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I - ASPECTOS PRELIMINARES Y PLANTEAMIENTO DEL TRABAJO

Las gramineas predominan en los pastizales naturales y seminaturales de
todo el mundo. La forma de vida perenne es dominante en casi todas la formaciones
herbaceas de las distintas zonas climdticas: las sabanas, las estepas y los pastos
seminaturales de las zonas templadas y tropicales (Coupland 1980). Sin embargo, en
las zonas con clima mediterrdneo predominan las especies anuales, tanto en la
cuenca mediterrdnea (Rossiter, 1966, Pignatti, 1978) como en los pastizales de
California, Australia, Chile e Israel (Rossiter, op. cit, Naveh, 1967; Stoddart et al.,
1975; Gulmon, 1977). La misma situacién se encuentra en los pastos mediterraneos
de la Peninsula Ibérica (Rivas y Rivas 1963), entre ellos, los pastizales de las dehesas
del Oeste y Suroeste Peninsular (Gonzalez y Pineda 1980; Rivas 1980; Vacher, 1984;
Joffre, 1987, Ortega, 1987).

La escasez de gramineas perennes en los pastizales mediterrdneos ha dado
lugar a una amplia discusién acerca de sus causas.

Algunos autores han defendido una limitacién climatica. La irregularidad
de las precipitaciones y la duracién de la estacién seca en clima mediterrdneo
semidrido (400 a 600 mm de precipitacion anual) no permitirfan el mantenimiento
de las especies de gramineas perennes (Christian y Donald, 1960; Montoya, 1983;
Jackson y Roy 1986). Sin embargo, esta hipdtesis no explica la existencia de
formaciones de gramineas perennes en las estepas 4ridas mediterrdneas (con Stipa
tenacissima L. y Lygeum spartum 1. como especies principales), donde la
precipitacion es muy inferior (100 a 400 mm anuales) y la estacién seca més larga
(Le Houerou, 1977). Ademés, las grandes formaciones climacicas donde
predominan las gramineas perennes se encuentran en zonas donde la irregularidad
climética y las sequias prolongadas no permiten el establecimiento de vegetacién
lefiosa, mientras que en el mediterrdneo la formacién climicica es el bosque
(Walter, 1977).

Una segunda hipétesis considera que las perturbaciones a las que
secularmente se han visto sometidos los ecosistemas mediterraneos (deforestacion,
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sobrepastoreo, fuego, roturacién etc.) han sido, y siguen siendo, las causas
principales de la desaparicibn de las gramineas perennes (Rossiter, 1966;
Stoddart et al., 1975; Harrington, 1981; Snaydon, 1981; Hacker, 1984; Joffre et al.,
1987). Uno de los aspectos que apoya esta interpretacién es la desaparicién de estas
especies por sobrepastoreo en numerosas formaciones vegetales: la sabana seca, las
formaciones saharianas y la propia vegetacién semidrida arbustiva de la cuenca
mediterrdnea (Naveh, 1955; Le Houerou, 1977; Walter, 1977; Coupland, 1980). Su
disminucién por intensificacién del pastoreo se ha puesto de manifiesto en
diferentes trabajos (Hazell, 1967; Austin et al., 1981; Persson 1984; Smart et al.
1985; Colling, 1987). Sin embargo, entre las gramineas perennes de distintas zonas
existen especies resistentes a la herbivoria que han desarrollado mecanismos
compensatorios y pueden soportar fuertes presiones del ganado (McNaughton 1979,
1983; Caldwell et al.,1981; Dyer et al., 1982; Coughenour et. al., 1985.a). A pesar de
que se ha encontrado un aumento de estas especies en ciertas zonas al cambiar la
forma de gestién (Naveh, op.cit; Noy- Meyr et al., 1989; Joffre, 1990), esta hipdtesis
no explica por qué continian siendo escasas actualmente en otras muchas zonas,
pese a que se han abandonado y ha cesado el pastoreo (White, 1967; McNaughton,
1968; Bartolome y Gemmill, 1981; Jackson y Roy, 1986).

El objetivo de este trabajo es obtener evidencias que permitan dilucidar si
son los factores fisicos del medio o el fuerte pastoreo, las causas principales de la
baja frecuencia de gramineas perennes en los pastizales mediterrdneos,
centrdndonos en los pastos de las dehesas de la Sierra Norte de Sevilla.

Se han planteado cuatro causas hipotéticas que no son excluyentes entre si.

1 - Unamala adaptacién al medio fisico

Los trabajos que defienden una limitacién impuesta por el medio se cifien al
factor hidrico : la irregularidad de las precipitaciones y la duracién de la estacién
seca. Sin embargo, en los pastos de la Sierra Norte de Sevilla y en general en los
pastizales mediterraneos de la Peninsula Ibérica, las especies perennes se
encuentran restringidas a las zonas més hiimedas pero también mds fértiles (Rivas y
Rivas, 1963; Montoya, 1983; Vacher, 1984), condiciones que suelen ir asociadas. Por
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ello nos planteamos que tanto el factor hidrico como la pobreza en nutrientes
minerales pueden ser las causas de su escasa representacion.

Para comprobar esta hipdtesis se ha estudiado la adaptacion a las
condiciones fisicas de dos gramineas perennes de caracteristicas contrastadas,
analizando los cambios en el crecimiento y en la morfologia de las plantas frente a la
disponibilidad de recursos en el medio, y realizando un seguimiento de la
superviencia de plantas jovenes en el campo a lo largo de cuatro afios de
climatologia notablemente distinta (capitulo 2.A).

Si esta hipdtesis es cierta, deberiamos esperar que aunque se encuentren
diferencias entre las dos especies, deben poseer caracteristicas comunes, asociadas a

su "perennidad’, que indiquen una mala adaptacién a las restricciones de agua y
nutrientes.

2 - Aunque no estén mal adaptadas al medio fisico, lo estin peor que las
anuales, por lo que las Gltimas son dominates.

Para comprobar esta hip6tesis se han estudiado los cambios en el
crecimiento, frente a la disponibilidad de recursos, de tres especies de gramineas
anuales de caracteristicas contrastadas, y se han comparado con los resultados
obtenidos con las especies perennes (capitulo 2.B).

Si esta hipétesis es cierta deberiamos esperar que, a pesar de las diferencias
que pueda haber entre especies con la misma forma de vida, deben existir
caracteristicas inherentes a cada grupo que supongan ventajas adaptativas de anuales
frente a perennes en ambientes poco productivos.

3 - Una mayor sensibilidad de las especies perennes a fuertes presiones de
pastoreo

Para contrastar esta hipétesis se ha estudiado en condiciones controladas el
efecto de la defoliacién sobre el crecimiento y la morfologia de las gramineas
anuales y perennes indicadas anteriormente. Paralelamente se ha estudiado el efecto
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de fuertes presiones de pastoreo sobre la abundancia y la persitencia de las especies
en el campo a lo largo de cuatro afios (capitulo 3).

Si la hip6tesis es cierta deberiamos esperar que las anuales presenten
ciertas caracteristicas comunes que indiquen mayor resistencia frente a la
defoliacion, y sus poblaciones se vean menos afectada por el pastoreo intenso que
las poblaciones de perennes.

4 - Una baja capacidad de expansion de las especies perennes en los pastos
de teroéfitos, que impida su reestablecimiento una vez disminuidas.

Si las especies perennes no estdn mal adapadas al medio fisico, pero
presentan una baja capacidad de expansién en el pastizal de anuales, serd muy dificil
su reestablecimiento si se vén disminuidas sus poblaciones

Para contrastar esta hipdtesis se ha comparado la produccion de semillas en
las especies anuales y perennes, y se ha estudiado la implantacién de las gramineas
perennes en zonas con alta y baja densidad de especies anuales (capitulo 4).

Si la hipétesis es cierta deberiamos esperar una menor produccién de
semillas en las especies perennes en comparacién con las anuales y / o un bajo éxito
en el establecimiento de sus plantulas en las zonas dominadas por teréfitos.
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II - METODOLOGIA EMPLEADA

La metodologia seguida en el desarollo de este trabajo ha sido una
combinacién de experiencias en condiciones naturales y controladas, junto a un
seguimiento de la evolucién de poblaciones esponténeas en el campo.

Las experiencias en condiciones controladas se han disefiado para averiguar
el efecto de distintos factores (agua, nutrientes, defoliacién) sobre el crecimiento y
la morfologfa de las plantas. A partir de los resultados obtenidos se han planteado
hipétesis acerca de la capacidad de persistencia de las especies en el campo en
distintas condiciones.

Estas hip6tesis se han contrastado mediante la realizacién de determinadas
experiencias controladas en el campo, y el seguimiento de poblaciones naturales
durante varios afos (1987 - 1991). Para relacionar la evolucién de las poblaciones en
el campo con las condiciones del medio se ha hecho un andlisis del clima y de la
actividad del ganado durante el periodo de estudio.

Dada la laboriosidad de los experimentos en condiciones controladas solo
se han podido realizar sobre un subconjunto de especies, anuales y perennes, que se
han considerado representativas. Los criterios utilizados para su eleccién han sido
fundamentalmente dos:

- Que las especies estén bién representadas en el drea de estudio y sean
frecuentes en la Sierra Norte de Sevilla y en los pastizales 4cidos mediterrdneos de
la Peninsula Ibérica, para poder extrapolar los resultados al 4rea més amplia posible.

- Que presenten caracteristicas contrastadas dentro de cada forma de vida
(anual o perenne), para evaluar si las posibles diferencias se asocian a la forma de
vida o a otras cualidades presentes tanto en anuales como en perennes.

La metodologia empleada en cada caso y los resultados obtenidos se
describen en los capitulos siguientes.
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III - MATERIAL

1-LA ZONA DE ESTUDIO

Para la realizacién de las experiencias de campo se ha elegido una dehesa
de la Sierra Norte de Sevilla (Sierra Morena), situada en el término municipal de
Castilblanco de los Arroyos, 4 Km al S.E. de esta poblacién (372, 40° N; 52,59’ W).
En la parte m4s meridional de la Sierra, presenta una topografia formada por dos
elevaciones paralelas orientadas en direccion NW-SE, entre las que se extiende una
zona plana. La altitud media es de 300 m. (figura 1.)

En la zona plana se ha elegido una parcela de 31 Ha., con pendiente media
inferior al 10%. En ella existe un cercado de 2.500 m que est4 protegido del ganado.

Esta zona se ha elegido atendiendo a varias razones: es representativa
dentro de la Sierra Norte de Sevilla (Vacher, 1984); en ella existen poblaciones de
varias especies de gramineas perennes con una frecuencia apreciable; y se dispone
de un buén conocimiento del 4rea, ya que existen numerosos estudios acerca del
clima, el suelo, la estructura y dindmica de la vegetacion etc...(Vacher, 1984; Casa
de Velazquez, 1986; Joffre, 1987; Joffre et al., 1987; Ortega, 1987; Fernandez et al.,
1989).

1.1 - Clima:

La zona de estudio participa de las caracteristicas generales del clima de la
Sierra Norte de Sevilla. De tipo mediterrdneo, se caracteriza por la alternancia de
un periodo seco en verano con altas temperaturas, y una estacién lluviosa invernal
con temperaturas minimas suaves. La precipitacién media anual es de 715 mm y la
temperatura media anual de 16 °C.
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Segiin los diagramas de Gaussen (figura 2) correspondientes a las
estaciones de Cala y El Pintado (extremos Norte y Sur de la Sierra) la estacién seca
abarca 4 meses, desde mediados de mayo hasta mediados de septiembre.

La pluviosidad total del verano (junio, julio y agosto) es inferior a 40 mm,
menos del 5% de la pluviosidad anual, y con dos meses: julio y agosto, muy
calurosos, con la media de las temperaturas maximas mensuales préximas o
superiores a 30 °C.

La estacién de las lluvias es por excelencia el invierno (diciembre, enero y
febrero) con el 40% de la precipitacién anual. Estos inviernos son generalmente
suaves con las temperaturas minimas medias del mes més frio (enero) por encima de
3eC.

La primavera (marzo, abril y mayo) y el otofio (septiembre, octubre y
noviembre) son igualmente lluviosos, produciéndose en cada una de estas estaciones
el 30% de la precipitacién anual.

De acuerdo con la clasificacion de Allue (1966), el clima es de tipo
mediterrdneo subhimedo con tendencia atldntica. Segin la clasificacién de Rivas
(1980), basada en criterios de temperatura, la Sierra Norte se sitiia en una zona de
transicion entre el Termomediterrdneo y el Mesomediterraneo.

La precipitacién presenta una gran irregularidad, tanto en lo que concierne
al total anual, como a la distribucion a lo largo del afio. Montero y Gonzalez (1974)
dan un fndice de irregularidad climética del 32 %, muy similar al resto del suroeste
peninsular.
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embalses de CalayEl Pintado; precipitacién y temperatura
media correspondiente al periodo 1965 - 1990
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1.2 - Suelo:

El sustrato litol6gico corresponde a granitos con diques bésicos. El suelo es
de tipo "Ochrep", presentando un espesor de 80 cm. Debajo, el material original
estd muy alterado. Es un antiguo suelo que se ha cubierto probablemente por
depésitos de las zonas circundantes mds altas. El perfil es de tipo (A, ABt, Bt, C,
2Bw, 2Br, BR, 2R).

En al tabla 1 se recogen las caracteristicas fisico-quimicas del suelo de la
zona de estudio junto a las de otros suelos representativos de la Sierra.

Los suelos tienen una textura que tiende a franca con contenidos similares
en arena (58%, en los primeros 10 cm del suelo) y en elementos finos (limos +
arcillas = 42%, en los primeros 10 ¢m del suelo ). Esta textura es parecida a la que
presentan otros suelos de la Sierra también sobre granitos, aunque tiene mayor
contenido en arena y menor en elementos finos que los suelos sobre esquistos, a
consecuencia de la naturaleza de la roca madre (Guerra et al. 1968).

El contenido en Materia Orgénica, Carbono y Nitrégeno también és similar
al que se puede encontrar en otros suelos sobre granitos y algo inferior al que
aparece en los suelos sobre esquistos.

El contenido en Fésforo del estrato superficial (108 ppm en los primeros 10
cm del suelo) es muy superior al que presentan otros suelos de la Sierra, mientras
que los niveles de Potasio en superficie (66 ppm en los primeros 10 cm del suelo)
son similares al de los suelos sobre granitos, e inferiores al de los suelos sobre
esquistos.

Son suelos pobres en general, participando de las caracteristicas comunes al
conjunto de los suelos de las dehesas de la Sierra Norte de Sevilla.

La capacidad de retencion de agua por el suelo (tabla 2) es similar a la de
otros suelos sobre granitos y algo inferior a la de los suelos sobre esquistos, debido al
mayor contenido en arena y menor en arcilla.
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Tabla 1 - Caracteristicas fisicoquimicas del suelo en la zona de estudio y en otras
tres dehesas representativas de la Sierra Norte de Sevilla (de Joffre, 1987)
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Castilblanco (zona de estudio) 0,077

El Pedroso Sur 0,102

Cazalla 0,141

Tabla2 - Contenido de agua en los primeros 20 cm del suelo (cantidad en volumen
: em® de H20 / cm® de suelo) a distintos potenciales matriciales, en la zona de
estudio y en otras dos dehesas representativas de la Sierra Norte de Sevilla : El

Pedroso Sur con suelos sobre granitos, y Cazalla, con suelos sobre esquistos (de
Joffre, 1987).

Castilblanco (zona de estudio)

El Pedroso Sur

Cazalla

Tabla3 - Capacidad de campo y contenido de agua en el suelo a finales del verano
(stock minimo), en la zona de estudio y en dos dehesas representativas de la Sierra
Norte de Sevilla : El Pedroso Sur (con suelos sobre granitos) y Cazalla (con suelos
sobre esquistos). Reserva de agua disponible para las plantas calculada como la
diferencia entre la capacidad de campo y el stock minimo (de Joffre, 1987).



III - MATERIAL Pégina 13

La reserva méxima de agua en el suelo (tabla 3.), (172 mm en los primeros
150 cm del perfil) es algo superior a la de otros suelos de la Sierra (137 y 176 mm en
el mismo estrato en El Pedroso Sur y Cazalla, respectivamente).

La dindmica del contenido hidrico del suelo entre 1984 y 1986 (figura 3)
muestra un funcionamiento contrastado entre los horizontes que van de 0 a 80 cm de
profundidad y los horizontes inferiores. Durante los periodos himedos, el agua se
acumula preferentemente en los horizontes més altos (0 y 80 ¢cm), que presentan el
mayor contenido de humedad entre los meses de noviembre y marzo; mientras que
los horizontes subyacentes estén relativamente poco himedos a lo largo de todo el
afio.

1.3 - Vegetacion y usos :

La vegetacion estd constituida por un estrato arbéreo claro de encinas (40 a
50 érboles / Ha.) y un estrato herbdceo, o pastizal, de especies anuales. Por su
composicion floristica estos pastos se pueden clasificar como mediterrdneos 4cidos u
oligotrofos (Rivas y Rivas, 1963). Dentro de la Sierra Norte de Sevilla son
caracteristicos de zonas con un cierto contenido en humedad y nutrientes. La
composicién y la frecuencia de especies es variable entre afos, aunque las gramineas
siempre son predominantes. Las especies més abundantes al comienzo de este
estudio (primavera de 1986-87) y su frecuencia especifica son: Agrostis pourretii Will.
(6,1%), Bromus hordeaceus L. (23,4%), Vulpia geniculata (L.) Link (17,2%), Vulpia
myuros L. C.C.Gemelin (19,6%), Trifolium subterraneum L. (7,6%) y Echium
plantagineum L. (9,3%) (Fernandez, sin publicar).

Las gramineas perennes son relativamente frecuentes estando presentes:
Phalaris aquatica L., Dactylis glomerata L., Lolium perenne L., Cynodon dactylon (L.)
Pers, Poa bulbosa L. y Arrhenatherum album (Vahl) W.D.

La zona no ha sido labrada ni abonada en los tltimos 20 afios. Los pastos
son aprovechados por ganado vacuno en régimen extensivo y ganado porcino
durante la montanera.
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2 - ESPECIES ELEGIDAS

La representatividad de las distintas especies se ha evaluado a partir de
numerosos estudios realizados en la Sierra Norte de Sevilla (Vacher, 1983; Joffre,
1987; Ortega, 1987) que describen la composicién floristica y frecuencia de las
especies en las distintas zonas; la Flora de Andalucia Occidental (Valdés et al., 1987)
en la que se hace referencia a la abundancia de cada especie en la regién; y la
descripcion de los pastizales mediterrdneos de la Peninsula Ibérica (Rivas y Rivas,
1963).

2.1 - Gramineas perennes

Se han elegido dos especies que difieren en su morfologia y tipo de
crecimiento, asi como en sus hébitats preferidos: Phalaris aquatica L. y Dactylis
glomerata L. La morfologia de las gramineas perennes ha sido relacionada en
numerosos trabajos con determinadas caracteristicas ecolGgicas y agronémicas
(Coupland, 1980; Grime,1982; Caldwell et. al.1983; Fenner, 1985), por lo que
parece estar asociada a una tipologfa funcional, aunque muy pocos estudios abarcan
este aspecto de forma sistemdtica y se sabe muy poco acerca de su patrén de
funcionamiento global en relacién con los distintos factores ambientales.

Dactylis glomerata L.:

Es una especie cespitosa o que forma macollas, con ahijamiento
intravaginal. En la Peninsula Ibérica es representativa de comunidades sobre suelos
siliceos con pluviometria elevada (alianza Agrostidion Castellanae del orden
Agrostidetalia); de comunidades de majadales sobre suelos calizos (alianza
Medicago-Brachypodion del orden Poetalia Bulbosae); y de pastizales de
sotobosque de la subalianza climécica Quercion Faginea. En Andalucia Occidental
es comdn en todo el territorio, asocidndose principalmente a taludes, bordes de
caminos y sotobosques. En la Sierra Norte de Sevilla aparece en zonas con suelos
profundos y pluviosidad elevada (800 mm) y se asocia a la base de los 4rboles. En el
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drea de estudio también se encuentra fundamentalmente en la base de las encinas,
aunque existen algunos rodales a cielo abierto. Dentro de la zona protegida del
ganado existen dos parcelas de 10 m, que fueron sembradas con esta especie en
1984 y presentan una alta densidad de individuos.

Phalaris aquatica L.

Es una especie seudorizomatosa, que forma tuberobulbos en la base de los
tallos florales. Su forma de ahijamiento es extravaginal. En Andalucia Occidental es
raray se presenta en zonas cercanas a cursos de agua. En la Sierra Norte de Sevilla
es caracteristica de suelos pardo - 4cidos, ricos y con alta pluviosidad. En el 4rea de
estudio estd muy bién representada y forma rodales bién definidos en el seno del
pastizal de anuales. En esta zona fué introducida hace mas de 15 afios por el ganado,
a partir de cultivos adyacentes, y en la actualidad se encuentra naturalizada.

2.2 - Gramineas anuales

Se han elegido tres especies de peso de semilla contrastado, Bromus
hordeaceus L., Vulpia geniculata (L.) Link y Agrostis pourretii Willd, ya que el
tamafo de semilla aparece como una caracteristica diagndstico de la estrategia
ecolégica de las especies anuales (Fernandez et al, 1989). Todas son de tipo
cespitoso que es el que predomina entre las especies anuales més frecuentes en los
pastizales de Andalucia Occidental (Valdés et al., 1987).

Agrostis pourretii 'Willd,

Presenta semillas pequenas (0,03 mg) y es una de las especies de
fenologia més tardia, floreciendo al final de la primavera. En la Peninsula Ibérica es
representativa de los "vallicares", pastizales silicicolas que se encharcan durante el
invierno (alianza Agrostidion Salmanticae del orden Agrostidetalia). En Andalucia
Occidental es comtn en todo el territorio en prados himedos sobre terrenos
arcillosos o 4cidos. En la Sierra Norte de Sevilla es caracteristica de los pastizales de
zonas pobres con humedad media que se encuentran en suelos llanos y a alturas
comprendidas entre 300 y 400 m.
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Vulpia geniculata (L.) Link,

Presenta semillas de tamafio medio (0,37 mg) y florece a mediados de
primavera, coincidiendo con el pico de floracién de la mayoria de las especies del
pastizal. En la Peninsula Ibérica, es representativa de pastizales silicicolas de suelos
pobres, pedregosos y esqueléticos (subalianza Thero-Brachypodiom siliceneum del
orden Helianthemetalia). En Andalucia Occidental es muy comiin en los pastizales
de todo el territorio.

Bromus hordeaceus L.,

Presenta semillas grandes (1,74 mg) y florece a mediados de la
primavera, coincidiendo con el pico de floracién de la mayoria de las especies. Enla
Peninsula Ibérica es representativa de majadales silicicolas, aumentando su
abundancia cuando los majadales reciben un exceso de nitrégeno (alianza Trifolio -
Periballion del orden Poetalia Bulbosae). En Andalucia Occidental es una especie
muy comun en los pastizales de todo el territorio. En la Sierra Norte de Sevilla es
caracteristica de los pastos sobre suelos pardo - 4cidos, ricos, llanos y a unas alturas
comprendidas entre 300 y 400 m.
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1 - CARACTERISTICAS CLIMATICAS Y UTILIZACION DEL PASTIZAL
DURANTE LOS ANOS DE ESTUDIO
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1 - PRECIPITACION

La precipitacién en el 4rea de estudio entre septiembre de 1987 y agosto de
1991, se recogi6 diariamente en un pluviémetro situado en la finca, a unos 300 m de
distancia de la parcela experimental.

1.1 - Precipitacién total y su distribucién estacional.

En la tabla 1.1 se recogen las precipitaciones caidas en la zona de estudio y
su distribucién estacional durante los afios agricolas (septiembre - agosto) de 1988
(1987-1988), 1989 (1988- 1989), 1990 (1989-1990) y 1991 (1990-91). También se
sefiala el valor medio para 54 afios (1931-1984) en la estacién de Cala, cercana a la
zona de estudio.

El primer afio fue muy lluvioso (1.454 mm), con una precipitacién total
superior al doble de la media. Se puede definir como "muy hiimedo" segtin Ortega
(1987), quien define los afios hiimedos, en la Sierra Norte de Sevilla, como aquellos
con precipitaciones superiores a 1.000 mm. Tanto el otofio como el invierno y la
primavera presentaron precipitaciones superiores a la media para cada periodo, y el
verano destaco por ser mucho més lluvioso de lo habitual, con 169 mm durante el
mes de junio, lo que supone un 11,6% de la precipitacién total, muy superior a la
distribucién media de precipitaciones en verano (3,1%).

El segundo afio, con 553 mm de precipitacion total, se encuentra por debajo
de la media. Se puede definir como un afo "seco" segin Ortega (op. cit.). Dicho
autor define estos afios como los que presentan precipitaciones comprendidas entre
400 y 700 mm. Tanto el otofio como el invierno registraron una precipitacién
inferior a la media, pero la primavera fue algo més lluviosa de lo habitual (245 mm
frente a 185 mm de media), concentrandose en este periodo el 44% de la
precipitacién anual, cantidad muy superior a la distribucién media de
precipitaciones en primavera (28%).

El tercer aio también fue lluvioso (1.268 mm) con una precipitacién total
cercana al doble de la media. Se puede definir como un afio "hiimedo" (Ortega, op.
cit.). El otofio y el invierno presentaron precipitaciones superiores a la media para
cada periodo. El otofio fue especialmente lluvioso con el 49,5% de la precipitacion
anual concentrada en los primeros tres meses del afio, muy por encima de la
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PRECIPITACION (mm)

CASTILBLANCO (zona de estudio) CALA

1987-88 1988-89 1989-90 1990-91 1931-1984

SEP.
OCT.
NOV.

otono

DIC.
ENE.
FEB.

invierno

ABR.
MAY.

primavera

JUN.
JUL.
AGO.

verano

Tabla 1.1 - Precipitaciones mensuales, estacionales y anuales recogidas en la zona
de estudio (Castilblanco) entre 1987 y 1991 y su distribucién por estaciones (en
porcentaje respecto al total anual). También se indican los valores medios de las
variables anteriores para 54 afios en la estacién de Cala (proxima a la zona de
estudio).
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distribucién media (28,7%). En primavera, sin embargo, se registraron
precipitaciones ligeramente inferiores a 1a media de la zona.

El cuarto afio fue muy similar al segundo en cantidad y distribucién de las
precipitaciones. La precipitacién total (585 mm) se encuentra por debajo de la
media. Se puede definir como un afio "seco" (Ortega, op. cit.). La precipitacion
otofial se mantuvo algo por debajo de la media y la invernal bastante por debajo,
pero en la primavera se registr6 una precipitacién superior a la media,
concentrandose en este periodo el 39,5% de la precipitacion total, cantidad superior
a la distribucién media para la primavera (28%). El verano también fue ligeramente
mds himedo de lo habitual, con 35 mm en el mes de junio.

1.2 - Duracién de las estaciones hiimedas y secas.

La duracion del perfodo hiimedo es de gran importancia para el desarrollo
de las especies perennes, ya que determina la duracién de su ciclo de crecimiento
(Laude, 1953).

Hemos considerado el comienzo del periodo himedo cuando se producen
precipitaciones diérias superiores a 5 mm en otofio y el final del mismo, y comienzo
de la estacion seca, cuando se producen precipitaciones diérias inferiores a S mm en
primavera. Todas las precipitaciones inferiores a estos valores caidas durante el
periodo seco se pierden inmediatamente por evaporacion (Joffre, 1987).

El periodo himedo del primer afio agricola (1988) fue el mas largo de todos
los estudiados. El comienzo, muy precoz, fue el dia 6 de septiembre, y el final, muy
tardio, el dia 24 de junio. Su duracién fue de 292 dfas.

La estacion seca, muy corta, se prolongé hasta el dia 15 de octubre, 112 dfas.

El perfodo hiimedo del segundo afo agricola (1989) fue mucho més corto,
comenzando més tarde (15 de octubre) y lloviendo hasta el dia 26 de abril por

encima de 5 mm. Su duracién fue de 194 dias.

La estacién seca, no muy larga, dur6 hasta el dia 4 de septiembre, 130 dias.
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El periodo hiimedo del tercer afo agricola (1990) fue m4s largo. Comenz6
muy pronto (4 de septiembre) pero también terminé muy pronto, lloviendo hasta el
29 de abril por encima de S mm. Su duracién fue de 238 dfas.

La estacion seca, la més larga de todas las estudiadas, dur6 hasta el 15 de
octubre, 169 dias.

El periodo hiimedo del cuarto afio agricola (1991) tuvo una duracién similar
a la del tercer afio. El comienzo fue tardio (15 de octubre) y se prolongé hasta el 2
de junio. Su duracién fue de 231 dias.

1.3 - Contenido de agua en el suelo durante el perfodo otoiio - invernal.

Aunque no disponemos de medidas directas del contenido de agua en el
suelo durante el perfodo otofio - invierno, es de gran importancia, porque en este
periodo se produce preferentemente el crecimiento de las raices de las especies
perennes de los pastos de la Sierra Norte de Sevilla (Leiva, 1986), y la distribucién
vertical de las raices de las plantas se ve muy influida por el contenido de agua en el
suelo (Fitter, 1986). A partir de las medidas realizadas por Joffre (1987) y de las
precipitaciones de los afios de estudio, se pueden hacer algunas estimas sobre el
contenido de agua en el suelo al comienzo de las estaciones hiimedas de los afios
estudiados.

Durante la estacion hiimeda la dindmica del agua en el suelo comienza con
la recarga otofial, que lleva al suelo hasta su capacidad de campo, mantaniéndose en
este nivel hasta final del invierno. Posteriormente el contenido hidrico decrece hasta
final de la primavera (por absorcién de la vegetacién) y se mantiene constante
durante el verano.

Se ha calculado la cantidad de agua necesaria para llevar al suelo a
capacidad de campo en el otofio de 1984-85 (figura 1.1), a partir de los datos del
autor antes citado. Esto se ha hecho sumando las precipitaciones didrias desde el
comienzo del perfodo de lluvias, hasta que se alcanza la capacidad de campo en todo
el perfil. En total se necesitaron 280 mm de precipitacién otonal para que el suelo
alcanzara la capacidad de campo en 1984- 85. Aunque esta cifra solo és estimativa,
permite hacer comparaciones con los afios de estudio.
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CONTENIDO EN AGUA (cm3/cm3)

0 010 020 030 040 .
0 L . . L Figura 1.1 Evolucién del

contenido de agua en el perfil
del suelo en el otofio de 1984 -
1985. El perfil del 13/9/84
201 corresponde al final de la
estacibn seca , antes de las
primeras lluvias del otofo.
Posteriormente se  producen

(cm)

POFUNDIDAD

1004
® 13/09 /84 precipitaciones de 63 mm (entre
030/10/84 el 13/9/84 y el 30/10/84), 217 mm
A 13/11/84 (entre el 30/10/84 y el 13/11/85) y
150 O is/12/84 93 mm (entre el 13 /11/84 y el

18/11/84). (de Joffre, 1987)

En los anos mas lluviosos 1988 y 1990, en los que el periodo hiimedo
comenzé muy pronto, 5¢ alcanzaron los 280 mm de precipitacién acumulada, que
tomamos como referencia; los dias 7 de noviembre y 28 de octubre respectivamente.
En consecuencia el suelo debié alcanzar la capacidad de campo muy pronto. En
ambos afios se observaron condiciones de encharcamiento durante el otofio y/o el
invierno, con agua libre en la superficie del suelo durante un prolongado periodo
(especialmente en 1990, con casi dos meses de encharcamiento).

En los afos mdas secos 1989 y 1991, en que el comienzo de las
precipitaciones fue més retardado, no se alcanzaron los 280 mm de precipiacién
acumulada hasta el 24 de febrero y el 18 de febrero respectivamente. El suelo debi6
mantenerse por debajo de la capacidad de campo durante el otofio y parte del
invierno, ya que respecto a los afios més himedos el desfase fue de casi 4 meses.
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2 - UTILIZACION DEL PASTIZAL

La utilizacién del pastizal a lo largo del periodo de estudio se ha evaluado a
partir de las observaciones realizadas en las diferentes salidas al campo durante el
desarrollo del trabajo (al menos una vez al mes), las observaciones de otros
miembros del equipo de pastos del departamento de Ecologfa, que trabajan en la
misma zona, y las consultas a los encargados de la finca.

El ganado mantenido en la zona es vacuno (retinto) en régimen extensivo.
Ademés suelen introducirse unos 30 cerdos cada afio para el aprovechamiento de la
bellota.

La carga ganadera ha sido muy fluctuante durante los afios de estudio,
variando tanto la cantidad de animales como la duracién de la estancia.

Durante el afio agricola de 1988, aproximadamente 40 vacas se
mantuvieron en la zona desde principios de enero (3/1/88) hasta finales de mayo
(27/5/88). La carga anual media fue de 0,5 reses / Ha / afio. Ademds del pasto un
recurso adicional disponible para el ganado fue el ramén de poda de las encinas, que
durd desde final de octubre hasta final de marzo. Los cerdos estuvieron durante el
mes de noviembre.

Durante el afio agricola de 1989, 1a misma cantidad aproximada de vacas se
mantuvo en la zona durante parte del invierno (17/1/89) y toda la primavera (1/6/89).
La carga anual media fue de 0,5 reses / Ha / afio. Los cerdos estuvieron desde el final
del otofio hasta la mitad del invierno.

Durante 1990, la cantidad de vacas aumenté aproximadamente a 60 y se
mantuvieron en la zona durante todo el afio, desde el principio del otofio (5/9/89)
hasta el final de la primavera (3/6/90). La carga anual media fue de 1,5 reses / Ha/
afio. Los cerdos estuvieron durante el invierno.

Durante 1991, la cantidad aproximada de vacas también fue de 60, pero solo
estuvieron en la zona durante la primavera (28/2/1991 al 30/5/91). La carga anual
media fue de 0,5 reses / Ha / afio. Los cerdos estuvieron durante el invierno.



meses de estudio — media Est. Cala

precipitacién (mm)

. duracion perfodos secos (dias)

' nimero de reses

116 134 240 119 i tiempo de estancia (dias)
0,5 0,5 1,5 0,5 . carga media anual (reses / Ha / afio)

Figura 1.2 Precipitacion y utilizacién del pastizal durante el periodo de estudio. Se representa la precipitacion mensual entre 1987 y 1991, y la media
mensual para 54 afios (1931-1984) en la estaci6n de Cala. En la parte inferior se ha representado la duracién de las estaciones secas y la duracién de la
estancia del ganado (indicando el niimero de reses), asi como la carga ganadera media anual.
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2 - CARACTERISTICAS DE LAS GRAMINEAS ANUALES Y PERENNES EN
RELACION CON LOS FACTORES FISICOS DEL MEDIO.
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2.A - ESPECIES PERENNES

El objetivo de este estudio es evaluar las respuestas morfofuncionales de las
especies perennes Phalaris aquatica y Dactylis glomerata a la disponibilidad de
recursos en el medio, y su relacién con el comportamiento de las plantas en el
campo. Para ello se han realizado tres experimentos:

En el primero se analiza la respuesta de las plantas a distintos contenidos
de agua y nutrientes en el medio de cultivo, en condiciones controladas.

En el segundo se estudia la dindmica del crecimiento de los sistemas
radicales de ambas especies y su estructuracion vertical en el perfil del suelo,
también en condiciones controladas.

En el tercero se estudia la supervivencia de un conjunto de plantas jévenes
de ambas especies sembradas en el campo, a lo largo de cuatro afios tras su
implantacion.

1- METODOLOGIA
1.1 - Respuesta a la disponibilidad de agua y nutrientes en el medio.

Semillas de Phalaris aquatica y Dactylis glomerata, recolectadas en la zona
de estudio, se pusieron a germinar en tubos de PVC (250 cm® de volumen) llenos de
arena de rfo lavada, y se mantuvieron durante tres semanas, tras la germinacién, en
invernadero, regéndose a diario. Posteriormente se selecciond un grupo de tamafio
homogéneo de 40 plantulas de cada especie y se trasplantaron a tubos de PVC de
mayor tamaio (10 cm de didmetro x 50 cm de profundidad), también llenos de arena
de rio lavada, manteniéndose en el mismo invernadero. Se aplicaron cuatro
tratamientos de cultivo combinando dos niveles de agua y dos niveles de nutrientes
minerales. Hemos denominado dichos tratamientos segin las cantidades de agua y
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nutrientes aportados : Rico Himedo (RH), Rico Seco (RS), Pobre Himedo (PH)y
Pobre Seco (PS).

En los tratamientos hiimedos los tubos se pusieron con la arena a capacidad
de campo al comienzo del experimento (ver apéndice I). En los tratamientos secos
los tubos se pusieron con la arena al 4% de humedad. La solucién nutritiva

empleada es la Long Ashton standard (apéndice II).

En la tabla 2.1 se indican las caracteristicas de los tratamientos aplicados.

HUMEDO SECO

50 ml de solucién 50 ml de solucién
Long Ashton al 50% Long Ashton al 100%

S0 ml de Agua

50 ml de solucién
Long Aston al 50%

50 ml de solucién 50 ml de solucién
Long Ashton al 3,1% Long Ashton al 6,2%

50 ml de Agua

50 ml de solucién
Long Ashton al 3,1%

Tabla 2.1 - Aporte semanal de solucién nutritiva y agua en cada uno de los
tratamientos del experimento de cultivo en condiciones controladas.
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Se pusieron 10 réplicas por especie y tratamiento, empledndose un total de
80 plantulas.

El experimento se llev) a cabo durante 8 semanas, desde el 21 de marzo al
15 de mayo de 1988. Durante este periodo la duracién del dia evolucioné de 12,0 a
13,5 horas. La temperatura media méxima en el invernadero fue de 29,0 °C y la
minima de 13,5 ¢C.

Tras las ocho semanas de cultivo las plantas se extrajeron y se separaron
los distintos componentes: hojas (limbos y vainas), bases de los tallos y raices,
distinguiendo entre las raices superficiales (de 0 a 10 cm de profundidad) y las
profundas (de 10 a 50 cm). También se cuantificé el nimero de ahijamientos por
planta; se midié el area foliar con un digitalizador de imégenes; y se estimé la
longitud de raices mediante el método de las intercepciones (Tennant 1975).
Finalmente se secaron las plantas en estufa de aire forzado a 80 °C durante 48 h, y se
pesaron.

A partir de estas medidas se han calculado los valores medios y
desviaciones tipicas de : Biomasa aérea (peso de las hojas + peso de la base de los
tallos), Biomasa subterrdnea (peso de las raices), Biomasa total (biomasa aérea +
biomasa subterrénea), Area foliar, Longitud radical y Ntimero de ahijamientos, para
cada especie y tratamiento.

Con las variables anteriores se han calculado distintos indices :

- SUB/AER, o cociente entre las biomasas aérea y subterrdnea, que
representa el reparto de biomasa entre los componentes de la planta y es indicativo
de la estructura de cada especie y su plasticidad frente a las condiciones del medio.
Ha sido frecuentemente utilizado por numerosos autores (Davidson, 1969; Singh y
Coleman, 1974; Coupland, 1980; Hunt et al., 1987; Caloin, 1987; Hirose, 1988 etc....)

- LAR (Leaf Area Ratio), o cociente entre la superficie foliar y la biomasa
total de la planta, que en un sentido amplio representa la razén entre la fotosintesis
y la respiracion en las plantas (Briggs et al., 1920 en : Hunt, 1978).
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- SLA (Specific Leaf Area), o cociente entre la superficie foliar y el peso de
las hojas. Es un indicador de la densidad o grosor relativo de las hojas (Hunt, 1978).

- SRL (Specific Root Length), o cociente entre la longitud y el peso radical.
Indica la estructura de las raices y es muy sensible a cambios en el contenido de agua
y nutrientes en el medio (Fitter 1976).

- ALOCACION : hacia hojas, bases de los tallos y raices, calculada como el
porcentaje del peso de cada 6rgano respecto al peso total.

Para ver si estos pardmetros difieren de forma significativa entre
tratamientos, en cada especie, se han comparado mediante an4lisis de la varianza de
una entrada.

Para ver si la distribucién de las raices en los tubos de cultivo entre la
superficie y la zona més profunda es significativamente distinta entre tratamientos se
ha comparado mediante el test de la G, analizdndose los residuales (Haberman,
1973), para ver que valores son responsables de las diferencias.

1.2 - Patron de enraizamiento

El estudio del patrén de enraizamiento se llevé a cabo a la vez que el
experimento anterior, en el mismo invernadero, utilizando un rizotrén (Béhm, 1979;
Bragg et al. 1983). El dispositivo consiste en un soporte metélico sobre el que van
apoyados seis contenedores de PVC de 1m de altura, 50 cm de ancho y 15 ¢cm de
profundidad. Una de las caras de dichos contenedores es de cristal y est4 inclinada
15 @ respecto a la vertical. Esta cara permanece tapada con una plancha opaca de
material aislante, para evitar que la luz y los cambios de temperatura alteren el
crecimiento de las raices.

Los contenedores se llenaron con una mezcla al 50 % de arena de rio lavada
y suelo procedente de la parcela de estudio.

El dia 21 de febrero de 1988, se plant6 una pl4ntula de P. aquatica en uno
de los contenedores y otra de D. glomerata en otro contenedor, ambas de 5
semanas de edad. Dichas pldntulas se habian cultivado anteriormente en tubos de
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PVC (de 250 em® de volumen) con arena de rio lavada, regandose 2 veces por
semana con agua, y una vez por semana con solucién nutritiva Long Ashton. Una vez
trasplantadas a los contenedores se regaron con 500 ml de agua dos veces por
semana con objeto de mantener el suelo siempre hiimedo.

Para cuantificar el crecimiento radical se fueron dibujando las raices
pegadas al cristal sobre una ldmina de acetato adherida al mismo. El muestreo
comenz6 cuando aparecieron las primeras raices visibles (7 de marzo), repitiéndose
cada cuatro dias hasta que alcanzaron el fondo del contenedor (19 de abril). Los
segmentos de raices aparecidas en distintos periodos se dibujaron con distinto color.

Al final del experimento se extrajo la 14mina de acetato y se midi6 la
longitud del sistema radical con un curvimetro. Se midieron por separado las raices
correspondientes a distintas fechas de muestreo y a distintas profundidades,
dividiendo el suelo en 20 niveles de 5 cm de espesor.

Se ha calculado la tasa didria de crecimiento de raices para el perfil
completo y para cada nivel del suelo. Para ello se ha dividido el incremento de
longitud entre muestreos sucesivos por el tiempo transcurrido.

1.3 - Supervivencia de las plantas en el campo a lo largo de cuatro afios.

En la primavera de 1987 se eligieron dos parcelas adyacentes de 1 m? de
superficie, dentro de la zona protegida del pastoreo del drea de estudio, donde el
terreno era llano y homogéneo, y el pasto estaba constituido exclusivamente por
especies anuales.

Antes de comenzar el experimento (agosto 1987) y con objeto de eliminar
en lo posible el banco de semillas de anuales, se extrajo, con ayuda de una pequeiia
pala, la capa superficial del suelo (primeros 5 cm, donde se encuentra la mayor parte
del banco de semillas: Arnold y Anderson, 1987); se traslad6 al laboratorio y se
someti6 a tres procesos sucesivos de humectacién y posterior secado en estufa de
aire forzado a 80 °C durante 48 horas. Realizado el tratamiento se tomaron cinco
muestras de suelo, se extendieron en placas de Petri y se estuvieron regando
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diariamente durante 10 dias, comprob4ndose que no germinaban plantas. Con el
suelo asi tratado se volvieron a cubrir las dos parcelas.

El dia 1 de octubre de 1987 se sembr6 una de las parcelas con 10.000
semillas de P. aquatica y la otra con 18.000 de Dactylis glomerta, esparciendo las
semillas al vuelo. En el caso de de D. glomerata la densidad de siembra fue casi el
doble porque se habfa comprobado, mediante observacién a la lupa, que una alta
proporcién de las semillas estaban estropeadas, debido al procedimiento de
extraccidn utilizado.

Para ver la implantacién y posterior supervivencia de las plantas se midi6
su abundancia en diferentes fechas. Sobre cada parcela se colocé una malla con
cuadros de 25 cm?® de luz, anotédndose el niimero de cuadros en los que aparecian
individuos enraizados.

El muestreo se repitié 5 veces a lo largo de 4 afios agricolas. La primera
medida se realiz6 en la primavera del afio de implantacién (18/5/88) para registrar la
abundancia de las plantas que habfan conseguido establecerse y sobrevivir hasta el
final del perfodo himedo del primer afio. Esta medida se toma como nivel de
referencia. El muestreo se repiti6 al otofio siguiente (29/11/88) para estimar la
supervivencia de las plantas durante la estacién seca; y al comienzo del verano
(14/6/89) para estimarla durante el periodo hiimedo del segundo afio.
Posteriormente (tercer y cuarto afio) los muestreos se realizaron una sola vez al aio
en el periodo otofio-invierno (16/1/90 y 16/11/90), para estimar la supervivencia
anual .

La supervivencia se ha evaluado a partir del porcentaje que representan los
cuadros ocupados en cada muestreo respecto a los ocupados en la primavera del
primer afio.
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2 - RESULTADOS

2.1 - Respuesta a la disponibilidad de agua y nutrientes en el medio.
2.1.1- Diferencias entre especies en condiciones productivas.

Cuando la disponibilidad de nutrientes y humedad es alta (tratamiento
RH) existen importantes diferencias entre las dos especies estudiadas (figura 2.1.a,
b, ¢y d.). P. aquatica presenta un peso total 5 veces més alto que D. glomerata, una
supeficie foliar 4 veces mayor, una longitud de raices 4.6 veces més elevada y un
namero de ahijamientos doble.

La alocacion a diferentes 6rganos también es distinta (figura 2.2.a). En P.
aquatica la inversiébn en partes estructurales (bases de los tallos y raices) es
proporcionalmente mayor que en D. glomerata, que dedica proporcionalmente m4s
biomasa a hojas. Estas diferencias estructurales se mantienen en todos los
tratamientos como se puede observar en las figuras 2.2.b, cy d.

2.1.2 - Respuesta a los nutrientes minerales.

La respuesta a los nutrientes se observa en ambas especies cuando hay agua
disponible (tratamientos RH y PH), pero no en condiciones secas (tratamientos RS
y PS), en las cuales la mayor parte de las variables se mantienen sin diferencias
significativas (tabla 2.2).

La respuesta a los nutrientes es mucho mayor en P. aquatica que en D.
glomerata (tabla 2.2). Comparando las caracteristicas de las plantas en el tratamiento
RH frente al PH, en P. aquatica el peso total aumenta 4,7 veces, el area foliar 7
veces, el niimero de ahijamientos 3 veces y la longitud de las raices 3 veces. En D.
glomerata el peso total y el area foliar aumentan menos (2,9 veces) y no existen
diferencias significativas en la longitud de las raices ni en el namero de
ahijamientos.
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Phalaris aquatica Dactylis glomerata

1,919

hojas
// é 0,304 : "'/////////////% 0.042 bases tallo
B raices
0,856 0,127 (a)
0,419 ) 0,109

0,269 0,053 (b)

0,325 0,122

0,014

0,255 0,071 " (c)

0,565 0,207

0,078 0,028

0,423 0,108 (d)

Figura 2.2 - Alocacion de biomasa a los distintos 6rganos , hojas ,
bases de los tallos y raices , en plantas de P. aquatica y D. glomerata ,
en los cuatro tratamientos : Rico hiimedo (a), Rico Seco (b) , Pobre
Humedo (c) y Pobre Seco (d). Las cifras indican el valor de la biomasa
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PESO TOTAL (g)

P. aquatica

RH
3,009 a
(0,778)

RS
0,770 be
(0,319)

PH
0,637 ¢
(0,241)

PS
1,066 b
(0,304)

D. glomerata

RH
0,596 a
(0,204)

RS
0,187 b
(0,144)

PH
0,207 b
(0,106)

PS
0343 b
(0,173)

PESO AEREO (g)

RH
2,154 a
(0,402)

RS
0,500 b
(0,199)

PH
0,382 ¢
(0,117)

PS
0,643 b
0,116)

RH
0,468 a
(0,169)

RS
0,143 b
(0,112)

PH
0,136 b
(0,062)

PS
0,235 b
(0,134)

PESO RADICAL (g)

RH
0,856 a
(0,427)

RS
0,269 b
(0,134)

PH
0,255 b
(0,137)

PS
0,423 b
(0,217)

RH
0,128 a
(0,038)

RS
0,043 a
(0,034)

PH
0,071 b
(0,052)

PS
0,108 b
(0,045)

NUMERO DE
AHIJAMIENTOS

Tabla 2.2

RH

PH
4,7 b
(L4)

PS
47 b
(0,7)

RH
6,1 a
(2,2)

RS
4,8 a
3,7)

PH
3,6 a
(1,1)

PS
52 a
(2,4)
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AREA FOLIAR (cm?)

_P. aquatica

RH
591 a
(153)

RS
129 b
(42)

PH
83 ¢
(27)

PS
31b
(38)

D. glomerata

RH
138 a
(49)

RS
62 b
(26)

PH
46 b
(20)

PS
86 ¢
(29)

LONGITUD RADICAL

(m)

RH
139,0 a
(45,0)

RS
25,7 ¢
(10,3)

PH
41,8 be
(21,4)

PS
589 b
(12,2)

RH
30,1 a
(12,0)

RS
14,2 a
(13,6)

PH
16,8 a
(7,0)

PS
27,8 a
(16,5)

SUB/AER

RH
0,636 b
(0,140)

RS
0,532b
(0,132)

PH
0,279 b
(0,217)

PS
0,644 b
(0,262)

RH
0519 a
(0,040)

RS
0,326 b
(0,103)

PH
0,386 a
(0,202)

PS
0,511a
(0,172)

Tabla 2.2 (continia)

RH

PH

RH

PH
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SLA (cm2/ 2)

SRL (cm/g)

Tabla 2.2. (continia) - Valores de las distintas variables (medias y desviaciones
tipicas) en plantas de P. aquatica y D. glomerata. Se comparan las diferencias entre
los cuatro tratamientos RH : Rico Himedo ; RS : Rico Seco; PH : Pobre Himedo ;
PS : Pobre Seco. Letras diferentes indican valores significativamente distintos : p
< 0,05 (anélisis de la varianza de una entrada). SUB/AER = Biomasa aérea /
Biomasa subterrdnea. LAR (Leaf Area Ratio) = Superficie foliar / Biomasa total.
SLA (Specific Leaf Area) = Superficie foliar / Peso de las hojas. SRL (Specific
Root Lenght) = Longitud radical / Biomasa radical.
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En ambas especies el cociente subterraneo / aéreo disminuye cuando hay
més nutrientes disponibles, ya que el peso aéreo aumenta proporcionalmente mas
que el peso subterrdaneo. En P. aquatica el peso aéreo aumenta 5,6 veces y el
subterrdeo 3,3 veces. En D. glomerata el peso aéreo aumenta 3,4 veces y el
subterrdneo 1,8 veces (tabla 2.2).

La razon area foliar/peso total (LAR) se comporta de forma diferente en
cada especie. P. aquatica presenta una razén muy baja cuando los nutrientes son
escasos (135 cmz/g), pero amenta significativamente cuando aumentan los nutrientes
(200 cmz/g). También cambia la morfologia de las hojas. Cuando los nutrientes son
escasos los limbos foliares presentan una baja relacién superficie / peso (SLA : 328
cmz/g), pero aumenta significativamente cuando aumentan los nutrientes (SLA: 413
cmz/g) lo que pude ser debido al aumento en la proporcién de hojas jévenes, ya que
el nimero de ahijamientos es muy alto en estas condiciones. En D. glomerata la
raz6n area foliar/peso total (LAR) se mantiene constante al cambiar el contenido de
nutrientes (232 cmz/g), al ignal que la relacién surperficie/peso de los limbos foliares
(SLA) que presenta siempre valores parecidos a los més altos de P. aquatica.

2.1.3 - Respuesta a la humedad.

El mayor aporte de agua, cuando los nutrientes minerales son escasos
(medio PH), no produce modificaciones en las variables (tabla 2.2). Es més, en el
tratamiento PS el peso y el 4rea foliar son més altos que en el tratamiento PH,
especialmente en P. aguatica donde las diferencias son significativas. Esta anomalia
puede deberse a una mayor acumulacién de los nutrientes en medio seco, pues el
tratamiento hiimedo estd mas diluido y ademas puede sufrir un lavado de nutrientes
al regarse con agua.

Diferencias en la morfologfa de las plantas relacionadas con la humedad se
producen en D. glomerata pero no se observan en P. aquatica. En la primera especie
la razén area foliar / peso total (LAR) aumenta en condiciones hiimedas, tanto en
medio rico como en medio pobre (tabla 2.2). Los menores valores de LAR, en
condiciones secas, pueden suponer una reduccién de las pérdidas de agua por
transpiracién cuando la humedad del medio es escasa.
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Tratamientos RS PH PS

SUPERFICIE 19% - 49% +  26% -

(0 - 10 cm) P. aquatica
PROFUNDIDAD 81% + 51% - 73% +

(10 - 50 cm)

SUPERFICIE 17% - 38% + 14%-

(0 - 10 cm) D. glomerata
PROFUNDIDAD 83% + 61%- 86% +

(10 - 50 cm)

Tabla 2.3 - Distribucién de la longitud de las raices de P. aquatica y D. glomerata en los primeros 10 cm
de los tubos de cultivos y en los 40 cm restantes , en los cuatro tratamientos ; RH : Rico Himedo; RS :
Rico Seco ; PH : Pobre Himedo ; PS : Pobre Seco. Los simbolos + y - indican diferencias significativas
en la distribucién (Haberman , 1973)

SRL : Longitud radical / peso radical (cm/ g)

P. aquatica D. glomerata

Tratamientos RS RS PS

SUPERFICIE
(0-10 cm)
PROFUNDIDAD
(10 - 50 cm)

Tabla 2.4 - Longitud radical / peso radical (Specific Root Length) en P. aquatica y D. glomerata en los
tratamientos secos (RS : Rico Seco ; PS : Pobre Seco) a dos profundidades. Se comparan las diferencias
entre las raices de la superficie (primeros 10 cm de los tubos de cultivo) y las raices profundas (40 cm
restantes) (anélisis de la varianza de una entrada) : * =p <0,05; *** = p <0,001; ns
= no significativo.
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La humedad ejerce una fuerte influencia sobre la distribucién de las raices
en ambas especies (tabla 2.3). En los tratamientos hiimedos hay proporcialmente
m4s raices en superficie que en los tratamientos secos. En estos tltimos las raices se
acumulan més en el fondo (donde hay mds humedad). Esto ocurre en las dos
especies pero con distinta intensidad. P. aquatica siempre presenta mayor
proporcion de raices en superficie. En medio hiimedo aproximadamente la mitad
de la longitud est4 en los primeros 10 cm del suelo, y en medio seco entre el 19y el
26% de la longitud. D. glomerata presenta menor proporcién de raices en superficie,
en medio himedo la tercera parte de la longitud, y en medio seco entre el 14 y el
17%.

En las dos especies la relacién longitud radical / peso radical (SRL), o
morfologia de las raices, cambia significativamente en respuesta al contenido de
humedad (tablas 2.2 y 2.4). Cuando se analiza el valor medio para el sistema radical
completo (tabla 2.2) el cociente tiende a aumentar en medio hiimedo (raices mas
finas), aunque las diferencias no son significativas. No obstante, si se estudia por
separado la morfologfa de las raices mds superficiales (primeros 10 cm del suelo) y
més profundas (por debajo de 10 ¢cm) este efecto es mucho mas notable (tabla 2.4).
En los tratamientos secos disminuye la SRL de las raices mas superficiales, que son
las que registran un estrés hidrico mayor, mientras que las raices mas profundas, y
por tanto con mis humedad, mantienen valores superiores, semejantes a los
tratamientos hiimedos.

2.2 - Patron de enraizamiento

La estructura que presentan los sistemas radicales de las dos especies tras
58 dias de cultivo en el rizotr6n es muy diferente (figuras 2.3 y 2.4). D. glomerata
(figura 2.3) presenta numerosas raices verticales que alcanzan gran profundidad (90
cm) y se ramifican lateralmente con profusién. La longitud total de las raices
registradas es de 115,4 m. P. aquatica no desarrolla raices verticales (figura 2.4) sino
que las raices principales crecen de forma oblicua formando un 4ngulo de unos 45 ¢
con la vertical. Estas raices alcanzan menor profundidad y su ramificaci6n lateral es
menos importante. La longitud total de las raices registradas es de 63,3 m.
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Figura 24 - Sistema radical de
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tras 58 dias de crecimiento
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Distribuciéon de raices en el perfil
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Figura 2.5 - Proporcién de raices de P. aquatica y D. glomerata en cada
nivel del perfil respecto a la longitud radical total tras 58 dias de
crecimiento,
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Evolucion temporal longitud de raices

longitud (m)

120

— D. glomerata " P. aquatica

Figura 2.6 - Evolucién de la longitud de las raices de P. aquatica y D. glomerata,
desde su aparicion (dia 1) hasta que las primeras (de D. glomerata) alcanzan el fondo
del contenedor (dia 44).
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Figura 2.7 - Evolucién de la tasa diaria de crecimiento de las raices de P. aquatica 'y

D. glomerata , durante el periodo comprendido entre su aparicién (dia 1) y el

momento en que las primeras (de D. glomerata) alcanzan el fondo del contenedor.
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Como consecuencia, la distribucién de las raices en el perfil es muy distinta
en ambas especies (figura 2.5). En P. aquatica el 80,7% de la longitud se encuentra
en los primeros 25 cm del contenedor, mientras que solo hay un 19,3% en los 30 cm
inmediatamente inferiores. El nivel de 5 a 10 cm es el que acumula m4s raices con
un 20,9% de la longitud total. En D. glomerata las raices estan distribuidas de forma
mas equitativa en el perfil, distinguiéndose 3 zonas: los primeros 15 cm del suelo
donde se concentran pocas raices (13,3% de la longitud total); los 40 c¢m siguientes
(entre 15y 55 cm de profundidad) donde se observa una alta acumulacién de raices
(68,9 % de la longitud total) con una distribucién discontinua, alternando estratos
muy ocupados con otros poco ocupados; y los dltimos 35 cm del perfil (entre 55y 90
cm de profundidad) donde se encuentra el 17,7% de la longitud total.

En la figura 2.6 se representa la evolucién temporal de la longitud radical en
las dos especies. Durante los primeros 20 dias el crecimiento de las raices mantiene
el mismo ritmo en ambas especies, pero a partir del dfa 20 el crecimiento de D.
glomerata es mayor que el de P. aquatica.

Esto se ve més claramente en la figura 2.7, donde se representa la tasa
diaria de crecimiento de la longitud radical. En P. aquatica esta tasa aumenta
suavemente y de forma constante a lo largo del tiempo. En D. glomerata tras un
periodo inicial més estacionario, aumenta exponencialmente aunque con fuertes
fluctuaciones.

La tasa diaria de crecimiento presentan distintos valores a lo largo del
perfil. En las figuras 2.8 y 2.9 se representan las tasas de crecimiento en las tres
tltimas decenas del estudio, junto con la longitud radical al comienzo de cada
decena. Comparando las tasas de crecimiento por niveles con la distribucién de las
raices al comienzo de cada decena se observa una marcada estructuracién vertical de
la actividad radical, muy diferente en ambas especies.

En P. aquatica (figuras 2.8.a, b y ¢) el crecimiento siempre se localiza
preferentemente en superficie, donde aumenta progresivamente el reclutamiento de
raices, mientras que a mayor profundidad la tasa de crecimiento es poco importante.
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En D. glomerata se producen alternativamente ciclos de crecimiento en
superficie y en profundidad (figuras 2.9.a, b y ¢). Tras los primeros 10 dias de
crecimiento (figura 2.9.a) los horizontes més profundos, no ocupados hasta el
momento, son los que cobran la mayor actividad, acumul4dndose gran cantidad de
raices en esta zona. En la tercera decena (figura 2.9.b) hay un crecimiento
importante en los niveles més altos ya colonizados. En la cuarta decena (figura 2.9.c)
vuelve a producirse una actividad importante en profundidad.

2.3 - Supervivencia de las plantas en el campo a lo largo de cuatro afios.

La dindmica de ambas especies a lo largo de los cuatro afios de estudio es
muy diferente (figura 2.10). La abundancia de D. glomerata se mantiene constante
durante todo el tiempo, mientras que la de P. aquatica experimenta importantes
decrementos. Las plantulas de esta especie mueren principalmente durante las
estaciones secas, aunque con diferencias entre afios. La mayor mortalidad se registr6
el primer verano (reduccién de la abundancia del 56%, en 1988), seguida del tercero
(reduccion del 23%, en 1990), pero a penas se registraron cambios durante la
estacion seca del segundo ano (1989). Tampoco se registr6 mortalidad apreciable
durante la estacién himeda del segundo afio, con una abundancia semejante entre el
otofio (noviembre de 1988) y el principio del verano (junio de 1989).



2. A - FACTORES FISICOS - ESPECIES PERENNES Péagina 49

Phalaris aquatica

segunda decena (dias 10 al 20)

tasa de crecimiento (mm /dis)
profundidad {cm} ¢ 10 20 30 40 50
0
1 b T TTTITIiiiiiizizasass
20
30
40 f
50
60
70
80 r
90
100 i 1 1 1 L 1 1 1
o] 10 20 30 40 50 60 70 80 80

tongitud {cm)

——iongitud  --- tasa de crecimiento (a)

tercera decena (dias 20 al 30)

tasa de crecimiento (mm /dia}
profundidad (cm} ¢ 40 50

A“z', 100 1 1 " 1 L 1 1 1
S 0 10 20 30 40 50 60 70 80 90

o tongitud {cm)

— longitud -*- tasa de crecimiento (b)

cuarta decena (dias 30 al 40)

- tasa de crecimiento (mm /dia)
profundidad (cm) o 10 20 30 40 50

O T T T T

10 _A“:/\,:—_:"j-‘

20 F 0 s - -

30

40

50

60 I

70

80

90
100 i 1 i 1 i H L 5

o] 10 20 30 40 50 80 70 80 90
tongitud {cm) ~
——iongitud  -*- tasa crecimiento (C)

Figura 2.8 - Longitud de raices de P. aquatica en distintos niveles del perfil , en diferentes fechas.
linea discontinua se representa la tasa diaria de crecimiento de raices durante los 10 dias siguientes ;
(a) : longitud el dia 10 (desde que las primeras raices aparecen) y tasa de crecim. entre los dias 10y 20 ,
(b) : longitud el dia 20 y tasa de crecim. entre los dias 20 y30, (c) : longitud el dia 30 y tasa de crecim.
entre los dias 30 y 40.
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Figura 2.9 - Longitud de raices de D. glomerata en distintos niveles del perfil, en diferentes fechas. En
linea discontinua se representa la tasa diaria de crecimiento de raices durante los 10 dias siguientes ;
(a) : longitud el dia 10 (desde que las primeras raices aparecen) y tasa de crecim. entre los dias 10y 20 ,
(b) : longitud el dia 20 y tasa de crecim. entre los dias 20 y 30, (c) : longitud el dia 30 y tasa de crecim.
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Figura 2. 10 - Porcentaje de cuadros ocupados por plantas de P. aquatica y D.
glomerata en distintas fechas respecto a los cuadros ocupados en la primavera de
1988 (100 %) , en parcelas sembradas en el campo.
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3 - DISCUSION.

Entre las dos especies estudiadas, P. aquatica y D. glomerata, existen
diferencias muy importantes en el tamafio y morfologia de las plantas, en la
capacidad de crecimiento, en la respuesta al aumento de agua y de nutrientes en el
medio, y en el patrén de distribucién de sus raices en el suelo. Algunas de estas
caracteristicas constituyen adaptaciones a determinadas condiciones fisicas del

medio y acercan a cada especie a una estrategia diferente en el sentido de Grime
(1982).

Phalaris aquatica presenta plantas de mayor tamafio que Dactylis glomerata
cuando ambas especies se cultivan en condiciones idénticas, manteniendo valores
superiores en todas las variables analizadas. Morfologicamente difiere de D.
glomerata por la biomasa relativa de los distintos 6rganos, con mayor inversién en
componentes estructurales : bases de tallos y raices, y menor inversién en hojas. Esta
morfologfa es esperable en una especie que en estado adulto presenta una estructura
seudorrizomatosa y cuya forma de ahijamiento, extravaginal, requiere una
participacién importante de la base de los tallos en el desarrollo de los nuevos hijos.
Se ha podido observar que este tipo de ahijamiento va asociado a un marcado patrén
de colonizaci6én horizontal del espacio desde los primeros estadios del desarrollo de
las plantulas (ver apéndice III).

La capacidad de P. aquatica para responder al aumento de nutrientes
minerales en el medio es muy alta, aumentando notablemente el peso total, el 4rea
foliar y la longitud radical, ahijando més y sufriendo alometrias y modificaciones
foliares. Este tipo de respuestas, en especial los aumentos en el 4rea foliar y en el
ahijamiento, por aumento de la disponibilidad de nutrientes minerales, han sido
sefialadas por numerosos autores para otras especies de gramineas (Margalef, 1974;
Fliervoety Van de Ven, 1984; Belanger et al., 1989, para el 4rea foliar. Langer, 1959;
Holmes, 1980; Muslera y Ratera, 1984, para el ahijamiento).

El sistema radical de P. aquatica es més superficial que el de D. glomerata.
Las raices principales se desarrollan de forma oblicua, formando un 4ngulo de
aproximadamente 45° con la vertical. En consecuencia tienden a ocupar el suelo
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formando un cono de base muy ancha, cuyo vértice se encuentra bajo la base de la
planta. Durante su desarrollo tiene lugar un continuo reclutamiento de raices en
superficie, donde aumenta progresivamente la longitud acumulada, mientras que
solo algunas raices crecen en niveles mas profundos del perfil. Este tipo de
enraizamiento coincide con el sefialado para esta especie por McWilliam y Kramer
(1968), quienes indican que una alta cantidad de las raices de P. aquatica se
desarrollan en superficie, mientras que solo unas cuantas llegan a gran profundidad.
La acumulacién de raices en la zona superficial del suelo debe favorecer el
aprovechamiento de los niveles més fértiles del perfil.

Las caracteristicas sefialadas acercan a esta especie a una estrategia de tipo
"Competitiva" en el sentido de Grime (1982), quien define la estrategia competitiva
como la gama de caracteristicas genéticas que permiten un alto nivel de adquisicién
de recursos en una vegetaciéon densa y productiva. Las plantas mejor dotadas para
extraer el exceso de recursos y maximizar la produccién de materia seca se verfan
favorecidas en este ambiente. El crecimiento por seudorrizomas de P. aquatica
también es una de las caracteristicas de las especies competitivas (segin el mismo
autor), pues el mayor crecimiento por expansion lateral que conlleva la presencia de
los rizomas, junto a una alta estatura de las plantas, posibilita una alta competencia
por la luz, el agua y los nutrientes. Chapin (1980 y 1987) también considera que la
capacidad de responder fuertemente al aumento de nutrientes en el medio es propia
de las especies adaptadas a los habitats més fértiles.

Dactylis glomerata presenta plantas de menor tamafio que P. aquatica, con
valores inferiores en todos los pardmetros. Morfologicamente presenta mayor
proporcién de hojas y menor de componentes estructurales : bases de los tallos y
raices, 1o que es légico en una especie que forma macollas y cuya forma de
ahijamiento, intravaginal, requiere una menor inversién de la base de los tallos para
el desarrollo de los nuevos hijos. Su capacidad de responder al aumento de los
nutrientes en el medio es muy baja, con escasos incrementos en peso, superficie
foliar y longitud de raices; sin modificaciones alométricas y sin cambios en la
morfologia de las hojas. Algunos autores han encontrado una mayor capacidad de
respuesta a los nutrientes en esta especie, aumentando el ahijamiento cuando
aumenta la disponibilidad de nitrégeno (Yu y Gounot, 1981; Sambo, 1983). No
obstante, dada la enorme heterogeneidad genética del taxén "Dactylis glomerata"
(Mizianty, 1986; Roy y Lumaret, 1987), es logico encontrar esta disparidad de
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resultados, sobre todo cuando en muchos de los casos las pruebas han sido
realizadas sobre variedades comerciales seleccionadas por su mayor productividad.

Su enraizamiento es més profundo que el de P. aquatica. Las raices
principales crecen verticalmente en el suelo y tienden a ocupar una columna muy
profunda, de unos 25 cm de didmetro, situada bajo la proyeccion de la parte aérea de
la planta. El crecimiento radical parece dirigirse de forma secuencial, alternando
periodos de profundizaci6n, con periodos de crecimiento lateral por ramificacion de
las raices principales en los niveles més altos del perfil. La mayor capacidad de esta
especie para prospectar la zona profunda del suelo en comparacién con otras
gramineas, ha sido sefialada por autores como Evans (1978), quien sefiala que en
céspedes establecidos Dactylis glomerata enraiza més profundamente que Lolium
perenne.

Muchas de las caracteristicas encontradas en D. glomerata, han sido
identificadas por diferente autores como adaptaciones a los hébitats con limitaciones
hidricas. El desarrollo de sus raices a gran profundidad permite un mejor acceso a
los niveles hiimedos del suelo durante la estacién seca. Garwood y Sinclair (1979)
sefialan que esta especie presenta menor sensibilidad a la sequfa que Lolium
multiflorum, debido a su mayor profundidad de enraizamiento (80 c¢m y 30 cm
respectivamente). La propia estructura en macolla es frecuente entre las gramineas
de zonas secas (Coupland, 1980; Caldwell et al., 1983). Los cambios en la relacién
superficie / peso, que encontramos en nuestros resultados, como respuesta a
distintos contenidos de humedad en el medio deben favorecer el control de las
pérdidas de agua. Otros mecanismos de adaptacién a las restricciones hidricas
sefialados para esta especie son: un uso econémico del agua mediante la
disminucién de la conductancia estomética y una importante tolerancia a la
deshidratacién (Spedding y Diekmahns, 1972; Roy et al.,1987). También su especial
disposicién del parénquima acuoso en el meséfilo de la hoja es interpretada como
un mecanismo de control de la transpiracién (Metcalfe, 1960).

Las caracteristicas sefialadas acercan a esta especie a una estrategia de tipo
"Resistente al estrés” en el sentido de Grime (1982). Dentro de esta estrategia se
incluye un amplio rango de especies de muy contrastada ecologia y forma de vida,
que presentan adaptaciones a distintos tipos de limitaciones : luz, agua, nutrientes
minerales, temperatura etc... La baja capacidad de crecimiento, encontrada en D.
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glomerata, incluso en condiciones de alta disponibilidad de recursos, es una de las
caracteristicas comunes a las especies resistentes a las restricciones, ya que estin
adaptadas a acumular nutrientes mas que a maximizar la produccién. La morfologia
en macollas de hojas estrechas de D. glomerata también es la forma que prodomina
entre las gramineas resistentes a las limitaciones de nutrientes (Grime 1982). Esta
especie también presenta una alta capacidad para desarrollarse en condiciones de
baja luminosidad, segin han sefialado distintos autores (Rivas y Rivas, 1963; Vacher,
1984). Ello indica un sindrome de adaptacién a bajos niveles de los principales
factores fisicos que limitan la produccién.

Existe relacion entre las caracteristicas morfofuncionales que presentan las
dos especies estudiadas y la supervivencia de sus plantulas en el campo, observada
durante cuatro afios de estudio. Esta relacién se ajusta al modelo propuesto por
Grime (1982).

D. glomerata, 1a especie que parece més resistente a las limitaciones de
nutrientes y humedad, presenta una alta supervivencia a lo largo del tiempo. Los
individuos que se implantan el primer afio (1988) persisten durante los tres afios
siguientes. Sin embargo P. aquatica, la especie que parece mejor adaptada para
desarrollarse en condiciones més fértiles, sufre importantes recesiones a lo largo de
los cuatro afios de estudio, con una alta mortalidad de individuos concentrada en los
periodos secos estivales.

El periodo estival es una fase critica para las gramineas perennes
mediterraneas, muchas de las cuales, como P. aquatica y D. glomerata, sobreviven a
esta €poca en un estado de dormancia (hemicriptéfitos) en el que la actividad, muy
relentizada, se reduce a los 6rganos subterrdneos: raices y yemas de resistencia (en
P. aquatica los tallos portadores de espigas también se mantienen verdes en el
verano, obs. pers.). El mantenimiento de las yemas durmientes se realiza gracias al
aporte de agua de las raices profundas, que en los individuos adultos llegan a los
niveles hiimedos del suelo y pueden compensar las pérdidas por transpiraci6n
(Joffre et. al., 1987; McWilliam y Kramer, 1968).

El enraizamiento mds superficial de P. aquatica debe ser la causa principal
de la mortalidad de plantas j6venes durante el verano, especialmente tras el
establecimiento (primer afio: 1988) cuando la mortalidad estival fue més elevada.
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Posteriormente las plantas siguen mostrando sensibilidad a las condiciones
climéticas, ya que sufrieron una segunda mortandad el tercer aio (1990), que
presenté un verano muy largo y concentré las precipitaciones en el otofio y el
invierno (capitulo primero). La elevada humedad en el suelo durante el periodo
otofio-invierno que se produjo el primer y el tercer afio, también debi6 contribuir a
que las raices no alcanzaran una profundidad de penetracién adecuada (Fitter, 1986)
aumentando la mortalidad. Por el contrario la supervivencia estival fué alta el
segundo afio (1989), en el que la precipitaciones estuvieron mejor distribuidas y el
verano fue tardio y no muy largo.

Otro posible mecanismo relacionado con la mortandad de plantas de esta
especie, podrfa ser una escasa produccién de yemas durmientes (esenciales para el
rebrote otofial) durante los estadios juveniles, ya que la inmensa mayor parte de las
plantas sembradas en el campo no llegaron a producir espigas durante los afios de
estudio, y las yemas, en, P. aquatica, se desarrollan en los entrenudos engrosados de
la base de las espigas, segiin McWilliam y Kramer (op. cit.). Sin embargo en nuestro
caso también se han encontrado estas yemas en los seudorizomas de las plantas
adultas (obs. pers.), y deben existir en las plantas j6venes aunque no florezcan, ya
que las plantas sobrevivieron durante el verano del segundo afio, rebrotando en el
otofio. Este mecanismo no parece ser la causa principal de mortalidad.

A la vista de los resultados encontrados no se puede concluir que la forma
de vida perenne esté mal adaptada al ambiente fisico de los pastizales mediterrdneos
de la Sierra Norte de Sevilla. Hay especies como P. aquatica mas sensible a la
sequia estival durante los estadios juveniles, pero otras como D. glomerata se
muestra bastante resistente a este factor. La actual distribucion de estas especies en
los pastos mediterrdneos de la Peninsula Ibérica, restringidas a las zonas més
hiimedas y eutrofas (Montoya, 1983, Rivas y Rivas,op. cit.,; Vacher 1984), no se
explica exclusivamente por sus caracteristicas adaptativas a los factores fisicos.
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2.B - ESPECIES ANUALES, COMPARACION CON PERENNES.

Para determinar si las especies anuales presentan caracteristicas que
indiquen que estdn mejor adaptadas que las perennes a las condiciones fisicas de los
pastizales mediterrdneos, se ha estudiado la respuesta a distintos contenidos de
nutrientes y humedad en tres especies anuales y se ha comparado con la de las
especies perennes que se acaban de estudiar.

1- METODOLOGIA.

A la vez que se cultivaron las especies perennes en el experimento
presentado en el apartado anterior, se cultivaron las anuales: Agrostis pourretii,
Vulpia geniculata y Bromus hordeaceus, signiendo una metodologia idéntica. Este
experimento se ha hecho en colaboracién con Jose Manuel Laffarga.

Se comparan solo dos tratamientos : Rico Himedo (RH) y Pobre Seco

(PS), que representan las situaciones més extremas de disponibilidad hidrica y
trofica y resumen bien las variaciones en el crecimiento de las plantas.

Se han analizado las mismas variables que en el caso anterior.

Para ver si las variables difieren significativamente entre especies dentro de
cada tratamiento, se han comparado mediante an4lisis de la varianza de una entrada.

Para ver si las variables difieren de forma significativa entre tratamientos
dentro de cada especie, se han comparado mediante el mismo andlisis.

La "respuesta” (R) a la disponibilidad de recursos (nutrientes y humedad)
se ha analizado a partir del cociente de las biomasas totales en medio Rico Himedo

y Pobre Seco (en logaritmos naturales):

R = Ln [biomasa total en medio RH / biomasa total en medio PS)
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Este criterio es equiparable al utilizado por Bradshaw et al. (1964) para el
andlisis de la respuesta a distintos niveles de nitr6geno en ocho especies de
gramineas. Dichos autores utilizan el cociente entre la méxima y la mfnima
produccion a seis concentraciones de nitrégeno. Este indice es un indicador de la
sensibilidad al estrés de las distintas especies (Shipley y Keddy, 1988). Las especies
més sensibles serian las que experimentan mayor decremento del crecimiento para
un decremento de recursos determinado.

2.- RESULTADOS.

Cuando las plantas se cultivan en medio Rico y Himedo (figura 2.11) la
biomasa total estd4 positivamente relacionada con el peso de semilla en las tres
especies anuales y la perenne P. aquatica : v = 0.997, p < 0.001, pero D. glomerata
queda fuera de la regresion, ya que presenta un valor de biomasa total muy inferior
al resto de las especies.

La biomasa aérea también aumenta con el peso de semilla (tabla 2.5), pero
las perennes tienden a presentar menor biomasa aérea que las anuales, a igualdad de
peso de semillas (P. aquatica presenta un valor més bajo que B. hordeaceus, mientras
que D. glomerata se aleja mucho de las demés especies). Por el contrario, la biomasa
subterrdnea tiende a ser proporcionalmente mayor en las perennes (en P. aquatica
es mayor que en B. hordeaceus y en D. glomerata es similar a A. pourretii). En
consecuencia, el cociente : subterrdneo / aéreo es significativamente mayor en las
perennes que en las anuales.

La relacién : superficie foliar / peso total (LAR) es similar en todas las
especies (tabla 2.5).

Las raices de las especies perennes muestran una relacién : longitud radical
/ peso radical (SRL) inferior a las anuales (tabla 2.5), lo que indica que tienen raices
maés gruesas.

Cuando el medio de cultivo es Pobre y Seco (tabla 2.6) las diferencias entre
especies dejan de ser significativas para casi todas la variables analizadas. No
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obstante D. glomerata mantiene una biomasa total, aérea y radical significativamente
inferior al resto de las especies.

El componente radical (tabla 2.6) mantiene las mismas diferencias, entre
anuales y perennes, que se encuentran en el tratamiento Rico y Himedo. Las
perennes presentan un cociente subterraneo / aéreo mayor (0 mayor proporcién de
raices) y una relacién longitud radical / peso radical (SRL) inferior.

Comparando el efecto de los dos tratamientaoms en cada especie (tabla
2.7), se observa que en todas ellas se produce un descenso de biomasa aérea,
subterrdnea y total, asi como de superficie foliar y longitud de raices, al descencer la
disponibilidad de recursos. La pérdida de peso total y aéreo es proporcionalmente
mayor en las especies de mayor peso de semilla.

El cociente subterrdneo / aéreo, por el contrario, aumenta al descender los
recursos (tabla 2.7).

La razén superficie foliar/peso total (LAR) disminuye en las especies
perennes, mientras que en las anuales no cambia de forma significativa (tabla 2.7).

La razén longitud radical / peso radical (SRL) se mantiene igual en todas las
especies salvo en A. pourretii que desciende (tabla 2.7).

La respuesta de las distintas especies a la disponibilidad de nutrientes y
humedad (figura 2.12) esté correlacionada positivamente con el peso de semilla (r
= 0.892, p <0.05). Las especies de mayor peso de semillas son las que mejor
responden al aumento de agua y nutrientes.

Esta respuesta también esta relacionada con la forma de vida, siendo mayor
en anuales que en perennes, a igualdad de peso de semilla. D. glomerata presenta un
valor muy inferior a V. geniculata, 1a anual de peso de semilla similar, y P. aquatica
también estd por debajo de B. hordeaceus, 1a anual de peso de semilla semejante.
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Figura 2.11 - Relacién entre el peso total de las plantas tras 8 semanas de cultivo en
condiciones productivas (Rico Himedo) y el peso de semilla : r = 0,997, p < 0.001.
agr = Agrostis pourretii , val = Vulpia geniculata , bro = Bromus hordeaceus , dac
= Dactylis glomerata , Pha = Phalaris aquatica
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peso de semilla (mg)

Phalaris

aquatica

1,23

glomerata

0,32

hordeaceus

1,74

Vulpia
geniculata

0,37

Agrostis
pourretii

0,03

PESO
TOTAL(g)

PESO
AEREO (g)

PESO
RADICAL (g)

SUB/AER

AREA
FOLIAR (cm?)

LAR(cmz/g)

LONGITUD
RADICAL (m)

SRL (cm /g)

Tabla 2.5 -

3,009 a
(0,778)

2,154 b
(0,407)

0,856 a
(0,427)

0,386 a
(0,140)

591 a
(153)

199 a
(42)

139,2 a
(54,1)

192,6 ¢
(30,7)

0,596 d
(0,204)

0,468 d
(0,169)

0,128 ¢
(0,038)

0,279 b
(0,040)

137 ¢
(49)

232 a
(26)

30,1b
(12,1)

2349 ¢
(29,8)

3,576 a
(0,635)

3,029 a
(0,464)

0,547 b
(0,253)

0,178 ¢
(0,070)

638 a
(53)

184 a
(47)

1922 a
(59,5)

374,8b
(72,3)

2,345 b
(0,741)

1,894 b
(0,659)

0,451 b
(0,086)

0,251d
(0,058)

421b
(156)

183 a
(43)

1529a
(47,4)

333,7b
(42,3)

1,103 ¢
(0,436)

0,937 ¢
(0,372)

0,166 ¢
(0,073)

0,178 ¢
(0,044)

241b
(144)

209 a
(35)

107,5a
(34,8)

679,7 a
(91,3)

Valores medios y desviaciones tipicas (entre paréntesis) de las distintas variables en el

tratamiento Rico Hamedo. Se comparan las diferencias entre especies (andlisis de la varianza de una
entrada), letras diferentes indican valores significativamente distintos: p < 0,05. SUB/AER = Biomasa
subterrdnea / Biomasa aérea. LAR (Leaf Area Ratio) = Superficie foliar / Biomasa total. SRL (Specific
Root Lenght) = Longitud radical / Biomasa radical.
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Phalaris Dactylis Bromus Vulpia Agrostis
aquatica glomerata  hordeaceus  geniculata  Pourretii
peso de semilla (mg) 1,23 0,32 1,74 0,37 0,03

PESO 1,066 a 0,343 b 0,963 a 0,972 a 0,718 a
TOTAL (g) (0,304) (0,173) (0,084) (0,189) (0,266)

PESO 0,643 a 0,235 b 0,705 a 0,763 a 0,553 a
AEREO (g) (0,116) (0,134) (0,086) (0,149) (0,210)

PESO 0423 a 0,108 ¢ 0,258 b 0209b 0,165 be
RADICAL(g)  (0.217) (0,045) (0,018) (0,055) (0,070)

SUB/AER 0,644 a 0,511 a 0,371b 0275 b 0,305 b
(0,262) (0,172) (0,060) (0,061) (0,092)

AREA 129 b 62 ¢ 197a 191 a 134 b
FOLIAR (cm?) (38) (29) (35) (45) (65)

LAR (cm?/g) 124 a 186 b 203 b 196 b 182 b
(28) (28) (24) 21) (20)

LONGITUD  588b 27,8 ¢ 95,5a 652 a 66,3 a
RADICAL (m) (12,3) (16,5) (21,9) (10,6) (24,7)

SRL (cm /g) 198,5 ¢ 273,7b 3714 a 3215 a 4255 a
(39,7) (25,8) (84,1) (51,9) (118,1)

Tabla 2.6 - Valores medios y desviaciones tipicas (entre paréntesis) de las distintas variables en el
tratamiento Pobre Seco. Se comparan las diferencias entre especies (analisis de la varianza de una entrada),
letras diferentes indican valores significativamente distintos : p <0,05. SUB/AER = Biomasa subterrérea /
Biomasa aérea. LAR (Leaf Area Ratio) = Superficie foliar / Biomasa total. SRL (Specific Root Lenght) =
Longitud radical / Biomasa radical.
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Phalaris  Dactylis Bromus Vulpia Agrostis

aquatica  glomerata  hordeaceus geniculata  pourretii

PESO
TOTAL (g)

PESO
AEREO (g)

PESO
RADICAL(g)
SUB/AER

AREA
FOLIAR (cm ?)

LAR
(em? /g)

LONGITUD
RADICAL (m)

SRL (cm /g)

Tabla 2.7 - Se indica si las variables presentadas en las tablas 2.5 y 2.6 difieren significativamente entre
tratamientos (andlisis de la varianza de una entrada): * = diferencia significativa (p < 0,05) ; ns = no
significativa. RH (Rico Himedo), PS (Pobre Seco).
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In (peso RH / peso PS)

1,4
bro X

vul

0.8 -
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In peso semilla (mg)

Figura 2.12 - Relaci6n entre la respuesta de las plantas a la disponibilidad de
recursos en el medio y el peso de semilla tras 8 semanas de cultivo.r = 0,892, p <
0,05. (peso RH = peso de las plantas en medio Rico Hiimedo, peso PS = peso de
las plantas en medio Pobre Seco) ; agr = Agrostis pourretii , vul = Vulpia geniculata
, bro = Bromus hordeaceus , dac = Dactylis glomerata , pha = Phalaris aquatica
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3 - DISCUSION.

El efecto de la humedad y los nutrientes sobre el crecimiento de las
especies anuales es similar al encontrado en P. aquatica y D. glomerata, que se
discute en el apartado anterior.

Cuando las plantas se desarrollan en condiciones de alta disponibilidad de
recursos el tamafo que alcanzan al final del experimento se correlaciona
positivamente con el tamaio de semilla, salvo en D. glomerata. Estos resultados
concuerdan con los de Laffarga y Leiva (1991) que encuentran la misma relacién
cuando se cultivan las mismas especies durante tiempos més cortos (tres semanas),
en condiciones de alta disponibilidad de nutrientes y agua.

A igualdad de peso de semilla existen diferencias morfol6gicas entre
especies anuales y perennes que concuerdan con las ya sefialadas por otros autores.
Las especies perennes presentan un componente subterrdneo proporcionalmente
mds importante que las anuales (Turkington y Cavers, 1978; Zangerl y Bazzaz, 1983;
Jackson y Roy, 1986; de Sousa y Vieira da Silva, 1987; Joffre et al. 1987) y sus raices
presentan menor longitud por unidad de peso, lo que representa una mayor
inversiobn de biomasa para la fabricacién de una unidad de longitud radical
(Bazilevich y Titlyanova, 1980; Leiva, 1986).

En numerosos trabajos se ha encontrado que las especies perennes
presentan menores tasas de crecimiento que las anuales (Scurfield, 1963; van
Dobben, 1967; Grime y Hunt, 1975; Turkington y Cavers, op. cit.; Jakson y Roy,
1986; Muller y Garnier, 1990, Laffarga y Leiva, 1991). También Harris (1967) y
Harris y Wilson (1970) encuentran menor crecimiento invernal en las especies
perennes durante el primer afio de vida. Su mayor inversién en el componente
radical ha sido sefialada como la causa de las inferiores tasas de crecimiento
(Jackson y Roy, op. cit.; van Dobben, op.cit.). Sin embargo, esta tendencia no
siempre se verifica (Bradshaw et al., 1964; Barbour, 1967). En nuestro caso solo se
aprecia claramente en D. glomerata, que con mayor inversién en el componente
radical que las especies anuales, alcanza un tamafio final muy inferior. No ocurre lo
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mismo en P. aquatica, que también invierte més en raices que las anuales, pero
alcanza un tamafio final que est4 entre los més altos del conjunto.

La respuesta a la disponibilidad de nutrientes y agua, que es un indicador de
la sensibilidad de las plantas al estrés (Shipley y Keddy, 1988), también se
correlaciona positivamente con el peso de semilla. Las especies con mayor peso de
semilla parecen més sensibles a las restricciones de agua y nutrientes. No obstante
existen diferencias entre anuales y perennes. Las perennes tienden a ser
relativamente menos sensibles que las anuales de peso de semilla similar,
especialmente D. glomerata, cuya respuesta al aumento de recursos en el medio es
muy baja.

Segin estos resultados las especies de semilla mas grande estarfan bien
adaptadas para desarrollarse en condiciones de alta fertilidad, donde alcanzarfan un
alto crecimiento y presentarfan mayor capacidad competitiva, pero se verian
desfavorecidas en condiciones de recursos limitantes, al ser mds sensibles a las
limitaciones de nutrientes y agua. Por el contrario, las especies de semilla pequefia
se verian menos afectadas en condiciones adversas, donde podrian resistir mejor, ya
que son menos sensibles a las restricciones. Fernandez et. al. (1989) también
encuentran que existe relacion entre el peso de semillas de las especies anuales y la
adversidad del medio. Las especies de semilla pequefia (0,01 a 1 mg) predominan en
condiciones adversas, mientras que las de semilla grande (1 a 100 mg) son
dominantes en condiciones de mayor fertilidad. Igualmente Gurevitch et al. (1990)
encuentran una jerarquia de superioridad competitiva, entre distintas especies, igual
ala jerarquia de sus pesos de semilla.

Entre las dos formas de vida, las perennes tienden a ser menos sensibles a
las limitaciones del medio que las anuales de peso de semilla similar, especialmente
D. glomerata. Ello indica que estas tiltimas son m4s tolerantes a las restricciones que
las anuales. Estas diferencias que se manifiestan a nivel de pldntula son légicas
entre dos formas de vida que afrontan las variaciones temporales en el medio de
forma totalmente diferente. A la escala temporal que se desarrollan las anuales, las
condiciones ambientales son mucho menos restrictivas, ya que completan su
desarrollo y producen las semillas durante el periodo hiimedo del afio. Su estrategia
esté dirigida a evitar las limitaciones hidricas durante la estacién critica (McWilliam
y Kramer, 1968), presentando una fenologia muy independiente de la duracién de la
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estacion hiimeda, sin diferencias en la floracién ni en la salida reproductiva entre
plantas sometidas a periodos hiimedos de distinta duraci6n (Jackson y Roy, 1986).
Las perennes son mucho més longevas, de forma que las condiciones ambientales
presentan un rango de variacién mucho mas importante, con periodos estivales muy
restrictivos. Su ciclo de crecimiento estd acoplado a la duracién de la estacién
hiimeda, alargando su crecimiento cuando se alarga la estacién, y sufriendo una
dormancia estival que estd "inducida" por las condiciones climéticas como un
mecanismo de escape a la sequia (Silsbury, 1960; Hoen, 1968).

Estos resultados muestran que ambas formas de vida parecen bien
adaptadas a las condiciones fisicas mediterrdneas, aunque con estrategias diferentes.
En este sentido, Southwood (1988) indica la existencia de diferentes soluciones
adaptativas frente a una situacién ambiental particular. La hipétesis de que las
gramineas anuales estan mejor adaptadas que las perennes al ambiente fisico
mediterrdneo se debe rechazar. Ambos grupos incluyen especies que parecen bién
adaptadas a las distintas situaciones que se pueden encontrar, desde las més ricas y
himedas (las de elevado peso de semilla y alta capacidad de respuesta al aumento
de recursos) a las mds pobres y secas (las de bajo peso de semilla y escasa capacidad
de crecimiento).
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3 - RESPUESTA A LA DEFOLIACION Y AL PASTOREO INTENSO EN
ESPECIES ANUALES Y PERENNES.
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El objetivo de este estudio es analizar como afecta la defoliacién y el
pastoreo intenso al crecimiento y la supervivencia de las especies anuales y
perennes.

El estudio se ha abordado mediante la realizacion de tres experiencias :

En primer lugar se analiza el efecto de la defoliacion sobre el crecimiento y
la morfologia de las plantas de las tres especies anuales: Agrostis pourretii, Vulpia
geniculata, Bromus hordeaceus, y las dos perennes: Dactylis glomerata y Phalaris
aquatica, distinguiendo en estas dltimas entre las plantas en su primer afo de viday
los adultos de varios afos de edad.

Los resultados de esta experiencias se contrastan con un estudio de la
evolucién de la frecuencia de las especies en el campo, bajo pastoreo continuo y bajo
proteccifn.

A raiz de los resultados obtenidos, se estudia el efecto de la defoliaci6n
sobre el rebrote otoial de perennes.

1- METODOLOGIA.

1.1- Respuesta a la defoliacién de las especies anuales y perennes en condiciones
favorables y adversas.

En el invierno de 1987 se extrajeron 20 plantas de P. aquatica (clones de
tamano similar) y otras tantas de D. glomerata (macollas de tamafio homogéneo) en
la zona de estudio, y se plantaron en macetas de 3.500 cm® de volumen llenas de
arena de rio lavada y suelo procedente de la parcela experimental, mezclados al
50%. Las plantas se mantuvieron en invernadero durante tres afnos para su
aclimatacién. En septiembre de 1989, antes del rebrote otofial, se separaron una
serie de propagulos vegetativos de estas plantas y se sembraron en tubos de PVC, de
15 ¢m de didmetro x 50 cm de profundidad, llenos de arena de rio lavada,
manteniéndose en el invernadero.
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En P. aquatica cada propagulo vegetativo estaba formado por un segmento
verde de una cafia floral, con yemas en su base, y parte de las raices asociadas. En D.
glomerata, por un tallo vegetativo, con parte de las hojas secas del ciclo anterior y
parte de las raices asociadas. Todos los propédgulos se pesaron antes de sembrarlos y
se estim6 el peso seco de las raices y la parte aérea, pesando 10 prop4gulos anélogos,
de cada especie, secados en estufa a 80 °C durante 48 h.

En noviembre de 1989, cuando los propagulos vegetativos de las perennes
ya habian rebrotado, se pusieron a germinar semillas de Agrostis pourretii, Vulpia
geniculata, Bromus hordeaceus, Phalaris aquatica y Dactylis glomerata, en tubos
idénticos y en las mismas condiciones que los propégulos vegetativos de perennes.
Todas las plantas se regaron diariamente con agua y una vez a la semana con
solucién nutritiva Long Ashton, para su mantenimiento.

El 25 de enero de 1990 se seleccionaron 20 individuos de cada especie,
procedentes de semilla, de tamaio similar, y 20 propagulos vegetativos de tamafio
homogéneo de las especies perennes. Se sometieron a dos tratamientos de cultivo :
Rico y Himedo (RH) y Pobre y Seco (PS). Estos tratamientos son iguales a los
descritos en experimentos anteriores (capitulo segundo). La experiencia anterior
habia demostrado que la comparacién de estos tratamientos extremos es la de mayor
significacion y més utilidad por la simplificacién que supone.

Tras cuatro semanas de cultivo en estas condiciones, se aplicaron los
tratamientos de defoliacién con dos intensidades ; Suave (def.S) y Fuerte (def.F).

- La Defoliacion suave se realiz6 extrayendo inicialmente el 75% de la
superficie foliar, para evitar el autosombreado de las plantas. Posteriormente se
extrajo, una vez a la semana, la misma proporcién del nuevo tejido producido.

- La Defoliacién fuerte consisti6 en la extraccién inicial del 88% de la
superficie foliar y trés extracciones posteriores, una vez a la semana, del nuevo tejido
producido, con el mismo porcentaje de extraccion (88 %). A partir del cuarto corte y
dado que la evolucién de la biomasa extraida en los primeros cortes no diferia
significativamente entre tratamientos, se intensific6 el procedimiento cortando
semanalmente las plantas a una altura de 5 cm del suelo.
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En total se realizaron 9 cortes en ambos tratamientos .

Se pusieron 5 réplicas por especie, procedencia (anuales, perennes de
semilla y de propégulos vegetativos) y tratamiento, utilizdndose un total de 140
plantas .

El 26 de abril se extrajeron todas las plantas, se lavaron las raices para
eliminar la arena y se separaron de la parte aérea. Ambas fracciones se secaron en
estufa a 80 °C durante 48 h, pesandose después.

Durante el perfodo de estudio (25 de enero al 26 abril) la duracién del dia
evolucion6 de 10,5 h a 13,0 h. La temperatura media maxima del invernadero fue de
35,02Cy la minima de 11,6 °C

1.1.1- Variables analizadas y tratamiento de los datos

A partir de la biomasa aérea y subterrdnea al final del experimento, y la
biomasa extraida en los sucesivos cortes se han calculado distintas variables e
indices:

Biomasa aérea = biomasa aérea al final + biomasa extraida en los 9 cortes

Biomasa radical = biomasa de las raices al final del experimento.

* (en los propagulos vegetativos de las especies perennes, a las variables anteriores se les
ha restado la biomasa aérea y radical heredada del ciclo anterior, para eliminar la variabilidad inicial

entre réplicas).

Subterrineo / Aéreo = biomasa radical / biomasa aérea

Tasa de Reduccién por defoliacién (Rd), o decremento de biomasa en los
tratamientos con defoliacién Fuerte respecto a los tratamientos con defoliacion

Suave, en porcentaje:

biomasa media en el tratamiento (def.S) - biomasa media en el tratamiento (def. F)

Rd = 100 x :
biomasa media en el tratamiento (def.S)
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Para ver si las diferencias en la disponibilidad de recursos y en la intensidad
de la defoliacién producen diferencias en la biomasa de las plantas, se ha realizado
un andlisis de la varianza de doble entrada, para cada especie. Esto también permite
evaluar si hay interacciones entre tratamientos. Ademdés se ha calculado la
contribucion de cada tratamiento a la variacién total, para ver la importancia relativa
del nivel de recursos disponibles y de la intensidad de defoliacién (Sokal y Rholf,
1969).

1.2- Evolucién temporal de la frecuencia de las especies en el campo bajo distinta
intensidad de pastoreo.

En el invierno de 1988 se escogieron dos parcelas permanentes de 1x 10 m
en el 4rea de estudio, donde existian rodales establecidos de P. aquatica, y se
sefialaron con clavos fijos al suelo. Una de las parcelas se establecié en la zona
protegida del pastoreo y la otra en la zona adyacente con pastoreo libre.

Para estimar la frecuencia de la especie se extendié una malla sobre cada
parcela, con cuadros de 20 x 20 cm de luz (5 x 50 cuadros) anotandose en cada
muestreo los cuadros en los que aparecian plantas enraizadas. El muestreo se repiti6
7 veces durante cuatro afios agricolas : en el invierno y la primavera del afio 87/88
(30/1/88 y 18/5/88); en el otofio y principios del verano del afio 88/89 (29/11/88 y
3/6/89); en el invierno y la primavera del afio 89/90 (23/12/89 y 25/5/90) y en el otofo
del afo 90/91 (16/11/90).

En D. glomerata no se pudo realizar un estudio similar debido a la baja
representacion de esta especie en la zona.

La estima de la frecuencia de las especies anuales : Agrostis pourretii, Vulpia
geniculata 'y Bromus hordeaceus, ha sido proporcionada por Isabel Roldé4n, que la ha
estimado en la misma zona y con el mismo método. Dos parcelas permanentes de
0,4 x 30 m se establecieron en el 4rea de estudio, una en la zona protegida y otra en
la zona adyacente con pastoreo libre. Sobre cada parcela se extendi6 una malla con
cuadros de 20 x 20 cm de luz (2 x 150 cuadros) y se anotaron en cada muestreo los
cuadros donde habia plantas enraizadas de cada especie. Los muestreos se
realizaron en mayo de los afios 1989, 1990y 1991.
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La frecuencia de cada especie se expresa como el porcentaje de cuadros
ocupados respecto al ntimero total de cuadros muestreados en cada parcela (Moore
y Chapman, 1976).

1.3 - Efecto de la defoliacién sobre el rebrote otofial de perennes bajo dos
tratamientos de abonado.

En la primavera del afio 1989 se escogieron dos parcelas de 5 x 2 m, con
rodales homogéneos de P. aquatica en la zona protegida del ganado del 4rea de
estudio. Otras dos parcelas de las mismas dimensiones se establecieron sobre
rodales de D. glomerata. Estas ltimas parcelas corresponden a las sembradas con
Dactylis glomerata en 1984 (ver apartado III). Una de las parcelas de cada especie se
abon6 con NO3NH4 en la primavera (21/3/89), a razén de 40 Kg de N/ Ha y se
repiti6 la misma dosis de abonado al invierno siguiente (10/1/90). La otra parcela se
mantuvo sin abonar.

En cada parcela se dispusieron dos cuadros de 50 x 50 cm. En el caso de P.
aquatica sobre rodales densos, en el caso de D. glomerata al azar, ya que la densidad
de plantas era alta y homogénea.. En uno de los cuadros de las parcelas abonadas y
en otro de las parcelas sin abonar se corté mensualmente la parte aérea de las
plantas a 5 cm de altura. Se realizaron 6 cortes en total, el primero al comienzo del
invierno (7/12/89) y el Gltimo al final de la primavera (10/5/90).

Se ha estudiado el efecto de cada tratamiento sobre la frecuencia de tallos
enraizados (Moore y Chapman, 1975). Para ello en cada cuadro se establecieron 11
lineas de 50 cm de longitud, cuyos extremos se sefialaron con clavos en el suelo. En
cada linea se muestrearon 25 puntos separados 2 cm entre si, colocando una aguja
vertical en cada punto. Los puntos en que el extremo de la aguja tocaba un tallo
enraizado de la especie, se anotaron como presencias. En total se muestrearon 275
puntos por cuadro. La frecuencia de los tallos enraizados se ha calculado como el
cociente entre el niimero de presencias y el ntimero de puntos muestreados.

El muestreo se repitié tres veces : en diciembre de 1989, mayo de 1989 y
noviembre de 1990, las dos primeras veces para ver la evolucién de la frecuencia de
los tallos enraizados a lo largo del afio, y la tltima para ver el rebrote otofial
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En D. glomerata no fué posible discriminar los tallos rebrotados y no
rebrotados en el otofio, dado lo compacto de las macollas de esta especie. Al no
poderse cuantificar el rebrote, los resultados no se han incluido en el trabajo.

2 - RESULTADOS.

2.1- Respuesta a la defoliacion de las especies anuales y perennes en condiciones
favorables y adversas.

2.1.1 - Importancia relativa de los tratamientos : recursos disponibles e intensidad de
defoliacion.

Los anélisis de la varianza de doble entrada (tablas 3.1, 3.2 y 3.3) muestran
que en casi todas las especies las variables analizadas cambian significativamente al
cambiar el nivel de recursos disponibles (nutrientes-humedad) y la intensidad de la
defoliacién. Sin embargo, entre ambos tratamientos no se producen interacciones
significativas, salvo algunas excepciones, lo que indica que las respuestas de las
plantas a la disponibilidad de recursos y a la intensidad de defoliacién varfan de
forma independiente.

En todas las especies la biomasa total y la biomasa aérea (tablas 3.1y 3.2)
varian més por efecto de los recursos disponibles que por la intensidad de
defoliacién. Mientras que el nivel de recursos explica més del 50% de la variacién de
la biomasa total y mas del 75% de la variacion de la biomasa aérea, la intensidad de
defoliacién explica alrededor del 20% de la variacién de cada una de estas variables.

La biomasa subterrédnea, sin embargo, se ve més afectada por la intensidad
de la defoliacién que por el nivel de recursos disponibles (tabla 3.3), ya que la
contribucién del primer tratamiento a la variacion total (mas del 40%) es mucho
més importante que la contribucién del segundo (menos del 21%). La tnica
excepcidn la constituye V. geniculata, en la cual el nivel de recursos explica mayor
proporcién de la variacién total (52,3%), aunque la contribucién de la defoliacién
sigue siendo importante (36,9%).
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BIOMASA TOTAL

Recursos

Defoliacion Interaccién

A. pourretii

V. geniculata

B. hordeaceus

D. glomerata

(de semilla)

P. aguatica
(de semilla)

D. glomerata
(prop. veg.)

P. aquatica
(prop. veg.)

¥** 65,23

¥** 64,39

**% 78,65

*%* 65,82

*** 82,79

*** 55,38

*** 85,65

* 13,18

** 18,07

** 10,00

** 14,37

** 7,01

** 28,96

xx% 9’77

**% 8 57

Tabla 3.1 - Porcentaje de la variacion en la "Biomasa total" explicada por el anslisis (Total) y
contribucién de la disponibilidad de recursos (Recursos) y la intensidad de defoliacién (Defoliacién)
a la varianza total. Se indica si las diferencias producidas por cada tratamiento son significativas y si
hay interacciones entre tratamientos : * = p < 0,05; ** = p < 0,01 *** = p < 0,001; ns = no

significativo.
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BIOMASA AEREA

Recursos

Defoliacién Interaccién

A. pourretii

V. geniculata

B. hordeaceus

D. glomerata

(de semilla)

P. aquatica

(de semilla)

D. glomerata

(prop. veg.)

P. aquatica
(prop. veg.)

*** 78,14

**% 76,72

*x% 85,18

*x* 84,75

**x 89,77

*** 76,61

*** 04,03

** (09,36

** 05,20

* 03,90

* 03,35

**11,19

** 02,82

Tabla 32 - Porcentaje de la variacién en la "Biomasa aérea" explicada por el analisis (Total) y
contribucién de la disponibilidad de recursos (Recursos) y la intensidad de defoliacion (Defoliaci6n)

a la varianza total. Se indica si las diferencias producidas por cada tratamiento son significativas y si
hay interacciones entre tratamientos : * = p 0,05; ** = p 0,01; *** = p 0,001; ns = no significativo.
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BIOMASA RADICAL

Defoliacion Recursos Interacciéon

A. pourretii ** 43,76 *20,02

V. geniculata ***40,98 *** 58,14

B. hordeaceus **% 76,90

D. glomerata * 52,99 **% 20,38

(de semilla)

P. aquatica ** 4298

(de semilla)

D. glomerata *** 76,68
(prop. veg.)

P. aquatica *%* 58,48
(prop. veg.)

Tabla 3.3 - Porcentaje de la variacién en la "Biomasa radical" explicada por el andlisis (Total) y
contribucién de la intensidad de defoliacién (Defoliacién) y la disponibilidad de recursos (Recursos)
a la varianza total. Se indica si las diferencias producidas por cada tratamiento son significativas y si
hay interacciones entre tratamientos : * = p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001; ns = no
significativo.
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TASAS DE REDUCCION POR DEFOLIACION EN MEDIO RH

Rd = 100 [Bm (def.S) - Bm (def.F)]/ Bm (def. S)

Biomasa total Biomasa aérea  Biomasa radical

A. pourretii

V. geniculata 54.3 **=*

B. hordeaceus

D. glomerata

(de semilla)

P. aquatica
(de semilla)

D. glomerata
(p. vegetativo)

P. aquatica
(p. vegetativo)

Tabla 3.4 - Tasas de reducci6n por defoliacién de la biomasa total, aérea y radical en condiciones
de cultivo productivas (RH = Rico Himedo); Bm (def. S) = biomasa media en el tratamiento con
defoliacién suave; Bm (def. F) = biomasa media en el tratamiento con defoliaci6n fuerte. Se indica
si las diferencias en los valores absolutos son significativas (an4lisis de la varianza de una entrada).
*=p <005 ** = p < 0,01 *** = p <0,001; ns = no significativo.
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TASAS DE REDUCCION POR DEFOLIACION EN MEDIO PS

Rd = 100 [Bm (def.S) - Bm (def.F)] / Bm (def. S)

Biomasa total Biomasa aérea  Biomasaradical

A. pourretii

V. geniculata 22,0 *** 28.9 ***

B. hordeaceus

D. glomerata

(de semilla)

P. aquatica
(de semilla)

D. glomerata
(p. vegetativo)

P. aquatica
(p. vegetativo)

Tabla 3.5 - Tasas de reduccion por defoliacién de la biomasa total, aérea y radical en condiciones
de cultivo improductivas (PS = Pobre Seco); Bm (def. S) = biomasa media en €l tratamiento con
defoliacién suave; Bm (def. F) = biomasa media en el tratamiento con defoliaci6n fuerte. Se indica
si las diferencias en los valores absolutos son significativas (anélisis de la varianza de una entrada).
* = p < 0,05 ** = p <0,01; *** = p < 0,001; ns = no significativo.
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medio Rico Himedo

subterraneo / aéreo
0,5

04 ns

02

=

0,1

. Pha
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Agr vul Bro Dac s. Pha s. Dac p.

O
<

B ocroiiacion Suave U] defoliacion Fuerte

Figura 3.1 - Razdn biomasa subterrdnea / biomasa aérea en las distintas especies
en condiciones de cultivo productivas. Se comparan los tratamientos con defoliacion
suave frente a los tratamientos con defoliacion fuerte (anélisis de la varianza de una
entrada): * = p 0,05; ** = p 0,01 ; ns = diferencias no significativas. Agr = A.
purretii, Vul = V. geniculata, Bro = B. hordeaceus, Dac = D. glomerata, Pha = P.
aquatica. (s. = plantas de semilla; p.v. = propdgulos vegetativos)
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medio Pobre Seco

subterraneo / aéreo

i

Agr Vul Bro Dac s. Pha s. Dac p.v. Phap.v.

O

B ocoliacion Suave Y/} defoliacion Fuerte

Figura 3.2 - Raz6n biomasa subterrdnea/ biomasa aérea en las distintas especies en
condiciones de cultivo improductivas. Se comparan los tratamientos con defoliacion
suave frente a los tratamientos con defoliacion fuerte (anélisis de la varianza de una
entrada): * = p 0,05; ** = p 0,01 ; ns = diferencias no significativas. Agr = 4.
purretii, Vul = V. geniculata, Bro = B. hordeaceus, Dac = D. glomerata, Pha = P.
aquatica. (s. = plantas de semilla; p.v. = propagulos vegetativos)
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2.1.2 - Efecto de la defoliacién intensa.

La defoliacién intensa reduce fundamentalmente la biomasa radical de las
plantas (tablas 3.4 y 3.5), pero la magnitud de la reducci6n varfa en funcién de las
caracteristicas del medio de cultivo.

En anuales y perennes procedentes de semilla, el efecto de la defoliacién
intensa es més importante cuando la disponibilidad de recursos en el medio es alta
(tratamiento RH, tabla 3.4), condiciones que favorecen el crecimiento. En estas
condiciones la biomasa radical se reduce de forma significativa en todas las
especies, con valores comprendidos entre el 30 % y el 55 %, mientras que las
reducciones de biomasa aérea, menos importantes, presentan valores préximos al
20%, y en algunas de las especies no son significativas. La morfologia de las plantas
también experimenta cambios por la defoliacién intensa, produciéndose un
decremento en el cociente subterréneo / aéreo 6 menor alocacion de biomasa hacia
las raices (figura 3.1), significativa en todas las especies salvo en P. aquatica.

El efecto de la defoliacién es menos importante cuando la disponibilidad de
recursos es baja (tratamiento PS, tabla 3.5), condiciones que no favorecen el
crecimiento. La biomasa radical solo se reduce significativamente en dos de las
especies (V. geniculata y B. hordeaceus) y con bajas tasas de reduccién. La biomasa
aérea sigue reduciéndose poco, menos que en el tratamiento RH, y no se producen
cambios significativos en el cociente subterrdneo / aéreo (figura 3.2) en ninguna
especie, salvo en D. glomerata.

Los propédgulos vegetativos de las especies perennes se comportan de forma
distinta frente a la defoliaci6n intensa (tablas 3.4 y 3.5). Los mayores efectos se
producen en condiciones de baja disponibilidad de recursos (tratamiento PS, tabla
3.5), con fuertes reducciones de biomasa total, aérea y subterrdnea, mucho mayores
que las observadas en las plantas de semilla. Este comportamiento parece estar
relacionado con una mayor capacidad de crecimiento de los propagulos vegetativos
en condiciones improductivas en comparaci6n a las plantas de semilla (tabla 3.6). Al
comparar el efecto que tienen los recursos sobre el crecimiento de perennes
procedentes de semilla y de propégulos vegetativos, se observan mayores diferencias
de peso al cambiar el nivel de recursos en plantas de semilla, que dependen de los
nutrientes externos para crecer. En los propégulos vegetativos, que pueden utilizar
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reservas heredadas de ciclos anteriores para mantener el crecimiento, las diferencias
de peso son menores.

Las reducciones de biomasa por defoliacién intensa son bajas, y no siempre
significativas, en condiciones de alta disponibilidad de recursos (tabla 3.4).
propégulos plantas

vegetativos de semilla

D. glomerata 0,39 0,47

P. aquatica 0,69 0,92

Tabla 3.6 - Respuesta al nivel de recursos disponible (R) en plantas
suavemente defoliadas de las especies perennes (se analiza mediante el
mismo indice utilizado en el capitulo 2.B).

R = Ln [Bm total (RS def. S) / Bm total (PS def. S)]
Bm total (RH def.S) : biomasa total (media) en medio Rico Hiimedo con
defoliacion suave

Bm total (PS def. F) : biomasa total (media ) en medio Pobre Seco con
defoliaci6n fuerte

2.1.3 - Diferencias entre especies en la respuesta a la defoliacion.

Existen diferencias en la respuesta a la defoliacién entre las dos formas de
vida, notables principalmente cuando no hay limitaciones de recursos en el medio
(tratamiento RH, tabla 3.4), pero solo afectan al componente radical. La reduccién
de la biomasa radical es mayor en las especies anuales que en las perennes. Estas
diferencias se mantienen, con menor intensidad, en condiciones de recursos
limitantes (tratamiento PS, tabla 3.6).

Dentro de las anuales también existen diferencias entre especies en la
intensidad de la respuesta a la defoliacién (tablas 3.4 y 3.5). V. geniculata es la
especie que manifiesta mayor sensibilidad, presentando las mayores reducciones de
biomasa aérea y biomasa total, lo que ocurre en cualquier medio de cultivo.
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Entre las perennes, D. glomerata siempre sufre mayores reducciones de
biomasa radical que P. aquatica (tablas 3.5y 3.6) y a diferencia de la segunda especie
en D. glomerata cambia significativamente el cociente subterrdneo / aéreo (figuras
3.1y 3.2). Esto ocurre en cualquier medio de cultivo y tanto en plantas de un afio
como en propagulos vegetativos.

2.2 - Evolucién temporal de la frecuencia de las especies en el campo bajo distinta
intensidad de pastoreo.

La utilizacién del pastizal durante el periodo de estudio (1988-1991) se
describe en el capitulo primero. La mayor presién de pastoreo se produjo durante el
afno 1990 (1,5 cabezas / Ha / ano), mientras que durante los tres afios restantes las
cargas ganaderas medias fueron inferiores (0,5 cabezas / Ha. / afio).

Entre las especies anuales estudiadas, existen claras diferencias en la
dindmica interanual en relacién al régimen de pastoreo (figuras 3.3, 3.4 y 3.5),
contrastando el comportamiento de A. pourretii y B. hordeaceus frente al de V.
geniculata. Las dos primeras especies no parecen afectarse por el aumento de la
presi6én ganadera, ya que las variaciones de la frecuencia siguen la misma pauta en la
zona protegida y en la zona pastada (A. pourretii disminuye su frecuencia en la
primavera de 1990, con tendencia a la recuperacién en la primavera siguiente; B.
hordeaceus presenta un ligero aumento en la zona protegida en la primavera de
1990, con valores similares en ambas zonas a la primavera siguiente). Sin embargo ,
V. geniculata se ve muy afectada por la intensificacién del pastoreo, disminuyendo
fuertemente su frecuencia en primavera en (1990), el afio de mayor presién. En en la
zona protegida mantiene una frecuencia similar durante los trés afos de estudio.

La perenne P. aquatica también evoluciona de forma diferente en funcién
del régimen de pastoreo (figura 3.6). Mantiene sus efectivos bastante constantes en
la zona protegida, pero no en la zona pastada, donde acusa una fuerte recesién en el
otofio de 1991, tras una afno de intenso pastoreo. Esto se debe a la desaparicién,
dicho otofio, de rodales completos que se habian mantenido desde el principio del
estudio hasta la primavera anterior (figura 3.8). De este modo la respuesta de esta
especie al pastoreo intenso se produce con un tiempo de retardo de un ciclo anual al
siguiente.
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La perenne P. aguatica no acusa cambios importantes relacionados con las
caracteristicas climéticas de los afios de estudio (figura 3.6). No se observan cambios
en su frecuencia en la zona protegida durante los cuatro afios (1988 - 1991), a pesar
de que fueron muy contrastados en precipitaciones y duracién de las estaciones
hiimedas y secas (capitulo segundo). Los rodales existentes al principio del estudio
se mantienen hasta el final (figura 3.7), aunque con un cierto reajuste interno.

2.3 - Efecto de la defoliacién sobre el rebrote otonal de perennes bajo dos
tratamientos de abonado.

El corte periédico de la parte aérea de P. aquatica (tabla 3.8) reduce el
rebrote otofal de las plantas no abonadas, pero no el de las plantas abonadas. En el
primer caso la proporcién de rebrote en las parcelas cortadas es del 27,4% frente al
40,3% en las parcelas no cortadas.

La frecuencia de tallos enraizados (tabla 3.8) se incrementa de enero a
mayo, tanto en las parcelas cortadas como en las no cortadas, siendo los incrementos
superiores en las parcelas abonadas con nitrégeno.
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Agrostis pourretii

frecuencia
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Figura 3.3 - Evolucién de la frecuencia de Agrostis pourretii en el campo, a lo largo
de tres afios de estudio, en parcelas sometidas a distinto régimen de pastoreo
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Bromus hordeaceus

frecuencia
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Figura 3.4 - Evoucién de la frecuencia de Bromus hordeaceus en el campo, a lo
largo de tres afos de estudio, en parcelas sometidas a distinto régimen de pastoreo
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Vulpia geniculata

frecuencia
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Figura 3.5 - Evoluci6n de la frecuencia de Vulpia geniculata en el campo, a lo largo

de tres afios de estudio, en parcelas sometidas a distino régimen de pastoreo.
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Phalaris aquatica

frecuencia
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Figura 3.6 - Evolucién de la frecuencia de Phalaris aquatica en el campo, a lo largo
de cuatro afios de estudio, en parcelas sometidas a distinto régimen te pastoreo
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PROTEGIDO

30 /1/88 16 /11/90

[]20 em

Figura 3.7 - Presencia de Phalaris aquatica en la parcela protegida del
pastoreo, en el invierno de 1987/88 y en el otofio de 1990/91. Se
representan en negro los cuadros donde habia plantas enraizadas y en
blanco los cuadros donde no las habia.
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PASTADO

30 /1/88 16 /11/90

.y

[] 20 cm

Figura 3.8 - Presencia de Phalaris aquatica en la parcela con pastoreo
libre, en el invierno de 1987/88 y en el otofio de 1990/91. Se representan
en negro los cuadros donde habia plantas enraizadas y en blanco los
cuadros donde no las habia.
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tratamiento  frecuencia

diciembre

frecuencia
mayo

frecuencia proporcion
rebrote™”)

aumentos

€nero-mayo noviembre

20,6%

18,2%

30,1%

29,2%

32,7%

28,3%

52,1%

53,0%

12,1% 13,2% 40,3%

10,1% 7,7% 27,4%

22,0% 17,5% 33,6%

23,8% 19,3% 36,4%

tabla 3.8. Frecuencia de tallos enraizados de Phalaris aquatica en invierno (diciembre 1989), primavera

(mayo 1989) y otofio (noviembre 1990). Se indican los aumentos entre diciembre y mayo, y la

proporcion de rebrote en el otoﬁo(l)

= tallos que rebrotan en noviembre, respecto a los tallos

existentes en mayo. N (no abonado); N * (abonado); Cor (no cortado); Cor + (cortado).
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3 - DISCUSION

Los resultados obtenidos en condiciones controladas muestran que las
variaciones en biomasa de las plantas dependen mas de los recursos disponibles que
del grado de defoliacién. Una correspondencia con este comportamiento puede
verse en los resultados de Rosiere (1987) en pastos de California. Dicho autor,
comparando la produccién de pastizales entre distintos regimenes de pastoreo y
entre afos climatologicamente contrastados, encuentra que las condiciones
ambientales afectan més a la produccién que el régimen de pastoreo.

La respuesta de las plantas a la defoliacibn muestra importantes
interferencias con los procesos de crecimiento, produciéndose altas respuestas
cuando el crecimiento es alto y a la inversa. Por ello, las especies anuales y las
perennes de semilla sufren las mayores tasas de reduccién por defoliacién intensa
cuando hay altos niveles de recursos que favorecen el crecimiento (tratamiento
Rico Humedo), pero se afectan poco cuando los recursos son limitantes
(tratamiento Pobre Seco). La causa de este comportamiento debe estar relacionada
con que la eliminacién de biomasa fotosintética reducir4 m4s el crecimiento total de
las plantas cuanto més activo sea el crecimiento por unidad de biomasa. No
obstante, algunos autores también han indicado que en condiciones secas (las cuales
incluimos en el tratamiento improductivo) el efecto de la defoliacién es menor
porque aumenta la disponibilidad de agua, por reduccién de la superficie de
transpiracién, y las plantas pueden mantener un crecimiento més alto de lo
esperable (Caldwell et al., 1981).

La defoliacién intensa afecta fundamentalmente al crecimiento de las
raices, que se reduce notablemente en todas las especies, pero afecta menos al
componente aéreo. Esto coincide con la afirmacién de Singh et. al. (1980), quienes
indican que una eliminacién del follaje demasiado frecuente lleva a un declive de la
produccién, que se manifiesta primero en las raices, y solo més tarde en la fraccién
aérea. Diferentes autores han observado este mismo efecto en gramineas de
distintos hébitats (Buwai y Trlica, 1977; Detling et al., 1979; Coughenour et al., 1985
b) y también ha sido constatado en pastizales sometidos a distinta intensidad de
siega (Fiala y Studeny, 1988) y de pastoreo (Chapin y Slack, 1979; Holland y Detling,
1990). El cese del crecimiento radical que se produce tras la eliminacién de hojas y
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tallos estd relacionado con un cese de alocacién de carbohidratos solubles desde la
parte aérea a las rafces (Davidson y Milthorpe, 1966; Steinke y Booysen, 1968).

Como consecuencia de la reduccién del componente radical cambia la
morfologia de las plantas, pero estos cambios estdn condicionados por la
disponibilidad de recursos. El crecimiento de las plantas sometidas a restricciones se
ve estimulado en la direccién en la que actiia la restriccién (Tilman, 1988), por lo
que el comportamiento frente a la defoliaci6n es mas plastico al no ser limitantes los
recursos. El efecto de altos niveles de nutrientes y humedad limitando el
crecimiento radical y estimulando el aéreo ha sido sefialado por diferentes autores
(Berendse, 1981; Davidson, 1969; Gregory et al., 1984; Coughenour et al. 1985.a;
Leiva, 1986; Belanger et al. 1989). La menor plasticidad cuando los recursos son
escasos debe ser el resultado del efecto contrapuesto de los recursos limitantes (que
estimula el crecimiento radical) y la defoliacién intensa (que lo inhibe).

Las especies anuales presentan diferencias en la capacidad de resistir el
pastoreo intenso. Las mismas diferencias entre especies se encuentran en la
respuesta a la defoliacién intensa en condiciones controladas. A. pourretii y B.
hordeaceus son capaces de resistir fuertes presiones del ganado, como las que se
produjeron en el pastizal en 1990 (1,5 reses / Ha / afio), manteniendo su frecuencia
sin cambios importantes. Estos resultados coinciden con los de Joffre (1987) en la
Sierra Norte de Sevilla, quien encuentra que ambas especies se muestran insensibles
al pastoreo continuo. Igualmente Rosiere (1987), en pastizales californianos,
encuentra una importante tolerancia al pastoreo en Bromus hordeaceus, que
incrementa su frecuencia y es la especie dominante en las zonas con mayores
presiones ganaderas. En condiciones controladas ambas especies presentan
reducciones de biomasa por defoliacién intensa, inferiores a las que sufre V.
geniculata, 1a cual, a diferencia de las especies anteriores, se muestra muy sensible a
las fuertes presiones de pastoreo, disminuyendo notablemente su frecuencia cuando
se intensifica la presion.

Estos resultados indican que dentro de las gramineas anuales existen
especies capaces de soportar fuertes presiones de pastoreo, aunque otras son mas
sensibles. Ello coincide con los resultados de Rosiere (1987), quien encuentra que,
en pastizales californianos, Hordeum leporinum, Hordeum hystrix, Festuca dertonensis
y Festuca megalura, se muestran resistentes al pastoreo intenso, mientras que
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Bromus rigidus, Avena barbata y Avena fatua, se muestran més sensibles. También
Naveh y Whittaker (1979) encuentran una fuerte sensibilidad al pastoreo intenso en
Avena sterilis, en pastos de Israel, mientras que en la misma zona Aegilops ovata esta
asociada a dreas con fuertes presiones de ganado (Naveh, 1967)

La existencia de especies anuales capaces de resistir altas presiones de
pastoreo puede explicar la alta representaciéon que alcanzan estas especies en los
pastizales mediterrdneos, con frecuencias comprendidas entre el 25% y el 52% del
total, en los pastos de la Sierra Norte de Sevilla (Vacher, 1984 y Ortega, 1987).

En diferentes estudios comparando gramineas tolerantes y sensibles al
pastoreo, se ha visto que las especies tolerantes presentan alta flexibilidad de
alocaci6n de los recursos, con rdpidos restablecimientos de la superficie fotosintética
tras defoliacién y decrementos proporcionales del crecimiento radical (Detling et
al, 1979; Caldwell, et. al.,, 1981; Painter y Deling, 1981). En nuestro caso, sin
embargo, esta relacién no existe. Las trés anuales estudiadas muestran similar
flexibilidad, cambiando la razén subterrdneo / aérea por defoliacién intensa, a pesar
de que difieren en su resistencia al pastoreo. Entre las perennes, solo D. glomerata
cambia la razén subterrdneo / aérea por defoliacién intensa. Sin embargo, tanto esta
especie como P. aquatica presentan reducciones similares de biomasa por
defoliacién en condiciones controladas.

La capacidad de resistir el fuerte pastoreo parece independiente de la
capacidad de resitir el estrés de nutrientes y humedad. La resistencia de las plantas
al estrés se correlaciona con el peso de semilla, y es mayor en perennes que en
anuales, a igualdad de peso de semilla (capitulo 2.B). Sin embargo, entre las anuales
estudiadas, V. geniculata, con semillas de peso intermedio, es la més sensible al
pastoreo, mientras que A. pourretii y B. hordeaceus (con semillas pequefia y grande,
respectivamente) soportan mejor la presién. Las perennes P. aquatica y D.
glomerata, de caracteristicas muy contrastadas (capitulo 2.A), no difieren en su
respuesta a la defoliacién intensa, y no se diferencian de las anuales. Este
comportamiento concuerda con el modelo de Grime (1982) que considera que las
adaptaciones al estrés y a la perturbacion aparecen independientemente.

La perenne Phalaris aquatica no varia sus efectivos durante el afio de mayor
presién de pastoreo (1990), pero disminuye de forma notable al otofio siguiente,
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produciéndose un desfase en la respuesta de un ciclo anual al siguiente. Las causas
de este comportamiento pueden estar relacionadas con el elevado impacto que
produce la defoliacién sobre el desarrollo radical. Ello puede poner en peligro la
supervivencia de las plantas que requieren un buén desarrollo de raices para
soportar periodos criticos. No obstante, autores como Trlica y CooK (1971 y 1972)
también han encontrado que el pastoreo intenso disminuye el rebrote de las
perennes debido a una disminucién de las reservas de las plantas al final del ciclo de
crecimiento. Ello se ha observado en Andropogon gerardii . El estatus de reservas de
las plantas se correlaciona con su rebrote tras un periodo de dormacia (Baker y
Garwood, 1961; Ward y Blaser, 1961; Smith, 1962). Dichas reservas (carbohidratos
no estructurales, lipidos, proteinas y nutrientes minerales) intervienen en el proceso
de recrecimiento tras defoliacién (Trlica, et al. 1977; Singh et al., op. cit.), y se ha
observado su disminucién en plantas sometidas a defoliacién demasiado fuerte o
frecuente (Peterson, 1962; Grant et al. 1981; Davidson y Milthorpe, op. cit.). En las
gramineas perennes mediterrdneas las reservas acumuladas en la base de los tallos y
raices mantienen los costes metabdlicos de las yemas de resistencia durante el
periodo critico estival (Joffre et al. 1987), e intervienen en la formacién de nuevos
organos durante el rebrote (Pennin de Vries y Van Keulen, 1982). El intenso
pastoreo que se produjo durante el afio 1990, debi6 reducir fuertemente las reservas
de P. aquatica al llegar la primavera, aumentando su mortalidad estival y
dismunuyendo su posterior rebrote.

La intervencién de las sustancias de reserva, en los procesos de
recrecimiento  tras defoliacién, de las especies perennes, sugiere una mayor
sensibilidad al pastoreo intenso cuando las plantas se desarrollan en suelos pobres,
donde no dispondradn de recursos suficientes para regenerar dichas reservas. Ello
concuerda con los resultados encontrados en el experimento de defoliaciéon en
condiciones controladas, donde se observa que los propigulos vegetativos de P.
aquatica y D. glomerata se ven més afectados por defoliacién intensa cuando la
disponibilidad de recursos es baja, mientras que en condiciones productivas el efecto
de la defoliacién es menos importante. En las experiencias de campo también se ha
podido observar un comportamiento similar. El corte periédico de P. aquatica
durante el ciclo de crecimiento solo produjo un decremento del rebrote en plantas
no abonadas, pero no causé efecto en plantas que habian sido abonadas durante el
ciclo anterior. Las mayores demandas nutricionales en plantas sometidas a pastoreo



3 - DEFOLIACION Y PASTOREOQO INTENSO Pégina 97

frente a plantas no pastadas también han sido indicadas por otros autores
(McNaughton et al., 1983; Ruess et al., 1983).

Phalaris aquatica es la Gnica perenne que se ha podido estudiar en campo
bajo distintos regimenes de pastoreo, pero la similitud de comportamiento entre
esta especie y D. glomerata en los experimentos de defoliacién en condiciones
controladas, hace pensar que los resultados deben ser generalizables a ambas
especies, y presumiblemente a otras especies de gramineas perennes mediterraneas.
Menke y Trlica (1981) encuentran que las perennes que mejor resisten el pastoreo
intenso son aquellas que restablecen rapidamente sus reservas tras el periodo de
deplexién que sigue a la floracién, minimizando el perfodo de la estacion de
crecimiento con bajos niveles de reservas. Frente a esta situacion, las perennes
mediterrdneas se enfrentan a un prolongado periodo critico tras el decremento de
reservas que acompafa a la floracién y maduracién de las semillas, no pudiendo
restablecerse hasta despues del verano. Tanto el cese del crecimiento radical como
la reduccién de las sustancias de reserva que se produce por el fuerte pastoreo, son
factores que deben dificultar, en general, la persistencia de las especies perennes en
los pastizales mediterrdneos cuando se intensifica la presion.

A raiz de los resultados obtenidos, el pastoreo intenso se perfila como un
factor que puede contribuir de forma importante a explicar la escasez de gramineas
perennes y el predominio de anuales en los pastos mediterrdneos.

La elevada mortalidad de perennes por pastoreo intenso podria verse
compensada con una alta natalidad, con lo que las poblaciones se verian poco
afectadas por este factor. Sin embargo esto no ocurre. Se ha observado que incluso
en zonas no pastadas la dindmica de P. aquatica es muy lenta, manteniéndose
constante su frecuencia a lo largo de los cuatro afios de estudio (1.987 - 1.990). Los
rodales que aparecen al principio del estudio son los mismos que se encuentran al
final (con cierto reajuste interno), sin que surjan manchas nuevas separadas de las
preexistentes. Ello parece indicar que no se produce colonizacién por semillas en
las proximidades de los rodales establecidos. El mismo comportamiento se hace
extensivo a D. glomerata, ya que las parcelas sembradas en el drea de estudio en la
zona protegida del ganado, han mantenido una definicién de bordes muy clara sin
aumentos laterales desde que se sembraron. La espansién vegetativa de estas
especies ha resultado igualmente muy lenta durante el tiempo que ha durado este
estudio.
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4 - CAPACIDAD DE EXPANSION DE LAS POBLACIONES DE PERENNES
POR RECLUTAMIENTO DE PLANTULAS
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La expansién de las comunidades de gramineas perennnes por via sexual,
depende de la capacidad de cada especie para producir semillas y del éxito de su
implantacion. Dado que el pastizal se encuentra dominado por terdfitos, las
proporciones relativas de semillas que anualmente son aportadas al banco por
ambas formas de vida, y el éxito de la competencia con anuales, deben ser
igualmente importantes para determinar el reclutamiento de nuevos individuos.

Para analizar la influencia de estos aspectos sobre la expansién de las
comunidades de gramineas perennes se ha realizado un estudio comparativo de la
salida reproductiva de anuales y perennes en condiciones naturales; se ha estudiado
el efecto de la fertilizacién y el pastoreo continuo sobre la produccién de semillas de
las perennes, peor representadas en el pastizal; y se ha realizado un estudio del
establecimiento de las plantulas de perennes en los pastos dominados por especies
anuales.

1- METODOLOGIA.
1.1 - Produccion de semillas en condiciones naturales.

En la primavera de 1989 se escogieron dos parcelas de 2 m? dentro de la
zona protegida del drea de estudio, donde las perennes P. aquatica y D. glomerata
fueran dominantes. La parcela de P. aquatica se situé en la primera parte del
transecto en el que se ha estudiado la evolucién de su frecuencia a lo largo de cuatro
anos (primeros 45 cuadros de la figura 3.7, capitulo tercero). La parcela de D.
glomerata se situ6 dentro de la parcela sembrada con esta especie en 1.984.

En junio de 1.989 se muestrearon cuatro cuadros de 50 x 50 cm en cada
parcela. Se recogieron y se contaron las infrutescencias producidas en cada cuadro, y
se llevaron al laboratorio para estimar la cantidad de semillas de cada infrutescencia.

Se ha estimado la produccién de semillas / cuadro multiplicando el niimero
de infrutescencias producidas por el niimero de semillas / infrutescencia. La estima
del nimero de semillas / infrutescencia se ha hecho a partir de una recta de
regresion que relaciona las longitudes de las infrutescencias con el nmimero de
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semillas viables que contienen (ver apéndice IV). A partir de la produccién de
semillas / cuadro se ha calculado la produccién semillas / m 2

La produccién de semillas de las especies anuales ha sido proporcionada
por Inmaculada Fernandez y Rocfo Fernandez, que la estimaron en la primavera de
1988. El método utilizado fué semejante al nuestro. Se contaron las infrutescencias
de las especies anuales presentes en 31 cuadros de 50 x 50 cm repartidos
regularmente dentro del 4rea protegida del ganado. Se recogieron muestras de
infrutescencias en las que se cont6 el nimero de semillas, calculdndose el nimero
medio de semillas / infrutescencia. El nimero de semillas por cuadro se calculé
multiplicando el nimero de infrutescencias / cuadro por el nimero medio de
semillas / infrutescencia. A partir de esta cantidad se calculd la produccién de
semillas /m 2.

De este estudio se han tomado los valores correspondientes a 4. pourretii,
V. geniculata y B. hordeaceus. Se han elegido las cuatro parcelas donde la produccién
de semillas de cada especie era més elevada, como representativas de las zonas con
alta abundancia para equiparar la situacion a la de las especies perennes.

1.2.- Produccion de semillas de las especies perennes bajo abonado y bajo pastoreo
continuo.

Para ver si el abonado nitrogenado incrementa la produccion de semillas de
las especies perennes, en el otofio del afio 1.988 /89 se escogieron cuatro parcelas en
la zona protegida del ganado. Dos de ellas en rodales de P. aquatica de densidad
media, las otras dos en las parcelas sembradas con D. glomerata en 1984. Una
parcela de cada especie se abon6 con NO3NH4, a razén de 40 Kg de N / Ha,, a
mediados del otofio (15/11/88) y se repiti6 la dosis en primavera (21/3/89). La otra se
mantuvo sin abonar. En cada parcela se establecieron 4 cuadros de 50 x 50 cm de
superficie. Para analizar la homegeneidad inicial de los rodales se midi6 la
frecuencia de cada especie en cada cuadro antes de aplicar la fertilizacién. Se colocé
una malla con celdillas de 25 % cm de luz y se contd el nimero de celdillas donde
aparecian plantas enraizadas. Se comprobé que no existfan diferencias significativas
de frecuencia entre las parcelas de cada especie. En junio se recogieron las
infrutescencias producidas en cada cuadro y se llevaron al laboratorio donde se
estimé la cantidad de semillas / infrutescencia (que se hizo del mismo modo que en
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el caso anterior). A partir de la cantidad de infrutescencias /cuadro y el niimero de

semillas /infrutescencia, se ha calculado el niimero de semillas / cuadro y el nimero
. 2 .

de semillas / m “, como en casos anteriores.

El efecto del pastoreo continuo sobre la produccién de semillas se ha
estudiado solamente en D. glomerata por razones metodolégicas. La produccién de
semillas por unidad de superficie es muy dependiente de la densidad de las plantas y
es imposible encontrar rodales de P. aquatica con parecida densidad en la zona
pastada y en la zona protegida. Para poder realizar medidas comparativas se hace
necesario cefiirse a nivel de individuo, comparando la produccién de semillas
/individuo en plantas de porte semejante. Esto es posible en D. glomerata que
presenta una estructura en macolla muy compacta, pero né en P. aquatica cuya
estructura seudorizomatosa hace imposible la discriminacién entre individuos.

En la primavera de 1.988 se eligieron 10 individuos de D. glomerata en la
zona pastoreada y otros 10 en la zona protegida. Se contaron las infrutescencias y se
midié su longitud. Se ha estimado la produccién de semillas / individuo mediante el
producto del nimero de infrutescencias / individuo y el niimero de semillas /
infrutescencia (estimada del mismo modo que en los casos anteriores).

1.3.- Capacidad de implantacién de P. aquatica y D. glomerata en el pastizal de
anuales.

En la primavera de 1.989 se eligieron cuatro parcelas de 2 m? en la zona
protegida, donde el pasto estaba constituido exclusivamente por especies anuales.
Dos de estas parcelas se sometieron a distintos tratamientos durante el verano para
eliminar las semillas de anuales. Las otras dos parcelas se mantuvieron intactas. Para
reducir en lo posible el banco de semillas del suelo sin alterar su estructura, en las
dos primeras parcelas se aplicé un tratamiento de riego y tapado durante el periodo
estival, con objeto de producir unas condiciones de alta humedad y calor. El 5 de
julio y el 3 de agosto de 1.989 se regaron las parcelas con 40 1 /m? de agua y se
dejaron tapadas con pléstico negro.

Para evaluar si el banco de semillas se habia reducido con el tratamiento, a
finales de agosto se recogieron seis muestras de suelo con las que se llenaron otras
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tantas placas de Petri. Tres de las muestras se tomaron en una de las parcelas
tratadas y las otras tres en la zona adyacente sin tratar. Las muestras se llevaron al
laboratorio y se regaron diariamente durante una semana. Como no se encontraron
diferencias significativas de germinacion etre ambas zonas (tratada y no tratada), las
parcelas se sometieron a un nuevo tratamiento consistente en la quema a soplete de
la superficie del suelo.

El 3 de Septiembre de 1.989, antes de las primeras lluvias otofiales, dos de
las parcelas se sembraron con semillas de Dactylis glomerata y las otras dos con
semillas de Phalaris aquatica (una parcela tratada para eliminar a las anuales y otra
intacta, en cada caso) a unas densidades de 4.000 semillas / m 2, Las semillas
utilizadas para la siembra se habian recolectado en la zona de estudio el afio anterior
y se habia comprobado su viabilidad poniéndolas a germinar en placa de Petri
durante el més de junio (5 replicas con 100 semillas / placa). Estas pruebas rindieron
un porcentaje medio de germinacién del 95% en ambas especies.

El dia 1 de junio de 1.990 se contd el nimero de plantas de las especies
perennes en cada una de las parcelas, con la ayuda de una malla con celdillas de 25
cm? de luz. Esta medida se repiti6 al otofo siguiente, el dia 16 de noviembre de
1.990. En el muestreo de junio se estimé también la biomasa de las especies anuales
asociadas. Para ello se muestrearon al azar 20 cuadros de 10 x 10 cm en cada parcela,
en los que se recort6 la biomasa aérea, secdndose en estufa a 80 °C durante 48 h y
pesdndose después.

2.- RESULTADOS.
2.1.- Produccion de semillas de anuales y perennes en condiciones naturales.

La produccién de semillas por metro cuadrado es mayor en anuales que en
perennes (tabla 4.1), aunque dentro de cada forma de vida existen diferencias entre
especies. Entre las perennes, D. glomerata presenta una produccién de semillas
mayor que P. aquatica (37.575 y 25.312 semillas /m? respectivamente). Entre las
anuales, A. pourretii es la especie que mds semillas por metro cuadrado produce
(157.153), seguida por B. hordeaceus (53.434) y V. geniculata (30.308). La menor
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produccion de semillas en esta tltima especie se debe a que su densidad no era muy
alta en las parcelas estudiadas (alrededor de 300 individuos / m? frente a 600
individuos / m? en B. hordeaceus).

En comparacién con las especies anuales, la produccién de semillas por
metro cuadrado de P. aquatica y D. glomerata (tabla 4.1) representa
aproximadamente la quinta parte de la produccién de A. pourretii y la mitad de la

produccién de B. hordeaceus, siendo similar a la produccién de V. geniculata, la
anual que menos semillas produce.

P. aquatica 25.312 (12.598)
D. glomerata 37575 (5.164)
A. pourretii 157.153 (47.457)

V. geniculata 30.308 (2.150)

B. hordeaceus 53.434  (6.961)

Tabla 4.1 - Produccién de semillas por unidad de superficie en parcelas dominadas por distintas
especies : valores medios y desviaciones tipicas (entre paréntesis). Se indica el peso de semilla de cada
especie, el nimero medio de semillas /individuo y la densidad media de plantas en las parcelas
estudiadas.
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2.2 - Produccion de semillas de las especies perennes bajo abonado y bajo pastoreo
continuo.

El abonado nitrogenado produce un aumento significativo en la salida
reproductiva de D. glomerata, pero no en la de P. aquatica (tabla 4.2). Mientras que
en la primera especie la produccién de semillas por metro cuadrado aumenta a mis
del doble en las parcelas abonadas, en la segunda especie apenas hay diferencias.

A la vista de este resultado nos planteamos la posibilidad de que ambas
especies utilizaran el nitrégeno de forma diferente, aumentando la reproduccién o
acumulandolo para el rebrote. Para ello analizamos el contenido de nitrégeno en los
organos de reserva de las plantas abonadas y no abonadas a mediados del verano,
cuando ya se habian producido las semillas (el método seguido se detalla en el
apéndice V).

Los resultados (tabla 4.3) muestran que P. aquatica, que no aumenta la
salida reproductiva bajo abonado nitrogenado, registra un incremento del contenido
en nitrégeno en los 6rganos de reserva. D. glomarata, que experimenta un fuerte
aumento en la salida reproductiva bajo abonado, sufre una disminucién del
contenido de nitrégeno en los 6rganos de reserva.

NO ABONADO 10.692 (3.956) 37575 (5.164)

ABONADO 12311 (4.161) 89.255 (27.272)

Tabla 4.2 - Produccién de semillas por unidad de superficie en P. aquatica y D. glomerata, media y
desviacién tipica (entre paréntesis) en parcelas abonadas con nitrégeno y no abonadas. Se indica si las
diferencias entre tratamientos son significativas (analisis de la varianaza de una entrada) * =< p
0,05; ns = no significativo.
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NO ABONADO 1,193 (0,021) 1,113 (0,042)

ABONADO 1,256 (0,030) 0,766 (0,132)

Tabla 4.3 - Nitrégeno total contenido en los 6rganos de reserva de P. aquatica y D. glomerata, valor
medio y desviacién tipica (entre paréntesis), al comienzo del verano en parcelas abonadas con
nitrégeno y no abonadas. Se indica si las diferencias entre tratamientos son significativas (analisis de la
varianza de una entrada) ** = p < 0,01; *** = p < 0,001.

Por efecto del pastoreo continuo (tabla 4.4) la cantidad de semillas que
aporta al banco cada individuo de D. glomerata, se reduce de forma muy dréstica.
Los individuos pastados aportan aproximadamente la décima parte de las semillas
que aportan los no pastados. No obstante la variabilidad entre plantas es
enormemente alta.

PROTEGIDAS PASTADAS

2.870,1  (2.564) 3312 (321,2)

Tabla 44 - Cantidad de semillas por individuo de D. glomerata, en plantas pastadas y protegidas del
pastoreo, valores medios y desviaciones tipicas(entre paréntesis).
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23.- Capacidad de implantacién de P. aquatica y D. glomerata en el pastizal de
anuales.

En las parcelas tratadas para reducir a las especies anuales, aunque no se
consiguié su total eliminacién, se redujo su biomasa por unidad de superficie
aproximadamente a la mitad (tablas 4.5 y 4.6). Consideramos que estas parcelas son
representativas de una situacion de baja competencia entre anuales y las perennes
sembradas.

La cantidad de plantulas de P. aquatica y D. glomerata que se implantan y
sobreviven hasta finales de primavera (tablas 4.5 y 4.6) es mayor en las parcelas con
baja competencia que en las parcelas con alta competencia de anuales, pero existen
notables diferencias entre las dos especies. P. aquatica manifiesta mayor
implantacién y supervivencia que D. glomerata, esto ocurre en ambos tratamientos.
Cuando se compara la implantacién y supervivencia en las parcelas con alta y baja
competencia se observa que en P. aquatica la reduccién del nimero de pléntulas por
competencia de anuales es del 41%, mientras que en D. glomerata se llega casi a su
eliminacién (reduccién del 91%).

La mortandad estival es mucho mayor en P. aquatica que en D. glomerata
(tablas 4.5 y 4.6). En la primera especie practicamente todas las pldntulas presentes
en primavera mueren durante el verano, mientras que en D. glomerata €l 39 % de
los individuos sobreviven (en la parcela con baja competencia).
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plantulas P. aquatica 122

biomasa anuales 78,6
(g/m?) (41,6)

Tabla 4.5 - Cantidad de plantulas de P. aquatica en las parcelas con alta y baja competencia de
anuales en dos periodos de muestreo. Se indica la biomasa de las especies anuales acompaiiantes en
primavera, media y desviacion tipica (entre paréntesis).

pléntulas D. glomerata 74

biomasa anuales 99,8
(g/m’) (42,4)

Tabla 46 - Cantidad de plantulas de D. glomerata en las parcelas con alta y baja competencia de
anuales en dos periodos de muestreo. Se indica la biomasa de las especies anuales acompafiantes en
primavera, media y desviaci6n tipica (entre paréntesis)
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3 - DISCUSION.

En parcelas densamente pobladas la produccién de semillas por unidad de
superficie es mayor en anuales que en perennes, aunque la produccién por individuo
es mayor en las perennes, como se observa en D. glomerata. La alta densidad que
alcanzan las anuales (entre 300 y 600 individuos / m? , frente a 20 individuos / m? en
D. glomerata) compensa su menor produccién de semillas por individuo. La mayor
produccién por individuo en las perennes solo se alcanza en clones adultos de varios
afos de edad, mientras que las plantas de 1 afio no llegan a reproducirse. Esto se ha
visto en el estudio de la supervivencia de las plantas en el campo (capitulo 2.A) y se
ha constatado en las experiencias de implantaci6én con y sin competencia (ob. pers.).
La mayor producccién de semillas en las especies anuales en comparacién con las
perennes ha sido sefialada por algunos autores (Salisbury, 1942; McWilliam y
kramer, 1968); Jackson y Roy (1986) la relacionan con una mayor alocacién de
biomasa hacia la reproduccién (60 % en las anuales frente a 40 % en perennes).
Estas mismas diferencias han sido encontradas por Takasaki et al. (1989)
comparando gramineas, anuales y perennes, dentro de los mismos géneros (Avena,
Hordeum, Lolium). Las especies con ciclo de vida monocarpico tienen mayor
esfuerzo reproductor que las especies con ciclo de vida policdrpico, ya que estas
ultimas s6n mucho mds independientes de la reproduccién sexual para sobrevivir a
largo plazo (Harper, 1967; Gadgil y Solbrig, 1972; Abrahanson, 1979). Su coste
reproductor estd en equilibrio con el mantenimiento de un nivel de reservas
suficiente para la futura supervivencia de los clones (Fenner, 1985).

La produccién de semillas por unidad de superficie presenta gran
variabilidad entre especies dentro de cada forma de vida, existiendo una relacién
inversa entre el tamafio y el nimero de semillas producidas, tanto en anuales como
en perennes. A. pouretii, la anual de menor peso de semilla, produce més del doble
de semillas / m> que B. hordeaceus, la anual de mayor peso de semilla, y la perenne
D. glomerata produce mas semillas /m? que P. aquatica, cuyas semillas son m4s
grandes. Esta relacién ya ha sido sefialada para un rango muy amplio de especies
anuales (Fernandez et al. 1989) y es una regla general dentro de las especies
vegetales (Harper, 1977; Fenner, 1986).
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Las dos especies perennes muestran estrategias reproductivas contrastadas.
Cuando se suminnistra nitrégeno D. glomerata parece utilizarlo fundamentalmente
en aumentar su reproduccién, mientras que P. aquatica, parece utilizarlo utilizarlo
para aumentar la supervivencia de los adultos, ya que lo acumula en los 6rganos de
reserva y el nitrégeno acumulado en dichos érganos estimula un répido crecimiento
otofial en las especies perennes (Mcllvanie, 1942; en: Breymeyer, 1980; Penning de
Vries y Van Keulen, 1982). D. glomerata se acercaria més a una estrategia de tipo "r"
(Pianka, 1970), en la que se prima la salida reproductiva para colonizar nuevas 4reas
frente a la supervivencia. P. aquatica se acercaria mas a una estrategia de tipo "K" en
la que se prima fundamentalmente la supervivencia de los individuos establecidos en
detrimento de la reproduccién. Wilson y Thompson (1989) también han indicado
que las especies perenes estoloniferas dedican menos recursos hacia la reproduccién
que las perennes que forman macollas

La implantacién de las perennes en el pastizal de anuales también presenta
diferencias notables entre las dos especies. P. aquatica tiene mucho més éxito que D.
glomerata. Cuando la competencia es alta la cantidad de semillas de la primera
especie que se implantan y sobreviven hasta la primavera representa el 59% de las
que sobreviven cuando la competencia es baja, y supone el 0,9% de las semillas
sembradas. Este valor es similar al que presentan las especies anuales de la zona
(1,02% de las semillas existentes en el banco al principio del otofio; Fernandez
1991). En D. glomerata, cuando la competencia es alta, la cantidad de semillas que
se implantan y sobreviven hasta la primavera solo representa el 7% de las que
sobreviven cuando la competencia es baja.

Las diferencias en el éxito competitivo de ambas especies concuerdan con
las diferencias existentes en el tamafio de sus semillas, siendo P. aquatica, la especie
con semillas mayores, la que presenta mayor éxito. Fenner (1985) indica que la
posesién de una gran semilla es una de las adaptaciones més efectivas para asegurar
el éxito en el establecimiento. Ello ha sido constatado por diferentes autores
trabajando con especies y cultivares de distinto peso de semilla, tanto perennes
como anuales (Arnott, 1969; Silcock, 1980; Gurevitch et al, 1990; Fernandez,
1991).

Una vez establecidas, la supervivencia estival de D. glomerata es mayor que
la de P. aquatica (36% de las plantas en la primera especie, no hay supervivencia en
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la segunda). Estas diferencias coinciden con los resultados encontrados en el estudio
de la supervivencia de las plantas en el campo (capitulo 2.A). En ese caso, la
supervivencia estival el primer afio (1988) fue muy superior en D. glomerata, que no
registré cambios de abundancia, que en P. aquatica, que redujo su abundancia en un
56%. No obstante, ese verano la mortandad fue menos dréstica que durante el
experiento de competencia (1990). Ello debe estar relacionado con las diferencias
enlas caracteristicas climéticas de ambos afnos de estudio (capitulo primero), siendo
el verano de 1988 mucho més tardio y corto (113 dias) que el de 1990 (169 dias).

Las diferencias entre ambas especies en el éxito de implantacion en el
pastizal de anuales, y en la supervivencia estival, concuerdan con sus caracteristicas
adaptativas sefialadas en el capitulo segundo. P. aquatica, cuya estrategia se
aproxima al tipo "competitiva" (Grime, 1982), consigue establecerse con éxito en el
pastizal de anuales, pero acusa una fuerte mortalidad durante el verano. D.
glomerata, cuya estrategia se acerca al tipo "resistente a las restricciones", tiene muy
poco éxito en el pastizal de anuales, pero cuando consigue establecerse (baja
competencia), resiste mejor los periodos criticos. La dindmica poblacional en esta
especie debe estar condicionada por la existencia de huecos libres donde se pueda
establecer.

Los resultados obtenidos muestran que la competencia con anuales no
debe ser un factor que limite la expansién de todas las especies perennes en los
pastos de terdfitos, ya que las perennes son muy variables y su éxito depende del
peso de semilla. No obstante, numerosos autores han destacado la dificultad de
reestablecimiento por semillas de las gramineas perennes en los pastos de anuales.
Rossiter (1966) la encuentra en Hyparrhenia hirta en los pastizales australianos.
Love (1944) y Jones y Love (1945) la encuentran en Dactylis glomerata, Lolium
perenne, Arrhenatherum elatius, Festuca arundinacea, Stipa pulchra, Stipa cernua
etc.., en los pastos californianos, y obtienen evidencias de mejoras en su
implantacién cuando se reduce el dosel de las anuales acompafiantes al comienzo de
la estacién de crecimiento. Pollock (1989) también indica que las gramineas
perennes mejoran su implantacién cuando se elimina la vegetacién anual residente.

La baja produccién de semillas si puede ser un factor que limite la
expansion de las especies perennes en los pastos de anuales. Su lenta expansién por
via reproductiva parece no ser suficiente para compensar la elevada mortalidad de
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adultos en condiciones de fuerte pastoreo (capitulo tercero), sobre todo cuando la
salida reproductiva puede verse muy mermada en plantas sometidas a pastoreo
continuo, como se ha observado en D. glomerata. Autores como Crawley (1983) han
indicado que la herbivoria disminuye la fecundidad de las plantas por reduccién de
los carbohidratos disponibles para producir semillas. Sin embargo, esto parece poco
importante en muchas de las especies anuales, entre las cuales se han encontrado
mecanismos que incrementan las producciones de semillas cuando las plantas se ven
sometidas a un proceso continuo de defoliacién. Ello se ha observado en Bromus
hordeaceus y Vulpia myuros (Laude et. al, 1957 en: Rossiter, 1966) y puede ser la
causa de que especies como A. pourretii y B. hordeaceus sean capaces de regenerar
eficazmente sus poblaciones bajo fuertes presiones de ganado (capitulo tercero).

Todo lo anterior indica que en pastos mediterrdneos de terdfitos la
expansiéon por semillas de las comunidades de gramineas perennes de forma
espontdnea debe ser muy dificil. El aumento de estas especies parece requerir
cambios en la forma de gestién destinados a este fin.
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Se sintetizan a continuacién los aspectos mds destacables de los resultados
obtenidos en las experiencias realizadas, discutidos parcialmente en los distintos
apartados de este estudio.

Existe una fuerte diversidad morfolégica y funcional entre especies dentro
de cada forma de vida : anual y perenne, encontrdndose especies que parecen bien
adaptadas a condiciones de alta fertilidad y especies que parecen resistir bien
condiciones poco productivas. Ello ya ha sido destacado por autores como Harper
(1977); Grime y Hunt (1975), Grime (1982), y coincide con los resultados de
distintos trabajos realizados en campo (Bradshaw et al. 1964). A pesar de esta
diversidad existen algunas caracteristicas asociadas a cada grupo que pueden
explicar la actual escasez de gramineas perennes en los pastos mediterraneos frente
a la dominancia de anuales. Aunque la muestra de especies estudiadas,
especialmente perennes, es quizds demasiado escasa para extraer conclusiones
generalizables al conjunto de las especies de cada forma de vida, los resultados
obtenidos si permiten proponer una hipétesis coherente que deberfa ser confirmada
con estudios posteriores.

Las especies perennes, que sobreviven a los perfodos adversos (sequias
estivales) en estado vegetativo, presentan mayor desarrollo de raices que las anuales
(Turkington y Cavers, 1978; Zangerl y Bazzaz, 1983; Jackson y Roy 1986), y su
crecimiento es menos dependiente del contenido de humedad y nutrientes en el
medio. Estas caracteristicas son propias de las especies més tolerantes al estrés
(Shipley y Keddy, 1988; Chapin 1980; Grime, 1982). Su salida reproductiva es menor
que la de anuales, ya que dependen menos de la reproduccién para persistir
(Salisbury, 1942; Harper, 1967; Gadgil y Solbrig, 1972; Abrahanson, 1979). Estas
especies han desarrollado mecanismos que les permiten sobrevivir en el ambiente
mediterrdneo, como ya indican Silsbury (1960) y Hoen (1968) y se confirma con los
resultados de campo. Su solucién adaptativa a las restricciones ambientales es
distinta a la de anuales pero igualmente viable.

En el ambiente mediterrdneo la "perennidad" tiene ciertos requerimientos
que no parecen compatibles con la resistencia a fuertes presiones de pastoreo. Las
plantas necesitan un buén desarrollo de raices en profundidad para soportar la
estacién desfavorable (McWiliam y Kramer, 1968; Joffre et al. 1987), y acumular las
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reservas suficientes durante la estacién de crecimiento para poder mantener las
yemas de resistencia durante el verano y rebrotar en el otofio (Baker y Garwood,
1961; Ward y Blaser, 1961; Smith, 1962). El pastoreo intenso restringe el
crecimiento radical y drena las reservas de las plantas, aumentando la mortalidad de
estas especies. Ello se hace patente especialmente durante el rebrote otofial. La
elevada mortalidad no puede ser compensada con una alta natalidad, ya que la
produccion de semillas es baja (Salisbury, 1942; McWilliam y Kramer, 1968) y estas
semillas han de competir con una densa comunidad de anuales para poder
establecerse. El crecimiento vegetativo también es demasiado lento como para
compensar las pérdidas por fuertes presiones de pastoreo, siendo dificil su
recuperacion una vez disminuidas.

Como forma de vida, la anual, parece mejor adaptada para soportar fuertes
presiones de pastoreo. Muchas de las especies son resistentes al pastoreo intenso
(Naveh, 1967; Joffre, 1987; Rosiere, 1987), manteniendo su frecuencia aunque se
intensifique la presién, como ocurre en Agrostis pourretii y Bromus hordeaceus. Estas
plantas no deben desarrollar raices profundas ni acumular reservas para sobrevivir
durante el verano, solo producir las semillas suficientes para regenerar las
poblaciones al afio siguiente. La salida reproductiva parece afectarse poco por el
pastoreo intenso, ya que a pesar de que existen especies sensibles a este factor
(Naveh y Wittaker, 1979; Joffre, op. cit.; Rosiere, op. cit.) que disminuyen al
intensificarse la presién, como Vulpia geniculata, todas ellas mantienen su
frecuencia al afio siguiente. Algunas anuales incluso incrementan sus producciones
de semillas bajo fuertes presiones de pastoreo (Laude et al. 1957 en: Rossiter, 1966).
Ello debe suponer que incluso en el caso de las especies mds sensibles la
recuperacién de las comunidades, un vez disminuidas, serd mas répida que la de
perennes. Odum (1972) indica que las cadenas tréficas que presentan organismos
con altas tasa de renovacién en los niveles inferiores se recuperan mas rapidamente
de los desequilibrios que los que presentan organismos con bajas tasas de
renovacion.

La sustitucion de las especies perennes por anuales debido a la
intensificacién del pastoreo concuerda con la afirmacién de Margalef (1974) quien
indica que cuando aumenta la tasa de extraccién en uno de los niveles de un sistema
trofico debe aumentar la tasa de renovacién en los niveles inferiores para que se
pueda transmitir la energfa suficiente. La intensificacién del pastoreo con la
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aparici6n del ganado doméstico, cuya explotaci6n en la cuenca mediterrdnea se lleva
practicando desde hace més de 7.000 afios, debe ser una importante causa de la
dominancia actual de las especies anuales y la escasez de perennes en los pastos
mediterréneos.

No obstante las condiciones fisicas ambientales determinan el efecto de las
fuertes presiones de los herviboros, siendo mayor en medios de baja fertilidad donde
es dificil que las plantas puedan reponer las reservas drenadas. Solo en un ambientes
favorables, con un perfodo hiimedo prolongado, y suficientes nutrientes disponibles,
el balance absorcion - extracci6n resultara positivo (McNaughton et al., 1983; Ruess
et al, 1983) y las plantas podrdn sobrevivir. Ello puede explicar la actual
distribuci6n de las gramineas perennes en los pastos 4cidos mediterraneos, donde se
ven restringidas a las zonas més hiimedas y ricas (Vacher 1984; Rivas y Rivas 1963).
Adema4s en los pastos mediterrdneos muy eutrofos las gramineas perennes son
mucho més abundantes, como ocurre en los "Montes de Propios de Jerez", donde
Phalaris aquatica es la especie dominante (Fernandez et al. 1991). La dominancia de
perennnes en otros climas como el templado y el tropical también se explica por esta
interaccién. En dichas zonas las altas temperaturas y las precipitaciones coinciden en
el tiempo (verano). La estacion favorable es en realidad més larga y ello permite la
dominancia de perennes en areas muy pastadas como las sabanas tropicales y los
pastos templados (Couplan, 1980; McNaughton, 1989).
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1 - Las dos especies perennes estudiadas muestran caracteristicas morfoldgicas y
funcionales contrastadas. Esta caracteristicas se relacionan con la capacidad de
sus plantulas para persistir en condiciones naturales.

Phalaris aquatica posee un morfologia seudorrizomatosa, con ahijamiento
extravaginal, y sus plantulas son de mayor tamafio y tienen mayor inversién en
componentes estructurales (bases de tallos y raices) que las de Dactylis glomerata. Su
sistema radical se desarrolla en una zona no muy profunda del suelo (55 cm), la més
fertil, presentando un continuo reclutamiento de raices en superficie. Su crecimiento
es muy dependiente del contenido de agua y nutrientes del suelo, reduciéndose
notablemente en condiciones restrictivas. Produce menos semillas y de mayor
tamafio que Dactylis glomerata y su salida reproductiva se ve poco influida por la
disponibilidad de nutrientes en el medio, ya que el exceso de nitrégeno se acumula
en la base de los tallos, 1o que favorece el rebrote otofial de los adultos.

El mayor tamafio de las plantulas de esta especie hace posible su
implantacién en competencia con las anuales, pero su fuerte sensibilidad al estrés y
su enraizamiento poco profundo da lugar a una fuerte mortalidad estival, muy alta
en los individuos de menos de un afio e inferior a medida que aumenta la edad,
siendo muy baja en los rodales viejos.

Dactylis glomerata posee una morfologia cespitosa o en macolla, con
ahijamiento intravaginal, y sus pldntulas son de menor tamafo y presentan menor
inversiéon en componentes estructurales que las de Phalaris aquatica. Su sistema
radical ocupa una columna muy profunda de suelo (90 cm) y durante su desarrollo
las raices se reclutan en profundidad y en superficie alternativamente. Su
crecimiento es poco dependiente del contenido de agua y nutrientes en el suelo,
disminuyendo poco en condiciones restrictivas. Produce més semillas y de menor
tamano que Phalaris aquatica y su salida reproductiva se ve muy influida por la
disponibilidad de nutrientes en el medio, aumentando al abonarse con nitrégeno.

El menor tamafio de las plantulas de esta especie da lugar a que su
implantacién sea baja en competencia con anuales, pero su capacidad de resistir el
estrés y su profundo enraizamiento tienen como resultado una baja mortalidad en
condiciones naturales, incluso en pldntulas de menos de un afio.
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2 - Entre las especies anuales estudiadas también existe una fuerte diversidad
morfolégica y funcional, semejante a la encontrada en las perennes.

Existe correlacién entre el tamafo de semilla y el tamafo de las plantas de
las especies anuales, cuando crecen en condiciones de alta fertilidad. El tamafio de
semilla también se correlaciona con la sensibilidad de las plantas al estrés de agua y
de nutrientes. Las especies de semilla mas pequefia, como Agrostis pourretii, tienen
plantulas de menor tamafio y su crecimiento depende menos del nivel de recursos
del suelo que el de las especies de semilla més grande, como Bromus hordeaceus. El
tamano de semilla se relaciona inversamente con el niimero de semillas producidas.
Agrostis pourretii produce 5 veces més semillas por individuo que Bromus
hordeaceus.

3 - Entre las especies anuales y las perennes también existen diferencias
morfolégicas y funcionales.

En las especies perennes el componente radical es proporcionalmente
mayor que en las anuales. A igualdad de peso de semilla el crecimiento de las
especies perennes es menos dependiente de los recursos del medio, mostrando
menor sensibilidad al estrés de agua y nutrientes que las especies anuales. La salida
reproductiva es menor en las especies perennes, que a penas se reproducen durante
los primeros afios de vida. La produccién de semillas por unidad de superficie es
mucho més baja en parcelas densamente pobladas por adultos de perennes que en
parcelas densamente pobladas por anuales.

4 - El amplio abanico de estratagias existentes dentro de cada forma de vida :
anual y perenne, permite la persistencia de las especies de ambos grupos en
condiciones muy contrastadas, entre las cuales se incluyen las situaciones
restrictivas. Como consecuencia al clima no parece ser el principal responsable de
la escasez de gramineas perennes en los pastos mediterrdneos.
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5 - La competencia con anuales no explica la escasa representacion de las
gramineas perennes en los pastos mediterrineos, ya que la capacidad de
implantacion en el pastizal de teréfitos es muy variable entre especies y parece
depender del peso de semilla y de las caracteristicas morfoldgicas y funcionales.

6 - Las especies estudiadas muestran una respuesta a la defoliacién artificial muy
diversa, que concuerda con la respuesta al pastoreo intenso en campo. No obstante
en todas ellas la defoliacion produce reducciones mds importantes en el
componente radical que en el aéreo. La respuesta a la defoliacién de las distintas
especies no se relacionan con otras caracteristicas de las plantas como la capacidad
de resistir el estrés.

Las anuales Agrostis pourretii y Bromus hordeaceus, que difieren
notablemente en el peso de semilla, cambian menos su crecimiento por defoliacién
intensa que la anual Vulpia geniculata, de peso de semilla intermedio. Esta especie
reduce fuertemente su frecuencia por fuertes presiones de pastoreo, lo que ocurre el
mismo afio en que se intensifica la presién. Estos cambios de frecuencia no ocurren
en las otras dos especies.

En la perennes Phalaris aquatica el incremento de la presién de pastoreo
produce una disminucién en el rebrote otofial, pero no se observan cambios de
frecuencia durante el mismo afio en que aumenta la presién. Ello parece relacionase
con la muerte de las plantas en verano por reduccién del sistema radical y por
disminucién de las sustancias de reserva, imprescindibles para mantener las yemas
de resistencia en verano y su rebrote en el otofio. El drenaje de reservas que supone
el pastoreo intenso solo podré ser compensado en condiciones de alta fertilidad.

7 - El pastoreo intenso se perfila como la principal causa de la baja frecuencia de
las gramineas perennes en los pastos mediterrdneos. La fuerte presién de los
herbivoros aumenta la mortalidad de los adultos que no puede ser compensada con
el reclutamiento de nuevas plantulas ya que la produccién de semillas es baja y se
reduce aiin mas cuando las plantas estdn sometidas a pastoreo continuo, como se
ha observado en Dactylis glomerata.
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APENDICE 1

Solucion nutritiva standard completa LONG ASHTON

Macroelementos
Sal mg. equiv. /1 ppm mM
KNO3 K" 4 NO3 4 K 156; N 56 4,00
Ca(NO3)2 Ca*" 8 NO3 8 Ca 160; N 112 4,00
MgSO4 7TH20 Mg**3; S04 3 Mg 35, S 48 1,50
NaNO3 Na® 12; NO3 12 Na 276; N 168 12,00
NaH2PO42H20 Na®™ 4; POs~ 4 Na 31; P 41 1,33

Microelementos
Sal ‘ mg. equiv. /1 ppm mM
FeCitrato 3H20 0,300 Fe 5,600 0,100
MnSO4 4H20 0,020 Mn 0,550 0,010
CuSO4 SH20 0,002 Cu 0,064 0,001
ZnSO4 TH20 0,002 Zn 0,065 0,001
H3BO3 0,150 B 0,540 0,050
NaCl 0,100 Cl 3,500; Na 2,30 0,100
NazMoO4 2H20 0,003 Mo 0,048; Na 0,07 0,0005

(de Hewitt, 1966).
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APENDICE 1II

Cilculo de la cantidad de riego a aportar en los tratamientos himedos del
experimento de cultivo con distintas condiciones de nutrientes y humedad.

Antes de comenzar el experimento de cultivo con distintos niveles de
nutrientes y humedad, tres tubos llenos de arena de idénticas dimensiones a los
utilizados en el experimento, se regaron con agua a saturacién y se dejaron
drenar durante toda una noche para que perdieran el agua gravitacional. Por la
mafiana se pesaron tres veces sucesivas a intervalos de 1 h, comprobandose que el
peso se habia estabilizado y por tanto, el drenaje habfa concluido. Para
determinar la cantidad de agua que se debia aplicar en los tratamientos hiimedos,
se cuantificé la evaporacién media por tubo en el invernadero. Una vez pesados,
se dejaron los tubos en el invernadero y se esperd 48 h., volviéndose a pesar
posteriormente para calcular al cantidad de agua evaporada en este tiempo. La
operacién se repitié tres veces sucesivas durante una semana. La evaporacién
media en cada tubo fue de 50 ml en 48 h., a unas temperaturas méximas en el
invernadero que fluctuaron entre 19y 32 °C.

APENDICE 111

Ahijamiento en plantulas de Phalaris aquatica, colonizacién horizontal del
espacio

Se ha observado el proceso de ahijamiento en un conjunto de 10 plantulas de P. aquatica
cultivadas en macetas de PVC (10 cm de didmetro x 50 cm de profundidad) con arena de rio
lavada, y mantenidas en invernadero. Las plantulas se sembraron el dia 1/3/88 y se estuvieron
regando con solucién nutritiva Long Ashton 3 veces por semana hasta el 30/4/83. El
comportamiento observado, que se esquematiza en la figura adjunta, es muy regular en todos los
individuos, especialmente durante la aparicién de los primeros 4 a 6 hijos.

Una vez que el tallo principal (P) alcanza un cierto tamafio (entre 4 y 5 hojas) emergen los
dos primeros hijos (H1 y H2), de firma simultanéa o con uno o dos dias de diferencia. Uno de los
hijos surge a la derecha y otro a la izquierda del tallo principal, a una distancia del mismo de entre
0,5 y 1 cm. Estos primeros hijos definen los extremos de un eje horizontal que pasa por el tallo
principal. A medida que trancurre el tiempo, nuevos hijos (H3, H4) aparecen en el espacio libre
que queda entre el tallo principal y los hijos de los extremos, hasta agotar el espacio. Los siguientes
hijos (HS, H6, H7) delimitan los extremos de nuevos ejes radiales. El proceso contina con la
aparicioén de nuevos hijos (H8, H9, H10 etc...) hasta ocupar un una superficie circular de suelo en
torno al tallo principal.
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APENDICE 1V

Estima del nlimero de semillas / infrutescencia en paniculas de Dactylis glomerata
y espigas de Phalaris aquatica recogidas en el drea de estudio, en parcelas
densamente pobladas por cada una de estas especies para estimar la produccién
de semillas por unidad de superficie.

Phalaris aquatica
cantidad de semillas

250

200 -

150

100

50

0 >|< 1 L 1 L 1 i : ¢ L
0 o5 1 156 2 25 3 35 4 45 5 55 6
longitud espiga (cm)

Regresion entre la longitud de las espigas de P. aquatica y el niimero
de semillas viables que contienen : Namero de semillas viables =
14,43 longitud espiga (cm) + 26,23.r= 0,667, n= 20; p< 0,01.

Dactylis glomerata

cantidad de semillas

1000
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0 1
00511522533544555566577588599510
fongitud panicula {cm)

t i

Regresion entre la longitud de las paniculas de Dactylis glomerata y
el niimero de semillas viables que contienen. Nimero de semillas
viables = -114,2 longitud panicula (cm) + 71,55; r= 0,785; n=29;
p < 0,01
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APENDICE V.

Nitréogeno total contenido en los érganos de reserva de rodales de Phalaris
aquatica’y Dactylis glomerata, abonadoes y no abonados, al comienzo del verano.

El 21 de julio de 1989 cuando ya se habia secado la parte aérea de las
plantas (con excepcién de las canas portadoras de espigas, de P. aquatica, que se
mantienen verdes todo el verano), se extrajeron tres macollas de D. glomerata y
tres clones de P. aquatica en cada parcela (abonada - no abonada). Las muestras
se obtuvieron excavando S cm en el suelo. Se llevaron al laboratorio, se limpiaron
de tierra y se dejaron secar al aire durante 15 dias. Posteriormente se separaron
las raices y la fraccién aérea, se seleccionaron las bases de los tallos de D.
glomerata y los seudorrizomas y tubérculos de las bases de las cafias de P.
aquatica, y se molieron. El contenido en nitrégeno total en cada una de las
muestras, se analizd6 con un analizador elemental en el departamento de
Bioquimica de la Universidad de Sevilla.
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APENDICE VI.

Valores correspondientes al experimento de defoliacion en condiciones
controladas. Biomasa y alocacién de biomasa a la fraccién aérea, se aportan las
medias y desviaciones tipicas (entre paréntesis). RH = Rico y Hiimedo; PS =
Pbre y seco; def.S = defoliacién suave; def.F = defoliacién fuerte.

Agrostis pourretii
Biomasa aérea (g) Biomasa subterranea (g)
RH PS RH PS
def.S 5,579 2,748 def.S 0,816 0,937
(0,786)  (0,571) (0,227)  (0,202)
def.F 4,521 2,251 def.F 0,376 0,719
(1,342)  (0,397) (0,132)  (0,192)
Biomasa total (g) subterranea / aérea
RH PS RH PS
def.S 6,395 3,687 def.S 0,150 0,345
(0,714)  (0,727) (0,061)  (0,059)
def.F 4,897 2,969 def.F 0,082 0,315

(1,467)  (0,586) (0,009)  (0,039)
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Vulpia geniculata
Biomasa aérea (g) Biomasa subterranea (g)
RH PS RH PS
def.S 7,785 2,699 def.S 0,887 1,381
(1,307)  (0,285) (0,131)  (0,151)
def.F 5,332 2,191 def.F 0,399 0,973
(1,043)  (0,130) (0,146)  (0,093)
Biomasa total (g) subterrdanea / aérea
RH PS RH PS
def.S 8,672 4,081 def.S 0,115 0,516
(1,399)  (0,333) (0,014)  (0,074)
def.F 5,731 3,164 def.F 0,073 0,445

(1,174)  (0,172) (0,015)  (0,047)
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Bromus hordeaceus
Biomasa aérea (g) Biomasa subterrinea (g)
RH PS RH PS
def.S 8,169 2,805 def.S 1,150 1,193
(1,317)  (0,437) (0,209)  (0,264)
def.F 6,194 2,406 def.F 0,640 0,779
(0,813)  (0,423) (0,142) (0,088)
Biomasa total (g) subterranea / aérea
RH PS RH PS
def.S 9,319 3,998 def.S 0,140 0,422
(1,521)  (0,686) (0,007)  (0,049)
def.F 6,834 3,185 def.F 0,104 0,332

(0,857)  (0,423) 0,024)  (0,073)



def.S

def.F

def.S

def.F
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Dactylis glomerata (plantulas de semilla)

Biomasa aérea (g)
RH PS

4,318 2,130
(0,344)  (0,435)

3,588 1,946

(0,599) (0418)
Biomasa total (g)
RH PS

5350 37331
(0,524)  (0,681)

4,189 2,849
(0,689)  (0,522)

def.S

def.F

def.S

def.F

Biomasa subterranea (g)

RH PS

1,033 1201
(0200)  (0272)

0,602 0,903

(0,095) (0,119)

subterranea / aérea
RH PS

0238 0,564
(0,031)  (0,064)

0,168 0472
(0,009)  (0,054)



def.S

def.F

def.S

def.F

Dactylis glomerata (propagulos vegetativos)

Biomasa aérea (g)
RH PS

6,633 3,624
(0,939)  (0,518)

5408 2,438
(1,508)  (0,242)

Biomasa total (g)
RH PS
8,628 5,764

(1,281)  (0,986)

6,546 3,526
(1,769)  (0,371)
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Biomasa subterranea (g)

RH

def.S 1,995
(0,537)

def.F 1,138
(0,294)

PS

2,139
(0,551)

1,088
(0,149)

subterranea / aérea

RH

det.S 0,300
(0,077)

def.F 0,214

(0,034)

PS

0,588
(0,107)

0,446

(0,039)



def.S

def.F

def.S

def.F
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Phalaris aquatica (plantulas de semilla)

Biomasa aérea (g)
RH PS

7,655 2,268
(0,790)  (0,188)

6,094 1,823

(1,478) (0,209)

Biomasa total (g)
RH PS

9,805 3,900
(1,137)  (0,529)

7433 3,184
(1,645)  (0,397)

Biomasa subterrinea (g)
RH PS

def.S 2,150 1,631
(0391)  (0,427)

def.F 1,339 1,362
(0,197) (0,229)
subterrinea / aérea
RH PS

det.S 0280 0,718
0,032) (0,172

detF 0227 0,749
(0,045)  (0,095)



def.S

def.F

def.S

def.F

Phalaris aquatica (propégulos vegetativos)

Biomasa aérea (g)

RH

8,723
(0,591)

7,889
(1,159)

PS

3,305
(0,602)

2,074
(0,618)

Biomasa total (g)

RH

" 12,042

(1,255)

10,047
(1,119)

PS

5,974
(1,239)

3,656
(0,816)

def.S

def.F

def.S

def.F
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Biomasa subterranea (g)

RH

3321
(0,858)

2,157
(0,216)

PS

2,669
(0,717)

1,581
(0,231)

subterrdanea / aérea

RH

0,379
(0,091)

0,278
(0,048)

PS

0,806
(0,133)

0,804
(0,195)
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