ex-
ternos al sistema y controlan el desarrollo se llaman “ex6genos” (Odum y Barret
2006). Cuando el flujo de energia no es alterado o redirigido por fuerzas externas
al ecosistema, el flujo tiene una direccion relativamente predecible. Esta teoria,
integrada por conceptos de fisica y biologia, posibilité la consolidaciéon de un
cuerpo de explicaciones sélidas, permitiendo predecir la trayectoria de los eco-
sistemas en el tiempo, especialmente a escalas de paisajes y en tiempos mas aco-
tados (Margalef 2002).

La teoria de la sucesion ecologica se construye sobre unos fundamentos teé-
ricos biol6gicos basicos, basados en que el desarrollo de los ecosistemas, implica
un proceso de multiples escalas espaciales y temporales. La flecha del tiempo es-
tablece una sucesién dirigida por la seleccién natural a largo plazo y otra mas
corta dirigida por procesos de cambio en alguna caracteristica estructural de cada
comunidad. De esta manera, la teoria queda comprendida por una de las premi-
sas de la complejidad a partir de la cual Rolando Garcia (2006b) llama “estructu-
ras imbricadas” en las cuales operan procesos y factores de un sistema sobre otro
(Garcia 2000 y 2006b). En esta perspectiva los ecosistemas se desarrollan en pro-
cesos ocurriendo a tiempos y espacios geoldgicos y biologicos globales, con co-
munidades y metacomunidades modeladas y remodeladas, frecuentemente, en
periodos temporales mas breves y espaciales especificos (Carrara et al. 2014,
Alexander et al. 2012; Amarasekare et al. 2004). Otra caracteristica de la comple-
jidad de la teoria implica la consideracién de ideas no necesariamente bioldgicas
provenientes de la termodinamica, el analisis de sistemas y la fisica probabilisti-
ca, marcando, en la segunda mitad del siglo XX, el debate acerca de la sucesién.
Este debate iniciado en parte en la ecologia vegetal de Clements (1916) nos per-
mite, mas de un siglo después, evaluar la pertinencia de la teoria con su gran ca-
pacidad predictiva, a través de su contexto histérico.

Un ejemplo de los procesos sumamente dinamicos ocurridos en un paisaje
es el de la Patagonia, donde podemos observar un ambiente rico en fuerzas ca-
paces de modelar y remodelar el paisaje recurrentemente, a partir de procesos
de cambio recientes. Hacia fines del siglo XIX, la regién boreal de la Patagonia fue
llamada como “el Pais de las Manzanas”. Los manzanos llegaron a estas tierras
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alrededor del siglo XVII, probablemente en la mision del cura jesuita Nicolas
Mascardi. El tragico fin de su vida, a manos de un grupo indigena, retratado en
los vitreaux de la catedral de Bariloche, no impidié que esta planta se dispersara
a la vera de arroyos, rios y lagos hasta nuestros dias. Perduran alli los descen-
dientes de aquellas semillas traidas del viejo continente a las misiones jesuitas
de la region del lago Nahuel Huapi. Los pueblos originarios dispersaron los man-
zanos que luego y con el tiempo llamaron “amargo”. Los manzanos fueron unos
de los primeros invasores biolégicos llegados a la Patagonia y conquistaron res-
quicios abiertos del bosque y las riberas (Calvo 2013). Por esta razén y otros
procesos que se sucedieron en el tiempo, el mas reciente “Pais de las Manzanas”
es la suma de geografias de aqui, Europa y Asia. Especialmente en las planicies
de inundacion de los rios del norte de la Patagonia, esta estudiado un proceso de
sucesion dirigido por sauces y alamos exéticos (Lopez et al. 2019; Datri et al.
2017b; Datri et al 2016). Este proceso reviste particular analogia con el proceso
de sucesion natural de estas especies en los propios paisajes fluviales de donde
son originarias las especies de salicaceas y otras lefiosas euroasiaticas como los
géneros Acer y Fraxinus, entre otras. Tockner et al. (2006), Karrenberg et al.
(2002) y Richards et al. (2002) plantean la sucesién en los rios Tagliamento y Ma-
ggia, entre otros, como una combinaciéon de procesos a distintas escalas de la
dindamica fluvial de rios anastomosados. Sus modelos se basan en datos empiri-
cos tanto geomorfolégicos como ecolégicos y genéticos.

En el norte de la Patagonia existe un gradiente por el cual los Andes estable-
cen vertientes a ambos lados, las cuales drenan aguas de cuencas atravesando
diversas ecorregiones, con distintas velocidades y regimenes hidrologicos con-
feridos por las pendientes generales y la topografia. Por esta razon, existen tam-
bién gradientes energéticos y climaticos que, a su vez, configuran paisajes bio-
geograficos integrados por el flujo de agua, energia y nutrientes a lo largo de sus
extensiones, similares a las de los rios de las regiones de origen de las salicaceas.
Con el fin de analizar las ideas que dirigieron los cambios conceptuales de la teo-
ria sucesional dentro del dominio de la ecologia, las cuales podemos extraer de
su desarrollo historico (Egerton 2009), se consideraron cuatro aspectos constitu-
yentes de una teoria ecoldgica en la perspectiva de la epistemologia genética
(Garcia 2000a; Piaget y Garcia 1982) y los sistemas ambientales complejos (Gar-
cia 2000Db):

— la estructura misma de la teoria y los elementos que operan sobre la es-
tructura;

— las relaciones funcionales de los elementos;

— la experiencia ecolégica, v,

— la perspectiva de complejidad.
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En sintesis, nuestro objetivo es analizar la teoria sucesional mediante la “cons-
truccién”, en el sentido piagetiano, de los procesos sucesivos que llevaron de las
“concepciones” de los primeros exploradores de estas ideas hasta el actual concep-
to de la ecologia moderna, el cual busca “explicar’ su aplicaciéon en el contexto de
complejidad. Todo esto, tomando de otras disciplinas distintos conceptos como
los de termodinamica, sistemas y caos, entre otros (Garcia 2006a). Con esta infor-
macion analizaremos la capacidad predictiva de esta teoria, y asi poder explicar
un proceso sucesional reciente dirigido por especies ex6ticas de plantas sobre un
paisaje que resume funciones analégicas a las de sus ecosistemas de origen.

La estructura de una teoria en perspectiva piagetiana

La asombrosa propiedad de un organismo de concentrar una corriente de orden sobre si
mismo, escapando de la descomposicion en el caos atémico y absorbiendo orden de un
ambiente apropiado parece estar conectada con la presencia de sélidos aperiddicos, las
moléculas cromosémicas, las cuales representan, sin ninguna duda, el grado mas elevado de
asociacion atémica que conocemos (mucho mas que el cristal periédico comin) en virtud del
papel individual que cada atomo y cada radical desempefian en ellas. Para decirlo con
brevedad, somos testigos del hecho de que el orden existente puede mantenerse a si mismoy
producir acontecimientos ordenados. Esto parece bastante razonable, aunque, para encon-
trarlo asi, nos basamos en la experiencia concerniente a la organizacion socialy a otros
sucesos que implican la actividad de los organismos.

Conferencia ; Qué es la vida? (1944)

Erwin Schrodinger

La teoria de la sucesion ecoldgica posee un marco teérico correspondiente con
situaciones objetivas como un conjunto de hechos o de objetos con sus relacio-
nes. En este punto, se hace necesario comprender que la teoria expresa un mode-
lo, definido en objetos de “base empirica” y una “zona teo6rica” (Klimovsky 1995).
El modelo como abstraccion de la realidad comprende un sistema axiomatico ya
interpretado. Un modelo en la teoria ecolégica puede ser el de “ecosistema” que,
si bien como abstraccion reine demasiados elementos concretos, como seres vi-
vos, minerales, soporte fisico o cuerpos de agua no se pueden describir en forma
directa y sin mediacién de la abstracciéon las propiedades emergentes de su nivel
de integracion, o procesos que en este ocurren como: el flujo energético, el ciclo
material, una poblacion o la capacidad de carga del habitat.

En el caso concreto de la teoria de sucesién, estamos frente a un enfoque in-
tegrativo (Holling 1998) con las ventajas y desventajas implicadas en este. Por
ejemplo, la percepcion de una autorganizacién (propiedad de los sistemas com-
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plejos) y de respuestas posibles a multiples escalas, cruzadas entre si. Esto nos
lleva a tratar otro concepto: el de objeto, y, mas concretamente, el de objeto de
estudio. La teoria se aplica al objeto ecoldgico, que adquiere determinadas pro-
piedades observables seguin el nivel de organizacion y la abstracciéon con los cua-
les se lo analiza. Se asume, en ecologia, la disponibilidad de una especie de un
habitat al cual esta adaptada, resultando de esta adaptacion una forma particular
de relacion con su medio y los recursos a emplear. Denominamos nicho ecolégi-
co a esa relacion comprendida en un modo de vida, y aqui podemos plantear:
;quién pudo “ver” alguna vez un “nicho ecolégico”’? Las propiedades emergentes
de la poblacion (especie) como sus adaptaciones y las caracteristicas del espacio
que habita definen las propiedades observables, pero siempre a la luz de la teo-
ria (abstraccién) de los nichos ecolégicos. Por esta razén, todos los observables
y por extensiéon todos los elementos (o dimensiones de un hipervolumen segin
Hutchinson (1957)) del nicho ecolégico no representan un problema filoso6fico en
si mismos, sino que se asumen como tales para la teoria que los analiza (Klimo-
vsky 1995; Chalmer, 1976).

En este punto se torna discutible para la ciencia clasica la idea de que el ob-
jeto y nuestro objeto en particular (los ecosistemas) “no nos estan dados”. A la
luz del marco epistemoldgico tomado en este trabajo, el objeto de estudio eco-
l6gico, como se apunt6é anteriormente, pertenece al dominio de los sistemas
complejos (Gribbin 2004; Garcia 2006b; Lewin 2002). Los fendmenos analizados
en la perspectiva propuesta en el parrafo precedente nos estan dados por la teo-
ria a priori, porque es la teoria misma la encargada de caracterizarla con preci-
sién. Sin embargo, como sistema complejo, las caracteristicas de los elementos
del sistema son inmanentes y en el caso de los ecosistemas, las relaciones entre
objetos resultan de la interaccion de distintas variables estructurales y hasta a
veces de escalas espaciotemporales diferentes y, en consecuencia, pertenecien-
tes a los campos explicativos de distintas teorias (Garcia 2006b y 1997).

Los conceptos encargados de expresar las relaciones de los diversos elemen-
tos del sistema son lo que se definen como “funciones” cuyos parametros no pue-
den ser obtenidos sino por aplicacién de la teoria a los distintos componentes
que pertenecen a un cierto dominio de fen6menos a querer explicar. Estos con-
ceptos pertenecen al dominio de una disciplina que no integran una nueva teo-
ria, sino pertenecientes a sus propios marcos teéricos y son metodolégicamente
abordados en forma multi e interdisciplinaria. No trataremos aqui la cuestion de
las metodologias de las ciencias de la complejidad, pero diremos que, a determi-
nados niveles de complejidad, el abordaje requiere de marcos interdisciplinarios
(Garcia 2000 y 2006).

No trataremos aqui la cuestién de las metodologias de las ciencias de la com-
plejidad, pero diremos que, a determinados niveles de complejidad, el abordaje
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requiere de marcos interdisciplinarios (Garcia 2000 y 2006). A los fines de este
trabajo diremos que estos conceptos son términos “tedricos” de distintos cam-
pos y los diferenciaremos de los “observables”, o términos “no teoéricos”, perte-
necientes a la situacién que se analiza y que no nos esta dada, porque es el pro-
ducto de construcciones de distintas teorias (Garcia 2006b).

Los conceptos tradicionales que construyen la ecologia nos permiten tomar
una teoria central de base: la sucesion ecolégica. No es necesario aqui construir
una teoria de la biodiversidad mas especifica o una teoria excesivamente holisti-
ca. En el primer caso se suelen asumir concepciones ontolégicamente mal forma-
das y en el segundo se cae en el riesgo de la confusion metodolégica y la simpli-
ficacion de variables. Para evitar debatir esta controversia acerca del objeto de
estudio en esta instancia diremos que aqui asumiremos como teoria de base a la
evolucién de las especies por seleccion natural, que brinda el marco para el de-
sarrollo de una teoria de la sucesién como proceso permanente con distintos es-
tados de equilibrio espaciales y temporales. Pero en perspectiva historica (epis-
temologia genética), la idea de seleccién darwinista enfrentd (con éxito) y al
mismo tiempo incorporo6 los cambios impuestos por los descubrimientos de la
genética mendeliana resumidos en la teoria sintética (Mayr 2006) en la primera
mitad del siglo XX. En la segunda mitad del siglo, sin embargo, enfrenté los nue-
vos paradigmas de cambio (Kuhn 1982) y evolucién a los saltos (Jay Gould 2002)
que cuestionan basicamente la gradualidad del proceso evolutivo.

En este sentido y en la perspectiva de este trabajo la hipo6tesis del efecto Rei-
na Roja (Gribbin 2004; Van Valen 1977), por la cual distintas especies coevolucio-
nan ajustando mutuamente sus organismos, nos asiste en la definicién de un
modelo de evolucién en distintas escalas de tiempo y en el dominio del espacio
que delimita a una comunidad, con derivaciones hacia una nueva teoria de selec-
cion multinivel-multiescala (Bailey et al. 2006; Whitham et al. 2006). Este concep-
to plantea una nueva dimensién de las teorias a partir de la cual se desarrolla
una “ecologia genética” y una “genética del paisaje” (Storfer et al. 2007) que nos
brinda las herramientas para explicar por qué el fenotipo de especies fundadoras
tiene implicancias en un fenotipo de comunidades y ecosistemas. De esta mane-
ra una especie modela con sus caracteristicas fenotipicas, determinadas por su
genotipo, la interaccién con el medio. El ajuste no solo es de la especie al medio,
sino también del medio ambiente mismo y de las especies asociadas. Una suerte
de Reina Roja que no puede detenerse en ningiin momento para poder permane-
cer siempre en el mismo lugar (Van Valen 1977) organizando la distribucién y la
asociacion de especies y su medio. Todo mediado a su vez por los cambios am-
bientales (y el disturbio) sin poder predecir su frecuencia, su direccién y la com-
posicion especifica de las comunidades presentes en distintas etapas de la suce-
sién a distintas escalas de tiempo. Las escalas de tiempo a las que hacemos
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referencia implican desde las de tiempos geoldgicos, pero funcionan también a
tiempos mas acotados y mas cortos, si se adaptan las hipétesis de trabajo. Ejem-
plo de esto es el nivel basico en el que ocurren las iteraciones que con el tiempo
definen la evolucion a escala mayor, como la adaptacion mutua por coevoluciéon
de colibries y flores con sacos polinicos alargados. En este proceso evolutivo de
largo plazo que fue adaptando al colibri y a la flor, se fueron sucediendo distin-
tas comunidades con sus atributos temporales. Pero esta forma de coevolucionar
también se aplica a comunidades y metacomunidades con su medio, en periodos
de tiempo mas cortos, como la de bosques riparios que consolidan la arquitectu-
ra de un cauce, de manera tal que comunidad y rio se ajustan mutuamente tras
cada inundacion.

Las relaciones funcionales de una teoria ecologica y sucesional

Andabamos sin buscarnos,

pero sabiendo que andabamos para encontrarnos.
Rayuela

Julio Cortazar

Hasta aqui se plante6 a grandes rasgos el contexto teérico que comparten la su-
cesién y la evolucion biolégica, pero ahora enfocaremos de manera mas proxima
al objeto de estudio en cuestién y su contexto historico, intentando un analisis
epistemol6gico metatedrico, donde se analizan, a la luz de los conceptos piage-
tianos y de los sistemas complejos, los componentes de la teoria de la sucesion.

Tansley acuii6 en 1935 el término “ecosistema” en el cual reconoce una dina-
mica conferida por las interacciones de conjunto mas que por sus partes y expre-
s6 que esta es la idea de avance hacia el equilibrio que nunca se alcanza, pero al
que se tiende. Una idea similar a la de adaptaciéon en el contexto de la evoluciéon
biolégica. Asociado con el concepto de sucesién postul6é que:

The fundamental concept appropriate to the biome considered together with all the
effective inorganic factors of its environment is the ecosystem, which is a particular
category among the physical systems that make up the universe. In an ecosystem the
organisms and the inorganic factors alike are components which are in relatively stable
dynamic equilibrium. Succession and development are instances of the universal pro-
cesses tending towards the creation of such equilibrated systems. (Tansley 1935, 306)

Asumiendo a los ecosistemas como objetos de estudio de la ecologia, el con-
cepto de Tansley expresa hasta el presente la version mas sintética de lo que es
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un ecosistema. Al mismo tiempo y probablemente en forma inconsciente define
la unidad de estudio, a una escala biolégica poco habitual. El proceso definido
como sucesion ecolbgica postula que a través del tiempo las comunidades cam-
bian su composicién y hasta fisonomia, gobernadas por las condiciones del me-
dio. En perspectiva filoso6fica, Margalef (2002) sostiene que la sucesiéon se produ-
ce por la capacidad de disponer de las caracteristicas adaptadas a las condiciones
futuras del sistema. Estas ideas de tiempo implican tanto en definiciones mas
actuales de Margalef (2002) y Odum (2006) como las pioneras de Tansley, una
idea de objeto de estudio en permanente cambio y transformacién, introducien-
do lo que Prigogine (1997) llama flecha del tiempo. Esto impone un problema,
cuya respuesta implica un desafio a la investigacion y la metodologia cientifica:
;como se aborda un objeto de estudio donde los limites temporales son difusos,
tan difusos también como sus limites espaciales que, en consecuencia, fluctian
a través del tiempo? Aqui surge entonces nuestro planteo epistemolodgico, que
como “nudo” de conocimientos buscamos esclarecer en tanto cuerpo teérico con
alta capacidad predictiva de procesos ecologicos.

Para proseguir es necesario discutir la idea de limite, porque lo que a un nivel
de organizacion de la materia funciona como cambio, en otro nivel opera como
fluctuacion. En los trabajos pioneros sobre sucesién se discute la idea de climax
y en este trabajo nos vamos a referir al campo especifico de la sucesion vegetal.
Segln la vision holistica de Clements (1916): “Succession is the universal process
of formation development. It has occurred again and again in the history of every
climax formation, and must recur whenever proper conditions arise”; la sucesion
vegetal constituye una secuencia de remplazos de comunidades de plantas, uni-
direccional y deterministica que lleva a las comunidades hacia un estado de equi-
librio o climax, o comunidad ajustada al clima regional dominante. Para Tansley
(1935), son otros factores de caracter mas local como el tipo de roca y la posicién
topografica, las variables determinantes de la vegetacién climax: “A climax is a
relatively stable phase reached by successional change. Change may still be pro-
ceeding within a climax, but if it is too slow to appreciate or too small to affect the
general nature of the vegetation, the apparently stable phase must still be called
a climax” (Tansley 1935, 306). Pero en el otro extremo de las ideas, un contempo-
raneo a ambos con enfoque reduccionista, Gleason (1939), entendié que el cam-
bio en la composicién de especies de una comunidad es el proceso de sucesiéon
vegetal, ya sea este una fluctuacion o un cambio direccional. Afirmaba Gleason:

Another objection which may be brought forward is that the argument of a conti-
nuously fluctuating or steadily progressing environment, or both, can scarcely be re-
conciled with the sudden successional transitions from one association to another.
This has already been answered in part, when it was stated that mature plants can
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withstand conditions impossible for their seedlings. When finally, as the result of cu-
mulative changes, the environmental control of the mature plants is broken, the con-
sequent change in the total vegetation is rapid and profound. In this connection, it
must also be remembered that the theory of sudden steps in succession is largely
based on the abrupt transitions in space between different associations. As a matter
of fact, these narrow transition lines are more apt to indicate a high degree of stabi-
lity of vegetation than a rapid rate of succession. In each of the adjoining associations
variation in vegetational structure is always active, along the lines stated by me al-
ready, but the absence of cumulative progressive changes in environment, together
with a high degree of environmental control by the plants, leads to narrow and well-
defined lines between them. (Gleason 1939, 106)

La idea de Gleason (Gleason 1939; Glenn Lewin et al. 1992) destaca la impor-
tancia del caracter estocastico del proceso de cambio y de la interacciéon de las
especies con sus entornos bi6ticos y abiéticos, que luego Whittaker (1967), asi-
milando con los puntos de vista de Tansley, asume como una continua variacién
en el paisaje, que a su vez también varia en forma continua. Asi queda fundada
en sus origenes una teoria sucesional abierta, con distintas corrientes de pensa-
miento, restringida a la vegetacion. En otra escala de analisis, Margalef (2002) vio
la sucesion como un proceso de autorganizacion, que conllevaba una disminu-
cion gradual de la entropia paralela a la paulatina disminucion de la influencia
del ambiente y al progresivo aumento de las interacciones bio6ticas.

Como se puede observar, la posibilidad de cambio o fluctuacion, tanto de or-
den bi6tico como abio6tico, opera en la resoluciéon de este conflicto (nudo) episte-
molo6gico. Esto torna al objeto de estudio en permanente cambio, por lo cual
nuestra primera aproximacién a una respuesta nos dice que la sucesion se res-
tringe a una unidad de tiempo y espacio en proceso de cambio; asi, nuestro ana-
lisis se reduce a un segmento de la transiciéon (o a un conjunto de segmentos,
segun la escala) que nos dan una idea probabilistica de uno o varios estados po-
sibles para el sistema completo, entendiendo el sistema como un objeto que
trasciende su limite temporal. La perspectiva que intentamos defender es que
estos procesos tienen las mismas caracteristicas de un extremo al otro de la es-
cala de espacio y tiempo del ecosistema. De este modo, las especies de una co-
munidad y su entorno fisico configuran propiedades emergentes de una estruc-
tura donde la ubicacion fisica (habitat) y funcién (nicho ecolégico) operan
dialécticamente para construir nuestras explicaciones mas desde un principio
funcional que por sus partes.
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El ecosistema propiamente dicho como unidad funcional de

la sucesion y el ecosistema con sus estados y transiciones

La construccion del conocimiento acerca de la complejidad del ecosistema y sus
procesos, entonces, trata de un mismo proceso dividido en etapas donde en
cada nivel, ciertas construcciones anteriores quedan como ya aceptadas, al mis-
mo tiempo que tiene lugar la elaboracion de nuevas construcciones (Piaget y
Garcia 1982). Este proceso de construccion en perspectiva epistemoldgica con-
siste en aceptar que, en cada nivel de estudio del ecosistema y sus procesos, se
retorna al plano de la experiencia en términos epistemolégicos. En cada estado
se define un momento ecologico, pero también epistemologico, porque constru-
ye una idea basada en la experiencia segun la teoria de informaciéon (Walker
2005), la cual se proyecta en la comprension de las teorias y su posterior rela-
boracién. Sobre este debate, podemos marcar un punto de inflexién en la apari-
cion de la complejidad en Margalef (2002) junto a Odum (1969), quienes redefi-
nen al proceso de sucesién vegetal en términos de funcionalidad del sistema,
con caracteristicas de relativa regularidad en todos los ecosistemas, a partir de
ciertas generalizaciones empiricas. El analisis de Margalef basado en la teoria de
la informacion y las estructuras disipatorias de calor de la Escuela de Bruselas
(Prigogine 1997) considera el proceso de sucesiéon como de autorganizacion de
los elementos, tendiendo a un incremento de la informacién. De la experiencia
resultan nuevos esquemas interpretativos enriqueciendo y aumentando las
ideas iniciales con lo cual se elabora el nuevo nivel.

En este punto y segun el punto de vista asumido en este trabajo, el paradig-
ma de la complejidad opera como factor de cambio en las raices de comprensiéon
de la historia de esta teoria de la sucesién. Sin embargo, no creemos necesario
reconocer una ruptura desde Clements hasta el presente, sino mas bien un “de-
sarrollo evolutivo” de ideas que cada vez explican con mayor precisiéon cada es-
tado en particular de los ecosistemas en diferentes escalas de tiempo y espacio,
con implicancias en la misma concepcién teérica de base (la misma evolucién
darwinista). En palabras de Schrodinger (1944), de la biologia ya no tendremos
que esperar mas explicaciones fundadas en la fisica, sino mas bien de su propio
desarrollo (Denegri 2003). En el mismo sentido Dobzhansky (1982) afirma que
“nada tiene sentido en la biologia si no es a la luz de la teoria de la evolucion”.

Piaget y Garcia (1982) llegaron a comentar alguna vez que su epistemologia
genética encontraba en la idea de paradigma de Kuhn (1982) cierta similitud, por
lo cual el proceso de construccién de conocimiento reconoce etapas de cambio,
asimilacion y equilibrio. Y este proceso se volvia a repetir cuando el equilibrio se
rompe por alguna nueva interpretacién y comienza a andar hacia otra serie de
etapas de construccion del conocimiento. Retomando la perspectiva ecologica,
Eugene Odum, en el mismo sentido, reconoce tendencias sucesionales en los pa-
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rametros que definen a las comunidades y a los ecosistemas a partir de la bioma-
sa y la diversidad, lo cual describe en el tiempo una tendencia al cambio hacia
situaciones de maxima homeostasis. Es mas, se define la “sucesion secundaria”
en un ecosistema, cuando hubo otra comunidad anteriormente, o sea ya existe
informacién “sucesional” en el sistema. Segiin Odum:

Ecological succession may be defined in terms of the following three parameters:

1. Itis an orderly process of community development that is reasonably directional
and, therefore, predictable.

2. It results from modification of the physical environment by the community; that
is, succession is community controlled even though the physical environment
determines the pattern, the rate of change, and often sets limits as to how far
development can go.

3. It culminates in a stabilized ecosystem in which maximum biomass (or high in-
formation content) and symbiotic function between organisms are maintained
per unit of avalaible energy flow. (Odum 1969, 262)

Esto se corresponde con los enfoques termodinamicos de Glansdorff y Prygo-
gine (Sobrino 1975) y con las teorias mas modernas acerca del caos, que acepta
cambios en paralelo y simultaneo de la tasa de renovacién de dos especies rela-
cionadas (Lewin 2002; Gribbin 2004).

Aunque contemporaneos a la visiéon holistica de Odum y Margalef, prospera-
ron a partir de la década de los afios 70 dos tendencias conceptuales reduccionis-
tas muy fuertes, las cuales, hasta hoy, promueven cierta discrepancia en el debate
acerca de la teoria de la sucesién ecologica (Walker 2005). Estas tendencias hacen
referencia y se vinculan con las visiones reduccionistas de la ecologia de poblacio-
nes y al remplazo del paradigma del “equilibrio” por aquellos de “no” equilibrio o
sistemas alejados del equilibrio (Prigogine 1997). En funcién de la primera pers-
pectiva, los procesos poblacionales determinan el patréon de las comunidades, de-
pendiendo de la capacidad de colonizacién, la competencia y la interaccién entre
especies, que definen modelos de facilitacién, inhibiciéon y tolerancia (Connell y
Slatyer 1977). Las predicciones se derivan empiricamente del conocimiento del
mecanismo que interviene en los cambios de la vegetacion local:

The sequence of species observed after a relatively large space is opened-up is a conse-
quence of the following mechanism. Opportunist species with broad dispersal powers
and rapid growth to maturity usually arrive first and occupy empty space. These species
cannot invade and grow in the presence of adults of their own or other species. Several
alternative mechanisms may then determine which species replace these early occupants.
Three models of such mechanisms have been proposed. (Connel y Slatyer 1977, 1139)
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Sin embargo, para Turner (Turner et al. 1998; Glenn Lewin et al. 1992) una
teoria ecoldgica sobre la sucesiéon plantea que los procesos e interacciones po-
blacionales solo explican algunos patrones de sucesién y no todos, y considera
al espacio fisico como un factor central de cambio. La idea mas aceptada de los
cambios de la vegetacién es mas dinamica y abandona la perspectiva de estabi-
lidad a largo plazo o de existencia de una etapa final del proceso o climax de la
sucesion, desde una posicion de critica severa a los principios clementsianos
(Glenn Lewin et al. 1992; Veblen et al. 2004).

La historia esta llena de asimetrias de cambio, y los linajes de organismos
(Eldredge 2001) no escapan a esta realidad de estabilidad general, deriva gradual
y cambio verdadero. El estudio del cambio debe incluir alguna aproximacién es-
tadistica al comportamiento de osciladores estocasticos, siguiendo las lineas de
Wiener (Abramson 2014) o lo que se podria ordenar en general por medio de la
frecuencia media y también de la funcion logistica de Verhulst (May 1977). Esto
resultaria en una sintesis de corrientes de pensamiento y permitiria realizar por
medio de modelos estadisticos una comprension probabilistica del proceso de
sucesion, en forma secuencial o simultanea, fusionando en un marco de validez
energética las respuestas concretas de cada especie, superando la clasica dicoto-
mia existente respecto al debate de la teoria sucesional entre holismo y reduccio-
nismo (Margalef 1992).

Dado el actual estado del conocimiento e integraciéon entre las ciencias am-
bientales y el proceso evolutivo, seria relevante cambiar de escala temporal y
espacial. En ese caso subsistemas como el “clima”, por ejemplo, y tal como lo co-
nocemos, es la representacion actual del estado energético de la atmésfera. Pero
la gran cantidad de evidencias recogidas cientificamente, nos aseguran que, a
escala de milenios (fluctuaciones de calentamiento y glaciacion), cientos de afios
(fluctuaciones de estados humedos y sequias), y también decenas (como ocurre
con los ciclos solares) no existe tal estabilidad climatica. Por este motivo, es ne-
cesario agregar al concepto de sucesion, y como una manera de crear un puente
con el proceso evolutivo, a las escalas nombradas. Esto es valido especialmente
cuando el proceso de sucesiéon se considera influenciado por variables a la esca-
la del clima o la geomorfologia.

Desde una escala mas basica como el complejo genotipo-fenotipo de espe-
cies fundadoras y su correlacion con el de especies asociadas en la comunidad,
se puede configurar un patrén para el analisis a las escalas de espacio y tiempo
consideradas. Al iterar y proyectar la relacion, se podria obtener una medida es-
tadistica de cambio de corto plazo con implicancias en el analisis de la evolucién
de largo plazo (seleccién multinivel). Si la adaptacién de una especie es el resul-
tado de su plasticidad fenotipica y ajuste en largo plazo a las condiciones am-
bientales y sus interrelaciones; ;por qué no pensar en forma inversa?: la adapta-
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cion de la especie dirige una adaptacién “del” medio ambiente incluyendo las
especies asociadas, y produciendo un ajuste mutuo en el corto plazo. El almace-
namiento de informacion en el sistema en cualquiera de los sentidos, comprende
una medida de la informacién de lo que ocurre/ocurrird/ocurrié en el otro sen-
tido de la evolucion temporal.

El espacio como otro factor de consideracion, actuando como atractor (Lewin
1992), configura las condiciones de disponibilidad, distribucién y estructuracién
de nutrientes y alimento. La mayor aproximacion a la realidad del espacio basa-
da en modelos simples en ecologia (Margalef 2002) llega cercana a los principios
de la teoria del juego, donde cada parte del sistema actiia como “parche” o “isla”,
de la dinamica establecida por una o varias poblaciones. Cuando la poblaci6n es
capaz de migrar hacia parches o comunidades vecinas (MacArthur y Levins 1967)
queda establecido un flujo y la conectividad entre comunidades, haciendo del
parche en el tiempo una unidad de cambio segun la intensidad, los ciclos de flu-
jos y las condiciones ambientales. Esta forma de exploracion permite reconocer
la dindmica de una poblacion influenciada por el espacio y formular una teoria
“elegante” en términos popperianos. También por la geometria en la medida que
la cantidad de bordes, establezca mayores posibilidades de acceso al parche.
Una extensién en el sentido de este trabajo seria la incorporacién de una idea
“temporal” de parche, en el cual las poblaciones tienen un flujo constante entre
parches, que van cambiando su forma y conectividad en el tiempo, formando
una “red” informacional, y manteniendo la entropia del sistema.

A través de estos modelos queda en evidencia el componente espacial que
hace a las condiciones de la coexistencia de la diversidad, la evolucion y persis-
tencia en escalas de tiempo relativamente reducidas, de la comunidad en el es-
pacio. La continuidad temporal de ciertas poblaciones en condiciones de compe-
tencia, aun cuando localmente puedan operar algunas extinciones, otorga cierto
equilibrio a la diversidad y a las relaciones interespecificas. A escalas mayores,
como explica el modelo de biogeografia insular de Mac Arthur y Wilson (Wilson
2009), se da una coexistencia geografica por medio de compensaciones entre re-
colonizaciones de poblaciones con capacidad migratoria suficiente, pertenecien-
tes a comunidades y parches vecinos (Wilson 2009). De esta manera, existen par-
ches (y nichos ecolégicos) para todas las necesidades, en tanto existan variantes
fisicas, del espacio, para todas las expresiones de la diversidad.

Como respuesta a este segundo problema derivado de pensar mutuamente
las adaptaciones especie/espacio, podemos afirmar, dependiendo de la escala
espacial, que el proceso de sucesiéon funciona como un modelo predictivo basa-
do en parametros climaticos mientras, a escalas mas pequefias o locales, las va-
riables definitorias de los procesos se ajustan mas a parametros propios de la
escala como el régimen de disturbio, variables meso y micro climaticas, proce-
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sos geomorfogénicos o caracteristicas de las plantas (dispersion, colonizacién y
adaptaciones) que organizan los cambios. A escala temporal, se reconocen dis-
tintos procesos: a corto plazo o fluctuaciones, a largo plazo o patrones de vege-
tacién en milenios, y rangos de mediano plazo de décadas o unas pocas centu-
rias, entre los cuales actualmente esta acotado el concepto de sucesion (Glenn
Lewin et al. y Van der Maarel y Sykes 1993). En este sentido, lo que a menor es-
cala funciona como fluctuacioén, en otra dimension puede ser parte de un proce-
so, como la dinamica del paisaje, del mosaico de parches que lo conforman, o de
los procesos evolutivos. Este principio viene a asistir a la interpretacion de los
procesos con una vision mas funcionalista, basada en rasgos de las especies y
condiciones ambientales como par dialéctico fundamental, donde la diversidad
funcional es mas explicativa que la riqueza o la diversidad estructural y, con ello,
un recurso fundamental para la prediccién cientifica y la toma de decisiones ba-
sadas en datos para la gestién de los ecosistemas.

La sucesién del bosque ripario (Datri et al. 2013), por ejemplo, opera en una
escala acotada a los lechos fluviales o lacustres, pero la dispersién de una o va-
rias especies puede estar condicionada por variables de macro escala como pue-
de ser la extension de la cuenca y el clima. En este sentido, se cumple aquella
premisa de cambio global inducida por pulsos estocasticos asociados con el cli-
ma, la regulaciéon de rios y los cambios de uso del suelo, con implicancias en
fluctuaciones locales a nivel de comunidades de bosque riberefio.

La experiencia ecologica: la Patagonia como campo experimental
de la sucesion

La reina se par6 delante de ella, recargada en el tronco de un arbol, y le dijo:
— jVamos, mas de prisa! Alicia no entendia naday miré a su alrededor,
como buscando la explicacién de aquella actitud.

— iPero si hemos estado bajo este arbol todo el tiempo!;

jtodo se encuentra en el mismo sitio de antes!

—iClaro que si! —dijo la reina—- jPues que te creias!

— Bueno, lo que pasa es que en nuestro pais —dijo Alicia,
interrumpiéndose por el jadeo—;

si uno corre mucho, y tan rapido como lo hemos hecho,

generalmente se termina por llegar a un lugar distinto.

— jPues qué pais tan lento! —dijo la reina—; aqui como ves corremos

a toda marcha con el objeto de permanecer en el mismo sitio.
Fragmento de Alicia a través del espejo

Lewis Carroll
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Karrenberg et al. (2002) y Richards et al. (2002) plantean la sucesion para los
rios Tagliamento y Maggia, entre otros, como una combinacién de procesos a dis-
tintas escalas de la dinamica fluvial de rios anastomosados y de procesos de su-
cesion. Sus modelos se basan en datos empiricos tanto geomorfoloégicos como
ecologicos y genéticos. En estos sistemas de sucesion dirigida por salicaceas la
instalacién, persistencia y remplazo de las plantas en las etapas iniciales depen-
de principalmente de la deposicién de sedimentos, la topografia y la dinamica de
los regimenes hidrolégicos. Esto ocurre a su vez en un contexto de variables que
controlan el sistema a escalas mas amplias, como el clima. Esto determina la he-
terogeneidad ambiental dentro de las zonas activas de planicies de inundacién,
pero también el rol de plantas con sus adaptaciones, especialmente a nivel de
esta familia botanica ampliamente distribuida en los cinco continentes. La com-
posicion inicial de la vegetacion en barras laterales y transversales, bancos de
arena y grava y otras zonas de depositacién, contribuye en forma significativa al
recambio floristico y a la persistencia de determinadas especies en el proceso de
sucesion. Esta zonificacion debida a la topografia y morfologia de cauces se ori-
gina en la distribucion diferenciada de nuevos recursos o recursos que se apro-
vechan en forma diferente, quedando disponibles, aunque también de la fre-
cuencia del disturbio debido al régimen hidrologico (Gurnell 2014, Karrenberg et
al. 2002).

La sucesion en paisajes fluviales originada en el ingreso de energia establece
procesos alogénicos, y los procesos de facilitacién organizan procesos avanza-
dos, autogénicos. Ambos configuran distintos tipos de zonaciéon y gradientes
energéticos definidos por el régimen hidrologico del rio y las variables ecologicas
de la comunidad en etapas posteriores (Kandus 1999). Los procesos de sucesiéon
en paisajes riberefios permiten la observacién de una microzonacion delimitada
por este gradiente. Simultdneamente, permiten definir la influencia del patrén fe-
notipico en los procesos autogénicos dirigidos por las caracteristicas de los geno-
tipos de las especies que rigen la sucesion en etapas tempranas (Crutsinger et al.
2006). Los estudios experimentales en Populus angustifolia y Populus fremontii
que correlacionaron la variacion fenotipica en taninos condensados, permite res-
paldar el efecto del fenotipo de Populus, cuya descripcién del genoma ya fue com-
pletada (Whitham et al. 2006; Brunner et al. 2004). Las diferencias en las concen-
traciones observadas eran aproximadamente cuatro veces superiores entre las
dos especies puras de Populus y sus hibridos de origen natural. Por otra parte,
este rasgo también sugiere significativa heredabilidad en el sentido amplio. Los
taninos condensados han sido ampliamente estudiados y son conocidos por su
valor ecolégico, econémico y los efectos inhibitorios en general sobre los organis-
mos que van desde los microbios a los vertebrados (Winder et al. 2013). En una
serie de estudios en ecosistemas naturales y en jardines, se encontr6 que el feno-
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tipo tradicional de taninos condensados se correlacion6 significativamente con
fenotipos de la comunidad entre los diversos organismos asociados (Whitham et
al. 2003). La variacion en taninos condensados evidencia estar asociados princi-
palmente con diferentes fenotipos de la comunidad de artréopodos terrestres al-
bergados en la copa de los arboles y hongos endéfitos (Whitham et al. 2006).

Los efectos de taninos condensados explicaron también el 63% de la varia-
cién en la mineralizacion de nitrégeno neto en el suelo. Por lo tanto, al contrario
de la creencia general de que los efectos genéticos serian dificiles de detectar
mas alla del nivel de la poblacién, estos ejemplos argumentan que un rasgo de
base genética podria afectar a toda una comunidad y el ecosistema. A mayor con-
centracion de tanino, menor diversidad en la comunidad terrestre y endofita,
pero mayor entre los macroinvertebrados acuaticos y menor mineralizacion de
nitrégeno en suelo (Whitham et al. 2006). Pero a esto hay que afadir los efectos
analizados a nivel estrictamente ecol6gico. Las raices de plantas riparias, ade-
mas de sus adaptaciones ecofisiologicas a la inundacién, confieren al lecho de un
rio estructura y estabilidad. La arquitectura de un rio y su fluidez esta determi-
nada por el nivel de colonizacién de sus riberas, por plantas con un desarrollo
radicular, tal como el de salicaceas en general esta condicionada por los proce-
sos de sucesién cuando son dirigido por estas especies. En Patagonia, la reciente
colonizacién masiva de planicies de inundacién y las estabilizaciones de riberas
y geoformas inestables es el resultado del establecimiento de distintas especies
de salicaceas y vegetacion lefosa, entre ellas del género Populus de origen euroa-
siatico. En consecuencia, una sucesion dirigida por especies lefiosas implica un
efecto fundador con efectos en la riqueza y abundancia de especies asociadas
(Richards et al. 2002), pero también en la configuracién de nuevas asociaciones
funcionales con efecto en una de las propiedades emergentes fundamentales a
nivel de los ecosistemas y paisajes: la biodiversidad. Dado en estos términos,
nuestro objeto de estudio, entonces, es importante en considerar si este indica-
dor explica mejor el devenir del proceso tanto en su fase estructural o funcional.
Nuevamente, una perspectiva dialéctica que explique un sistema de relaciones
basadas en rasgos de especies y condiciones, nos asiste en comprender las bases
del neoecosistema gestado en el tltimo medio siglo (Datri et al. 2016).

Estas hipotesis acerca de la sucesién de salicaceas en paisajes fluviales del
hemisferio norte aportan a una idea de sucesion abierta en dos secuencias suce-
sionales en la Patagonia, basado en los trabajos realizados en las planicies inun-
dables de los rios Traful, Azul y Limay (Datri et al. 2017a, 2017b y 2013). Por un
lado, se describié un proceso de sucesién dirigido por comunidades de salica-
ceas, abierta hacia un estado climax en sentido clementsiano y estable, depen-
diendo de las interacciones de especies. Este es el caso de las comunidades del
complejo Salix alba — Salix euxina y su hibrido Salix x fragilis, que colonizaron
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planicies inundables tanto de rios regulados como de rios con descarga directa
de las aguas de deshielo al cauce, gracias a su capacidad bioingenieril de coloni-
zar tanto por estrategias sexuales como asexuales. Esto aporta evidencias de que
los cambios globales como podria ser, por ejemplo, el proceso de sequia en la
Patagonia afectandola durante las ultimas décadas, estableciendo un patrén co-
mun de liberacion de barras y nuevas superficies libres del disturbio frecuente
por disminucién de los caudales promedios de los rios, con independencia del
manejo de las represas existentes sobre el rio Limay. El complejo Salix, traido de
Europa, opera en el proceso de sucesiéon en forma analoga al descrito anterior-
mente, sobre superficies relativamente estables en etapas pioneras, hasta confi-
gurar comunidades mas diversas y estratificadas. En su etapa climax, por intro-
duccion de arboles ornamentales como Acer sp. y Fraxinus sp. a los espacios
urbanos de las cuencas, completan el proceso de sucesién de manera similar a la
de rios centroeuropeos conformando bosques de maderas mas duras (Gurnell
2014; Karrenberg et al. 2002).

Por otro lado, se desarrolla otro proceso de acuerdo con una secuencia cerra-
da, hacia una comunidad de pocas especies e inestable debido a las actuales in-
tensidad y frecuencia de disturbios tanto hidrol6gicos como antropogénicos (Da-
tri et al. 2013). Es el caso de Populus nigra, la cual construye macizos forestales
densos, otorgando estabilidad con el tiempo a geoformas fluviales inestables
luego de periodos extensos de sequia dentro del lecho fluvial. Lépez et al. (2019),
Hortobagyi et al. (2017) y Corenblit et al. (2014) describieron el proceso de colo-
nizacion de la misma especie en rios de Francia, con la misma capacidad de au-
torganizar comunidades simples y regular y estructurar la arquitectura fluvial.

La modelacion de la comunidad abierta esta sujeta a la ponderacién de rela-
ciones interespecificas, incrementandose con la riqueza de especies. En este sen-
tido, las comunidades evolucionan conforme a un modelo de biogeografia de
islas de Mac Arthur y Wilson (1967), mientras el disturbio no modifique y reorga-
nice el sistema. Esto pudo ser demostrado en las secuencias organizadas por el
complejo Salix x fragilis, en los rios Azul y Traful, donde se facilité y promovio
la expansion de coihues, cipreses y maitenes, nativos de maderas mas duras en
etapas climax (Datri et al. 2017a y b).

En el rio Limay, en cambio, se detect6 una asociaciéon en los fenotipos de co-
munidades de bosques de alamos (Populus nigra) con coberturas herbaceas de
Cynodon dactylon. Ambas especies poseen caracteristicas similares, tolerantes a
largos periodos de sequia, oportunistas con disponibilidad de agua y capacidad
de enraizar y fijar suelos (Datri et al. 2016). En el rio Azul, en forma analoga al
Limay, Salix x fragilis y Rubus sp. (reconocidas especies heli6filas), en condicio-
nes de disturbios frecuentes, suelos aluviales, configuran parches densos con
evidencia de efecto fototréopico y muy baja riqueza especifica de especies.
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En cambio, en las comunidades cerradas, la modelacion se ajusta mas a los
modelos logisticos (May y Oster 1976) y de Lotka (1925) y Volterra (1926), media-
dos por pocas especies como es el caso de Populus nigra en el rio Limay. Las fluc-
tuaciones del régimen hidrologico en rios regulados y la introduccién de diver-
sas especies de sauces y alamos a los paisajes riberefios requieren de aplicaciones
ajustadas a las condiciones impuestas por los cambios. Para este caso especifico,
se evaluaron cinco moédulos de variables ajustadas a informaciéon de campo y
tedrica: probabilidad de disturbios, estados y transiciones de especies, factor de
disturbios, densidades totales de plantas y crecimiento intrinseco de cada espe-
cie. Sauces y alamos configuraron escenarios de oscilacion de densidades de
bosque ripario en la region arida del humedal riberefio del rio Limay. Los efectos
de las oscilaciones de las densidades consolidaron comunidades que se autorga-
nizan a partir del disturbio, con implicancias en la extincién local de Salix hum-
boldtiana (sauce nativo, y con mayores tasas de reproduccién debido a encon-
trarse en su limite de distribucion mas austral) y de colapso del sistema con
disturbios frecuentes y bajas densidades (Datri et al. 2016). En términos de eco-
logia genética, el patron de asociacion de plantas de comunidades cerradas de-
muestra otro nivel de asociacion en las caracteristicas de sus fenotipos. De esta
manera, la teoria predice (y los datos confirman) los mecanismos de autorgani-
zacioén en funcion de los atributos fenotipicos de las especies, siempre que con-
fluyan en espacio y tiempo (por via de invasiones o procesos naturales), con im-
plicancias en la estructura del ecosistema. En el caso de sucesiones, comunidades
cerradas modelan el suelo o la arquitectura de los cauces de los rios hasta alcan-
zar una estabilidad relativa, dependiente de las variables extracomunitarias.

Conclusion
La parte, la funcién y la complejidad... La complejidad, la funcién y la parte

Aquello en lo que pensaba al encararse a las olas

era la esperanza de alcanzar una isla que habia sido

ayer, y de la que se le aparecia como simbolo la Paloma Naranjada,
inasible como si hubiera huido al pasado

La Isla del Dia de Antes

Umberto Eco

Las relaciones que la propia teoria establece son aplicables a multiples siste-
mas, por lo cual asume una condicién de generalidad con alto poder predictivo.
La caracteristica central de la teoria de la sucesion de relacionar valores de fun-
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ciones no teoricas pertenecientes a diferentes dominios, la interacciéon dialécti-
ca con la experiencia y la modificacién de conceptos de base expresan que la
idea no funciona solo a modo de mufecas rusas, unas imbricadas en otras, sino
también lo hace como proceso complejo relativamente abierto, pero con final,
con pocas direcciones predecibles basadas en sus observables. Habitat y nicho
ecologico o rasgos y condiciones del ambiente, segin la escala, operan como los
observables de naturaleza necesariamente interdisciplinaria, y la diversidad
funcional como sintesis explicativa y propiedad emergente de los procesos ana-
lizados. Se rescata aqui el hecho de que tanto el tiempo como el espacio estable-
cen un patrén o regularidad en el andlisis de la sucesion con independencia de
la direccion actualmente adoptada hacia un estado climax, aun cuando la propia
definicién y por ende la definicién del estado de equilibrio mantengan la discu-
sién abierta debido a la falta de estabilidad del clima a largo plazo. Queda claro,
entonces, que la mirada reduccionista a una unica escala biolégica, la poblacio-
nal, permanece restringida a respuestas muy acotadas en el campo de la ecolo-
gia, e insuficiente como cuerpo teérico para expresar procesos ecolégicos a es-
cala de ecosistema.

En la construcciéon aun abierta de la teoria sucesional existe complejidad,
pero también una gran regularidad y uniformidad en los mecanismos que, desde
la misma formulacién de la teoria evolutiva de Darwin al presente, permiten dis-
tinguir las etapas tempranas y avanzadas de su construccién. Los niveles de abs-
traccion a los cuales se avance en el futuro y el paso a un nivel distinto seran
seguramente a través de los dos enfoques, los cuales podemos resumir en fisicos
y biolégicos, tanto para explicar los procesos exdgenos (de gran escala) como en-
dbégenos (de autorganizacién a niveles de comunidades y paisajes). Es de esperar
que corrientes teoricas de metapoblaciones, metacomunidades y ecologia de
paisajes aporten a este cuerpo teérico nuevas técnicas y formas de aproximar la
complejidad de la sucesion en su aspecto mas funcional, especialmente en un
mundo en cambio, natural y antrépico. El cambio de paradigma de la ecologia de
poblaciones y de la conservacién, por otro de paso a nuevos conceptos mas ope-
rativos para intervenir en este conjunto de cambios que enfrenta el planeta, es
un emergente de la historia de la sucesién en su contexto historico, pero también
cultural.

Las reflexiones abstractas de los niveles precedentes del desarrollo de una
teoria sucesional, por medio de un proceso de abstraccion empirica, identifica
ciertas funciones a partir de las cuales se construyen nuevas ideas, como la de
climax o comunidades seriales, aplicables a la realidad. Por medio de la abstrac-
cién y modelizacién matematica se amplian las ideas a otros dominios de la rea-
lidad en los cuales opera la diversidad de especies y sus funciones ecolégicas. La
sintesis genética-ecologia comprende un eje de interconexion entre el gen y el
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ecosistema, en la medida en la cual los patrones de interrelacion de especies y
especies con el medio entreguen a través de la experiencia (empiria) nuevos da-
tos para lograr una nueva comprension de como evolucionan los ecosistemas en
distintas escalas de tiempo y espacio, incluso desde una perspectiva microevo-
lutiva en términos de genética del paisaje (Manel et al. 2003), teniendo en cuenta
procesos tales como el flujo génico, la deriva genética y la seleccion (Roser 2015).
En este eje de integracion de jerarquias de organizacion gen-ecosistema radica la
posibilidad de una teoria de multiescalas espaciales y temporales en las cuales
“micro-sucesiones” operan en la sucesién de largo plazo y alcance, y viceversa:
un marco evolutivo que opera desde el ambiente y las interrelaciones sobre la
especie, por seleccion natural. El final abierto no solo esta dado por los avances
que depara el futuro de la teoria, sino también por una necesidad urgente de
comprender los cambios impuestos por la sociedad en el presente. La funcién es
mas que las partes y el alcance de una sola disciplina. ID
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