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SUMMARY 

LAKl·:S AS COMl'RFIII·:NSIYI·: MODHS OF FOREST COMMUNITIES 

The vertical pattems uf sume foros! parametcrs which are closcly rclated to the mccha­
nisms uf light intcrccptiun, such as leaf arca index and chlorophyll contcnt in lcaves, are 
analyscd in twu forcsts of cliffcrcnt structurc; an evcrgrccn oak forest ancl a bccch forest. 
Thc rcgularitics obscrved eomparing the results of both forests enable us to outlinc sorne 
ideas abouth thc structurc of thc canopy. 

The similarity bcl\rncn somc aspects of thc vertical organization of terrestrial and aqua­
tic ccosystems is shown clcarly. lt is suggcstcd that thc adaptativo response of both types 
of ccosystcms to thc coUcction of cncrgy by thc primary produccrs probably foUows similar 
pathll"ays. 

INTRODUCCION 

La visión funcional del bosque dista mu­
cho de haber alcanzado el grado de sú1tesis y 
madurez de que goza el conocimicn to del 
ecosistema lacustre. Dos razones fundamen­
tales explican este hecho. Por una parte, el 
lago es un ambiente que resulta casi cerrado 
al ciclo de materia mientras que el bosque re­
cibe aportaciones y exporta en un continuo 
trasiego de ésta. A escala temporal fenóme­
nos que se producen en el lago en el per(odo 
de un aiio, como la sucesión, requieren de­
cenas o centenares de a1ios en el bosque, con 
lo que las dificultades de observación se 
hacen patentes. 

Del análisis integrado de los ecosiste111as 
terrestres resalta la necesidad de considerar 
una unidad funcional que en nuestro caso 
cotTesponde a la cuenca. La cuenca como 
unidad que se repite en el espacio, engloba 
en s1 misma una buena parte de las varia­
ciones debidas a cambios de pendiente, al­
titud, orientación, naturaleza del sucio y 
catenas de vegetación. En las cuencas el 
ecosistema se organiza y estructura de un 
modo complejo que apenas conocemos. 

Los principios generales que rigen la or­
ganización de los lagos son válidos, a una 
cierta escala, en la organización de los eco­
siste111as forestales como la organización 
vertical del bosque y el lago. Es posible que 
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a esta situación se haya llegado por conver­
gen,cia como respuesta a problemas tan 
básicos como la captación de energía por 
los productores primarios o la circulación 
vertical de los nutrientes. 

DISCUSION 

ENERGIA FISICA RECIBIDA 

El mecanismo fundamental de circulación 
de los nutrientes en el lago es la turbulencia 
generada por la paulatina degradación de 
energía que el propio lago recibe bajo la for­
ma de vientos o de radiación. La producción 
está estrechamente relacionada con la turbu­
lencia generada por esta energía, hasta el 
punto de que las zonas más productivas son 
las áreas de afloramiento del mar, o de los 
grandes lagos donde aquélla es máxima. Los 
organismos que se ven favorecidos en estas 
condiciones son los de vida co1ia y elevada 
tasa de reproducción, de los que son un buen 
ejemplo las diatomeas. En aguas con escasa 
turbulencia predominan organismos que, 
corno los dinoflagelados, disponen de me­
canismos capaces de generar movimientos 
que rompan los gradientes de nutrientes 
que se pueden formar en las proximidades 
de sus envueltas celulares. (MARGALEF, 
1981 ). 

Esta energ{a física degradada sobre la 
que descansa la producción en el ecosistema 
acuático, tiene su equivalente en tieITa. El 
viento y la radiación ponen en juego meca­
nismos de evapotranspiración que son tan 
necesarios para el movimiento ascensional 
de los nutrientes como lo eran los aflora­
mientos o la mezcla vertical en los ecosis­
temas acuáticos. 

Puede establecerse una estrecha relación 
entre la producción vegetal terrestre y la 
cantidad de energ{a invertida en evapotrans­
piración. Naturalmente hablarnos aqui' de 
la evapotranspiración real y no de la poten­
cial que se ve limitada en muchas ocasio­
nes por la falta de disponibilidad de agua. 
Esta relación es tan estrecha que muchos 
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de los modelos de estimación de la produc­
ción primaria terrestre (LIETH & WHIT­
TAKER, 1975) utilizan como estimador de 
base la evapotranspiración. También en este 
caso, en las zonas de mayo!' evapotranspi­
ración se ven favorecidas las especies de rá­
pido desarrollo, más estrategas de la r que 
de la K, frente a las de crecimiento lento 
que se ven favorecidas en ambientes con 
menor evapotranspiración. Baste pensar, 
como ejemplo, en la rapidez de crecimiento 
de un · bosque de t:ucaliptus frente a la 
lentitud del bosque mediterráneo. 

TRANSPORTE VERTICAL DE 
NUTRIENTES 

Estos dos fenómenos que acabamos de 
comentar, la turbulencia en los ecosistemas 
acuáticos y la evapotranspiración en los 
tetTestres, generan mecanismos ascensiona­
les de los nutrientes que tienden, por efecto 
de la gravedad, a acumularse en el sedimento 
y en el suelo respectivamente. La ascensión 
en los vegetales terrestres se hace por cami­
nos bien definidos: los vasos conductores, 
que se localizan en el interior de las estruc­
turas de la propia planfa. 

La madera con una tasa de renovación 
de decenas o cientos de ai'ios, no juega el 
mismo papel que, por ejemplo, las hojas 
que se renuevan anualmente en los caduci­
folios o cada 3-5 ai'ios en los perennifolios 
y en las coníferas de nuestras latitudes. 

De la producción neta anual de nuestros 
bosques las dos terceras partes se invierten 
en madera que aumenta as, la estructura del 
bosque, y sólo un tercio se contabiliza como 
producción de hojas y otros órganos fotosin­
tetizadores. La madera es, por lo tanto, más 
un elemento de consumo que de produc­
ción y, si lo consideramos de este modo, 
se reduce la diferencia más importante que 
existe en la organización de los ecosistemas 
acuáticos y terrestres, a saber, la proporción 
entre la biomasa de los elementos produc­
tores y la de los crnisurnidores, que es baja 
en el agua y más elevada en tierra. 

.r._:,, _, 
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Figura 1. Distribución vertical de la clorofila total 
y de la radiación fotosintéticamente activa en un 
encinar y un hayedo del Montseny (Barcelona). 
Como comparación se incluye el modelo general 
para los sistemas acuáticos propuesto por MARGA-
LEF (1975). -

RADIACION INCIDENTE Y 
DISTRIBUCION DE LA CLOROFILA 

El análisis comparado de la distribución 
de la clorofila en un encinar y en un hayedo 
del Montseny pone de manifiesto una es­
tructura vertical que, en lo fundamental, es 
común a ambos bosques. Una caracteri'stica 
de esta distribución es el máximo subsuper­
ficial de clorofila qfie divide el conjunto·de 
la bóveda forestal en dos estratos. De una 
parte la capa superficial de un metro de 
espesor (94 cm. en el encinar y 113 en el 
hayedo en el mes de agosto) y de otra la 
capa inferior que se extiende práctica­
mente hasta el suelo (fig.1 ). 

Casi la mitad de la superficie foliar total 
del bosque se dispone en esta capa superfi­
cial y la superficie media de las hojas de 
esta capa es notablemente menor que las 
de las hojas de los estratos inferiores (fig. 
2) lo que de acuerdo con HORN (1971) 
y GIVNISH (1979) se interpreta como 
una adaptación a condiciones de alta 
iluminación. Puesto que la intensidad de 
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Figura 2. Distribución vertical de la superficie me­
dia de las hojas de haya y encina en el Montseny 
(Barcelona). 

la radiación es elevada, la cantidad de 
clorofila presente en las hojas de este ·ni­
vel debe ser independiente de la misma, 
ya que se encuentra en ex~eso. A partir. 
del nivel en el que la radiación ha sido 
atenuada hasta el punto de que los foto­
sistemas dejan de estar saturados, la 
cantidad de clorofila presente en la hoja 
se relaciona más estrechamente . con la 
intensidad de la radiación fotosintética­
mente activa incidente (PAR. fig. 3). 
El resultado es que, si integramos la can­
tidad total de clorofila presente en una 
columna del bosque, se produce una 
distribución vertical con un máximo 
subsuperficial semejante a la distribu­
c1on característica de los ecosistemas 
acuáticos (fig. 1 ). 

El hecho de que las hojas del nivel 
superior sean de menor tamaiio es otra mani­
festación de las estrechas adaptaciones del 
bosque para captar la luz. Las hojas superfi­
ciales, de pequefio tamai'io, tienen sentido 
sólo en la parte más elevada donde la tasa de 
fotones incidentes es alta y los centros 
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Figura 3. Relación entre la cantidad de cloro fila 
a + b y el porcentaje .de la radiación incidente 
que alcanza a cada punto del perfil vertical de 
un encinar y un hayedo en el Montseny. La 
relación deja de ser va1ida para porcentajes su-· 
pcriores al' 36 y 39 por ciento respectivamente, 
que corresponde al nivel de saturación de los 
fotosistemas. · 

activos de los fotosistemas tienen gran pro­
babilidad de ser alcanzados a la vez que po­
sibilitan la exposición de mayor superficie 
foliar a la luz intensa sin producir una 
excesiva atenuación de la misma. A medida 
que descendemos en la copa y la radiación 
se hace menos intensa, no tiene sentido 
mantener tanta cantidad de clorofila (una 
molécula metabólicamente cara) en las hojas 
ya que la probabilidad de que sus centros ac­
tivos sean alcanzados por los fotones, cada 
vez menos frecuentes, disminuye. Es más 
interesan te disponer superficies laminares 
mayores, o lo que es lo mismo, hojas más 
grandes, para asegurarse la posibilidad de 
interceptar la luz. lmpo1ta más extender 
la clorofila presente que aumentar la can­
tidad de la misma. Es la misma estrategi¡¡ 
que podemos observar en comunidades 
acuáticas y que viene representada por el 
caso de las grandes J,11,ninaria en un extre- · 
mo ya que disponen· toda su clorofila en 
un plano paralelo a la. superficie y en el 
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otro extremo por las pequeñas clorofíceas 
fitoplanctónicas que llegan a mantener ma­
yores cantidades de clorofila en una colum­
na de agua, permitiendo una mayor pene­
tración de la luz. 

Y aún hay más: en cualquier ecosistema 
se manifiesta una tendencia en el sentido 
de aumentar la producción por unidad de 
energía utilizada lo cual, es otra manifes­
tación del retardo en el empleo de la ener­
gía. En los ecosistemas acuáticos la capa 
superficial de agua es la más productiva. 
También es la q;;e recibe y degrada mayor 
cantidad de energía porque además de la 
luz que se absorbe en los primeros metros, 
los vientos y el calor ponen en juego me­
canismos que resultan imprescindibles 
para la circulación de nutrientes y para 
la vida. HUTCHINSON (1941) al mode­
lizar el metabolismo intermediario de los 
lagos estratificados encuentra que esta 
primera capa, que se corresponde de 
cerca con el epilimnion, sigue pautas 
de funcionamiento diferentes de las 
que siguen las capas inferiores debido 
al exceso de energía que éstas reciben 
en forma de materia Órganica. 

En un ecosistema forestal no puede 
hablarse de turbulencia en el mismo 
sentido con que lo hacemos en un em­
balse o en un lago, dada la presencia 
de estructuras rígidas. Bien es verdad 
que existen diferencias importantes en 
la difusión de calor o de gases corno el 
C02 en condiciones de calma y con 
fuerte viento, pero las hojas de los árbo­
les tienen una escasa capacidad de mo­
vimiento y ocupan posiciones casi per­
manentes si se las compara con las célu­
las del fitoplancton. Ahora bien, existen 
otros mecanismos de degradación de la 
energía en la capa superior de la bóveda 
forestal. La transpiración más elevada y 
el calentamiento de las hojas en esta 
zona superior son dos de ellos y por 
ello también a este nivel la producción 
es más elevada (al igual que sucedía 
en el lago) porque el bosque dispom 
la mitad de su superficie foliar y má: 
de la mitad de la clorofila en esta capa 
(figs. 1 y 2). 
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