DESCOMPOSICION DE LAS HOJAS DE ESPECIES LENOSAS EN DOS
ECOSISTEMAS DEL SW PENINSULAR.

Memoria que para optar al grado de Doctoren
Biologia, presenta y firma el Licenciado D. Antonio
Gallardo Correa.

Sevilla, 21 de Noviembre de 1990.

FMTEID AT T SEVILLA

) y 15
o 2 l,.» PO CHCTRRC R

Craeda mo Tiabrad :
al folio Yq SRETEIRS H/j dal libro
i LD e BV SDRNUPRNLE S -
Y e L] ‘,&‘5}1\
C"I‘I‘GZ;;C;‘.-,,’*V-';;L&. 1}',1 “} ;,"? 5 ’jjuf

Fdo. Antonio Gallardo Corrés’ ovilla: B defe do ;Nvgo?o 4o T eils

o//wﬂ;

-Departamento de Biologia Vegetal y Ecologia.
Facultad de Biologia.

Universidad de Sevilla.



DESCOMPOSICION DE LAS HOJAS DE ESPECIES LENOSAS EN DOS
ECOSISTEMAS DEL SW PENINSULAR.

Memoria para optaral gradode Doctor en Biologia,
realizada por el Licenciado D. Antonio Gallardo
Correa.

Sevilla, 21 de Noviembre de 1990.

Director:

f
Profesor Dr. D.iJosé A. Merino Ortega.

i

]
\



A Ana
A mis padres



Aoradecimi

En primer lugar agradezco al Director de esta tesis Pr. Dr. D. José Merino
Ortega por haberme dado la oportunidad de realizarla y acogerme en su
excelente equipo. En segundo lugar, a mis compafieros de laboratorio,
Rafael Villar, Feliciano Martinez, y Francisco Mufioz, por tantas
sugerenciasy discusiones sobre los capitulos de esta tesis, porsus dnimosy
por su continua colaboracién. Muchas personas han contribuido a la
realizaciénde estamemoria. Agradezcoal Dr. Balbino Garcia Criadoyasu
cquipo ¢l haberme pacientemente ensefiado las técnicas de anilisis
quimicos aqui usadas, asi como por haberrealizado losanalisis de suelo del
Monte LaSauceda. E1Dr. Bjérn Berg me proporciond valiosas sugerencias,
tanto al principio del trabajo, como en la valoracién de mis resultados. El
Dr. Per-Erik Jansson me enseiié ¢l uso de los modelos de simulacién de
flujo de aguay calor en el suelo. AJuan Pino Palma (expedientado Agente
Forestal del A.M.A.) porque sin su ayuda y colaboracién no hubiera sido
posible la parte del trabajo realizada en el Monte La Sauceda, poniendo
todo clinterés y cuidado que no demostraron sus superiores. En especial le
tengo que agradecer el haber explicado a los indigenas de la zona que no
toda persona que recoge y pone hojarasca ¢s un loco peligroso. Mi tia Leo
cortéycosié las 1372 bolsas de hojarasca. Miprofundo agradecimiento a tal
esfuerzo. Mi agradecimiento a todo el personal del Departamento (y a los
que ya se han ido) por su colaboracién y 4nimo en todo momento. Y a
muchos y muchos otros que me ayudaron de una forma u otra a la
finalizacién de la tesis. El sustento econémico lo proporcié una beca de
Formaciénde Personal Investigador del Ministerio de EducaciényCiencia.
Este dltimo afio ha sido un proyecto de mi Director con ¢l M.O.P.U el que
ha hecho posible la subsistencia. Por iltimo, esta tesis se financié con la
ayudade los proyectos CAYCITyDGYCIT concedidos aD. José A. Merino,
Ortgega.



INDICE

1. INTRODUCCION
2. AREA DE ESTUDIO
2.1 Parque Nacional de Doifiana
2.2 Monte La Sauceda v reresorersrrrani
3. CINEMATICA DEL PROCESO DE DESCOMPOSICION.....cceeereeenennee.
3.1 Introduccion
3.2 Métodos
3.2.1 Preparacion, incubacién y muestreo de las bolsas de hojarasca.

3.2.2 Ajustes a los modelos matematicos
3.3 Resultados

3.3.1 Evolucién temporal del peso de las muestras

3.3.2 Seleccién del modelo

3.3.3 Tasas de descomposicion.

3.4 Discusion
4. DINAMICA DE LOS COMPONENTES ORGANICOS DE LA
HOJARASCA
4.1 Introducciéon
4.2 Métodos

[

538 3

4.3 Resultados

4.2.1 Carbohidratos solubles

4.2.2 Grasas

4.2.3 Celulosa, Lignina y Cutina

4.2.4 Taninos

4.2.5 Nitrogeno y Fésforo
4.2.6 Resistencia al fraccionamiento

4.3.1 Carbohidratos solubles
4.3.2 Grasas

4.3.3 Lignina

4.3.4 Cutina

4.3.5 Holocelulosa
4.3.6 Taninos........

40
42
42
42
43
43
45
45
48

31
33
55



1

4.4 Discusion 58
5. DINAMICA DEL NITROGENO Y EL FOSFORO EN LA
HOJARASCA 62
5.1 Introduccion cessessesesesesssnes 62
5.2 Métodos . 64
5.3 Resultados 66
5.3.1 Nitrégeno 66
5.3.2 Fésforo . 71
5.4 Discusion .17
6. RELACION ENTRE PERDIDAS DE PESO Y CARACTERISTICAS
FOLIARES 82
6.1 Introduccion 82
6.2 Métodos 84
6.3 Resultados 87
6.3.1 Caracteristicas de las especies y las pérdidas de peso en la Fase L. 87
6.3.2 Caracteristicas de las especies y las pérdidas de peso en la
Fase Iuccnneinenssssssenensssssssssssesssesens . . 93
’ 6.3.3 Caracteristicas de las especies y pérdidas de peso en el periodo
completo .97
6.4 Discusion - vesiins 100
6.4.1 FASE Luuueieciecieecercsereesaessaessesssessesssessesssessassessasssessesssessesstessassasssssssssonass 100
6.4.2 Fase II en Dofana 107
6.4.3 Fase Il en La Sauceda 113
6.3.4 Conjunto de las dos fases... 118
7. INFLUENCIA DEL MEDIO FISICO EN LA ACTIVIDAD BIOLOGICA
DEL SUELO 122
7.1 Relacion entre descomposicion y variables climaticas 122
7.1.1 Introduccion 122
7.1.2. Métodos 123
7.1.3 Resultados 125
7.1.3.1 Relacion entre pérdidas de peso, precipitacién y temperatura. 125
7.1.3.2 Simulacién con los modelos SOIL y DECO 125



I

7.1.3.3 Estacionalidad de la descomposicion 131

7.1.4 Discusion 135

7.2 Respiracion del suelo 139
7.2.1 Introduccion 139
7.2.2 Métodos 140
7.2.3 Resultados ‘ 142
7.2.4 Discusion 148

7.3 Discusion general 151
8. VALIDACION DE LAS TASAS DE DESCOMPOSICION 152
8.1 Introduccion 152
8.2 Métodos 153
8.3 Resultados 156
8.3.1 Comparaciones entre k y k’ 156
8.3.2 Estimacién de los flujos de carbono 158

8.4 Discusion 160
9. CONCLUSIONES 163

11. BIBLIOGRAFIA.... 165




Capitulo 1 Introduccion 1

. INTRODUCCION.

Las hipétesis que explican los posibles significados adaptativos de
la duracion del ciclo de vida de una hoja ha despertado el interés de
numerosos investigadores en los ultimos afios (Mooney y Dunn, 1970;
Chabot y Hicks, 1982; Gill y Mahall, 1986, Aerts and Berendse, 1989).

Numerosos investigadores se han centrado en el estudio de las
caracteristicas morfologicas, anatomicas y fisiologicas de la hoja y su
relacion con el caracter perenne o caduco de este 6rgano (Merino et al.
1982; Field et al. 1983; Merino, 1984; Ehleringer y Comstock, 1987).

Los modelos mis aceptados explican la distribucion a escala
global de las especies perennifolias y caducifolias en términos de ganancias
de carbono y relacién coste-beneficio de lo que se ha llamado la economia
del carbén de la hoja (Chabot y Hicks, 1982). No obstante, a escala local se

encuentran patterns de vegetacion que dificilmente pueden ser explicados:

en términos de ganancia de carbono en relaciéon con el clima.

Algunos autores han intentado explicar los patterns de
distribucién a nivel local de las especies con hojas perennes y caducas en
base a las relaciones entre las especies y los nutrientes del medio (Beadle
1954, Loveless 1961, Monk 1966). Estos autores consideran el caracter
perennifolio como una adaptacion a sitios pobres en nutrientes. Monk
(1966) propuso que el ciclo de nutrientes en los lugares donde predominan
los perennifolios deberia ser mis “ajustado™ y con menos pérdidas por
lavado fuera del sistema que en los lugares donde se establecen los
caducifolios, donde la falta de sincronia entre caida de hojarasca y toma de
nutrientes por la planta puede resultar en una mayor pérdida de nutrientes
del suelo. Segiin esta hipotesis, la tasa de descomposicion de la hoja de
especies perennifolias debe ser inferior a la de especies caducifolias. Esta
diferencia debe ser tanto en base a la diferencia en composicion quimica
entre las hojas de uno y otro tipo, como una funcién de las condiciones

~
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climaticas que prevalezcan en un sitio concreto. Monk (1971) encuentra
que la tasa de descomposicion de las especies caducifolias se reduce
cuando son incubadas en sitios dominados por perennifolios, poniendo en
evidencia la importancia del sitio en la descomposicion.

‘ Aunque algunos autores consideran que el fuego es el principal
reSponsable de la mineralizacion de los nutrientes en los ecosistemas
mediterrineos (Rundel y Parson, 1980; Mitchell et al., 1986), después de
varios afios, el lavado y la toma de nutrientes por la vegetacion vuelve los
niveles de nutrientes a 1a situacion anterior al fuego (Christensen y Muller,
1975; Villar 1987). En este momento, la descomposicion de la hojarasca es
el inico proceso que mantiene los niveles de nutrientes entre los periodos
de ocurrencia de fuego (Schiesinger, 1985).

Los estudios de descomposicion de la hoja de especies de clima
mediterrineo son relativamente escasos en comparacion con los realizados
en otros ecosistemas. En este tipo de ecosistemas debido a las malas
condiciones para el desarrollo de la actividad microbiolégica cabria esperar
bajas tasas de descomposicion (Schaefer, 1973). Durante la estacion
himeda la actividad microbiana esta limitada por la baja temperatura, y en
la estacion seca la humedad del suelo resulta normalmente inadecuada para
los descomponedores. Sin embargo, algunos resultados sugieren valores
mis altos de los que cabria esperar segin los modelos que desarrollo
Meentmeyer (1978) a nivel regional. Este modelo predice la tasa de
descomposicion como funcion de la evapotranspiracion potencial y del
contenido en lignina de las hojas. Kittredge (1955), Yielding (1977) y
Schlesinger y Hasey (1981) encuentran valores mas altos de los esperados
en un principio para las hojarasca de las especies del chaparral californiano.
Valores algo mis altos son encontrados en bosques de eucaliptos
australianos (Maheswaran y Attiwill, 1987). No obstante, en un estudio
posterior Schlesinger (1985) encuentra que a partir del primer afio la

velocidad de descomposicion se ralentiza notablemente, siendo estos
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valores sensiblemente inferiores a los calculados por los autores antes
mencionados, y por ello, mis parecidos a los que cabria esperar.

Los mecanismos que regulan el proceso de descomposicion en
ecosistemas mediterrineos y su implicacion en el ciclo de nutrientes son
todavia poco conocidos en contraste con otros ecosistemas donde este tipo
de estudios han alcanzado un notable desarrollo.

En la Peninsula Ibérica cada vez son mis los estudios de
descomposicion de hojarasca realizados bien como parte de estudios mas
globales de los ciclos biogeoquimicos, bien por laimportancia intrinseca de
este proceso (Alvera 1981; Verdu, 1984; Escudero et al., 1985,1987).

La tasa de descomposicion de la hojarasca es funcion de la calidad
quimica del sustrato a descomponer (Tenney y Waksman, 1929). Algunos
autores observan que la tasa de descomposicion esti marcadamente
afectada por la cantidad de sustancias solubles en agua y expuestas al
lavado que posee la hojarasca fresca (Melin, 1930; Boyd, 1970; Berg y
Staff, 198 1‘). El contenido en sustancias solubles afecta profundamente a la
forma de la curva de pérdida de peso con el tiempo, siendo esta mas
gradual en las especies con hojas de bajo contenido en sustancias
facilmente solubles (Gilbert y Bocock, 1960). Algunas diferencias de
pérdidas de peso entre especies a 1o largo de un periodo concreto son
debidas a las diferencias iniciales en contenido en compuestos organicos o
inorganicos facilmente lavables, mas que a un verdadero proceso de
descomposicion producido por la actividad de los organismos
descomponedores (Gosz et al. 1973).

No obstante, después de los primeros meses de lavado, los
componentes quimicos que explican las pérdidas de peso a lo largo del
tiempo son distintos a los comentados mis arriba. Algunos autores han
comprobado que el contenido en nitrégeno de las hojas puede gobernar el
proceso de descomposicion, Esta correlacion es mas fuerte en ecosistemas
donde este elemento es limitante para el crecimiento de las comunidades de
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microorganismos, en esta linea, Bocock (1964) y Anderson (1973)
encontraron que la hojarasca rica en contenido en nitrégeno se
descomponia mis ripidamente. No obstante, la mayoria de los autores
obtienen resultados que muestran correlaciones bajas entre las pérdidas de
peso y el contenido en nitréogeno de la hoja. Sin embargo, numerosos
autores han reconocido la importancia del cociente carbono/nitrégeno
como predictor de 1a tasa de descomposicion, y, de forma mas general, del
cociente carbonolelemento, siendo el elemento, aquel qlie limita el
crecimiento de los microorganismos (Swift et al. 1979).

Fogel y Cromack (1977) encontraron una alta correlacion entre el
contenido en lignina del material a descomponer y la tasa de
descomposicion. Esta relacion resulté ser mis fuerte que la obtenida con la
refacion CIN. A partir de este trabajo numerosos autores han querido
contrastar estos resultados con diferentes tipos de sustrato y en diferentes
ecosistemas.

Por otra parte, Melillo et al. (1982) encuentran una relacion baja
con el contenido en lignina per se. Sus resultados demuestran que el mejor
predictor de la tasa de descomposicion es el cociente lignina/nitrégeno.
Este modelo es el mis ampliamente aceptado por todos los autores.

Berg y colaboradores (Berg y Staaf, 1980; Berg et al., 1984;
McClaugherty y Berg, 1987) han desarrollado un modelo mas complejo
donde el proceso de descompoSicién esta regulado por diferentes factores
en sus distintas fases. El contenido en nutrientes regula la primera fase de
la descomposicion, en tanto que la lignina y celulosa regulan los estadios
posteriores.

En algunos estudios no se han encontrado correlaciones
significativas entre el contenido en lignina o el cociente lignina/nitrogeno y
las tasas de pérdida de peso para una variedad de tipos de hojarasca
(Moore, 1984; McClaugerty et al. 1985). Basindose en los resultados de
estos autores y en datos propios Taylor et al. (1989) han discutido la
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validez de este modelo, Hlegando a la conclusion de que la relacion
encontrada entre el contenido en lignina y la tasa de descomposicion se
debe al alto porcentaje en este compuesto que tiene fa hojarasca utilizada.
Estos autores demuestran que cuando el rango de contenidos en lighina es
suficientemente amplio, incluyendo especies con bajo contenido en lignina
( 10%), es la relacion C/N y no la refacion lignina/N la que mejor explica la
evolucion de las pérdidas de peso a lo largo del tiempo.

A pesar de que su papel inhibidor del proceso de descomposicion
fue reconocido hace mucho tiempo (Basabara y Starkey, 1966), el estudio
del efecto de los taninos presentes en la hojarasca ha recibido escasa
atencion.

Minderman (1968) en su modelo de descomposicion de los
compuesto organicos, incluye al grupo de los fenoles como la fraccion mas
resistente a este proceso. Harrison (1971) encuentra que el contenido en
taninos en las hojas de especies del genero Quercus afectan a las tasas de
pérdida de peso.

Los ecosistemas mediterraneos son generalmente considerados
como deficientes en nutrientes (Di Castri, 1981). El contenido en taninos de
las hojas varia de forma inversa con el contenido en nutrientes (Mc Key et
al.,, 1978; Gosz, 1981; Staff y Berg, 1981; Muller et al. 1987). Por ello, en
este tipo de ecosistemas cabe esperar altos contenidos en este tipo de
compuestos fenolicos, como se ha demostrado en algunas formaciones de
matorral (Glyphis y Puttick, 1988). Por lo tanto es muy probable que los
taninos jueguen un papel importante en el proceso de descomposicién de la
hojarasca en estos ecosistemas. '

Los estudios que tratan de relacionar la dureza y el contenido en
cuticula de la hoja con la tasa de descomposicion son casi inexistentes, a
pesar del reconocimiento de las influencias negativas de estos dos factores
sobre los organismos descomponedores (Swift et al. 1979; Peterson y
Rolfe, 1982). Asi por ejemplo, las ceras de superficie son hidréfobas, y
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tanto la germinacion de las esporas, el crecimiento de los micelios, como la
actividad de los exoenzimas secretados por los descomponedores dependen
de unas condiciones hidroéfilas.

La cuticula suele ser incluida en la fraccién de ligniha en los
procesos analiticos basados en el ataque por icidos fuertes. Si bien en
especies herbiceas este componente es relativamente poco abundante, es
especies lefiosas puede alcanzar un porcentaje significativo del total del
peso de la hoja, en particular en aquellos sistemas donde se de una estacién
seca rigurosa como es el caso de los ecosistemas mediterrineos..

La cuticula y el conjunto de fibras de la pared celular, son
fundamentalmente las responsables de su dureza. Debe tenerse en cuenta
que la penetracion de las cuticulas de las plantas por las hifas de lo hongos
es bisicamente un proceso fisico, asociado a un proceso enzimitico
debilitador de la superficie de la hoja atacada. De hecho, la dureza de la
hoja y resistencia a la penetracion por hongos han sido demostrada
experimentalmente (Dickinson, 1960).

El uso de penetrometros para estimar la dureza de la hoja ha sido
utilizado por algunos autores para estudiar la relacién entre las hojas
verdes de las especies lefiosas y sus predadores (Raupp, 1985, Denno et al.
1990). No obstante el empleo de estos test para la hojarasca en
descomposicion es practicamente inexistente.

Elnitrégeno es un elemento limitante de la productividad en gran
namero de ecosistemas terrestres. La descomposicion de la hojarasca es la
via méas importante de reciclado de este elemento, de ahi la importancia en
conocer los procesos que regulan fa transferencia de nitrégeno al suelo.

En gran parte de los estudios de descomposicién de hojarasca en
ecosistemas terrestres se ha encontrado el aumento inesperado de los
contenidos de nitrégeno tanto en términos relativos como en términos
absolutos. Este “enriquecimiento™ en nitrégeno de la hojarasca ha ltamado
la atencién de los especialistas.
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Algunos autores argumentan que estos incrementos absolutos de
la cantidad de N en la hojarasca se deben a la fijacion de nitréogeno
atmosférico (biologica y no biologica), al nitrégeno proveniente del favado
de la cubierta vegetal, a la contaminacion por insectos, y a la aportacion
debido a la hojarasca verde. (Wood, 1974; Bocock, 1963,1964; Mc Lein y
Wein, 1978; Lousier y Parkinson, 1978; Mc Claugherty et al. 1985).

Otros autores concluyen que los incrementos absolutos de
nitrogeno en la hojarasca provienen de la importacion por parte de los
microorganismos descomponedores de la fraccion mineral del suelo (Berg
y Soderstrom, 1979; Fouseki y Margaris, 1981; Moore, 1984; Fahey et al.,
1985; Yavitt y Fahey, 1986).

Berg y Staff (1981) distinguen tres fases en la dinimica del N en
la hojarasca; lavado, acumulacién o inmovilizacion y mineralizacion,
observando que la inmovilizacién estd relacionada con los contenidos
iniciales de N.

Bosatta y Staff (1982) encontraron una fuerte regulacion de la
dindmica del nitrégeno en la hojarasca por parte del contenido de nitrégeno
inicial y de la tasa de descomposicion . El modelo desarrollado por estos
autores se basa en que el nitrogeno en la hojarasca es gobernado por la
tasa de produccion de los descomponedores y por la eficiencia de
produccion-asimilacion de la comunidad descomponedora. Aparentemente
pues, el nitrogeno, es secuestrado en el tejido microbiano vivo y muerto.

Aber y Melillo (1982) encontraron que las mas altas tasas de
inmovilizacion (gramos de nitrogeno inmovilizado por gramo de hojarasca
y aifio) se registran en la hojarasca con alto contenido en lignina; lo que es
contrario a lo que se deberia esperar, ya que la lignina inhibe la actividad
de los descomponedores. En base a esos resultados postulan que la
retencion del nitrégeno es debida a la fijacion en la fraccion de lignina para
formar sustancias himicas. Este hecho reviste gran importancia, ya que se
ha demostrado que el nitrégeno que forma parte de las sustancias hiumicas
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no es accesible a los microorganismos, no formando parte del nitréogeno
potencialmente mineralizable (Bonde et al., 1988).

Por otra parte Berg y Theander (1984) encontraron que la lignina
es un importante reservorio de nitrégeno, confirmando asi la hipétesis de
Aber y Melillo (1982). Posteriormente Berg y Mc Claugherty (1987)
concluyen que el contenido en lighina es mejor predictor que la refacion
CIN para establecer el principio de la fase de mineralizacion.

Si bien la dinimica del N en 1a hojarasca ha sido asociada al
contenido en lignina inicial, al cociente C/N y al contenido inicial de N,
menos atencion ha recibido el papel que pueden jugar los taninos en la
inmovilizacién del nitrégeno. Este papel puede ser relevante, ya que es
conocida la capacidad de precipitacion de las proteinas que tienen este tipo
de compuestos. Berg et al. (1982) corroboran esta hipétesis, sugiriéndo que
al principio de la descomposicion puede ocurrir una rapida polimerizacion
de los polifenoles que explicarian los incrementos que se detectan en la
fraccion de lignina en las primeras fases de la descomposicién, lo que
determinaria la inmovilizaciéon del nitrégeno en los estadios subsiguientes
del proceso de descomposicion.

La influencia del medio fisico en el control del proceso de
descomposicion ha sido resaltado por varios autores (Van Der Drift, 1963;
Karelampi, 1971; Sharma y Ambasht, 1987; Gallardo y Pino, 1988).

La temperatura y humedad son los dos factores abi6ticos mas
importantes que controlan la tasa de descomposicion en condiciones
naturales. También la aireacion y estructura del suelo puede jugar un papel
importante, aunque indirecto (Singh y Gupta, 1977).

Basicamente, dos modelos han sido desarrollados para explicar la
regulacion de la tasa de descomposicion por el medio fisico. Uno de ellos
es el usado por Meentmeyer (1978), donde considera la tasa de
descomposicién es funcién de la evapotranspiracién potencial del sitio y del
contenido en lignina de las hojas. El segundo modelo, mas complejo, es el
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desarrollado por Jansson y Berg (1985) basado en la simulacion del clima
del suelo a partir de variables climatologicas del aire y las propiedades
fisicas del suelo.

A la vista de estas consideraciones en torno al proceso de
descomposicion los objetivos generales del estudio son fos siguientes:

1- Estimar la tasa de descomposicion de la hoja de las especies en
ecosistemas del SW peninsular, contrastando la hipdtesis de la mayor tasa
de descomposicion de las especies caducifolias frente a las perennifolias.

2- Determinar la importancia relativa de los componentes
fisico-quimicos de la hoja frente a los factores climiticos en la

determinacion de la tasa de descomposicion en dos ecosistemas
mediterraneos.

3- Estudiar la dindmica de los componentes organicos y del
nitrégeno y el fosforo en la hojarasca, los procesos que la regulan y su
influencia en la tasa de descomposicion.

4- Conocer como las caracteristicas fisicas y quimicas del sustrato
determinan la tasa de descomposicion, contrastando los resultados con los
modelos ya conocidos.

5- Analizar la importancia del medio fisico en la descomposicion
de las especies en ambientes mediterraneos, contrastindolos con los
modelos ya existentes en otros ambientes.



Capitulo 1 Introduccion 10

6- Validar las tasas de descomposicion del matorral xerofitico del
P.N. Dofiana por contraste con otras aproximaciones metodologicas,
reconstruyendo el ciclo del carbono a nivel de ecosistema.
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2. AREA DE ESTUDIO.

El estudio se ha llevado a cabo en dos ireas del SW peninsular
con caracteristicas climaticas y edaficas muy contrastadas: las arenas
estabilizadas del Parque Nacional de Doifiana (Huelva) y el monte La
Sauceda (Mailaga), enclave perteneciente a la Sierra del Aljibe que se
extiende en su mayor parte por la provincia de Cidiz.

2.1 Parque Nacional de Ddﬁana.

El Parque Nacional de Doiiana, con una superficie de 50.720
Has., se encuentra situado en la franja costera de la provincia de Huelva
(entre 36" 48’ y 37" 07’ de latitud y entre 6 12’ y 6" 34’ de longitud). En
su interior, se encuentra la Reserva Biologica de Dofiana, de 7.500 Has.,
que se asienta en su mayor parte sobre un cordon de arenas litorales y
dunas, y donde se ha realizado parte de este estudio. Descripcion
detallada de estos ecosistemas puede verse en Allier et al. (1974).

El clima de la zona es mediterraneo, con influencia oceanica, lo
que lo engloba dentro del tipo climitico termomediterrineo atenuado
(UNESCO-FAO 1963). La precipitacion media anual es de 557.2 mm
(media de 10 afios), con un maximo invernal de 90 mm durante los
meses de noviembre y Diciembre, y un miximo secundario de 85 mm
durante febrero o marzo. Durante el periodo estival la precipitacion es
muy escasa y esta asociada a fenomenos tormentosos. La temperatura
media anual es de 16.7° C, siendo suaves en invierno (la media de las
minimas es de 9° C en enero y diciembre), y altas en verano (la media
de las miaximas es de 32" C en julio).
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La temperatura y precipitacién diarias durante el periodo de
estudio (De febrero de 1986 a febrero de 1988) se presentan en la figura
1. La temperatura diaria media durante los dos afios de muestreo fue de
16.5°C, siendo algo mis frio el primer afio que el segundo (16.2 y
16.8°C respectivamente). La precipitacion durante este periodo fue de
1607mm; 716.5 el primer afio de estudio (1986-1987) y 890.5mm el
segundo (1987-1988).

Los suelos de la Reserva Biologica de Doifiana han sido
descritos por Mudarra et al., (1980). En general son suelos con poco
desarrollo por lo que se distingue con dificultad un horizonte A con
bajo contenido en materia orginica, predominando las fracciones
arenosas (mas del 95%) sobre las fracciones finas (arcillas y limos, ver
tabla 1), lo que se traduce en una extremada pobreza en nutrientes
(Merino et al.,1976) y una baja disponibilidad de agua durante ciertos
periodos del aiio (Merino, 1983).

La zona de incubacion de hojarasca se situé en un bosque de
sabinar (Junjperus phoenicez 1..) con abundante matorral xerofitico de
“monte blanco®, compuesto por Halimiumn hatimiolinm (L) Wilk,
Halimim commuliatum Pau, Cistus libanotis (L.), Lavandula stoechas
ssp. pedunculala (Miller). Samp. & Rocier, y Rosmarinus officinalis
(L.) como especies mis abundantes (Allier et al. 1974).

2.2 Monte La Sauceda.

La Reserva Nacional de Caza Mayor monte La Sauceda se
encuentra en el término municipal de Cortes de la Frontera, en la
provincia de Milaga (36°30°de latitud, 5°35°de longitud), ocupando una
superficie algo mayor de 6000 Has.



M.O. C N CIN Ca0 POs K,0 Arena Limo Arcilla

DONANA(*) 1.06  0.62 0.046 159 1363 B 80.6 94.9 1.8 3.3

LA SAUCEDA 1.69  0.98 0.073 134 10300 8 10750 513 2.1 46.6

Tabla 1. Caracteristicas fisicas y quimicas de los suelos del PN. Doniana y del Monte La Sauceda. Mate-
ra orginica (MO.), carbono y nitrogeno estin expresados en porcentajes. Ca0, P;0s, y K;O en
Kg Ha'l. (*) De Vilar y Martin Vicente (1988).

€l
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Figura 1. Temperatura media diaria y precipitacion diaria durante el periodo de
incubacion de las hojas en el suelo de Dofiana.
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Pertenece a la unidad geologica de la Sierra del Aljibe que
ocupa el SE y E de la provincia de Cidiz, incluyendo el entrante mis
occidental de la provincia de Mailaga.

El clima es de tipo mediterrineo subtropical (Elias Castillo y
Ruiz Beltran, 1973), presentando una precipitacion media anual de 1600
mm, y una temperatura media anual de 16.2 ° C (media de ocho afios).

En la figura 2 se representan la temperatura y la precipitaciéon
diaria durante el periodo de muestreo (De febrero de 1986 a febrero de
1988). La temperatura diaria media durante este periodo fue de 15.5°C,
algo inferior a la media anual, en tanto que l1a precipitacion alcanzoé los
1868 mm el primer aiio (1986-1987), y 1883 mm el segundo (1987-1988),
cantidades por encima de la media anual.

Los suelos del drea de estudio se han desarrollado sobre un
sustrato de areniscas y presentan perfiles bien diferenciados, con un alto
contenido en nutrientes. En la tabla 1, se muestran los valores de

algunos parametros de los suelos de las dos zonas de estudio.

En lineas generales, la vegetacion del drea esta constituida, por
un sustrato arboreo de Quercus swber 1. que va frecuentemente
acompaifiado por Quercus canariensis Willd. en las zonas mas
deprimidas de las vaguadas, y ocasionalmente, por Quercus pyrenisca
Willd. en las zonas mis elevadas de las laderas. El sustrato arbustivo
esti compuesto por un matorral de porte mediano a elevado en
diversos estadios serales, en donde destacan 7e/ine monspessi/ana (L.)
Koch, Calicororme vitlosz (Poiret) Link, Crarzegus monogyna Jacq.,
Sinifzy aspera L. y Rubus w/mifolius Schot como especies mas
representativas.

La zona de incubaciéon de hojarasca se situoé en un area de
bosque mixto de Quercus suber vy Quercus canariensis
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Figura 2. Temperatura media diaria y precipitacion diaria durante el periodo de
incubacion de las hojas en el suelo de La Sauceda.
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3. CINEMATICA DEL PROCESO DE DESCOMPOSICION

3.1 Introduccién

El objetivo de este capitulo es comparar las pérdidas de peso de
las hojas incubadas en cada ecosistema, contrastando la hipotesis de Monk
(1961) que postula la posible relacion entre velocidad de descomposicion y
el ciclo de vida de la hoja (perennifolio, marcescente o caducifolio). En
segundo lugar, se intenta determinar si las diferencias en las pérdidas de
peso encontradas entre las especies son significativamente masimportantes
que aquellas encontradas entre los dos ecosistemas.

Los estudios de descomposicion de material vegetal en el suelo se
restringen generalmente a espacios de tiempo relativamente cortos, que a
lo sumo se extienden en un periodo de dos a cuatro afios. Este periodo de
tiempo permite el seguimiento completo del proceso de descomposicion en
ecosistemas de latitudes tropicales o subtropicales, donde las condiciones
climaticas son favorables durante una gran parte del aiio. No obstante, a
mayores latitudes, y en concreto en ecosistemas mediterraneos, el proceso
de descomposicion esta restringido a periodos mas breves.

Por ello, en estos ecosistemas, las predicciones a largo plazo y las
comparaciones entre sustratos basadas en ellas, deben hacerse en base al

ajuste de los datos empiricos de descomposicion a ecuaciones matematicas.

El modelo de la ecuacion exponencial simple (introducido por
Jenny et al., 1948) es el mas aceptado y ha sido discutido en profundidad
por Olson (1963). Sin embargo, algunos autores han encontrado mejores
ajustes con otros modelos, que han sido revisados por Wieder y Lang
(1982). El ajuste a modelos mis complejos (como la ecuacion exponencial
doble o la ecuacion de una asintotica) tiene la ventaja de incorporar mas
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informacion sobre la dindmica del proceso, pero dificulta la comparacion
entre substratos y ecosistemas.

Con el objeto de poder comparar las pérdidas de peso entre
especies y ecosistemas, se estudia el ajuste de las curvas de
descomposici(m a los modelos mis usados en la literatura, adoptando el
modelo que mejor permita interpretar las curvas de descomposicién en los
dos ecosistemas.
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3.2 Métodos.

3.2.1 Preparacion, incubacion y muestreo de las bolsas de hojarasca.

En las dos ireas de estudio se recolectaron hojas abcisas recientes
de las siguientes especies: Aadminm halimifolium, Cistus hibanots, Quercus
suber, Quercus coccrfera, Quercus canarfensss, Quercus prrenarcad, (Quercus
Jusytanica, Sahy atrocinerez 'y Fravinus angustifola, durante los meses de
junio y julio (perennifolios) y noviembre, diciembre y enero (caducifolios).

Para la recogida de las hojas se muestrearon varios pies de planta
por cada especie seleccionada. De cada pié se recolectaron hojas mediante
la agitacion de las ramas de la planta.

Una vez en el laboratorio, las hojas se secaron al aire durante tres
o cuatro dias, desechando aquelias que presentaban alguna muestra visible
de alteraciéon o contaminacion por hongos, agallas de insectos etc.

Aproximadamente, 2g. de hojas secadas al aire de cada especie, se
encerraron en cada bolsa de plistico de Imm de malla, y de 12 cm de largo
por 8 de ancho aproximadamente. Submuestras se encerraron a 80 C para
obtener la equivalencia en peso seco. Cada bolsa de hojarasca se humeré
con una chapa de metal y con rotulador indeleble.

En total se dispusieron 1372 bolsas con hojas de nueve especies,
de las cuales, fa mitad se colocaron sobre el suelo de Doiiana y, 1a otra
mitad, sobre La Sauceda, excepto en el caso de las hojas de Q.coccifers
que solo se incubaron en Dofiana.

Las bolsas se dispusieron en grupos de tres, cubriendo cada trio
de bolsas con tela metilica electro-soldada de malla ancha que se sujetaba
al suelo mediante clavos largos, con objeto de evitar posibles
desplazamientos.Para la facil localizacion de los grupos de bolsas se
escogieron tres transectos lineales, de aproximadamente 2m de ancho,
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dentro de los cuales se distribuyeron aleatoriamente los grupos de 3 bolsas.
En La Sauceda, la distribucion de las bolsas se realizo al azar dentro de la
superficie correspondiente a la proyeccion de la copa de los drboles, donde
el sotobosque es casi inexistente.

En cada punto de muestreo se recogieron de forma aleatoria entre
6 y 10 bolsas con hojarasca de cada especie, trasportandolas al laboratorio
en sobres de papel cerrados en la forma recomendada por Suffling y Smith
(1974) para impedir pérdidas debidas al transporte y manejo de las
muestras .La recoleccion de bolsas se realizé6 bimensualmente (Tabla 2).

Una vez en el laboratorio, las bolsas con hojarasca se secaron al
aire, y a continuacioén, se eliminaron restos minerales y otras impurezas.
Posteriormente, las bolsas con su contenido se secaron a 80 °C durante 48
h. en una estufa de aire forzado, se transferian a un desecador y se
pesaban.

La muestras secas se molieron en un micromolino Culatti, se
hicieron pasar por una malla de Imm de didmetro, y se guardaron en

recipientes de plastico herméticamente cerrados hasta el momento de su
analisis.

Una submuestra de las hojas de todas las especies, en sus
condiciones iniciales, y sin moler, se guardaron enteras para efectuar sobre
ellas las pruebas fisicas de resistencia al fraccionamiento (apartado 4.2.6).

3.2.2 Ajustes a los modelos matematicos.

La evolucién del peso de las hojas incubadas de cada una de las
especies estudiadas a lo largo del tiempo se ajusté a tres modelos
matematicos: ecuacién lineal, ecuacion exponencial simple y ecuacion
exponencial doble. En principio puede ensayarse el ajuste a un mayor
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FECHAS N°DIAS DIAS ACUMULADOS
Dofiana Sauceda| Dofiana Sauceda| Dofiana Sauceda
28-1-86 3-11-86 | O 0 0 0
30-m 5-1v 61 61 61 61
28.V 2-1v 59 58 120 119
28-vll  3-VIlII | 61 62 181 181
28-1X 3-X 61 61 242 242
28-X1 3-X11 61 61 303 303
30-1-87 3-11-87 | 63 61 366 364
1-1v 9-1v 61 67 427 431
31-v 9.Vl 59 61 486 496
30-vll  6-VIII | 60 58 546 550
3.X 7-X 65 60 611 610
2-X11 9.X11 62 63 673 673
28-1-88  5-11-88 | 57 59 730 732
Tabla 2. Fechas de muestreo en las dos 4reas de estudio, mimero de dias entre muestreos

sucesivos y dias acumulados desde el principio del experimento.
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nimero de modelos, pero la dificultad de darles una interpretacion
biologica no lo hace aconsejable. El ajuste a las distintas funciones
matemadticas se realizé usando los programas BMDP (University of
California, Los Angeles 1987) disponibles en el Centro Informatico
Cientifico Andaluz (CICA).

El modelo lineal explicaria pérdidas de peso iguales en periodos de
tiempo iguales y se corresponde con la ecuaciéon de una recta:

W=W0+bt

Donde W es el porcentaje del peso inicial que queda en el tiempo
t, Wy es el peso en el tiempo 0, y “b* es la pendiente de la recta. La tasa
intrinseca de descomposicion “k* se define como b/W .

El modelo exponencial simple explicaria pérdidas de peso que se
van haciendo constantemente mas pequeiias a medida que avanza el tiempo
en la descomposicion. La ecuacion tiene la forma:

W= W, e

Donde W es el porcentaje del peso inicial que queda en el tiempo
t, Wy es el peso inicial, y “k" es la tasa intrinseca de descomposicion.

El modelo exponencial doble asume la existencia de dos
fracciones, una ficil de descomponer y otra mas dificil, y cada una de las
cuales se descompondria siguiendo una exponencial simple. La ecuacién
tiene la forma:

W= Wl ekll + Wz ekzl

Donde W es el porcentaje del peso inicial que queda en el tiempo
t, W, y W, es el peso inicial de cada una de las fracciones, y “k, y k," es
la tasa intrinseca de descomposicion de cada una de las fracciones que
considera el modelo.
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La comparacion de los valores de k en el modelo 'exponencial
simple entre especies y ecosistemas se realizo6 mediante un analisis de
covarianza (ANCOV A, Snedecor y Cochran, 1978). Para ello, se linearizé la
ecuacion exponencial simple (Olson, 1963), quedando en la forma:

In (X,/%,) = - kt,

Donde X, y X, son las biomasas que quedan a los tiempos ty 0,
respectivamente (Olson 1963). Los valores de R? expresan la varianza
explicada por este modelo (tabla 7). Los cilculos se hicieron para los dos
afios de estudio.

Para estudiar la importancia relativa de cada factor de variacién en
las pérdidas de peso (tiempo, especie y ecosistema) se realizé un anilisis de
fa varianza (ANOVA) completamente aleatorio de simple y de doble
entrada (Wieder y Lang, 1982). Para ello se usaron los porcentajes del peso
inicial que permanecen a lo largo del tiempo para todas las especies y en
los dos ecosistemas.
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3.3 Resultados.

3.3.1 Evolucion temporal del peso de las muestras.

En la figura 3 se presentan las curvas de pérdida de peso (libre de
cenizas) de las hojas abscisas de las especies incubadas en el Dofiana y La
Sauceda. La figura muestra que todas las especies tienden a
descomponerse mas rapidamente en La Sauceda que en Doiiana.

Cuando se comparan los porcentajes de pérdida de peso, las
especies muestran diferencias significativas entre si en cada uno de los
ecosistemas. Las diferencias entre los sitios, considerando el conjunto de
las especies, son tambien significativas (tabla 3).

Las diferencias entre especies explican el 53.14 % de 1a varianza,
mientras que las diferencias entre los dos ecosistemas explican el 27.28 %
de la varianza. Un 19.57 % es varianza residual (tabla 3).

3.3.2 Seleccion del modelo.

En las tablas 4 y 5 se presentan los ajustes de las curvas de la
figura 3 a los modelos considerados (lineal, exponencial simple y
exponencial doble). En 1a tabla 6 se presentan las medias de los residuales
correspondientes al ajuste a estas curvas. Todos los ajustes son
estadisticamente significativos al 95%.

Los huecos que aparecen en las tablas 4 y 5 correspondientes al
ajuste a un modelo exponencial doble, se deben a la imposibilidad de hacer
el ajuste al estar muy proximo a 0 el valor de la primera parte de la
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Figura 3. Porcentajes de la biomasa inicial que permanece en el tiempo en las hojas de las
especies incubadas en Doiiana (grafico superior) y en La Sauceda (grafico inferior).



F PROBABILIDAD,

DONANA

Especies 127.7 0.00
Tiempo 226.4 3.00E-14
Especies * meses 24 1.22EB-03
LASAUCEDA

Especies 159.3 2.00E-14
Tiempo 363.5 0.00E+00
BEspecies* tiempo 1.6 0.05

DONANA + SAUCEDA

Bspecies 16.2 1.50E-13

Sitio 582 1.33E-12
Especies * sitio 0.6 0.7868
FUENTES DE SUMA DELOS % VARIANZA,
VARIACION CUADRADOS ABSORBIDA
BSPECIES 22381.04 53.14

SITIO 11492.58 27.28
RESIDUALES 8239.51 19.57

TOTAL 42113.13

Tabla3. Tablas de anilisis de la varianza (ANOVA) de doble entrada
completamente aleatorio entre los porcentajes de biomasa que
queda en cada tiempo t para todas las especies y sitios y
porcentaje dela varianza que absorbe cada fuente de variacion.



ESPECIE LINEAL EXPONENCIAL  EXPONENCIAL

(W=Wo + bt) SIMPLE DOBLE

(W=W ) (W=Wi ' + W b

B halimiolum  W=983 - 135 ¢ W= 93 o0 !
C. libanotis =952 - 119 ¢ W= 958 ¢ 1 W= 59 B U 4 g (08
Q suber W=1007 - 119t W= 10014 %18 !
Q coccifera W= 97-179¢ W= 98 "2 !
Q canariensis  W=1009 - 254 ¢ W= 1081 ¥ U W=25 10 14 qp4 0D
Q. pyrenaica W= 975 - 47t W= 98 M !
Q lusitanica  W=1027 - 153 ¢t W= 1084 ™ U wW=g6 '+ 1067 2P !
S. atrocinerea  W=971 - 149 ¢ W= 971 ™t w=370 4 g9 MY
F. angustifolia ~ W=821 - 242 t W= 866 ™ 1 W= 26 ¢ 14 74 0

Tabla 4 . Ajuste de las curvas de pérdida de peso de las hojas incubadas en Dodana a los

modelos indicados por ¢l método de los minimos cuadrados.

lC



ESPECIE LINEAL EXPONENCIAL ~ EXPONENCIAL

(W=Wo + bt) SIMPLE DOBLE

(W=Wo &) (W=Wi ' + W )

H  halimifoliom W=954 - 3015 t W= 98 ¢™ ' W= 43 2 1 4 1062 ¥ !
C libanotis =008 . Bt W= 055 03¢ W= 69 5% t 4 g3 o082 t
Q. suber W=101 - 2931t W= 104 M W= 359 ¢1% 14 134 ¢0%
Q camariensis W= 973324t W= 1022 ¢¥ ' W=149 214135 0
Q pyrensica  W=878 . BB E We 957 U Wals (214 o o0 !
Q lusitamica  W=I1038 - 274t W= 1065 ¢™® ' W= 198 ¢ U 4 1187 O
S. atrocinerea W= 968 - 263 ¢t W= 997 ¢
F. angutiblia W= 727-360t W= 866¢'7 ' W= 285 "% 4 76 0

Tabla §.

Ajuste de las curvas de pérdida de peso de las hojas incubadas en La Sauceda a los

modelos indicados por ¢! método de los minimos cuadrados.

8¢



TIPO DE ECUACION

ESPECIESSITIO LINEAL EXPONENCIAL EXPONENCIAL
SIMPLE DOBLE
H. HALIMIFOLIUM
Doftana 513 a 62! a
La Sauceda 2070 a 17.06 a 1981 a
C. LIBANOTIS
Dofiana 737 a 690 a 510 b
La Sauceda 19.48 a 1520 ab 1359 b
Q. SUBRER
Dofiana 268 a 416 a
La Sauceda 17.35 a 2297a 1808 a
Q. COCCIFERA
Dofiana 576 a - 657 a
Q. CANARIENSIS
Dofiana 673 a 1207 b 706 a
La Sauceda 2073 b 1753 a 1764 a
. PYRENAICA
Dofiana 366 a 551 b
La Sauceda 5854 a 2727 b 2672 b
. LUSITANICA
Dofiana 409 a 512 a 4.14 a
La Sauceda 2903 a 3135 a 2531 a
. ATROCINEREA
Dofiana 409 a 102 a 378 a
La Sauceda 2189 a 2182 a
. ANGUSTIFOLIA
Doifiana 42.18 a 2991 b 362 ¢
La Sauceda 11566 a 7335 b 4007 c ,

Tabla 6.

Mcdias de los cuadrados de los residuales correspondientes al ajuste de las

curvas de pérdida de peso a funciones lineales, exponenciales y asintéticas

porcl método de los minimos cuadrados. Letras distintas entre dos medias de

la misma fila indican diferencias significativas al 9% (test t-student).
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ecuacion. En el caso de las especies . canariensis'y Q./usrtanicaincubadas
en Dofiana (tabla 4) y A salimifolivm, Q. suber, @ canariensis; ¥
Jusrtanicz incubadas en La Sauceda (tabla 5), el ajuste a una ecuacion
exponencial doble es matematicamente posible, no obstante, el primer
término de la ecuacion (el que se corresponderia con la pérdida de peso de
la fraccién 1abil) aparece con signo negativo, no cumpliendo por tanto, la
premisa del modelo exponencial doble aplicado a la descomposicion, que
asume la existencia de dos fracciones descomponiéndose a distinta
velocidad, cada una de ellas siguiendo una exponencial simple.

Considerando la significacion de los restantes casos, sélo las hojas
de dos especies incubadas en Dofiana (. Zbanotis;, y F.angustifolid) y una
especie incubada en La Sauceda (/~ angustifolis) presentan
significativamente un mejor ajuste a una ecuaciéon exponencial doble que a
los otros modelos ensayados (tabla 6).

Considerando tan solo los modelos lineal y exponencial simple,
por ser los uinicos aplicables en todos los casos, se observa que dos
especies en Doiiana (@ prrenaica y ( canarrensss) se ajustan
significativamente mejor a una ecuacion lineal que a una exponencial
simple (tabla 6). Por el contrario, la especie £ angustifoliz se ajusta
significativamente mejor a una ecuacién exponencial simple. En el resto de
las especies, no existen diferencias significativas entre los residuales de
ambas ecuaciones.

En La Sauceda, las hojas de las especies (@ canarrensss,
prrenzrca v . angustifolid) presentan significativamente el mejor ajuste
usando la ecuacién exponencial simple (tabla 6). En el resto de las especies,
las diferencias entre los residuales del ajuste a las dos ecuaciones
consideradas no son significativas, aunque salvo en dos especies (% swber
y (X Jusitanica), tienden a ser menores en el ajuste a una expohencial.

A la vista de los resultados, para poder comparar las tasas de
descomposicion entre las especies y ecosistemas, adoptamos el modelo
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exponencial simple, ya que explica satisfactoriamente el comportamiento de
todas las especies. Ademais, tiene la ventaja adicional de ser el mas
frecuente en la bibliografia sobre los estudios del proceso de
descomposicion (Schlesinger, 1985).

3.3.3 Tasas de descomposicion.

En la tabla 7 se presentan las constantes relativas de
descomposicion (k) en los dos ecosistemas considerados, segiin el modelo
de ecuacién exponencial simple (Jenny, 1948; Olson, 1963). El término R?
representa el coeficiente de determinacion para la ecuacion exponencial
negativa linearizada. La tabla incluye los porcentajes de biomasa presente
después de dos aiios (B), asi como el tiempo necesario para que se
descomponga el 99% de la biomasa (t, o).

En Doiiana la tasa de descomposicion k calculada para los dos
afios oscila entre k= -0.14 en l1a especie C /Zbanotisy k= -0.44 en la especie
[ angustifolia. En La Sauceda, estas tasas son sensiblemente mas altas,
oscilando entre k= -0.34 para la especie C Zbanotis y k= -1.07 para la
especie £ angustifolz

En la tabla 8 se presenta la significacion de las diferencias entre
las constantes de descomposicion (k) correspondiente a cada especie dentro
de cada uno de los ecosistemas (ANCOV A). Los resultados muestran que
dentro de cada ecosistema existen diferencias significativas entre grupos de
especies.

Lasespecies perennifolias (& Aatmifofium, C. ibanots, (. subery
Q. coccifers) se encuentran entre las especies con tasas de descomposicion
mas baja (tabla 7). No obstante, las especies de hoja marcescente ((2
canarrensss, (X liusitansea) y caducifolias (2 prrenaica, S.atrocirerea, y F.



DONANA

ESPECIE K R® B 0.9
H. halimifolium -0.16 0.92 ** 67.4 287
C.libanotis -0.14 090* 734 326
Q. suber -0.18 095* 664 260
Q. coccifera -0.22 095** 614 208
Q.canaricnsis -0.33 095** 473 140
Q. pyrenaica -0.34 0.98** 473 135
Q.lusitanica -0.17 095** 691 273
S.atrocinerea -0.18 096* 6061 25.4
F.angustifolia -0.44 0.94 ** 37.6 10.1
LASAUCEDA

ESPECIE K R B 099
H. halimifolium -0.46 095** 359 100
C.libanotis -0.34 094** 488 1341
Q. suber -0.40 0.94 ** 481 11.61
Q. canariensis -0.50 0.95 ** 41.4 9,25
Q. pyrenaica -0.62 0.92** 317 1735
Q.lusitanica -0.35 0.92** 547 1333
S.atrocinerea -0.37 0.91 ** 399 12.44
F.angustifolia -1.07 091** 6.1 417

Tabla7  Constante relativa de descomposicin (k) segiin ¢l modelo expo-
nencial negativo de Olson, porcentajes de biomasa (B) presente
después de dos afios de incubacidn, y tiempo necesario para que de-
saparezca ¢199% de la biomasa de la hojarasca en cada especie

(0.99). R%es el coeficiente de determinacién para el modelo. (**)
p<0.01; (*) p<0.05.



DONANA LA SAUCEDA

HH CL QS QCC QCA QPY QLU SA FA HE CL QS QCC QCA QPY QLU SA FA
HH NS NS = xx xx N§ NS *x HH ** NS NS NS * NS **
CL x XX xx  xx NS % xx CL x o xx  xx NS NS xx
© QS * *x  xx  N§ NS * QS =~ NS * NS NS *x
QcC XX X% X x X% 0cCe
QCA NS *x*x *xx NS QCA NS *x % x*
QPY xx  ¥x NS QPY Xxooxx o oxx
QLU NS x* QLU N§ x*
SA xx SA xx
FA FA

L L

Tabla 8. Comparacin entre las pendientes de la funcién cxponencial lincarizada usando un anlisis de la covarianza (ANCOVA). (**,
p< 00D (% p< 0.05? NS= Pendientes no significativamente diferentes. HH=Halimium halimifolium, CL= Cistus libano-
tis, QS= Quercus suber, QCC= Q. coccifera, QCA= Q. canariensis,QPY= Q. pyrenaica, QLU= Q. lusitanica, SA= Salix
atrocinerca, FA= Fraxinus angustifolia.

€e
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angustifoli7) muestran tasas de descomposicion muy variables, estando sus
valores comprendidos entre los mis bajos (. /us/tanica, S afrocmeres) y
los mas altos (2 grrenarca F. angustifolis).

Las diferencias entre los dos ecosistemas estudiados se presentan
en la tabla 9. Las pérdidas de peso son significativamente mayores en la
hojarasca incubada en La Sauceda. En el caso de (. /zs/ian/ca se mantiene
fa misma tendencia, aunque la diferencia entre los dos ecosistemas no es
estadisticamente significativa (tabla 9).

La significacion biologica de estas diferencias se pone de
manifiesto al considerar los tiempos necesarios para que se pierda el 99%
del peso original de las hojas (1349, tabla 7). En Dofiana estos tiempos se
sitian alrededor de los 30 afios en las especies de mas lenta
descomposicion, y entre los 10 y los 14 afos para las especies que
presentan las mayores pérdidas de peso. En La Sauceda, sin embargo,
ninguna especie presenta tyy superiores a los 14 afios, siendo este tiempo
en el caso de la especie ~ angusti/oliz de tan solo 4.2 afos.



ESPECIES F - SNEDECOR

H. halimifolium 86.5 **
C. libanotis 42.9 **
Q. suber 48.4 **
Q. coccifera 0000 e
Q. canariensis 580 **
Q. pyrenaica 16.9 **
Q. lusitanica 0.2 NS
S. atrocinerea 29.4 **
F. angustifolia | 76.6 **

Tabla 9. Anilisis de covarianza (ANCOV A) entre las “k* de ca-
da especie en los dos ecosistemas. (**) p< 0.01; NS=
No significativo
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3.4 Discusion.

El modelo exponencial doble explica satisfactoriamente el
comportamiento de las hojas de dos (C Zbanotis y F angustifolid). No
obstante, la tendencia a cero del primer término de la ecuacién exponencial
doble que se encuentra en estas especies (tabla 4 y 5), indican el escaso o
nulo peso de la fraccion 1abil de la hojarasca en la cinética del proceso.

De hecho, F. angustifolis, 1a especie cuyo comportamiento se
ajusta mejor al modelo exponencial doble que alresto de los modelos, es la
que presenta una tasa de descomposicion mas alta, debido
fundamentalmente a las fuertes disminuciones de peso que experimenta
esta especie en la fase inicial del proceso de descomposicion. La
abundancia de fracciones mis labiles y soblubles entre los componentes de
las hojas parace ser uno de los determinantes de las altas tasas de
descomposicion en las fases iniciales del proceso (Swift et al. 1979).

La Tendencia general a un mejor ajuste al modelo lineal
observada en Doiiana sugiere en principio 1a casi total inexistencia de una
fase inicial diferenciada y sugiere que los componentes labiles son
efectivamente muy poco importantes. Sin embargo, la tendencia de las
muestras incubadas en La Sauceda a presentar un mejor ajuste a la funcion
exponencial subraya que la cinética del proceso depende mucho de las
condiciones ambientales. La alta precipitacion en La Sauceda permitiria el
lavado intenso de las fracciones mas labiles presentes en la hojarasca en las
fases iniciales del proceso. La comparativamente escasa precipitacion
registrada en Doiiana (aproximadamente un tercio de la registrada en La
Sauceda) no permitiria el lavado rdpido de estos componentes con lo que la
tasa de pérdida de peso seria mas lineal.

Estos resultados estin de acuerdo con los publicados por algunos
autores en el sentido de que los ajustes a una recta suelen ser tipicos de las
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especies con una tasa de descomposicion baja (Grigal y McColl, 1977;
Schlesinger, 1985).

La diferencia observada de los valores medios de la tasa de
descomposicion (k) en los dos ecosistemas (- 0.24 en Doiiana y - 0.51 en

La Sauceda) apoyan las consideraciones anteriores.

Las tasas de descomposicién en Dofiana son similares a las
publicadas para otros ecosistemas mediterraneos, como en el caso de las
especies de chaparral californiano, con valores de k comprendidos entre -
0.18 y - 0.19 (Schilesinger, 1985); o el de - 0.29 publicado para
Leucospermumpari/e, una especie de matorral sudafricano (Mitchell et al.
1986).

Las tasas de descomposicion encontradas en La Sauceda son mis
parecidas a las publicadas para los bosques de Ecucalyptus en Australia: k=
- 0.54 para las hojas de Fucafypltusdiversicolor(O’Connel, 1987) y k= -0.74
para las hojas de Fwca/yprusmicrocarpa (Maheswaran y Attiwill, 1987)
con una precipitacion media anual de 1000 mm. La elevada tasa de
descomposicion que muestra Aangusti/olz es mas propia de ecosistemas
tropicales (Singh y Gupta, 1977).

En conjunto, estos resultados subrayan la importancia de las
condiciones ambientales como determinantes de fa cinematica (tanto en sus
aspectos cualitativos como en los cuantitativos) del proceso de
descomposicion.

No obstante, los resuitados muestran también diferencias
significativas en las tasas de descomposicion de las distintas especies
(tablas 7 y 8).

Asi, en Doiiana puede distinguirse un primer grupo de especies
con tasas de descomposicion mis bajas (k= -0.14 a k= -0.18), compuesto
por las especies A falimiolium, C. libanotis, Q. suber, Q. fusrianica y .S.
atrocrerea. En segundo lugar, (2 cocerfers, con tasas de descomposicion
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significativamente superior a el grupo anterior (k= -0.22), pero
significativamente inferior a Q. canariensis'y Q prrenazica (k= -0.33 y k=
-0.34 respectivamente), que formarian el tercer grupo. Por ultimo, A~
angustifoliz, con la mayor tasa de descomposicion (k= -0.44).

En La Sauceda pueden diferenciarse también tres grupos. El
constituido por las especies con las tasas de descomposicion mas bajas (k=
-0.34 a k= -0.40), que son las mismas especies que muestran una tasa de
descomposicion lenta en Doifiana, salvo la especie KA. Aalimifolium (k=
-0.46), que aqui podria integrar tanto el grupo de especies de
descomposiciénintermedia( 2 canarrensisy Q. prrenzica, k= -0.50 a 0.62)
como el de descomposicion lenta. Por ultimo /X~ angust/folra muestra
fuertes pérdidas de peso (k= -1.07), pemaneciendo después de dos aiios
solo el 6% de la biomasa inicial.

El anilisis de la varianza de las pérdidas de peso que
experimentan las especies en los dos ecosistemas estudiados (tabla 3)
muestra que las diferencias entre especies (53.14 de la varianza absorbida)
son mucho mis importantes que las diferencias debidas al medio (27.28%
de la varianza), lo que pone de manifiesto la importancia de las

caracteristicas intrinsecas de las hojas como determinantes de la tasa de
descomposicion.

Los resultados apoyan sélo parcialmente la hipotesis enunciada
por Monk (1961) de que las especies perennifolias deberian presentar tasas
de descomposicion relativamente bajas como parte de su estrategia de
conservacion de nutrientes, ya que aunque los perennifolios (/A
halimifolium, C. libanotss, . suber, y () coccifers) tienden a presentar las
tasas de descomposicion mas bajas, y los caducifolios (2 canarrensis; 2
pvrenarea, y F.angustifolid) las mis altas (tabla 7), la especie caducifolia &
Flrocinreres y 1a especie marcescente (2 /Jus//zn/cz muestran en ambos
ecosistemas tasas de descomposicion en un rango similar (las diferncias no
son significativas, tabla 8) a las especies perennifolias.
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Capitulo 4 Dindmica de los componentes organicos

4. DINAMICA DE LOS COMPONENTES ORGANICOS DE LA HOJARASCA.

4.1 Introduccion.

Minderman (1968) sugiere que la curva de descomposicion de la
hojarasca es una funcion de la suma de las curvas de desaparicion de sus
componentes por separado, cada uno de los cuales se descompone
siguiendo una funcién exponencial simple. Este modelo supone una
simplificacion del proceso, ya que no incluye la influencia que unos
componentes pueden tener sobre la desaparicion de otros, y el posible
trasvase o transformacion de unas fracciones en otras.

El modelo de Minderman (1968) considera a los polifenoles como
los compuestos mais dificiles de descomponer. Sin embargo, en varios
estudios se observa una rapida desaparicion de estos compuestos junto con
un incremento en términos absolutos de la fraccion de lignina, lo que aleja
a estas fracciones del modelo de desaparicion exponencial de Minderman
(1968). Esta dinamica sugiere a lo largo del proceso de descomposicion la
existencia de trasvase de unas fracciones a otras.

El objetivo de este capitulo es el anilisis de las curvas de
desaparicion de las fracciones orgidnicas de la hojarasca, sus posibles
interacciones y las diferencias encontradas entre especies y ecosistemas,
que permita posteriormente discutir la influencia que cada una de estas
fracciones tiene sobre la tasa de descomposicion.
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4.2 Métodos.

Con objeto de caracterizar con mis precision las fases iniciales del
proceso, las muestras se analizaron bimensualmente durante los seis meses
iniciales. Posteriormente, las muestras se analizaron cada cuatro meses
hasta totalizar los dos aiios.

El proceso analitico al que han sido sometidas las muestras
procedentes de la incubacion en las dos dreas de estudio se esquematiza en
el diagrama de flujos de la figura 4. En todos los casos los anilisis se
repitieron al menos tres veces.

A continuacion se detallan los métodos analiticos seguidos.

4.2.1 Carbohidratos solubles.

Esta fraccién incluye los carbohidratos no estructurales, es decir,
lo polisaciridos y aziicares de moléculas sencillas que son facilmente
hidrolizables.

Los carbohidratos solubles se extrajeron con agua caliente durante
2 horas y se analizaron por colorimetria, usando el reactivo antrona y
concentraciones conocidas de D-glucosa como estandar (Allen et al. 1974).
Doutre et al. (1978) han comparado esta técnica con otras usadas en el
anilisis de carbohidratos de extractos de suelo, concluyendo que, aunque el
test es poco satisfactorio en algunos aspectos, los resultados son bastante
parecidos a lo que se obtienen por cromatografia de gas-liquido.
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4.2.2 Grasas.

El contenido en grasas se determino por gravimetria, extrayendo
durante 8 horas con dietil-eter libre de peréxidos, usando un extractor
Soxhlet de 50ml. La fraccion grasas incluye fundamentalmente los lipidos
asociados a estructuras membranosas y los lipidos de reserva.

4.2.3 Celulosa, Lignina y Cutina.

Los componentes de la pared celular fueron determinados
mediante analisis secuencial (Robertson y Van Soest, 1981). En un primer
paso las muestras secas y molidas se sometieron a un tratamiento con
detergente neutro para lavar el contenido celular y que deja como residuo
los componentes de la pared celular. Este residuo es lavado a su vez con
un detergente dcido para disolver las cadenas de hemicelulosas. El residuo
resultante (celulosa, lignina y cutina) se somete a un ataque con SO,H,
concentrado para disolver la celulosa, quedando como remanente la lighina
y la cutina. Finalmente el tratamiento con KMnO, oxida a la lignina y deja
como remanente la cutina. Las diferencias en los pesos del crisol en cada
una de estas fases, corregidas para el contenido en cenizas, permitia
estimar el peso de cada una de las fracciones presentes.

4.2.4 Taninos.

Los fenoles de alto y bajo peso molecular fueron extraidos
secuencialmente con soluciones de metanol puro y metanol acuoso al 50%,
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a 70 C siguiendo el método de Glyphis y Puttick (1988), y fueron
cuantificados por colorimetria usando el reactivo Folin-Cicolteau
(Singlenton y Rosi, 1965).

4.2.5 Nitrégeno y Fosforo.

El nitréogeno se determiné por el procedimiento Kjeldahl, tras una
digestion con icido sulfurico, y usando Se, SO,K y SO,Cu como
catalizadores.

El fosforo se analiz6 a partir de las cenizas obtenidas mediante la
calcinacion de submuestras de hojarasca a 450 C durante 4 horas. Para su
cuantificacion se siguio el método del amarillo de molibdovanadato
(Greweling, 1976).

4.2.6 Resistencia al fraccionamiento.

Con objeto de caracterizar la dureza de las hojas y sus posibles
implicaciones en el proceso de descomposicion, en las hojas recién

recolectadas se efectuo un test de resistencia fisica al fraccionamiento o
rotura.

Para ello se utilizo una aguja truncada con una superficie de
apoyo de 1.138 mm?, uno de cuyos extremos se apoyaba libremente sobre
la superficie de la hoja objeto de anilisis. La aguja estaba soldada a un
recipiente de plastico sobre el que se vertia gradualmente arena, hasta que
la aguja rompia la hoja. El peso de arena al cual tenia lugar la rotura se
consider6 como un indice de la dureza de la hoja, expresindose los
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resultados en términos de presion (g mm2). El niimero minimo de hojas
considerado en el anilisis de cada especie fue de 30.

El anidlisis de Resistencia al fraccionamiento de 1a hoja se realizo
solo con las hojas en sus condiciones iniciales debido a la gran dificultad
que presentaba su determinacion una vez iniciado el proceso de
descomposiciéon. Por lo tanto, no se ha considerado la evolucién del valor
de este parametro durante el proceso de descomposicion.
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4.3 Resultados.

En la tabla 10 se presentan los contenidos iniciales de las distintas
fracciones analizadas en las hojas estudiadas. La tabla también incluye los
resultados del anilisis de Resistencia.

En las figuras 5 a 11 se presenta la evolucion de los componentes
orgdnicos a lo largo del proceso de descomposicion en los dos ecosistemas.

A continuacion se describe brevemente la evolucion de estos
componentes.

4.3.1 Carbohidratos solubles

En la figura 5 se presentan los porcentajes de peso de
carbohidratos solubles presentes en las hojas incubadas en Dofiana y en La
Sauceda.

En Doitana se aprecia claramente una primera fase de lavado con
pérdidas de peso en los dos primeros meses que llegan a ser del orden del
70% en las especies .S atrocinerez y F.angustifo/z. En las otras especies,

las pérdidas de peso en los primeros dos meses oscilan entre el 30 y el
50%.

En La Sauceda, las pérdidas en la fase de lavado son mas
importantes que las observadas en Dofiana. Las especies que mas pierden
son C /rbanolis, S atrocinerez y F. angustifoliz, en las que las pérdidas
alcanzan el 80% a los dos meses del inicio del proceso.

A partir de los dos primeros meses la pendiente de pérdida de
peso se suaviza, manteniéndose, no obstante, las pérdidas de peso a lo
largo de los dos aiios de estudio. Este punto de inflexion a los dos meses



LIGNINA  CUTINA HOLOCELULOSA GRASAS  CARBOHIDRATOS TANINOS

(%) (%) %) ) SOLUBLES (%)  TOTALES (%)
H  HALIMIFOLIUM 38 5.1 %8 21 172 239
C.  LIBANOTIS 39 49 (74 89 27.0 19.3
Q. SUBER 90 9 121 28 10.7 0.6
Q.  COCCIFERA 1.2 76 %64 21 14.2 140
Q.  CANARIENSIS 105 5.1 379 47 5.0 133
Q.  PYRENAICA 90 53 131 8 13.4 82
Q.  LUSITANICA 115 86 0 34 155 1.9
S, ATROCINEREA 69 1.2 24 3 206 (1.3
F.  ANGUSTIFOLIA 5.1 5.4 295 67 249 45

CENIZAS NITROGENO FOSFORO RESISTENCIA RECUPERACION

%) %) (ppm) (gmm?) %)
H HALIMIFOLIUM 57 03 3278 513 86.3
C.  LIBANOTIS 74 04 4281 925 914
Q. SUBER 67 08 5849 172.7 9.1
Q. COCCIFERA 32 09 4451 121.3 937
Q. CANARIENSIS 6.3 07 10129 810 97.1
Q.  PYRENAICA 6.1 09 5865 602 956
Q. LUSITANICA 35 09 3000 151.7 973
S. ATROCINEREA 77 07 1380.3 766 907
F. ANGUSTIFOLIA 10.4 09 5332 278 923

Tabla 10. Composicién quimica y fisica de la hojarasca en sus condiciones iniciales. El porcentaje de
recuperacién s¢ ha obtenido mediante la suma de todos los componentes orginicos, las cenizas,
y ¢l nitrdgeno multiplicado por 625 (como estima del contenido cn proteinas).

) 4
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Figura 5. Desaparicion de los carbohidratos solubles en las hojas de las especies
incubadas en Dofiana (grificas a y b) y en La Sauceda (grificas c y d).
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del inicio del proceso es mas evidente en las hojas incubadas en La
Sauceda que en las incubadas en Doiiana.

4.3.2 Grasas.

En 1a figura 6 se presentan los resultados de las pérdidas de peso
experimentada por la fraccion de fas grasas en la hojarasca incubada en
Doiiana y La Sauceda. La forma de las curvas es mas lineal, no mostrando
variaciones bruscas durante el periodo de estudio como las observadas en
el caso de los carbohidratos solubles.

Exceptuanvdo A, hatimifolitm 'y . suber las especies parecen
seguir patrones de pérdidas de peso similares, quedando después de dos
ailos entre el 30% y el 60% del peso original de esta fraccion.

En La Sauceda, los porcentajes de pérdidas son claramente
superiores a los registrados en Dofiana, ya que, al cabo de dos afios las
perdidas son superiores al 70%. En el caso de .5 atrocineres y 7=
angustifolia, 1os porcentajes de pérdida de peso son aun mayores,
permaneciendo después de los dos aiios de estudio menos del 15% del peso
iniciat.

4.3.3 Lignina

En la figura 7 se presenta la dinamica de 1a fraccion de la Lignina
en las hojas de las especies incubadas en las dos dreas de estudio.

En Dofiana las hojas de X, halimifolivm, C. Lbanotis y S
afrociners se caracterizan por experimentar fuertes aumentos en esta
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fraccién, que en el caso de las dos primeras alcanza casi el 359% del peso
original a los cuatro meses del comienzo del proceso de descomposicion
(figura 7a). en el resto de las especies, aunque los incrementos iniciales en
el peso de esta fraccion son cuantitativamente menos importantes (figura
7b), el comportamiento de esta fraccion sigue unas pautas similares a la de
las tres especies citadas. Después del miximo no se observa una clara
pérdida de peso, manteniéndose las cantidades de lignina practicamente
constante durante el resto del periodo de estudio.

En La Sauceda fas tres especies mencionadas se comportan de
forma muy similar (figura 7¢), con incrementos en {a fraccion de lignina
que alcanzan valores comprendidos entre el 200 y el 350% del peso
original. Posteriormente las tres especies muestran pérdidas significativas.
El resto de las especies, al igual que en Dofiana, muestran incrementos
menores (del orden del 150%) en el peso de esta fraccion (figura 7d). ~
angustifoliz, 1a especie con una tasa de descomposiciéon mas alta, muestra

intensas pérdidas de lignina en las fases finales del periodo de estudio

Hay que subrayar que los miximos incrementos de lignina se
alcanzan a los dos meses del inicio del proceso de descomposicion, en
tanto que en Doiiana, estos maximos de aumentos de peso aparecian a los
cuatro meses.

4.3.4 Cutina.

En la figura 8 se muestra la dindmica de descomposiciéon de la
fraccion de cutina en la hojarasca de las especies incubadas.

En Dofana A. zatimmifolium, C. libanolisy S alrocirerezdestacan
del resto de las especies por los fuertes incrementos de peso que
experimenta esta fraccion al comienzo del proceso de descomposicion. El
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comportamiento de la fraccion de cutina en estas tres especies es paralelo
al que presentaba la fraccion de lignina, pero los aumentos de peso son
proporcionalmente menores y la evolucion a lo largo de los dos afios mas
irregular. En el resto de las especies los incrementos son relativamente
pequefios comparados con las tres especies mencionadas. Después del
aumento, esta fraccién experimenta una pérdida de peso gradual y continua
que persiste hasta el final del periodo de estudio.

En La Sauceda (figura 8 c,d) el comportamiento es similar al de
Doiiana aunque las pérdidas de peso son mais pronunciadas llegando, en
algunos casos al 5% del peso original en el caso de £ angustifoliz

4.3.5 Holocelulosa.

En la figura 9 se presenta la dinamica de descomposicién de la
holocelulosa (celulosas + hemicelulosas) en las dos localidades estudiadas.

En Doiiana, este componente de la pared celular muestra claras
pérdidas de peso a lo largo del periodo de estudio. No obstante, en A
hatimifolium y C: libanotis tienen lugar aumentos de peso al principio del
periodo. El resto de las especies muestran pérdidas de peso continuas, que
llegan a ser superiores al 50%’ en (O canarienss, Q. pyreniica 'y 1
angustifolriz (figura 9a,b) en tanto que C Zdbanots, S. atrocinera y (2
lusitanics son las especies que menos pierden.

En La Sauceda (figura 9 c,d) la dinamica de esta fraccion es
idéntica a 1a que se presenta en Doiiana, aunque las pérdidas de peso son
mas pronunciadas.
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4.3.6 Taninos.

En la figura 10 se representan las curvas de desaparicion de los
taninos de bajo y alto peso molecular en la hojarasca de las especies
incubadas en Doiiana. En todos los casos se aprecian fuertes pérdidas de
peso en los primeros meses de incubacion. Estas pérdidas son muy
pronunciadas sobre todo en los taninos de bajo peso molecular. Destacan
las fuertes pérdidas de peso que experimentan las muestras de .5
alrocinered y [ angustifofiz durante los primeros meses, que llegan a ser
del 90% del peso original al final del periodo de estudio.

En fa figura 11 se representan las curvas de desaparicién de los
taninos en las muestras incubadas en La Sauceda. Las pérdidas de peso son
mucho mis pronunciadas que las detectadas en Doiiana. La mayor parte de
los taninos, sobre todo los de bajo peso molecular, pricticamente
desaparecen durante los dos primeros meses del proceso; alcanzando
después de los dos afios valores incluso inferiores al 5% del peso original.
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4.4 Discusion.

El anidlisis global de las curvas de desaparicion de las distintas
fracciones pone de manifiesto la existencia de dos nitidas fases en el
proceso de descomposicion.

La primera fase (en adelante Fase I) tiene una dinamica compleja,
caracterizada por una disminucién brusca en el contenido de carbohidratos
solubles y taninos, y algo mas suave en la fraccion de grasas; asi como un
incremento, también brusco, en los contenidos de lignina y cutina.

Por el contrario en la segunda fase (en adelante Fase II) la
variacion de los contenidos de las distintas fracciones es mis gradual, y se
caracteriza por el inicio en las pérdidas de peso de las fracciones de
caricter mas estructural: celulosa, lignina y cutina. ‘

Las dos areas estudiadas difieren en la dinamica de las distintas
fracciones en la Fase II.

Asi las pérdidas en las fracciones mis solubles (carbohidratos
solubles, taninos) en esta fase son mis pronunciadas en Dofiana, debido a
que la menor intensidad de lavado en la Fase I propicia el mantenimiento
de unos niveles mas altos. En el resto de las fracciones {celulosa, cutina,
grasas) la tasa de desaparicion es sensiblemente mas alta en las muestras
incubadas en La Sauceda. Destaca el comportamiento diferencial de la
lignina que en La Sauceda muestra una tendencia general a la pérdida de
peso, en tanto que en Dofiana se mantiene practicamente constante durante
los dos aiios de estudio. '

Considerando el tiempo que tardan en aparecer los puntos de
inflexion en las curvas de desaparicion de las distintas fracciones, se
comprueba que en La Sauceda estos puntos aparecen hacia los dos
primeros meses del inicio del proceso, en tanto que en Doiiana este tiempo
es mas largo, ya que la mayoria de las inflexiones se registran hacia los
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cuatro meses. Esto sugiere que los procesos de lavado son mas intensos, y
por lo tanto, mis rapidos en el drea con una precipitacion mis elevada (La
Sauceda).

Cuando se considera la dinaimica de una fraccion determinada en
el conjunto de las especies se comprueba que su comportamiento relativo
(diferencias de unas especies y otras) es muy similar en las dos localidades
estudiadas, tanto en la Fase I como en la Fase II. Esto sugiere que las
diferentes condiciones ambientales de las dos localidades inducen solo
cambios cuantitativos pero no cualitativos en la dindmica de las fracciones.
Esta constancia en el comportamiento relativo de las distintas especies
subraya la importancia de las caracteristicas intrinsecas en la dinamica
global del proceso.

La dinamica de las distintas fracciones en las dos localidades
sugiere que estas dos fases tienen naturaleza distinta. Los procesos que
predominan en la Fase I son posiblemente de naturaleza fisica, en tanto

que durante la Fase Il predominan los procesos de tipo biologico (Swift et
al. 1979).

Llama la atencién el fuerte aumento del contenido en las
fracciones de lignina y cutina en la prictica totalidad de las muestras
estudiadas durante la Fase I. Aumentos similares en el contenido de lignina
han sido observados en otros estudios y explicados en bases a distintos
mecanismos (Suberkropp et al. 1976; Aber y Melillo, 1982; Berg et al.
1984; Schlesinger, 1985). Segiin Berg et al. (1982) los aumentos en esta
fraccion pueden explicarse en base a la ocurrencia de fenémenos complejos
de condensacion a partir de materiales procedentes de la descomposicion
de fracciones presentes en hojarasca. Las fracciones fendlicas
desempefarian un papel clave como agentes inmovilizantes vy
polimerizadores. La transformacion de las fracciones fenélicas liberadas en
las fases iniciales del proceso de descomposicion en complejos poco
moviles asociados a las fracciones de lignina y cutina ha sido demostrada
positivamente por Yavitt y Fahey (1985).
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Con objeto de explicar el origen del aumento de las fracciones de
lignina y cutina observados en el presente estudio, se realizé un analisis de
correlacion entre el aumento absoluto de estas fracciones y la disminucién
de cada una de las fracciones solubles (carbohidratos, taninos y grasas).

Las correlaciones fueron significativas sélo en el caso de los
taninos (figura 12), lo que sugiere que los aumentos en las fracciones de
lignina y cutina tienen ese origen.
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5. DINAMICA DEL NITROGENO Y EL FOSFORO EN LA HOJARASCA.

5.1 Introduccion.

Los organismos descomponedores muestran una concentracion de
nutrientes claves (como por ejemplo de N o de P) en sus tejidos que suele
ser mayor que la concentracion en que estos se encuentran en los substrato
de los que se alimentan, por lo que pueden ser limitantes del proceso de
descomposicion (Swift et al. 1979). Segin estos autores, la liberacion de
formas inorganicas de un elemento ocurrird sélo cuando el nivel de este
elemento permanezca por encima del umbral para el cual no es limitante.
De no alcanzarse este nivel, el elemento tiende a ser retenido e incluso
traslocado al material que se esta descomponiendo (importado) hasta que
se alcanza el nivel critico, siendo entonces liberado en proporcion a la
pérdida de peso que experimenta el material que se esta descomponiendo.

Aligual que ocurria con algunos componentes organicos (capitulo
5), algunos autores han encontrado incrementos en las cantidades de
nitrégeno, fosforo y otros minerales en la hoja a medida que avanza el
proceso de su descomposicion. El nitrégeno es el elemento que mas
frecuentemente experimenta este fenémeno que ha llamado la atencion de
numerosos autores (Berg y Soderstrom, 1979, Aber y Melillo, 1982, Berg y
Ekbohm, 1983, Schlesinger 1985).

Los mecanismos que explican el aumento de N en términos
absolutos (inmovilizacion neta) son poco conocidos. Algunos autores
consideran que es el resultado de la importacion de este elemento por los
microorganismos del suelo, en especiat por las hifas de los hongos, (Berg y
Soderstrom, 1979; Yavitt y Fahey, 1986). Otros autores consideran que
estos aumentos de N pueden explicarse, al menos en parte, por fenéomenos
no bioldgicos, como puede ser la incorporacion de nitrégeno proveniente
del lavado de la cubierta vegetal (Mc Claugherty et al. 1985).
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Asi pues, la inmovilizacion del nitrogeno en la conversion de
hojarasca a humus es un fenomeno frecuente y representa un mecanismo
importante de retencion de nitrégeno en ecosistemas forestales (Vitousek
et al. 1982, Vitousek y Matson, 1985).

Berg y Staff (1981) distinguen tres fases en la dinimica del N en
la hojarasca: la primera la constituiria las pérdidas por lavado en los
primeros compases del proceso de la descomposicion. A esta fase le
seguiria un periodo de acumulacién, y una dltima fase, donde tendria lugar
la mineralizacion (liberacion de nitrogeno).

Durante la fase de acumulacion, la inmovilizacion neta representa
los mg de nitréogeno que se incorporan a la hojarasca por g de hojarasca
inicial procedentes de una fuente externa a la hoja. En realidad, la segunda
y tercera fase representan diferentes estadios del balance entre el nitrégeno
que se incorpora a la hojarasca y el que se mineraliza. Cuando esta
diferencia es positiva, el resultado es el aumento de la cantidad de N en la
hojarasca en términos absolutos (fase de inmovilizacion neta). Cuando la
diferencia es negativa el residuo pierde N en términos absolutos
(mineralizacion neta), aunque la concentracion de nitrogeno en relacion con
otros componentes pueda aumentar.

En este capitulo se estudia la dinimica del N y el P en la hojas
incubadas en Doiiana y La Sauceda, analizando la fase de inmovilizacion de
estos nutrientes y su posible relacion con la composicion quimica de la
hoja, con el objetivo de que el conocimiento de la dinimica de estos
elementos ayude a interpretar la importancia que tienen en el proceso de
descomposicion.
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5.2 Métodos.

Los métodos de anilisis quimicos de nitrogeno y fosforo se
encuentran en el apartado 4.2.

Con objeto de estudiar con mas detalle la dinimica del nitréogeno
se ha realizado un anailisis de la evolucion de la concentracion de este
elemento durante el proceso de descomposicion siguiendo la aproximacion
de Aber y Melillo (1982).

El anidlisis consiste en la definicion de la cantidad miaxima de N
inmovilizado suponiendo que la relacion entre la evolucion del peso de la
muestra y la concentracion del nitrégeno es lineal. '

Si se considera a la concentracion de nitrégeno como variable
independiente y se cumple 1a condicion de linealidad [BIOMASA}=a+b *
[NITROGENOYJ], la mixima cantidad de nitrégeno inmovilizado viene dada
por la expresion:

MI= ((a%- 4b) - 100* N)/10

Donde N es la concentracion inicial de nitrogeno y MI se expresa
en mg de nitrégeno inmovilizado por gramo de hojarasca.

Para explicar el posible determinante de la inmovilizacion del
nitrogeno se correlaciono el valor de este parametro con los contenidos de
cada una de las fracciones (organicas e inorganicas) consideradas en el
analisis.

Para analizar la dinamica del fosforo se siguio un procedimiento
parecido. Un anailisis previo puso de manifiesto la falta de linealidad entre
la evolucion del peso de la muestra y la evolucion de la concentracion de
fosforo, por 1o que no es aplicable fa aproximacion de Aber y Melillo.

Fag



Capitulo 5 Dinamica del nitrégeno y el fosforo 65

Por ello, la estimacion de la mixima cantidad de fésforo
inmovilizado para cada especie y localidad, se ha realizado directamente a
partir de las curvas de evolucion de este elemento, restando a la cantidad
maxima de fosforo observada en la curva, la cantidad de fosforo que
presentaba la hoja al comienzo de la Fase II (final de la fase de lavado). Se
asume que cuanto mayor sea esta diferencia mayor es la inmovilizacion de
este elemento.

Como en el caso del nitrégeno, para conocer los posibles
determinantes de la inmovilizacién de este nutriente, se correlacioné este
parimetro con los contenidos de cada una de las fracciones consideradas
en el analisis.

En todos los anilisis se consideré la concentraciéon de fosforo al
comienzo de la Fase II, es decir una vez transcurrida la fase de lavado
cuando empiezan a predominarlos procesos bioticos sobre los abiéticos.
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5.3 Resultados.

5.3.1 Nitrogeno.

En la figura 13 se presenta la evolucion de las cantidades iniciales
(%) de nitrogeno presente en las diferentes especies a lo largo del proceso
de descomposicion en las dos localidades estudiadas. La figura muestra que
en el drea de Doiiana el contenido en nitrogeno (las cantidades absolutas de
este elemento en la hoja) aumenta en el caso de A Aziimifolivm, (.
lusitanrcay Q. canarienss, y en menor medida en (. cocerfera. Después de
este aumento todas las especies (excepto A Aalim/folurm) muestran una
nitida, aunque no intensa, pérdida de nitrégeno. En la Sauceda todas las
especies muestran una clara tendencia a aumentar su contenido durante la
mayor parte del periodo de estudio. Posteriormente (hacia el mes de Junio
del segundo afio) se detecta una clara tendencia a las pérdidas de este
elemento.

En el caso de las especies que registran aumentos de su contenido
en nitrégeno, estos son siempre superiores en La Sauceda.

En las figuras 14 y 15 se presenta la relacion entre la evolucién
del peso de la muestra y la evolucion de la concentracion de nitréogeno en
Doiiana (figura 14) y La Sauceda (figura 15).

Como puede comprobarse la relacion es practicamente lineal,
siendo significativa en todos los casos (p.01). Las figuras muestran que en’
la totalidad de las especies las pérdidas de nitrogeno en el proceso de
descomposicion de la hojarasca son menos importantes que las pérdidas de
peso de las hojas (es decir, que la concentracion de nitrégeno aumenta).

En la tabla 11 se presenta la cantidad miaxima de nitrégeno
inmovilizado en las especies y localidades estudiadas. La tabla muestra que
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Figura 13. Desaparicion del nitrégeno en las hojas de las especies incubadas en Dofiana
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Figura 14. Relacion entre la biomasa que queda en cada tiempo t y los contenidos
en nitrégeno que presenta el residuo en ese tiempo en las hojas de
nueve especies incubadas en Dofiana.
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hojas de las especies incubadas en La Sauceda.



DONANA LA SAUCEDA

Nitrogeno Fosforo Nitrogeno Fosforo
ESPECIES (mgig) (ppm) (mg/g) (ppm)

H  halimifolium .13 148.7 4.61 160.4
C  libanotis -0.04 143.9 2.74 85.1
Q. suber -0.19 89.95 3.15 380.1
Q. coccifera 0.15 - 318
Q. canariensis 0.28 - 3006 2.54 40.56
Q. pyrenaica - 007 - 439 1.04 105.6
Q. lusitanica 0.56 - 749 2.46 122.9
S, afrocinerea - 0.2 - 7421 2.69 30.04
F. angustifolia - 077 - 3306 0.70 87.92

Tabla 11. Inmoviizacion mixima neta de nitrogeno (mg g'! hojarasca) y fosforo (ppm) durante fa
descomposicion de las hojas incubadas en Dofiana y La Sauceda (ver texto) Los valores de
nitrdgeno a partir de las ecuaciones predictoras de Aber y Mefilo (1982). Los signos positivos
indican. inmovilizacion neta. Los signos positivos mineralizacion neta.

oL
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en Doifiana solo cuatro especies (A Aavmifotium, Q. flusitanics,
canarrensss, Q. coccferd) presentan inmovilizacion neta de este elemento
(signo positivo en la tabla), en tanto que en la Sauceda todas las especies
muestran inmovilizacion neta, que es muy elevada en el caso de H.
hatimifolium (4.6mg N g'! hojarasca) y muy baja en F. angustifolia (0.7mg
N g! hojarasca). En todos los casos la cantidad inmovilizada es muy
superior en La Sauceda.

El andlisis de correlacion de la inmovilizacion maxima con los
contenidos en las distintas fracciones muestra que la correlacién solo es
significativa en el caso de la concentracion inicial de nitrogeno en La
Sauceda (p.05) y con la concentracion inicial de taninos (p.01) en las dos
localidades estudiadas (tabla 12, figura 16).

5.3.2 Fosforo.

En la figura 17 se presenta la evolucion del contenido inicial del P

en las muestras de las diferentes especies en las dos localidades estudiadas.

La figura muestra que en Doiiana la mayoria de las especies
presentan una fase de pérdida que aproximadamente corresponde con la
Fase 1 o fase de lavado (ver capitulo 4). En el caso de las especies A
pafmioliim, C. fibanotis 'y Q. suber este minimo va seguido de un
aumento. Una vez transcurrida la primera fase del proceso, las restantes
especies muestran una disminucion nitida, aunque poco marcada, a lo largo
del periodo de estudio.

En La Sauceda la mitad de las especies estudiadas muestran fase
de lavado, en tanto que el resto experimenta un claro aumento en su
contenido inicial de fosforo. Después de la fase inicial todas las especies
muestran aumentos, en algunos casos sustanciales (4. Adafimsfolium,



DONANA LA SAUCEDA
Nitrégeno inicial (%) 0.52 077"
CIN inicial 0.59 074"
Lignina inicial (%) 0.03 0.07
Taninos iniciales (%) 0.83"* 0.86"*
Perdidas de peso (%) 0.48 -0.55

72

Tabla 12. Coeficientes de correlacion entre el N inmovilizado en la hojarasca y los
parametros considerados por otros autores como reguladores del proceso.

(*) p0.05 (**) p< 0.01.
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proceso de descomposicion. Las dos regresiones son significativas (p<0.01).
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/usrrancd), en su contenido, en tanto que en otros casos estos aumentos
son casi imperceptibles (S. 777ocieres). A diferencia de lo que sucede en
Dofana en casi ningiin caso se observan pérdidas nitidas en el contenido en
fésforo una vez transcurrida la primera fase del proceso de

descomposicion.

En la tabla 11 se presenta la cantidad mixima de fésforo
inmovilizado en las especies y localidades estudiadas. La tabla muestra que
en Doifiana solo tres especies presentan inmovilizacion neta (A
balimifolim, C lbanotis, (. swber) en tanto que en el resto no se
observan aumentos netos de fosforo después de la fase de lavado. En La
Sauceda todas las especies muestran inmovilizacién neta en mayor o menor
grado, siendo muy elevadas en el caso de K Aatinioliuny Q suber:

Al igual que en el caso del nitrégeno, las cantidades de fosforo
inmovilizado son mucho mas elevadas en el caso de las muestras incubadas
en La Sauceda.

El analisis de correlacion entre la inmovilizacion maxima de
fosforo y la concentracion en las diversas fracciones (al comienzo de la
Fase II) muestra que la correlacion sélo es significativa con la
concentracion de fésforo en las dos localidades estudiadas (figura 18).
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5.4 Discusién.

Existe una abundante literatura entorno a la dinimica de los
nutrientes minerales en el proceso de descomposicion (sobre todo en lo
concerniente al nitréogeno y fosforo). Sin embargo, los mecanismos que
explican sus variaciones en términos absolutos (figuras 13 y 17, tabla 11)
son poco conocidos. Segin algunos autores estos aumentos pueden
explicarse, al menos en parte, en base a fenémenos no biolégicos como es
la incorporacion proveniente del lavado de la cubierta vegetal, suelo u
hojarasca proxima (McClaugherty et al. 1985). En otros casos estos
aumentos son resultado de la importacion de nutrientes del suelo por parte
de los microorganismos, en especial por las hifas de los hongos (Berg y
Soderstrom, 1979). Segiin estos autores, la baja concentraciéon de los
nutrientes claves en la hojarasca (tipicamente N y P) respecto de los que
alcanzan en los tejidos de los descomponedores, determinarian su caracter
limitante y, consecuentemente, explicarian las razones de su importacion
(Swift et al. 1979). En esta dinidmica, el proceso de importaciéon continuaria
hasta una concentracién tal que el nutriente dejase de ser limitante. A
partir de entonces, el nutriente deberia ser liberado en proporcion a la
pérdida de peso del material que se esti descomponiendo.

En base a esta dindmica, Berg y Staff (1981) distinguen tres fases
en la evolucion del nitrogeno, que, de hecho, puede extrapolarse a la de
cualquier nutriente limitante (tipicamente al fosforo): una fase de lavado, en
algunos casos muy breve, donde bisicamente predominan los procesos de
exportacion debidos al arrastre por el agua de fa lluvia (en términos
generales coincidente con la Fase |, ya definida); una fase de acumulacion o
inmovilizacion (debida a la importacion), y una ultima fase de
mineralizacion donde predomina la exportacion. '

La inspeccion de las curvas (figuras 13, 17) muestra que muchas
de las especies estudiadas presentan una clara fase de lavado en lo que
respecta al fésforo y al nitrogeno. Esta primera fase no es patente en
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algunos casos, aunque su ausencia podria ser solo aparente si la duracion
fuese lo suficientemente corta como para que sus efectos hubiesen
desaparecido en menos de dos meses (periodo transcurrido entre la
localizacion de las muestras y su primera recoleccion), como de hecho,
parece ser el caso en otras especies mediterraneas (Verdu, 1984).

Resulta mas dificil explicar el hecho de que en Dofiana la
mineralizacion (es decir la pérdida neta de nitrégeno y fésforo por parte del
material) tenga lugar casi inmediatamente después de la disposicion de las
muestras sobre el sustrato (figura 13) en tanto que en La Sauceda, la
ocurrencia de un periodo de inmovilizacion muy dilatado, retrasa la fase de
mineralizacion neta a los ililtimos meses del periodo de estudio
(aproximadamente hasta julio 1987); ya que, de ser asi, significaria que la
. tasa de mineralizacion seria mayor sobre un sustrato pobre en nutrientes
(Dofiana) que sobre un sustrato mas rico y equilibrado (Sauceda) y que,
por lo tanto, la tasa de descomposicién seria, hasta cierto punto,
independiente de la fertilidad del suelo, lo que estaria en franca
contradiccion con los resultados publicados por otros autores para
situaciones semejantes (Van Der Drift, 1963; Wood, 1974; Schiesinger y
Hasey, 1981; Pastor et al. 1987). '

En realidad la contradiccion es solo aparente si se considera que el
contenido en nutrientes del material es consecuencia de la importancia
relativa de dos procesos contrapuestos: importacion y exportacion (Staaf y
Berg, 1981,1982). Asi, cuando la importacién es muy baja respecto a la
exportacion, debido por ejemplo, a a baja disponibilidad de nutrientes
(caso de Doiiana), el material bisicamente muestra mineralizacion (figura
13); en tanto que cuando la importacién es muy alta respecto a la
exportacién, debido a la alta disponibilidad de nutrientes en el medio (caso
de La Sauceda), el material solo muestra inmovilizacion. En ambos casos
pues ese efecto (mineralizacion en Dofiana o inmovilizacion en La Sauceda)
es solo aparente, puesto que ambos procesos se estin dando
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simultineamente, aunque evidentemente, a una tasa distinta segin la
localidad.

Por lo tanto, las mayor inmovilizacion observada en La Sauceda
es consecuencia del enriquecimiento en nutrientes de las muestras por
efecto de los procesos de importacion. En Dofiana esa importacién no se
produce debido a que los nutrientes son mis escasos y, por ello, mis
dificiles de importar. Las menores tasas de importacién observadas en
Doiiana sugieren que, en esta localidad, los nutrientes deben desempeiiar
un papel maias importante como determinantes de la tasa de
descomposicion.

La fuerte relacion detectada (p<0.01, y p<0.1) entre Ila
concentracion inicial de fosforo (en la Fase II) y la inmovilizacion méxima
de este elemento (figura 17) esti de acuerdo con las predicciones de la
teoria (Swift et al. 1979) en el sentido de que las especies con unas
-concentraciones mas bajas de un elemento clave necesitan importarlo para
equilibrar sus tejidos, en tanto que, aquellas que poseen concentraciones
mis elevadas en sus tejidos, son menos dependientes de la importacion,
por lo que pueden experimentar pérdidas desde el inicio del proceso
(Bosatta y Staaf, 1982; Gosz et al. 1973; Berg, 1986). La existencia de esta
relacion sugiere que, dentro de cada focalidad, pero sobre todo en Dofiana,
las diferencias de concentracion de fosforo entre especies pueden ser un
factor importante en la determinacion de las tasas de descomposicion.

En el caso del nitrogeno llama mucho la atencion la ausencia de
correlacion entre la concentracion inicial de este elemento y la
inmovilizacion maxima, sobre todo teniendo en cuenta que esta relacién es
estadisticamente significativa (p<0.05) en el caso de las muestras de La
Sauceda, y que también lo es en el caso del fosforo.

Sin embargo, la fuerte correfacion que muestran la inmovilizacion
maxima de este elemento con la concentracion de taninos (p.01 para las
dos localidades estudiadas) sugiere que la inmovilizacion del nitrégeno en
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las muestras y, en general, su dinimica global, debe ser consecuenciade un
proceso muy complejo.

Muchos autores (Berg y Theander, 1984; Melillo et al. 1982; Berg
y McClaugherty, 1987) han descrito la existencia de una relaciéon positiva y
significativa entre la inmovilizaciéon del nitrégeno y la fraccion de lignina.
Segun Aber y Melillo (1982) la inmovilizacion del nitrégeno se deberia a la
incorporacién de este elemento a la fracciéon de la lignina, formandose asi
sustancias complejas dificiles de degradar. El anidlisis conjunto de la
dinamica de estas tres fracciones (taninos, nitrégeno y lignina) sugiere que
los taninos liberados durante el proceso de descomposicién, sobre todo en
los primeros estadios, juegan un papel importante en esta inmovilizacion
del nitréogeno.

El nitrégeno seria importado por el sistema
hojarasca-microorganismosencantidadesinversamente proporcionalesasu
concentracion, aumentando asi el contenido de la hojarasca en este
elemento. Paralelamente, los compuestos nitrogenados mais o menos
complejos liberados al medio por este sistema (liberacion directamente de
la estructura de la hojarasca, muerte y lisis de los microorganismos,
exoenzimas etc), serian susceptibles de ser precipitados por efecto de los
taninos presentes, formandose asi compuestos complejos estables de

naturaleza y caracteristicas similares a las de la lignina, y cuyo destino final
seria el humus.

La coincidencia observada entre la aparicion de la fase de
mineralizacion neta (posterior a la fase de inmovilizacion) en muchas de las
muestras (sobre todo de las incubadas en La Sauceda, figura 13) y la
desaparicion total de los taninos (figuras 10,11) apoya este argumento.

La distribucién del nitréogeno importado en estas dos fracciones
(biomasa microbiana y complejo taninos-lignina) debe depender
légicamente de la competencia que se establece entre microorganismos y
taninos por los compuestos nitrogenados y de 1a accesibilidad de estos en
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el medio. En un medio pobre en nutrientes (como es Doiiana) 1a mayor
parte del nitrogeno importado seria bloqueado en el complejo
taninos-lignina, con lo que la inmovilizacion del nitrogeno en forma de
biomasa bacteriana baja en comparacion con la inmovilizada por los
taninos. En un medio rico en nutrientes, y por lo tanto con posibilidad de
importar mas nitrégeno (caso de La Sauceda), podria llegarse a la
saturacion de la capacidad precipitante de los taninos mas ficilmente, lo
que permitiria a su vez importar nitréogeno para la sintesis microbiana. En
este caso, la inmovilizacién seria proporcional a la concentracién inicial de
nitrégeno y a la concentracion de taninos (p.05, p.01 respectivamente; tabla
12), en tanto que en el caso de Dofiana solo existiria relacion significativa
con los taninos (p.01, tabla 12).

La existencia de una correlacion negativa y significativa entre la
concentraciéon inicial de nitrégeno y la inmovilizacion méaxima en las
muestras de |a Sauceda sugiere que su concentracién puede limitar las
tasas de descomposicion en esta localidad. Sin embargo, la falta de
significacion estadistica observada en el caso de las muestras incubadas en
Dofiana, no necesariamente significa que este elemento no sea determinante
de la tasa de descomposicion, ya que la complejidad de los procesos
descritos dificulta el establecimiento de relaciones entre los parametros
considerados.
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¢. RELACION ENTRE PERDIDAS DE PESO Y CARACTERISTICAS
FOLIARES.

6.1 Introduccioén.

La hojarasca es la principal fuente de energia y nutrientes para los
microorganismos descomponedores. La apetencia de los detritivoros por
un determinado sustrato dependerd de la concentraciéon en esqueletos
carbonados ficilmente digeribles y/o de la concentracion de nutrientes.

La influencia de la composicion quimica del sustrato en la
velocidad de descomposicion de la materia organica se puso de manifiesto
hace algunas décadas (Tenney y Waksman, 1929; Melin, 1930). Desde
entonces, numerosos autores han concentrado sus esfuerzos en determinar
con fines predictores el efecto de los distintos constituyentes organicos de
la hojarasca en facilitar o inhibir el proceso de descomposicion.

La lignina, la cutina y los taninos han sido reconocidos como
inhibidores del proceso, mientras que el nivel de nutrientes o la
concentracion de carbohidratos solubles aparecen relacionados con
substratos de facil descomposicion (Swift et al. 1979).

En los iltimos afios algunos autores han intentado formular un
modelo predictor que pueda ser de uso general para un gran nimero de
ecosistemas. Melillo et al. (1982) propusieron el cociente lignina/nitréogeno
como el mejor predictor de la tasa de descomposicion. Mis complejo es el
modelo presentado por Berg y colaboradores (Berg y Staaf, 1980, Berg et
al. 1984, McClaugherty y Berg, 1987). En este modelo la primera fase de
descomposicion (menos del 30% de pérdida de peso) se encontraria
regulada por la concentraciéon de nutrientes, mientras que la lignina y el
cociente ligninal/celulosa regularia la segunda fase de descomposicion.
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Recientemente Taylor et al. (1989) discuten el indice
lignina/nitrogeno en un amplio rango de substratos y cohcluyen que el
cociente carbono/nitrégeno es mejor predictor cuando se consideran
substratos con contenidos en ligninas muy diferentes.

La influencia de las caracteristicas fisicas de la hoja en la tasa de
descomposicién es practicamente inexistente en la bibliografia, a pesar del
reconocimiento por algunos autores del efecto negativo que tiene la dureza
de 1a hoja sobre los invertebrados que las depredan (Raupp, 1985; Denno
et al. 1990). En este sentido, 1a fauna del suelo es la principal responsable
de fa fragmentacion de la hojarasca, produciendo un aumento de la
superficie expuesta a los microorganismos descomponedores pudiendo
ejercer gran influencia sobre la tasa de descomposicion.

El objetivo de este capitulo es el analisis de la influencia que las
caracteristicas quimicas y fisicas de las hojas de las especies seleccionadas

sobre las pérdidas de peso que experimentan en los dos ecosistemas
estudiados.
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6.2 Métodos.

Los resultados obtenidos en los capitulos anteriores permiten
distinguir dos fases en el proceso de descomposicion: Fase I (o fase de
lavado) y Fase II (o fase de descomposicion biologica).

Con objeto de relacionar las pérdidas de peso que experimentan
las especies con las caracteristicas de éstas al inicio de cada una de las dos
fases mencionadas, para cada especie se ha calculado la pérdida de peso
desde el inicio del proceso de descomposicién hasta el final de la Fase I, e
igualmente, la pérdida de peso desde el inicio de la Fase II (final de la Fase
I) hasta el final del periodo de estudio.

Para ello, a partir de los valores del porcentaje de pérdidas de
peso (figura 3, capitulo 3) se ha elaborado la tabla 13 que recoge los
porcentajes de peso perdidos en los intervalos correspondientes a la Fase |
y a la Fase Il

Para estudiar la relacion entre las pérdidas de peso y la
composicién quimica se estimaron los coeficientes de correlacion lineal y
multiplicativos entre la pérdida de peso en cada una de las fases de
descomposicion y las concentraciones de los componentes organicos e
inorgénicos al inicio de cada una de esas fases. En el anilisis se incluyeron
también los cocientes entre los componentes orginicos e inorginicos
comunmente considerados en la bibliografia.

La utilizacion de la funcién multiplicativa ha sido propuesta por
Melillo et al. (1982) y estia justificada sobre todo en el caso de los
componentes que poseen caracter inhibidor o estimulador sobre el proceso
de descomposicion, ya que en estos casos su efecto sobre la tasa de
descomposicion debe ser de distinta intensidad a medida que cambia su
concentracion.

La funcién propuesta tiene la forma:
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ESPECIES Fase | Fase Il Total Fase | Fase 11 Total
H  halimifolum 6.2 26.4 326 12.6 514 64.1
C  libanotis | 8.8 17.7 26.6 12,6 38.6 51.2
Q. suber 5.2 28.4 33.6 6.7 45.1 51.9
Q. coccifera 88 298 38.6
Q. canariensis 9.7 43.0 52.7 9.3 49.3 58.6
Q. pyrenaica 8.6 44.1 52.7 19.3 49.0 68.3
Q. lusitanica 1.6 29.2 30.8 2.0 43.2 45.3
S, atrocinerea 8.3 25.6 33.9 9.1 S1.0 60.1
F. angustifolia 29.5 32.9 62.4 424 31.6 93.9

Tabla 13 Pérdidss de peso (%) que experimenta la hojarasca de fas especies incubadas en Dofana y La
Sauceda en las fases I y I, y en el periodo total de estudio.

G8
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Pérdida de peso = a Xb

Donde X es el valor de 1a concentracion, cociente o estima de la
Resistencia y a y b son constantes de la regresion.

Paralelamente y con objeto de seleccionar el conjunto de variables
que mejor explican las pérdidas de peso para cada especie, se realizaron
regresiones multioles con seleccion de variables paso a paso considerando
como variables independientes las caracteristicas de las hojas y como
variable dependiente las pérdidas de peso de éstas. Se realizaron tres

anilisis de regresion: para el total del proceso, para la Fase I y para la Fase
IL

El peso de cada variable en las ecuaciones de regresion se estimé
mediante un anilisis de la varianza.
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6.3 RESULTADOS.

La tabla 13 presenta las pérdidas de pesoenla Fase I y Il y en el
periodo total de estudio. Las tablas 14 y 15 presentan la composicion
quimica de las hojas al inicio de la Fase II (las correspondientes a la Fase |
se presentaron ya en el capitulo 4 (tabla 10).

6.3.1 Caracteristicas de las especies y las pérdidas de peso en la Fase L.

En la tabla 16 se presentan los coeficientes de correlacion lineal y
multiplicativo correspondientes a las dos localidades estudiadas. Solo se
incluyen las variables que presentan correlaciones estadisticamente
significativas o que estin proximas al nivel de significacion.

Solo la Resistencia presenta correlaciones estadisticamente
significativas, que los son mas altas cuando se considera la funciéon
multiplicativa. En La Sauceda el modelo multiplicativo absorbe el 75 % de
la varianza, en tanto que en Doifiana la absorcion es del 57 % (figura 19,
tabla 17). Esta alta absorcion de varianza contrasta con la ausencia de
relaciones estadisticamente significativas en el caso de los componentes
quimicos de las hojas, sobre todo en el caso de aquellos que
experimentaban las mayores pérdidas de peso en esta fase y que se deben
basicamente a los carbohidratos solubles, taninos y grasas.

>

La inclusion de mas de una variable en el anilisis de regresion
multiple no aumenta la absorcion de varianza.



LIGNINA CUTINA HOLOCELULOSA GRASAS  CARBOHIDRATOS TANINOS

@) %) %) (%) SOLUBLES (%) TOTALES (%)
H HALIMIFOLIUM 13.8 92 324 YAl 99 110
C. LIBANOTIS 141 143 3.5 62 11.8 67
Q. SUBER 13.0 10.3 426 30 62 47
Q. COCCIFERA 16.2 86 368 16 15 85
Q. CANARIENSIS 143 60 36.9 35 122 55
Q. PYRENAICA 14.0 54 403 36 98 33
Q  LUSITANICA 145 96 336 28 10.9 98
S. ATROCINEREA 16.1 219 25.5 30 67 25
F. ANGUSTIFOLIA |, 113 8.13 37.0 75 114 10
CENIZAS NITROGENO  FOSFORO  RECUPERACION

(%) (%) (ppm) (%)
H HALIMIFOLIUM 49 044 m 8.1
C. LIBANOTIS 62 043 B34 855
Q. SUBER 30 0.6 3636 %32
Q. COCCIFERA 41 103 363 87
Q. CANARIENSIS . 18 090 4912 9.8
Q. PYRENAICA 92 107 W14 93
Q. LUSITANICA 54 1.06 686 932
S. ATROCINEREA 15 079 TI68 81
F. ANGUSTIFOLIA 91 114 913 05

Taba 14 Composicidn quimica de la hojarasca después de cuatro meses en Dofiana. El porcentaje de
recuperasion s¢ ha obtenido mediante la suma de todos los componentes orgdnicos, las cenizas, y el
nitrdgeno multiplicado por 6.25 (como estima del contenido en proteinas).
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LIGNINA  CUTINA  HOLOCELULOSA GRASAS  CARBOHIDRATOS TANINOS

(%) (%) %) (%)  SOLUBLES (%) TOTALES (%)
H HALIMIFOLIUM 131 12 327 14 69 63
C. LIBANOTIS 16.6 15.6 230 66 66 44
Q. SUBER 15.8 99 434 24 60 26
Q. CANARIENSIS 17.1 56 36.8 37 89 4
Q. PYRENAICA 173 66 Iy 18 66 20
Q. LUSITANICA 16.8 98 334 25 74 69
S.  ATROCINEREA 13.4 312 25 2% 54 15
F.  ANGUSTIFOLIA 15.4 94 335 87 88 14

CENIZAS NITROGENO  FOSFORO RECUPERACION

(%) (%) (ppe) (%)
H  HALIMIFOLIUM 74 064 430 346
C. LIBANOTIS 119 069 4119 84
Q. SUBER 74 090 3134 951
Q. CANARIENSIS 93 094 5463 919
Q. PYRENAICA 101 117 687 %3
Q. LUSITANICA 52 105 “17 890
§.  ATROCINEREA 36 049 025 906
F.  ANGUSTIFOLIA 15 152 727 959

Tabla 15. Composicién quimica de la hojarasca después de dos meses en La Sauceda. El porcentaje de
recuperation s¢ ha obtenido mediante la suma de todos los componentes orgdnicos, las cenizas, y ¢l
nitrégeno multiplicado por 6.25 (como estima del contenido en proteinas).

68
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PARAMETRO COEFICIENTE CORRELACION

LINEAL MULTIPLICATIVO

DONANA

Carbohidratos Solubles 0.52 0.45
Taninos Totales -0.58 -0.57
Grasas 0.50 043
Resistencia 0.65 -0.75*
LA SAUCEDA

Carbohidratos Solubles 0.46 0.41
Taninos Totales 0.55 -0.54
Grasas 0.49 045

Resistencia 0.72* -0.87“‘*‘

Tabla 16. Coeficientes de correlacion lineal y multiplicativo entre las pérdidas de peso
en la primera fase de descomposicion, 1a resistencia al fraccionamiento y los ’

componentes de la hoja que presentan mayores pérdidas en este periodo.
(* p0.05. (**) pO.0OL.



i85

PERDIDA DE PESO (%) PERDIDA DE PESO (%)
80
i A
O Dofiana 0 ; la Sauceds
A
a |
ok
QCA ace -
HHQ" D % . D
_ - 3‘3\ o
] ow
1 ] i 0
0 50 100 150 200 0 50 100 150
RESISTENCIA (g/mmz2) RESISTENCIA (g/mm2)
Figura 19. Relacion entre las pérdidas de peso que 1exg)en’memam las hojas de las especies incubadas en Dofiama (Y=

5559 X090y La Sauceda (Y= 4119 X
resistencia a 13 penefracion de estas hojs.

) en los primeros meses de descomposicion (Fase ) y Ia

16



DORANA LA  SAUCEDA
PARAMETRO ESTIMA  ERROR YALOR NIVEL PARAMETRO ESTIMA ERROR VALOR  NIVEL
ESTANDAR DE T PROB. ESTANDAR DE T PROB.
ORDENADA(X).32 1.42 4.48 0.00301 ORDENADA(*) 7.79 6.09 0.0089 -
PENDIENTE 097 0.32 -3.04 0.01884 PENDIENTE .24 4.28 0.0052
Coeficiente de  Comelacitn= 075 Coeficente de  Correlacifn= 087
Enor  Estandr de la Estime 049 Erior  Estandar de 12 Estima= 047
ANALISIS DE LA VARIANZA
FUENTE SUMA DE  GRADOS  MEDIA DE F NIVEL %
CUADRADOS DE CUADRADOS DE PROB.  VARIANZA
LIBERTAD
MODELO 261 ! 2.61 9.24 0.01884 57
DORANA ERROR 1.97 7 0.28 13
TOTAL 1.58 8
LA SAUCEDA MODELO 4.0l l 4.01 18.38 0.00516 754
ERROR 1.31 6 0.22 246
TOTAL 5.32 7

Tabla 17. Resultado del anlisis de regms)é?n di l
> ()

(modelo multiplicativo Y=a
regresion,

a pérdida de peso sobre la Resistencia media de la hoja de cada especic
La ordenada es igual a Loa. Se incluye ¢l anilisis de la varianza para la

¢6
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6.3.2 Caracteristicas de las especies y las pérdidas de peso en la Fase II.

En la tabla 18 se presentan los coeflicientes de correlacion lineal y
multiplicativo correspondientes a las dos localidades estudiadas. Como en
el caso anterior solo se incluyen las correlaciones estadisticamente
significativas o que estan proximas al limite de significacion.

En el caso de las muestras incubadas en el area de Doifiana, las
pérdidas de peso estin relacionadas positiva y significativamente con los
contenidos de las muestras en nitrégeno y holocelulosa (a partir de aqui
celulosa se refiere a holocelulosa), y negativamente con la cutina. Las
correlaciones mas altas se obtienen con los cocientes Cutina/Nitrégeno y
Cutinalfésforo, y son algo mas bajas con el cociente Lignina/Nitrogeno.

La relaciéon positiva con el contenido en celulosa se explica por ser
este el componente mayoritario de la hojarasca en esta fase (tabla 15) y
por estar sus pérdidas entre las mas elevadas (figura 9).

Llama la atenciéon la importancia de la cutina que aparece
correlacionada tanto de forma independiente como en asociacion con el
nitrogeno y el fosforo, subrayando asi su papel como determinante de la
peérdida de peso de las muestras. Igualmente los resultados tienden a
subrayar la importancia de los nutrientes en este proceso.

L.a ausencia de relacion significativa en el caso de la relacion
Carbono/Nitréogeno puede explicarse en base a el caricter complejo del
parametro Carbono, ya que este componente incluye tanto fracciones que
estin relacionadas positivamente con la tasa de descomposicion (celulosa,
carbohidratos solubles) como fracciones que lo estin negativamente
{cutina, lignina, taninos).
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PARAMETRO COEFICIENTE CORRELACION

LINEAL MULTIPLICATIVO

DONANA

Carbono/nitréogeno -0.63 -0.65
Cutina -0.67* 0.79*
Cutina/nitrogeno 0.81** -0.89**
Cutina/fésforo -0.89** -0.98**
Holocelulosa | 0.68* 0.76*
Lignina/nitrégeno 0.66 -0.70*
Nitrégeno 0.64 0.70*
LA SAUCEDA

Ligninalfésforo -0.70 0.67
Coeficientes de correlacion lineal y multiplicativo entre las pérdidas de peso

en la segunda fase de descomposicion (fase II) y fa concentracion de los’
componentes de las hojas al comienzo de dicha fase en Dofiana y La
Sauceda. (*)= p<0.05. (**)= p0.01.
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En el caso de las muestras incubadas en La Sauceda solo la
relacion Lignina/Fosforo esti cerca del nivel de significacion (es
significativa al 90%).

Este resultado llama la atencion por la ausencia de significacion de
las pérdidas de peso con componentes tradicionalmente considerados como
determinantes de la tasa de descomposicion como es el caso del Nitréogeno
y de las relaciones Lignina/Nitrégeno y Carbono/Nitrogeno. Por otra parte,
también llama la atencion la ausencia de relacion significativa con la
concentracion de celulosa por los argumentos comentados mas arriba.

En la tabla 19 se presentan las ecuaciones de regresion maltiple
para las muestras incubadas en Dofiana y La Sauceda.

Para las muestras de Doiiana la ecuacion es:

Y = 30.7 - 1.70 * CUTINA + 0.04 * FOSFORO

Donde Y es el porcentaje de pérdida de peso que experimentan
las hojas de una especie en la Fase 11, CUTINA es el porcentaje de cutina
en la muestra y FOSFORO es la concentracion de fosforo en ppm, ambos
al comienzo de la Fase II. En esta ecuacion la cutina y el fésforo absorben
respectivamente el 45% y el 43% de la varianza total (tabla 19).

Para las muestras de La Sauceda, l1a ecuacion es:

Y = 59.9 - 2.16 * LIGNINA + 0.018 * FOSFORO + 0.034 *
CELULOSA.

Donde LIGNINA Y CELULOSA son los porcentajes de estas)
fracciones en la muestra y FOSFORO es la concentracion de fosforo en
ppm. Las tres variables absorben respectivamente el 28.1%, 27.2% y 27.7%
de fa varianza total (tabla 19)



DORANA

LA SAUCEDA

VARIABLE COEFICIENTE ERROR VALOR  NIVEL VARIABLE COEFICIENTE ERROR  VALOR NIVEL
INDEPENDIENTE ESTANDAR DE T  PROB. INDEPENDIENTE ESTANDAR DE T PROB.
CONSTANTE 30.73 3.65 .41 0.0002 CONSTANTE 59.9 6.3 58 00043
CUTINA 1,70 0.27 64 00007 LIGNINA 2,16 0.6 33 0.0310
FOSFORO 0,08 0.009 4680 0.0035 FOSFORO 0.018 0.006 273 0.052
HOLOCELULOSA 0340 0.133 255 0.0632
RY = 0% R = 083
Enor Estandar de la Bstma= 333 Emor Estandar de la Estime= 25
ANALISIS DE LA VARIANZA
FUENTE SUMA DE  GRADOS MEDIA DE F NIVEL %
CUADRADOS DE CUADRADOS DE PROB.  VARIANZA
LIBERTAD
MODELO 188.7 2 244.3 220 0.0017 83
CUTINA 249.7 ! 209.7 225 0.0032 449
DORANA FOSFORO 2389 ! 238.9 215 0.0035 43,0
ERROR 665 6 Il 12.0
MODELO 127.1 3 24 65 0.0511 83.0
LA SAUCEDA  LIGNINA 29 1 829 66 0.0621 28.1
FOSFORO 47 ! 47 64 0.0648 212
HOLOCELULOSA 424 ! 124 65 0.0632 217
ERROR 2.1 4 65 1.0

Tabla 19. Resultado del anilisis de regresion maltiple paso a paso de la pérdida de peso después de la fase de lavado (Fase
1) en Dodana y La Sauceda sobre las variables que acepta ¢l modelo. Se incluye el andlisis de la varianza para la

regresion.
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6.3.3 Caracteristicas de las especies y pérdidas de peso en el periodo
completo

En la tabla 20 se presentan los coeficientes de correlacion lineal y
multiplicativo correspondientes a las dos localidades estudiadas. Como en
casos anteriores solo se incluyen las correlaciones estadisticamente
significativas o las que estin proximas al limite de significacion.

Liaman mucho la atencién las altas significaciones de los cocientes
Resistencia/Nitrogeno y Cutina/Nitrogeno en las muestras incubadas en
Dofiana y de 1a Resistencia en La Sauceda.

En la tabla 21 se presentan las ecuaciones de regresion multiple
para las muestras incubadas en Doiiana y La Sauceda.

Para las muestras incubadas en Doifiana, la ecuacion es:

Y = 34.1 + 42.2 NITROGENO + 0.012 FOSFORO - 3.56 CUTINA
- 0.08 RESISTENCIA.

Donde Y es el porcentaje de pérdida de peso en el periodo de
estudio (2 afos), CUTINA y NITROGENO son los porcentajes de estas
fracciones en la muestra, FOSFORO es la concentracion de [ésforo en ppm
y RESISTENCIA es la Resistencia al fraccionamiento expresada en g/mm?,
todos ellos referidos al comienzo del proceso de descomposicion. Estas
variables absorben respectivamente el 47%, 7%, 17%, y 19% de la varianza
total (tabla 21).

’

Para las muestras incubadas en La Sauceda, la ecuacion es:
Y = 96.8 - 0.22 RESISTENCIA - 1.17 TANINOS.

Donde RESISTENCIA y TANINOS son los porcentajes de estas
fracciones en la muestra al inicio del proceso de descomposicion. Estas
variables absorben el 62% y el 23% respectivamente (tabla 21).
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PARAMETRO COEFICIENTE CORRELACION
LINEAL MULTIPLICATIVO

DONANA

Resistencia/nitrogeno -0.85** -0.85**

Cutina/nitréogeno 0.77* -0.83**

Taninos -0.72* 0.77*

LA SAUCEDA

Resistencia 0.79* -0.93**

Lignina/itrégeno -0.72* -0.76*

Coeficientes de correlacion lineal y multiplicativo entre las pérdidas de peso

al final de los dos afios de estudio y la concentracion de los componentes
iniciales de las hojas en Dofiana y La Sauceda. (*)= p<0.05. (**)= p<0.01.



DORANA LA SAUCEDA

VARIABLE COEFICIENTE ERROR VALOR  NIVEL VARIABLE COEFICIENTE ERROR VALOR NIVEL
INDEPENDIENTE ESTANDAR DE T  PROB. INDEPENDIENTE ESTANDAR DE T PROB.
CONSTANTE 34.07 1.41 4.56 0.0103 CONSTANTE 64.9 10.5 §.19  0.0016
CUTINA -3.56 1.28 278 0.0498 NITROGENO 213 13.3 206 0,094
NITROGENO 82.17 8.59 4.91 0.0080 RESISTENCIA 0.2 0.06 419 00085
RESISTENCIA -0.08 0.05 156 0.1933

FOSFORO 0.012 0.007 1.76 0.1531

R? - 091 R? = 079

Emor  Estandar de la Estime= S18 Emor Estandar de la Estime= 803

ANALISIS DE LA VARIANZA

FUENTE SUMA DE  GRADOS MEDIA DE  F NIVEL %
CUADRADOS DE CUADRADOS DE PROB.  VARIANZA
LIBERTAD

MODELO 1115 ' 2788 10.4 0.0218 912

CUTINA 2123 1 212.8 7.9 0.0481 174

DORANA NITROGENO  580.1 I 580.1 216 0.0097 474

RESISTENCIA  239.1 ! 239.1 8.9 0.0406 195

FOSFORO 833 ! 333 2.10 0.1531 631

ERROR 1075 ! 26.9 83

MODELO 13308 2 6674 138 0.0192 346
LA SAUCEDA  TANINOS 357.2 1 357.2 74 0.04 26
RESISTENCIA 9776 1 977.6 202 0.006 620 07,
ERROR 242.3 5 45 154 <
m

SV

Tabla 21. Resultado del andlisis de regresion miltiple paso a paso de la pérdida de peso durante todo ef periodo de estudio
en Dofiana y La Sauceda sobre las variables que acepta ¢l modelo. Se incluye el andlisis de la varianza para la
regresion,
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6.4 DISCUSION.

6.4.1 Fase 1.

Los resultados obtenidos por otros autores trabajando con
hojarasca de especies mediterraneas indican que las fracciones solubles son
los principales responsables de las pérdidas que experimenta la hojarasca
durante la primera fase del proceso de descomposicion (Mitchel et al. 1986;
Schlesinger y Hasey, 1981, O’Connell, 1987).

En el caso de las hojas estudiadas aqui, las fracciones mis
solubles (carbohidratos solubles, taninos y grasas) representan en conjunto
un porcentaje elevado del peso total de la hojarasca fresca que alcanza un
35 % del promedio en el conjunto de las muestras. Paralelamente sus tasas
de desaparicion en la Fase I son también muy elevadas (respectivamente
48.2 %, 61.5 %, 22.7 % en las muestras incubadas en Dofiana, y 64.7 %,
76.4 % y 31.7 % en La Sauceda).

La exploracion de las curvas de desaparicion (figuras 5 a 11,
capitulo 4) indican que efectivamente estas fracciones son las responsables

de las pérdidas de peso que experimentan las muestras en la primera fase
del proceso.

Sorprende por ello 1a ausencia de correlaciones significativas entre
las tasas de descomposicion en la Fase I y la abundancia de estas
r

fracciones (tabla 16).

Esta falta de relacion se debe sin duda a la complejidad de los
procesos implicados. Asi por ejemplo, los taninos experimentan pérdidas
muy elevadas que deberian incidir fuertemente en las pérdidas de peso. Sin
embargo, como se ha discutido ya (capitulo 4) el destino aparente de una
fraccion significativa del contenido en taninos que se lavan, es la
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incorporacion a la fraccion de lignina. (figura 12), por lo que su
desaparicion es solo aparente.

Por otra parte, cuando se considera el contenido en carbohidratos
solubles se comprueba que las hojas que muestran unas pérdidas mis altas
en esta fraccion (XL angustifoliz) son las que muestran la mayores pérdidas
de peso en la Fase I (Dofiana 29 %, Sauceda 51 %); en tanto que las
especies que muestran las menores pérdidas en el contenido de esta
fraccion ( Q2 /usitansc3) muestran a su vez las pérdidas de peso en las hojas
mis bajas (1.6 % en Dofiana y 2.1 % en La Sauceda). Esto subraya el papel
de los carbohidratos solubles en la pérdida de peso en la hoja durante la
Fase L.

Sin embargo, a pesar de esta relacion, la disminucién en el peso
que experimenta la muestra como consecuencia de la pérdida de
carbohidratos, resulta en muchos casos compensada por el aumento del
complejo Lignina-Cutina debido a la accion de los taninos (discutido en el
capitulo 4) lo que explica la ausencia de correlacion entre las pérdidas de
carbohidratos solubles y las pérdidas de peso de 1a hoja en la Fase L.

La consideraciéon conjunta de las pérdidas de carbohidratos
solubles y el balance entre los taninos perdidos y las fracciones organicas
que aumentan (lignina, cutina, compuestos nitrogenados) explican
efectivamente las pérdidas de peso de las muestras en las dos localidades
(figura 20). |

El parametro Resistencia ha sido utilizado por algunos autores en
estudios sobre la alimentacion de los insectos (Raupp, 1985; Denno et al.;
1990). Sin embargo su utilizacion como predictor de la tasa de
descomposicién es una novedad.

Dada la alta significacion de este parimetro en los resultados del
presente estudio, con objeto de conocer su naturaleza, es interesante
analizar su posible relacién con el resto de los parimetros aqui analizados.
Para ello, se ha realizado un anilisis de regresiéon miiltiple paso a paso,
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Figura 20. Relacion entre las pérdidas de peso (%) en la Fase I (fase de lavado)
y la suma de las pérdidas (g por 100g de hojarasca) de carbohidra-
tos, taninos y aumentos de lignina en el mismo periodo.
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considerando como variable dependiente el valor de la Resistencia y como
variables independientes los componentes orginicos de las hojas. Se ha
incluido también la “fibra neutro detergente™ por ser un parimetro que
engloba a todos los componentes estructurales (a excepcion de los taninos).

En la tabla 22 se presentan los resultados del anilisis. Como
puede comprobarse, el valor de la Resistencia esti determinado
basicamente por la suma de la concentraciéon de lignina y cutina de las
muestras, ya que la suma de ambas son las inicas variables que
contribuyen significativamente al valor de r, explicando el 50 % de su
varianza total. El resto de las variables no son aceptadas por el anilisis.

Un anilisis de regresion similar sin incluir la suma de lignina y
cutina no admitioé variables capaces de explicar la Resistencia de las hojas a
un nivel de significacion del 95 % o incluso cercano a ese nivel. Esto indica
que el valor de la Resistencia esti determinado por la riqueza en algunos
componentes estructurales pero que la composicion quimica por si sola de
las hojas es incapaz de explicar un alto porcentaje de la variacion de la
Resistencia (alrededor del 50 %).

Teniendo en cuenta que las fracciones consideradas en el anilisis
caracterizan de forma suficiente la composicion quimica de las hojas (tabla
10), estos resultados sugieren que el valor de la Resistencia no se deriva
inmediatamente de la riqueza en fracciones estructurales. Posiblemente, el
tipo de fracciones concretas en cada especie, la forma en que estas
fracciones estin ensambladas, su distribucion espacial, grado de
compactacion, etc. son determinantes significativos del valor de la
Resistencia en cada caso.

De hecho H. Aazimifolium, una especie con un contenido en
lignina y cutina muy similar al de  Z&anozis(tabla 10) presenta un valor
de Resistencia sensiblemente mas bajo, lo que sugiere que efectivamente,
no es solo el contenido en lignina y cutina, sino posiblemente la forma en
que estos componentes se organizan en el espacio.
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PARAMETRO ESTIMA ERROR VALOR NIVEL
ESTANDAR DE T PROB.

ORDENADA 229 46.3 -0.49 06352

PENDIENTE 79 30 264 0.0335

Coeficiente de Correlactén= 0.69

Error Estandar de la Estima= 375

ANALISISDELA VARIANZA
FUENTE SUMA DE GRADOS MEDIA DE F NIVEL %
CUADRADOS DE CUADRADQS DE PROB. VARIANZA
LIBERTAD

MODELO 9780.5 1 97805 6.96 0.0335 499
ERROR 98338 7 13048 50.1
TOTAL 19614.3 8

Tabla 22. Resultado del andlisis de regresién de la Resistencia media al fraccionamiento
sobre lasuma delos contenidos en lignina y cutina de las hojas en sus
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Hay que seiialar que la capacidad predictora de la Resistencia es
mayor en La Sauceda (p< 0.01) que en Dofana (p< 0.05, tabla 17).
Posiblemente esta diferencia se debe a que el efecto de la precipitacion
sobre las fracciones solubles es mas intenso en La Sauceda (precipitacion
media anual de 1600 mm) por lo que las diferencias en el valor de la
Resistencia que muestran las hojas debe traducirse en diferencias mais
importantes en la intensidad del lavado. En Doiiana, l1a relativamente baja
precipitacion disminuye el efecto de la Resistencia como agente regulador
del efecto del lavado, lo que explica la menor significacion de este
parimetro como factor discriminante de las tasas de descomposicion en la
Fase L.

En conjunto estos resultados indican que la importancia de las
caracteristicas intrinsecas de las hojas es relativa y depende de las
condiciones ambientales en que se desenvuelve el proceso. En ambientes
muy lluviosos las diferencias en el valor de 1a Resistencia que muestran las
hojas se traducirdn en fuertes diferencias en la tasa de descomposicion. En
un ambiente poco lluvioso, las diferencias debidas al valor de la Resistencia
pueden ser muy poco importantes. El caracter relativo de estos parametros
ha sido discutido ya para el caso de la lignina (Berg, 1990).

El anilisis de la relacion entre la desaparicion de taninos
(porcentaje de taninos perdidos sobre el total de taninos en las hojas) y la
Resistencia (figura 21), muestra que estos estin correlacionados
negativamente y significativamente (p< 0.05 en Doiiana y muy cerca del
limite de significacion p<0.1 en La Sauceda). El anilisis muestra también
que la desaparicion de taninos no estd correlacionada significativamente
con la concentracion inicial de taninos (figura 21). Ademis, la Resistencia
no esta correlacionada significativamente con la concentracién de taninos (r
= 0.09). Esto sugiere que la desaparicion de los taninos en las dos
localidades esta unicamente determinada por la Resistencia de la hoja.
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En el caso de los aziicares se observa también una clara asociacion
negativa entre la Resistencia y la desaparicion de carbohidratos solubles
(figura 22).

Estos resultados, en conjunto, indican que ni pierden mas
azucares o taninos las muestras que mis tienen, sino aquellas que tienen
una Resistencia mas baja.

La Resistencia aparece pues como un elemento regulador de la
tasa de descomposicion en la primera fase de este proceso.

Conceptualmente se podria imaginar la célula vegetal como un
efemento encerrado en una caja que representaria la estructura de la hoja.
Esta estructura seria mas o menos estanca dependiendo de su contenido en
lignina y cutina. En el caso de hojas mis “estancas™ (Resistencia mas alta),
el porcentaje del peso total de fracciones solubles que desaparece debe ser
relativamente mis bajo que en el caso de hojas mas “permeables®™
(Resistencia mas baja) donde el efecto de lavado por accion del agua de
lluvia debe ser mis intenso; y por lo tanto mas altas las tasas de
descomposicion como de hecho se observa (figura 22).

6.4.2 Fase Il en Dofiana.

La correlacion negativa y significativa entre los cocientes
indicados y las pérdidas de peso de las hojas en Dofiana (tabla 18) subraya
la importancia de los nutrientes (fosforo y nitrogeno) y de los componentes
estructurales (cutina y lignina) en la determinacion de la tasa de
descomposicion.

La correlacién positiva y significativa entre los contenidos de
nitrégeno y de celulosa al comienzo de la Fase II y la tasa de
descomposiciéon en Doiiana (tabla 18) era de esperar en base al papel que
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desempeiian estas dos fracciones en el metabolismo de los organismos
descomponedores; el nitrogeno como agente determinante de la actividad
metabélica (descomponedora) de estos y la celulosa como recurso
energetico. Estos resultados estin de acuerdo con los obtenidos por otros
autores en cuanto a la fraccion de celulosa en estudios realizados en el
norte de Europa (Berg et al. 1984, McClaugherty y Berg, 1987, O’Connell,
1987) y coinciden con los resultados de nhumerosos estudio en cuanto al
nitrogeno (Bocock 1963,1964; Anderson, 1973).

Sorprende por tanto que el anilisis de regresion miiltiple no
incluya ni a la celulosa ni al nitrégeno como variables predictoras.

En realidad aunque las perdidas de peso en las hojas esti
relacionada con la concentracion de celulosa al comienzo de la Fase II, la
pérdida de celulosa es mejor predictor de la tasa de descomposicion en esta
fase (figura 23). Como a su vez la desaparicion de celulosa no esti
relacionada con el contenido inicial de celulosa, sino con la relacion
Cutinal/Fosforo (figura 24), la cutina resulta seleccionada en la regresion.

Por tanto la cutina aparece como una fraccion reguladora del
proceso de descomposicion en Doiiana, ya que de su abundancia depende
aparentemente la magnitud de las pérdidas de celulosa y por lo tanto, la
magnitud de las pérdidas de peso que experimenta la hojarasca.

El contenido de la hojarasca en cutina no suele ser considerado
aisladamente en los estudios de descomposicion, ya que en los anilisis se
cuantifica conjuntamente con la fraccion de lignina. Esta falta de interés
por parte de los autores se debe posiblemente a la baja concentracion que
alcanza esta fraccion en las especies herbiceas (0.5 % por término medio;
Van Soest y Wine, 1967). Sin embargo en las especies lefiosas, y sobre
todo las de climas iridos y semidridos, sus niveles pueden ser relativamente
elevados (aproximadamente un 7 % en las especies estudiadas aqui; 11.4 %
en la especie Fucalyptus microcanpg, Maheswaran y Attiwill, 1987) y ha
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sido reconocida como una fraccion resistente a la descomposicion
microbiana (Kolattukudy, 1980)

De hecho, en un estudio sobre la tasa de descomposicion de las
hojas de Fucafprus microcarps, Maheswaran y  Attiwill (1987)
encontraron que el contenido en cutina predice mejor la tasa de
descomposicion que el contenido en lignina en la segunda fase de la
descomposicion (que ellos consideran a partir de los tres meses). Este
estudio representa posiblemente la Gnica contribucion bibliogrifica que
considera el papel de la cutina en el proceso de descomposicion.

Como en el caso de la celulosa también el nitréogeno sorprende
que no aparezca en la regresion como variable independiente, sobre todo,
si se tiene en cuenta que su concentracion, al inicio de esta fase, esta
correlacionada positiva y significativamente con las pérdidas de peso de las
hojas.

Esta aparente paradoja se debe a la distribucion de los valores de
concentraciones de fosforo, nitrogeno y cutina en las muestras.

Asi, aunque el nitrogeno es significativamente mejor predictor
que el fosforo, la relativamente alta tasa de descomposicion de la especie
mids rica en cutina (5. #/roc/meres) solo se explica por ser también esta
especie la que presenta un contenido en fosforo sensiblemente superior a la
del resto de las muestras.

La seleccion del fosforo en el anilisis de regresion no se hace pues
en base a su capacidad predictora de las perdidas de peso de las hojas, sino
a que absorbe la fraccién de varianza que no es absorbida por la cutina (es
decir complementa la capacidad de prediccion de ésta).

Nitrogeno y fosforo son dos fracciones determinantes de la
actividad fisiolégica y por tanto su concentracion en las muestras debe
desempefiar un papel importante en la tasa de descomposicion.
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Nitrogeno y fosforo aparecen significativamente asociados a la
intensidad de la tasa de descomposicion en numerosos estudio realizados
con hojarasca de caracteristicas muy diversas. En el caso de ecosistemas
mediterraneos la concentracion de fosforo de las muestras esta
significativamente asociada a la tasa de descomposicion (Schlesinger y
Hasey, 1981). En el caso discutido aqui la correlacion existente entre el
nitrogeno y el fosforo sugiere que ademas del nitrégeno el contenido en
fosforo de las muestras es también un factor importante de su tasa de
descomposicion. De hecho sélo su alta concentraciéon en las hojas de S
Flrocierez explica su comparativamente alta tasa de descomposicion.

Por ultimo, a diferencia de los resultados obtenidos en otros
estudios (Aber y Melillo, 1982; Flanagan y Van Cleve, 1983; O’Connell,
1987; Taylor et al. 1989; Berg 1990) la lignina no aparece asociada a la tasa
de descomposicion. De hecho, la relacion Ligninal/Nitréogeno, no mejora la
correlacion significativa observada entre la concentracion de nitréogenoy las
pérdidas de peso (tabla 18). Esta falta de significacion se debe posiblemente
a la similitud de las concentraciones de lighina al comienzo de la Fase II
que presentan las muestras analizadas (tabla 14).

6.4.3 Fase II en La Sauceda.

En general las pérdidas de peso de la hojarasca en esta locatidad
son resultado de la pérdida de peso combinada de la practica totalidad de
las fracciones.

Asi, aunque la celulosa es el componente con una contribucion
mas alta a las pérdidas de peso totales (aproximadamente del 50 %, tabla
23), por ser por término medio la fraccion mas abundante (35 %, tabla 15),
la correlaciéon entre 1a concentracion de celulosa al comienzo delaFasell y
las pérdidas de peso de las hojas en esta fase no es estadisticamente



Pérdidas (%)

Especies Celulosa Cutina Lignina Totales
H. halimifolium 250 | 6.8 4.4 514
C. libanotis 12.5 38 7.9 386
Q. suber 30.1 7.7 0.0 45.1
Q. canariensis 244 37 4.7 49.3
Q. pyrenaica 334 5.5 4.1 49.0
Q. lusitanica 20.5 6.2 1.2 43.2
S. atrocinerea 14.3 224 4.2 50.9
F. angustifolia 305 9.0 119 515
Tabla 23. Pérdidas de celulosa, cutina, lignina y totales (porcentaje del peso

de hojarasca) que experimentan las especies incubadas en La Sauce-
da durante la fase IL
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significativa. Igualmente, las pérdidas de celulosa tampoco estin
correlacionadas con la de las muestras, ya que, por ejemplo, 1a mayor parte
de las pérdidas de las muestras de .5 #/7oc/nerez no se deben a la pérdida
de celulosa sino a las altas pérdidas de cutina (tabla 23), cuya
concentraciéon es muy elevada en esta especie (las pérdidas de cutina
suponen el 44% de las pérdidas totales en esta especie).

En general, a diferencia de las incubadas en Doiiana, las muestras
incubadas en la Sauceda experimentan pérdidas mas o menos importantes
de cutina en el caso de todas las especies (figura 8, capitulo 4, tabla 23).
Dado que las muestras de .S #2froc/nerez son relativamente pobres en
celulosa, las pérdidas de cutina parecen complementar a las pérdidas de
celulosa en esta especie, y, en general en todas las demis (tabla 23). Por
esta razon el conjunto de las pérdidas de peso de estas dos fracciones esta
correlacionada significativamente con las pérdidas de peso de las hojas
(p<0.05, figura 25). La lignina tiene un comportamiento parecido a la cutina
(figura 7, capitulo 4). Por todo ello, las pérdidas conjuntas de celulosay en/
menor medida de lignina y cutina estin correlacionadas significativamente
con las pérdidas de peso totales en la hoja en esta fase (p< 0.01, figura 25)./ |

Sin embargo, a diferencia de lo que sucede en Dofiana, el hecho
de que la concentracion inicial de celulosa sea capaz de explicar parte de la
variacion de las pérdidas de peso de las hojas de las muestras en la
regresion miltiple (tabla 19) sugiere que, el efecto regulador de las
fracciones lignina y fosforo es menos importante que el que ejercian la
cutina y el fosforo en Doiiana.

No obstante, el contenido inicial en lignina y fésforo de las

muestras ejercen un cierto papel regulador de las pérdidas de peso de las
hojas.

Asi, las relativamente altas pérdidas de peso- de las hojas
observadas en la especie £ angusitifolsz debidas a las elevadas pérdidas de
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Figura 25. Relacién entre las pérdidas de peso que experimentan las hojas incuba-
das en La Sauceda en la Fase Il y la suma de las pérdidas de celulosa y
cutina (grafico superior) y celulosa, cutina y lignina (grafico inferior).
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celulosa, cutina y lignina (tabla 23) estan asociadas a unos contenidos de
fésforo de 760 ppm; el mas alto de todas las muestras.

Por otra parte, las altas pérdidas de peso de las hojas de A
Lalimifolim debidas también a las elevadas pérdidas de celulosa y
moderadas de cutina y lignina (tabla 23) estan asociadas a un contenido
inicial de lignina del 13 %; el mas bajo de todas las muestras.

Por iltimo, las altas tasas de pérdidas de peso de las hojas de .5
alrocineres se deben a las elevadas pérdidas de cutina y celulosa y se
explicarian por la relativamente alta concentracion de fésforo (702 ppm) y
la baja concentracion de lignina (13.4 %).

En resumen, estos resultados sefialan la existencia de dos grupos
de fracciones cada una con una funcién sensiblemente distinta. Las
pérdidas de peso se deben bisicamente a la celulosa y en menor grado a la
cutina y lignina. Aparentemente su papel es la de proveer energia para el
metabolismo microbiano. Sin embargo, la importancia de esta ultima como
fuente de energia no se explica en base a sus pérdidas de peso, ya que su
concentracion en la hoja (tabla 15) y su tasa de desaparicion media (figura
7 c,d, capitulo 4) son bastante bajas. Por las mismas razones las pérdidas
de [ésforo no se corresponden con la alta absorcion de varianza que
explican. El fosforo y la lignina actian pues basicamente como reguladores
del proceso, acelerando o ralentizando respectivamente la tasa a la cual
tiene lugar el proceso de descdmposicién.

La cutina presenta un comportamiento distinto en las dos
localidades estudiadas: en tanto que en Dofiana su tasa de desaparicion
parece ser pequeiia y desempefia un papel importante como inhibidor del
proceso, en La Sauceda todas las especies experimentan pérdidas en el
contenido de esta fraccion (singularmente tas hojas de .S 2zrocineres y F
angustifolis y no parece ejercer control alguno sobre la tasa de
descomposicion.
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Este diferente comportamiento podria estar relacionado con las
diferencias en la humedad del suelo observadas en las dos localidades
estudiadas (figura 27, capitulo 7). La cutina esti localizada biasicamente en
la superficie de las hojas, y representa una superficie hidréfoba protectora,
que en los ambientes mas secos, puede constituir una primer barrera para
los organismos descomponedores (Swift et al. 1979), ya que los hongos
necesitan de condiciones hidréfilas para que germinen sus esporas. En
Dofiana, como parece suceder en los suelo mediterrineos poco fértiles
(Schaefer, 1973) fos hongos descomponedores deben ser relativamente mis
importantes que las bacterias, por lo que la cutina debe afectar
negativamente a la actividad de los hongos, ralentizando de esta forma la
tasa de descomposicion. En La Sauceda la importancia de los hongos
respecto de las bacterias debe ser mucho menor, por lo que el papel
regulador de Ia cutina debe ser mucho menos importante. '

6.3.4 Conjunto de las dos fases.

La alta proporcion de varianza absorbida por las ecuaciones de
regresion miltiple que describen las pérdidas de peso en las dos localidades
estudiadas (91 % y 85% en Doiiana y La Sauceda respectivamente, tabla
21) subraya su interés como predictores del proceso y resumen las
caracteristicas de la hojarasca que que determinan el proceso de
descomposicion en los dos ecosistemas.

La inclusion del nitrogeno y el fosforo en la ecuacion
correspondiente a Doifiana indica la dependencia del proceso de
descomposicion del contenido de la hojarasca en estos nutrientes, e indica
su papel limitante en este ecosistema. La mayor riqueza de nitrégeno y
fosforo en los suelos de La Sauceda, independiza a los organismos
descomponedores de las concentraciones internas de estos nutrientes, por

SEVILLA &5
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lo que la tasa de descomposicion no resulta tan afectada por sus
concentraciones en las hojas.

Las ecuaciones sefialan también la importancia de la Resistencia
de las hojas como determinantes del proceso de descomposicion en los dos
ecosistemas y sobre todo en La Sauceda, donde absorbe el 62 % de la
varianza total (tabla 21). De hecho el parimetro Resistencia junto al
Nitrégeno (Dofiana) o aisladamente (L.a Sauceda) absorbe respectivamente
el 72 % y el 86 % de la varianza total del modelo multiplicativo (figura 26,
tabla 24).

Hay que subrayar que las variables incluidas en las ecuaciones
correspondientes a las dos localidades, son en todos los casos de caricter
calificado en este estudio como “regulador®, bien de tipo estructural
(Resistencia, cutina, taninos) o bien de tipo funcional (nitrégeno y foésforo);
no apareciendo en ningiin caso las fracciones que realmente experimentan
pérdidas de peso.
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DORANA

LA SAUCEDA

PARAMETRO ESTIMA  ERROR VALOR NIVEL
ESTANDAR DE T PROB.

PARAMETRO ESTIMA ERROR

VALOR NIVEL

ESTANDAR DE T PROB.

ORDENADA(*)5.49 0.42 12.34 0.00000 ORDENADA(%) 5.59 0.24 235 0.00000
PENDIENTE 038 0.09 -4.29 0.00358 PENDIENTE -0.34 0.05 6.3 0.00072
Coeficiente de  Comelacion= 085 Coeficiente  de  Cortelaciin= 093
Eror Estandr de la Estima= 016 Emor Estandar de la Estima= 009
ANALISIS DE LA VARIANZA
FUENTE SUMA DE GRADOS  MEDIA DE F NIVEL %
CUADRADOS DE CUADRADOS DE PROB. VARIANZA
LIBERTAD
MODELO 0.49 | 0.49 18.5 0.00358 72.1
DONANA ERROR 0.19 7 0.03 279
TOTAL 0.68 8
LA SAUCEDA MODELO  0.30 ! 0.30 40.2 0.00072 85.7
ERROR 0.05 6 0.007 14.3
TOTAL 0.3 7

Tabla 24, Resultado del andlisis de regresion de las pérdidas de peso

en todo el

periodo de estudio sobre el cociente

Resistenciafnitrogeno g(()boﬁanag y la Resistencia media (La Sauceda) de la hoja de cada especie (modelo
=a

multiplicativo

) ¢

La ordenada es igual a Lna Se incluye ¢l andlisis de la varianza para la regresién.

Icl
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7. INFLUENCIA DEL MEDIO FISICO EN LA ACTIVIDAD BIOLOGICA DEL
SUELO.

7.1 Relacion entre descomposicion y variables climaticas.

7.1.1 Introduccion.

El objetivo de este apartado es el anilisis de la relacién existente
entre las pérdidas de peso y las condiciones climiticas observadas en los
distintos periodos a lo largo del estudio.

Debido a la ausencia de respuesta lineal encontrada por otros
autores entre las tasas de descomposicion y los parametros climaticos
(Berg y Jansson, 1985), se ha ensayado el uso de un modelo qué relaciona
estas variables de un modo mas complejo (el modelo DECO). Este modelo

va acoplado a un modelo que simula las condiciones de humedad del suelo
(el modelo SOIL).

El modelo de simulacion de flujos de calor y agua en el suelo
(modelo SOIL) ha sido desarrollado por Jansson (1980) y Jansson y Halldin
(1979,1980). El modelo estima el contenido en agua en los distintos
horizontes del suelo a partir de variables meteorolégicas estandar
(temperaturas diarias, precipitacion diaria, humedad relativa, radiacion,
velocidad del viento, horas de sol), paraimetros fisicos del suelo (textura,
porosidad, espesor de la capa de humus), y caracteristicas de la vegetacion
(indice foliar, altura de la vegetacion).

Con la ayuda de este modelo se ha estimado la humedad diaria
media de los primeros cinco centimetros de suelo durante la totalidad del
periodo de estudio en los suelos de Dofiana y La Sauceda.
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El modelo de descomposicion de hojarasca DECO, usado por
primera vez por Berg y Jansson (1985), utiliza las salidas del modelo SOIL
(humedad media del suelo en los primeros cinco centimetros de perfil) para
testar diferentes funciones de respuesta de las tasas de descomposicion a
las condiciones climiticas del suelo.

Este modelo se basa en la limitacion que para la actividad de los
microorganismos descomponedores puede suponer tanto el defecto de
agua en el suelo como su exceso (efecto de anoxia).

Actualmente se esti desarrollando un modelo vilido que simule la
influencia de la temperatura del suelo sobre la tasa de descomposicion en
ecosistemas mediterraneos (Jansson y Reurslag, comunicacion personal).
Por esta razon, en este capitulo, la influencia de la temperatura es discutida
en base a la inspeccion de la evolucion de la descomposicion en los
distintos periodos estacionales.

7.1.2. Métodos.

La relacion entre las pérdidas de peso en cada periodo de
muestreo y la temperatura y precipitacion en el mismo intervalo se ha
analizado mediante el uso de regresiones lineales y regresiones miiltiples.

Para analizar el efecto de la humedad del suelo sobre las pérdidas

de peso, el modelo DECO utiliza la siguiente expresion: ,
(Did,)* Cuando < @,
D= (3,/0) Cuando @ O,

1 Cuando @y« I« B,



Capitulo 7 Medio fisico y actividad biologica del suelo 124

Donde D es un valor entre 0 y 1 que representa la intensidad de la
descomposicion en funciéon de la humedad del suelo. O es la humedad
media diaria en los primeros cinco centimetros de suelo (porcentaje en
volumen de suelo), @, y @, son los valores inferior y superior del rango de
humedad del suelo en el que 1a tasa de descomposicion es mixima, y “a“ es
una constante,

El modelo utiliza 1a humedad del suelo (simulada por el modelo
SOIL) dia a dia durante el periodo comprendido entre las dos fechas
consecutivas de recoleccion de bolsas. Si la humedad de un dia concreto se
encuentra en el rango 6ptimo (entre @, y ;) en el cual la descomposicién
es maxima, a D se le asigna el valor 1. Si la humedad presenta valores por
debajo o por encima del rango 6ptimo de humedad, a D se le asigna el
valor que le corresponde segiin la funcion anteriormente expuesta.
Posteriormente calcula la media de todos los valores diarios de D en el
periodo considerado, siendo esta media el factor de descomposicion o
descomposicién tedrica durante ese periodo.

Para testar la bondad del modelo, se calcula la recta de regresion
entre los valores teéricos de descomposicion y los valores reales.

El estudio de la evolucion de la descomposicion en el tiempo se
ha realizado mediante la representacion de las pérdidas de peso de cada
especie y ecosistema en diagramas de barra.
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7.1.3 Resultados

7.1.3.1 Relaciéon entre perdidas de peso, precipitacion y temperatura.

En la tabla 25 se presentan los coeficientes de correlacion lineal y
multiple entre las pérdidas de peso en cada periodo de muestreo y la
precipitacién y temperatura media en dicho periodo.

En Doiiana ninguna correlacion es significativa, mientras que en
La Sauceda, las pérdidas de peso en la especie 4. Az/rmi/olium aparece
significativamente relacionada con la precipitacion y la temperatura y con
el conjunto de ambas en una regresion miltiple. En el caso de la
precipitacion, el coeficiente de correlacion lineal es positivo, indicando
mayores pérdidas de peso en los periodos con mayor precipitacion. Por el
contrario, la temperatura y las pérdidas de peso aparecen relacionadas

negativamente, con las mayores pérdidas de peso en los periodos mais
frios.

7.1.3.2 Simulacién con los modelos SOIL y DECO.

En 1a figura 27 se representan los resultados de simulaciéon del
contenido volumétrico en agua de los primeros cinco centimetros de perfil,
del suelo en Doifiana y La Sauceda segin el modelo SOIL.

En Doiiana, los valores diarios de humedad del suelo oscilan entre
un minimo de 0.79% y un maximo de 10.9%. El modelo predice minimos
contenidos en humedad del suelo en los periodos estivales y entre periodos
de precipitacion. En estos periodos, el modelo infravalora la humedad del
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Regresion
Lineal (r) Muiitiple (R?)
Temperatura +
Temperatura Precipitacion Precipitacion
Doiana
H. halimifolium -0.33 0.41 0
C. libanotis 0.05 -0.11 0
Q. suber 0.07 0.23 0.04
Q.coccifera 0.03 0.01 0
Q.canariensis 0.12 0.24 0
Q. pyrenaica 0.13 0.16 0
Q. lusitanica 0.20 0.15 0
S. atrocinerea 0.17 -0.02 0.09
F. angustifolia -0.27 0.09 0
La Sauceda
H. halimifolium 0.71%* 0.74** 0.49*
C. libanotis -0.56 0.42 0.17
Q. suber -0.16 0.23 0
Q. canariensis -0.15 0.13 0
Q. pyrenaica -0.20 0.20 0
Q. lusitanica 0.39 0.21 0
S. atrocinerea 045 - 0.49 0.08
F. angustifolia 041 0.52 0.11

Tabla 25. Matriz de correlaciones lineales y miiltiples entre las pérdidas de

ferr
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o de las especies en los periodos de muestreo

peratura media en ese periodo.. (*) p<©0.05. (**
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Contenido en agua del suelo de Doifiana y La Sauceda en los
primeros cinco centimetros de perfil segiin la simulacion del modelo
SOIL.
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suelo, puesto que no incluye entradas de agua por fenémenos
meteorologicos distintos de la precipitacion (como rocio o nieblas).

En La Sauceda, el contenido volumétrico de agua en el suelo
oscila entre un minimo del 20.55 y un maximo del 51.4%, lo que supone
contenidos de agua en el suelo muy superiores a los de Dofiana y que se
explican en base a las diferentes caracteristicas edaficas que existen entre
los dos ecosistemas (Tabla 1, capitulo 2).

En la tabla 26 se presentan los contenidos en agua del suelo
minimos y miéiximos (J, y @,) entre los que la tasa de descomposicion
alcanza su maximo en cada una de las especies y ecosistemas. La tabla
incluye el coeficiente de determinacion (R?) resultado de comparar los
valores de la descomposicion predichos por el modelo DECO (en funcion
de la humedad del suelo) con los valores reales.

En la figura 28 se representa grificamente la funcion generada por
el modelo DECO en Dofiana y La Sauceda. Los valores minimos y
maximos de humedad del suelo en los que la descomposicion es maxima

usados en esta figura son las medias de los valores en todas las especies de
cada ecosistema.

En Doiiana el rango medio de mixima descomposicién aparece
desplazado hacia los contenidos en humedad mas altos, entre el 5% y el 9%
(el contenido maximo de agua en el suelo nunca sobrepasa el 10.9%).

En La Sauceda el rango de maxima descomposicion de las hojas
de las especies alli incubadas se detecta entre el 26% y el 42%, mais

desplazado hacia valores bajos de humedad del suelo que en el caso de’
Doiiana.

Los rangos éptimos para la descomposicién son diferentes para
cada especie (tabla 26). En Doifiana, este rango 6ptimo se encuentra salvo
en dos especies (Fangustifolizy C hbanotis/en los mis altos contenidos
en humedad. Estas dos especies presentan 6ptimos de descomposiciéon con
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DONANA

Especie % © R p

H. halimifolium 5 9 0.605 05
C. libanotis 1 4.2 0.537 05
Q. suber 5 9 0.678 05
Q. coccifera 2 11 0.478 05
Q. canariensis 7 9 0.707 01
Q. pyrenaica 5 11 0.749 01
Q. lusitanica 10 11 0.567 05
S. atrocinerea 9 11 0.467 05
F. angustifolia 1 5 0.575 05

LA SAUCEDPA

H. halimifolium 225 47 0.524 05
C. libanotis 25 52 0518 05
Q. suber 2 31 0.715 01
Q. canariensis 25 29 0.522 05
Q. pyrenaica 45 50 0.512 05
Q. lusitanica 21 35 0.805 01
S. atrocinerea 25 40 0.640 05
F. angustifolia 24 51 0.430 05

Tabla 26. Valores del contenido volumétrico de agua en los
primeros cinco centimetros de suelo para los que se
observa maxima descomposicion segiin el modelo DECO.
R2= Coeficientes de determinacion. p= nivel de
probabilidad obrtenidos en el ajuste del modelo en cada
caso.
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Figura 28. Curvas de respuesta de la descomposicion a la humedad del suelo
- consideradas por el modelo DECO en Doiiana y La Sauceda. Los
puntos de mdxima descomposicion representan la media de todas las

especies en cada ecosistema.
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porcentajes de humedad relativamente bajos (entre el 1y el 5% de agua en
el suelo).

En La Sauceda los rangos de humedad donde se detecta la
descomposicion 6ptima dependen también de la especie. Las dos especies
de hoja mis dura (Q. swbery (. /usrifan/cs) son las que presentan las
mayores pérdidas de peso a menores contenidos en humedad, alcanzando
el 6ptimo entre un 21% y un 30% de humedad en el suelo). Por el
contrario, . ZJbanotis, I angustifoliz v (2 prrenarcd, encuentran
condiciones 6ptimas para la descomposicion hasta contenidos volumétricos
entre el 50% y el 52%.

Estos resultados ponen de manifiesto la influencia de 1a humedad
del suelo en la tasa de descomposicion en ambos ecosistemas.

7.1.3.3 Estacionalidad de la descomposicion.

En las figuras 29 y 30 se representa la distribucion de las pérdidas
de peso (en porcentajes del total perdido) en cada uno de los periodos
bimensuales durante los dos aftos de estudio en Dofiana (figura 29) y La
Sauceda (figura 30) junto con la temperatura media y la precipitacion en
cada periodo considerado. Ademis se presentan las medias en cada periodo
del conjunto de las especies.

En Doiiana (figura 29), los periodos con mayores porcentajes de
pérdida de peso tienen lugar en el primer afio durante los meses de febrero
y marzo. En el segundo afio, las pérdidas de peso se concentran
principalmente en los meses de febrero a marzo, de agosto a septiembre, y
de diciembre a enero. Los dos periodos de febrero a marzo se caracterizan
por tener precipitaciones intermedias (inferiores a las registradas en otofio
y principios de invierno) y temperaturas bajas (medias similares alas de los
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Figura 29. Distribucion de las pérdidas de peso Sen %) en cada uno de los periodos de
muestreo en Doiiana y promedio de los mismos periodos para el conjunto
de las especies.
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muestreo en La Sauceda y promedio de los mismos periodos para el
conjunto de las especies.
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periodos de diciembre-enero, figura 29). Los meses de agosto y septiembre
del segundo afio se caracteriza por tener una precipitacion baja, aunque
inusual para el periodo estival, y temperaturas altas. Durante este periodo,
a principios de septiembre, se recogieron 55 mm de precipitacion en un
solo dia, totalizando 75 mm para todo el periodo de agosto y septiembre.
En los meses de diciembre y enero del segundo afio se recogieron las
precipitaciones mas altas de los periodos de estudio (375 mm en los dos
meses), siendo las temperaturas medias superiores a las dadas en el mismo
periodo del afio anterior (11.8°C frente a 10°C).

En La Sauceda los periodos con mayores porcentajes de pérdidas
de peso se encontraron en los meses de Febrero y Marzo (figura 30).
Durante el primer afio, en este periodo se recogié una precipitacion alta |
(674 mm) y temperaturas medias relativamente bajas (9.31°C). El segundo
~ afio se registraron precipitaciones intermedias (311 mm) y temperaturas
medias sensiblemente mas altas que en el mismo periodo del primer afio
(11.1°C). Durante el primer afio, el periodo de octubre a noviembre aparece
como el segundo periodo con mayores pérdidas de peso, con

precipitaciones intermedias (363 mm) y temperaturas relativamente altas
(15.7.C)‘
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7.1.4 Discusion.

Si bien el analisis de regresion lineal no detecta ninguna relacion
significativa entre las pérdidas de peso y la precipitacién, la funcién de
respuesta a la humedad del suelo usada por el modelo DECO si se ajusta a
los resultados obtenidos en este estudio.

El ajuste a la funciéon del modelo DECO muestra diferencias en el
comportamiento frente a la humedad de las distintas especies, que puede
estar asociado a la diferente composiciéon quimica de estas. No obstante, no
se ha encontrado unarelacion clara entre los distintos comportamientos de
las especies frente a la humedad del suelo y lo componentes quimicos
analizados en este estudio. Sin embargo, existe una coincidencia aceptable
entre el comportamiento de algunas de las especies frente a la humedad y
el tipo de ajuste que estas especies presentaban a sus curvas de
descomposicion (capitulo 3). Las curvas de descomposicién en Doifiana de
C fbanotis y [ angustifoliz se ajustaban significativamente mejor a una
ecuacion exponencial que a una recta, lo que se interpretaba como
indicativo de la ocurrencia de pérdidas ripidas debidas a la presencia de
abundantes fracciones solubles. Estas dos especies son las que presentan el
rango de descomposicion maximo en valores bajos de contenidos en agua
del suelo, lo que encaja con la facilidad con que estos componentes
solubles pueden perderse por efecto de lavado.

Los coeficientes de determinacién correspondientes al ajuste a la
funcion del modelo DECO de las pérdidas de peso observadas, ponen de
manifiesto la importancia de la humedad del suelo en predecir las tasas de
descomposicion, llevando sin embargo, asociado un importante grado de
varianza no explicada. Una parte del error puede ser debida tanto a la
varianza intrinseca en las pérdidas de peso como a el grado de realismo de
la simulacion de las variables climiticas del suelo realizada por el modelo
SOIL. En estos momentos se estin realizando tanto medidas

~
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microclimdticas como anilisis de las propiedades fisicas del suelo de
Doiiana que permitan testar y mejorar los resultados de los modelos aqui
presentados que sélo suponen una primera aproximacion a-este enfoque.

Ademas hay que tener en cuenta que las hojas van cambiando su
composicion quimica a través del tiempo, por lo que las respuestas frente a
las caracteristicas fisicas del medio deben ser distintas a medida que avanza
el tiempo de descomposicion.

Jansson y Berg (1985), y Olofsson (1988), trabajando en bosques
de coniferas del norte de Europa con rangos de temperaturas que oscilan
entre -12C y 16C, donde el suelo se encuentra congelado durante el
periodo invernal y muy hiimedo durante el periodo estival, encuentran que
en estos ecosistemas la temperatura es capaz de predecir por si sola la tasa
de descomposicion. Berg et al. (1990) usando estos modelos en los mismos
tipos de ecosistemas concluyen que la temperatura es mis importante que
la humedad como factor determinante de las tasas de descomposicion.

Sin duda, la temperatura debe acelerar los procesos biologicos
asociados al proceso de descomposicion de la hoja. Sin embargo, en los
ecosistemas estudiados aqui, el clima se caracteriza por unas temperaturas
medias relativamente altas, por lo que si se exceptian los meses mas frios
del afio (diciembre, enero y tal vez febrero) la temperatura esti siempre por
encima de la temperatura media de inhibicion de la actividad microbiana y
solo durante los meses veraniegos puede elevarse por encima de las
temperaturas superior de inhibicion (Schaefer, 1973).

Por otra parte, el hecho de que exista una correlacion negativa
entre temperatura y precipitacion (y por tanto de agua disponible en el
perfil superficial) dificulta ain mas la deteccion de la relacion entre la
temperatura y la tasa de descomposicion (figura 31).

En Doiiana el segundo periodo donde mayor descomposicion se
produce es en los meses de agosto y septiembre. Una posible causa podria
ser la fuerte precipitacion registrada a principios de septiembre del segundo
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Figura 31.  Relacion entre la temperatura media y la precipitacion en cada periodo de
recogida de muestras en Dofiana y La Sauceda.
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afio de estudio (55 mm en solo un dia y que totaliz6 de 75 mm durante el
periodo de agosto-septiembre, sobre un total anual de 716mm). Hay que
sefialar que esta alta precipitacion tuvo lugar después de varios meses de
sequia y con altas temperaturas (ver figura 1). Las pérdidas de peso medias
durante agosto y septiembre de 1987 representaron el 16.1% de las
pérdidas de peso totales, mientras que en agosto-septiembre de 1986, con
una precipitacion mucho mis baja (9.5 mm) las pérdidas representaron solo
el 4.3% del total (figura 29). Estos resultados parecen indicar el posible
efecto acelerador de la descomposicion que puede tener una precipitacion
alta después de un periodo seco en donde las hojas han estado expuestas a
altas temperaturas (verano).

Sin embargo en La Sauceda, en las mismas fechas se dieron
precipitaciones intensas con las mismas caracteristicas que en Dofiana (197
mm en un solo dia, 251 mm durante agosto y septiembre, lo que
corresponde al 13.3% del total anual), siendo la aportacion de este periodo
al total de las pérdidas de peso un 3.2%, muy inferior a la de Dofiana. No
obstante, en La Sauceda, por las caracteristicas del sitio (mayor cobertura)
las hojas no han estado expuestas a una constante insolacion directa como
en Doiiana.

Todo esto nos indica que la contraccion-dilatacion de las hojas
sometidas a cambios bruscos de temperaturas junto con una posterior
precipitaciéon intensa puede producir un pulso importante de
descomposicion.

En ambos ecosistemas las pérdidas de peso que se producen en

’

diciembre-enero son relativamente bajas, a pesar de ser el periodo con
mayor precipitacion.

Tanto en Doiiana como en La Sauceda, la mayor descomposicion
se produce en periodos donde se recogen precipitaciones intermedias,
mientras que la temperatura no parece mostrar ninguna relacion.
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1.2 Respiracion del suelo.

1.2.1 Introduccion.

La respiracion del suelo es un parametro muy util para evaluar la
actividad bioloégica en ecosistemas terrestres (Lundergardh, 1927); y
engloba fundamentalmente tres procesos: los asociados a |la
descomposicion de materia orginica (respiracion microbiana y
microfaunistica), la respiracion de las raices (degradacion y sintesis de
materiales organicos suministrados via floema), y los procesos no
biologicos de oxidacion quimica (Bunt y Rovira, 1954).

La tasa respiratoria del suelo puede ser una buena estimacion de
la tasa de descomposicion en un ecosistema. No obstante, para hacer esta
aproximacion es necesario separar la respiraciéon debida al proceso de
descomposicion de la debida a 1a respiracion de las raices, ya que ésta
iltima constituye en muchos casos una fraccion importante de la
respiracion total del suelo (Edward y Harris 1977, Medina et al. 1980). La
existencia en la formacion de matorral xérico del P.N. Dofiana de zonas de
acumulacion de hojarasca y zonas aparentemente libres de hojarasca
permite en principio la estimaciéon del componente radical de 1a respiracion
total del suelo, si se asume‘que los procesos de oxidaciéon quimica no
constituyen un componente importante de la respiracion total

En este apartado se discuten las tasas respiratorias en los dos

ecosistemas estudiados y su relacién con la humedad y la temperatura del
suelo.

~

Por iltimo, se comparan los resultados obtenidos entre la
descomposicién de las hojas y las variables climaticas con los obtenidos en

el estudio de la respiracion del suelo y las mismas variables en Dofiana y
La Sauceda.
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1.2.2 Métodos.

En el drea de Doifiana seleccionada para este estudio la hojarasca
se concentra alrededor de los pies de planta, lo que permitié medir la
produccién de CO, por parte del suelo en zonas de acumulaciéon de
hojarasca y en zonas desnudas de hojarasca.

Las medidas de respiracion del suelo se iniciaron en Julio de 1987
y finalizaron en Junio de 1988, tomindose medidas cada 20-40 dias. Para
ello se dispusieron al azar en zonas de acumulaciéon de hojarasca diez
recipientes cilindricos metilicos de 15 cm de didmetro por 15 cm de altura.
Otros diez fueron situadas sobre zonas carentes de hojarasca. Por taltimo,
otros dos recipientes se tomaron como control, colocindolos sobre bolsas
de plistico para impedir 1a difusién de CO, desde el suelo al recipiente. En
el interior del recipiente se disponia un vial conteniendo 50mi de NaOH 0.5
N que absorbe el CO, desprendido por el suelo (Gupta y Singh 1977)
durante un periodo de 24 horas.

Durante ese periodo se recogian las temperaturas maximas y
minimas del suelo a una profundidad de 5cm. Paralelamente, se recogian al
azar muestras de suelo (aproximadamente 2Kg) para determinar el
contenido en humedad del mismo.

La respiracion debida a la descomposicion de la hojarasca se

r

calculé como la diferencia entre los valores de producciéon de CO, en las
zonas con hojarasca y los obtenidos en zonas sin hojarasca.

En la zona de estudio del Monte La Sauceda se dispusieron diez
recipientes para el anilisis de la respiraciéon sobre la hojarasca del suelo. La
ausencia de espacios libres de hojarasca no permitio realizar observaciones
de respiracion sobre suelo desnudo.
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Otros dos recipientes se colocaron como control, procediendo de
la misma forma descrita en Doiana.

El anilisis de los datos se realizé mediante el uso de regresiones
lineales, multiples y de segundo orden entre las tasas respiratorias y la
temperatura y humedad del suelo.
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1.2.3 Resultados.

En la figura 32 se representan las tasas de respiracion media diaria
durante el periodo de estudio en Dofiana y en La Sauceda.

El estudio de las tasas respiratorias en Doifiana incluye la
respiracion total (zona con hojarasca), la respiracion de las raices (obtenida
sobre superficie sin hojarasca), y aquella proveniente de la hojarasca,
obtenida como diferencia de las dos primeras.

La tasa media anual de respiracion total por unidad de superficie
en Doifiana es de 2.11 g CO, m2 dia'!, oscilando entre un miximo de 2.85¢g
CO, m? dia’! en junio con una temperatura media del suelo de 23'C y un
contenido en agua del suelo del 6% (en volumen), y un minimo de 1.35 g
CO, m? dia’! a finales de Julio con una temperatura media de 25°C y una
humedad del suelo del 0.75%. En total, la cantidad de CO, liberado por el
suelo durante un afio equivaldria aproximadamente a 770 g m? (valor
obtenido multiplicando la media diaria por 365 dias).

La respiracion del suelo, resultado de los procesos metabélicos
implicados en la descomposicion de hojarasca, presenta una tasa media
anual de 0.40 g CO, m dia’!, variando los valores entre 0.11 y 0.67 g CO,
m? dia’!, con una produccion anual aproximada de 147.1 g m?,

La respiracion del suelo debida a la hojarasca supone pues
aproximadamente un 19% de la respiracion total, correspondiendo el 81 %
restante a la respiracion asociada a las raices (que incluye tanto la’
respiracion metaboélica de estas como la debida a su descomposicion).

En la figura 33 se representa la relacion entre las tasas de
respiracion (total, raices y hojarasca) y la humedad del suelo en Doiiana,
expresada en porcentaje de volumen. Las tasas de produccion total de CO,
y el contenido en humedad del suelo estin correlacionados
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Figura 32. Valores medios de las tasas respiratorias durante el periodo de
muestreo en Doiiana y La Sauceda
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Figura 33. Relacion lineal (Y=A,+AX) y de segundo orden (Y=A, + A, X +A,X° entre
las tasas respiratorias del suelo de Dofiana y su contenido en humedad.
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significativamente(R?= 0.6, p 0.01, tabla 27). El mejor ajuste se obtiene
con una ecuacion de segundo grado, que muestra una relacion directa entre
la produccion de CO, y el aumento de la humedad, hasta que esta alcanza
aproximadamente el 6%; a partir de ahi se observa un decrecimiento de las
tasas de respiracion (figura 33).

La respiracion debida a la descomposicion de la hojarasca y la
asociada al sistema radical (figura 33) muestran un comportamiento similar
al de la respiracion total, siendo los ajustes a una ecuacion de segundo
grado siempre mejores (R? mayor) que los ajustes a una recta.

En ningin caso se detectaron correlaciones significativas de la
respiracion con la temperatura del suelo (tabla 27). El analisis de regresion
multiple paso a paso no admite la temperatura como variable que mejore la
relacion lineal de las tasas respiratorias con la humedad.

En La Sauceda, la tasa media diaria de respiracion total del suelo
es de 6.8 g CO,/ m? dia, oscilando entre un miximo de 9.7 g CO, m®dia y
un minimo de 4.6 g CO, m? dia.

Las correlaciones entre la tasa respiratoria del suelo en La

Sauceda y la temperatura y humedad del suelo no son significativas (tabla
27).

El mejor ajuste de las tasas respiratorias del suelo de La Sauceda
con la temperatura y humedad se produce usando la siguiente ecuacion
lineal multiple (R,= 0.66, p 0.05):

Y= -5.96 + 0.23 * HUMEDAD + 0.53 * T* MINIMA ’

Donde Y es la respiracion del suelo en g de CO, por m?, la
humedad esta expresada en % de volumen de los primeros cinco
centimetros de suelo y fa temperatura minima en grados centigrados. La
temperatura minima explica el 64.3% de la varianza del modelo, la
humedad el 1 %, y un 34.6% es varianza no explicada (tabla 28).



Humedad

(Tipo de ecuacion)
Lineal Segundo  orden

T? mixima T* minima T¢ media R ®R%)
Dorana
Respiracion ~ total -0.30 -0.41 -0.37 060 (*) 072 (™
Respiracion  radical -0.34 -0.35 -0.38 063 (* 069 (™
Respiracion  hojrasca  -0.20 0.4 -0.30 039 (9 059 (™
Lo Sauceds
Respiracion  total 0.36 0.48 042 0.01 0.12

Tabla 27, Coeficientes de correlaam Oy
Sauceda (g CO2 m dia)ylatempemtmyhumedad dxanadelsuelo(’*)

de determinacion (R?) de las tasas respiratorias

Dofiana y La

n
pdOs. (" pdoL
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Suma Grados Nivel Yo
Fuente cuadrados libertad F prob. Varianza
Humedad 231952 1 0.2 1
'Ta minima 14507061 1 11.1 64.3
Error 7815442 6 346
Total 22554455 8 0.0416

Tabla 28.Andlisis de fa varianza para la regresion miiltiple entre las tasas medias
diarias de respiracion en La Sauceda y la temperatura y humedad del

suelo,
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1.2.4 Discusion.

El valor extremo presentado en Doiiana (2.85g CO?/m? dia), asi
como el valor estimado de la produccién anual de CO? (770g CO,/m?) son
significativamente mas bajos que los publicados para los climas templados
(Singh y Gupta 1977), y del orden del 50% inferiores a los publicados para
la frigana (Fouseki y Margaris 1981) y para la garriga del sur de Francia
(Billes et al. 1971), formaciones de fisionomia semejante al matorral
considerado en el presente estudio.

Los resultados indican que la respiracion es muy baja en la época
de verano, cuando los contenidos de agua en el suelo son minimos.
Cuando el contenido de agua aumenta por efecto de las lluvias, la tasa de
respiracion aumenta paralelamente; no obstante, a valores de humedad
elevados las tasas de respiracion tienden a bajar como consecuencia
seguramente de la disminucion de la tasa de aireacién (Segiin O. Merino la
saturaciéon del suelo de Dofiana se alcanza entre el 7.5 y el 10.5% del
contenido volumétrico en agua). '

Sin embargo, a pesar del relativamente amplio rango de
temperaturas considerado (12-26°C), resulta sorprendente la ausencia de
relacion estadistica entre la tasa de respiracion y la temperatura del suelo,
resultado que estd en contradiccion con los publicados por la mayoria de
los autores (Lundergardh, 1927, Rajvanshiy Gupta, 1986). Esta ausencia de
relacion podria estar relacionada con la mayor importancia relativa del
componente radical de la respiracion (el 81% del total en Dofiana), el cual
podria depender mds de la actividad metaboélica del individuo que de la
temperatura del suelo (Medina et al. 1980).

Por otra parte, en este tipo de ecosistemas, las temperaturas mis
altas coinciden con los periodos en que el contenido en agua del suelo es
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minimo (Merino, 1987), lo que podria enmascarar el efecto de la
temperatura sobre la actividad de los microorganismos descomponedores.
Esto podria explica la falta de asociacion estadistica observada entre la
respiracion del suelo y 1a temperatura. En este sentido, debe seiialarse que
la relacion temperatura-respiracion del suelo es significativa en ecosistemas
en los que la humedad no es limitante, al estar el suelo permanentemente
himedo durante el ciclo anual, como sucede por ejemplo en bosques de
Suecia (Lundergardh, 1927), Canadi (Coxson y Parkinson, 1987), o en
bosques tropicales con una estaciéon calida y himeda (Rajvanshi y Gupta,
1986).

Los resultados de un estudio realizado en un bosque de roble en
Francia por Boois (1974) muestran también ausencia de relaciéon entre la
temperatura del suelo y tasa de respiracion. Segin este autor, el CO,
desprendido en el crecimiento de las hifas de los hongos en las épocas mis
frias y relativamente mas humedas del afio, es decir, en la época en la que
la tasa de produccion de CO, debido a la descomposicion deberia ser mas
baja a causa de las bajas temperaturas, podrian producir un
desprendimiento de CO, significativo, compensando la produccién mas
elevada de CO, por efecto de la descomposicion en épocas del aiio con
temperaturas mis elevadas, Este efecto debe ser mas fuerte en suelos muy
pobres como son los del drea estudiada, donde la via fingica de
descomposicion debe ser muy importante en relacién con la via bacteriana.

La contribucion de la respiracion radical a la respiracion total es
del 81%, cifra que puede considerarse muy elevada si se compara con los
resultados de los estudios disponibles (Kucera y Kirkham, 1971, Medina et~
al., 1980). Este resultado es congruente con la elevada proporcién de
biomasa radical del sistema estudiando (la relacién biomasa radical/biomasa
aérea es de 2.3; Martinez y Rodriguez, 1988) y con las relativamente bajas
tasas de descomposicion de la hojarasca (tabla 7, capitulo 3).

Las cifras de respiraciéon en La Sauceda suponen promedios mis

de tres veces superior a aquelios obtenidos en Dofiana, y esti en el mismo
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rango que las cantidades estimadas por otros autores para el bosque
templado (Singh y Gupta, 1977).

En este ecosistema, debido a la mayor precipitacion, la mayor
capacidad de retenciéon de agua por parte del suelo y el efecto protector de
la cubierta vegetal, el contenido en agua del suelo parece menos fluctuante
a lo largo del afio, y por ello menos limitante que en Doifiana. Por esta
razén la temperatura puede ejercer un papel mis importante de
estimulacion o inhibicion de los procesos respiratorios del suelo.

Ademis, estas tasas respiratorias incluyen a las debidas a la
actividad de las raices, tanto superficiales como profundas. Puede ser que
estas ultimas dispongan de suficiente agua todo el afio para desarrollar su
actividad, estando, por tanto, limitadas mas por las temperaturas que el
suelo pudiese alcanzar que por la disponibilidad de agua.



Capitulo 7 Medio fisico y actividad biolégica del suelo 151

1.3 Discusion general.

En Dofiana, los resultados del ajuste de las pérdidas de peso a la
funcion del modelo DECO, la inspeccion de la distribucion de las pérdidas
de peso con el tiempo, y el comportamiento de las tasas respiratorias
ponen de manifiesto la influencia de 1a humedad del suelo en la actividad
metabolica del mismo, asi como la imposibilidad de detectar
significativamente la influencia de la temperatura sobre los mismos
procesos. |

El comportamiento de las tasas respiratorias del suelo y las tasas
de descomposicion de hojarasca frente a la humedad del suelo en Doiiana
es muy similar, con un miximo de respuesta a una concentracion
determinada de agua en el suelo (sobre un 6%), por debajo y por encima
de la cual estos procesos biologicos se ven ralentizados. conclusion a 1a que
se llega usando dos metodologias muy diferentes (medicion del CO,
producido frente al confinamiento de hojarasca en bolsas).

Sin embargo los resultados que relacionan la respiracion en La
Sauceda con la humedad y temperatura del suelo y aquellos obtenidos
usando los modelos de descomposicion no son coincidentes. Elfo puede ser
debido a que en los perfiles profundos del suelo de La Sauceda (donde
presumiblemente se encuentre una gran parte de la biomasa de las raices
con una importante contribucion a la respiracion total) no se produzca
déficit de agua en la misma medida que en los perfiles superficiales.

En los ecosistemas estudiados, el contenido hidrico del suelo
parece tener un papel mas relevante que 1a temperatura en los procesos de
degradacion de la materia organica.
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8. VALIDACION DE LAS TASAS DE DESCOMPOSICION

8.1 INTRODUCCION.

El método de confinamiento de la hojarasca en bolsas ha sido el
mais ampliamente aceptado en la literatura. Sin embargo, numerosos
autores han intentado hacer un esfuerzo para determinar el grado de
fiabilidad de este método, disminuir el grado de error que conllevael usoy
manejo de las bolsas, y contrastar los resultados con otro tipo de métodos.
(Alvera, 1981; Verdi, 1984, Suffling y Smith, 1982).

Los métodos indirectos (aquellos que no implican el seguimiento
de un peso determinado de material vegetal) proporcionan una posibilidad
de comparacién, aiun cuando estin limitados por su premisa mas
importante: la necesidad de que el sistema esté en equilibrio.

A su vez, la tasa de respiracion del suelo asociada a la
descomposicion de la hojarasca es un parametro que también puede validar
las tasas de descomposicion obtenida por otros métodos.

El objetivo de este capitulo es contrastar las tasas de
descomposicion obtenidas a partir del confinamiento en bolsas de hojarasca
con las estimadas mediante el uso de métodos indirectos, y con las tasas
respiratorias del suelo. Puesto que estas ultimas estin medidas para el
conjunto de la comunidad de matorral xerofitico de Dofiana, se discuten los
resultados tanto a nivel de especies como a nivel de comunidad. ’
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8.2 METODOS.

Para la validacion de las tasas de descomposicion de las especies
de matorral xerofitico de Dofiana, se estudié una parte del ciclo del
carbono de las especies &. salimifolium y C. libanots; las dos especies de
este tipo de matorral consideradas en este estudio.

En un sistema en estado de equilibrio la entrada anual de materia
organica debe ser igual a la salida. De ser asi la tasa de materia orgénica
que se descompone anualmente podria ser estimada calculando un
parimetro de la comunidad k’ (Jenny et al., 1949). Este parimetro se
calcula usando la formula:

A
ko= woeeenees

Donde FE es la cantidad de material presente en el suelo del
bosque antes de la caida de la hoja (valor minimo para la hojarasca), y A
es la produccion anual de hojarasca.

Para estimar la produccion anual de hojarasca (A) de cada una de
las dos especies se colocaron trampas debajo de seis individuos elegidos al
azar de cada especie, siguiendo las recomendaciones y métodos de Merino,
0. (1983). En la hojarasca recogida se distinguieron tres fracciones: hojas,
ramas y misceldnea, donde se incluyeron flores y frutos.

En segundo lugar, se realizé un muestreo de la hojarasca presente
en el suelo en la primavera, previo a la caida de hojarasca (FE). Mediante’
treinta repeticiones del lanzamiento al azar de un cuadrado de 100 cm? de
superficie, se muestreo la hojarasca presente debajo de los individuos, en la
proyecciéon de estos. La hojarasca de los espacios entre individuos se

muestreé mediante diez repeticiones del lanzamiento de un cuadrado de 1
2
m -
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Paralelamente se realizaron medidas de la cobertura aérea de las
especies de la zona. Para ello se usaron cuatro transectos de 20 m cada
uno, separados entre si por S m (tabla 29).

Para la estimacion del parimetro k’ para el conjunto de la
comunidad de matorral se consideraron dos estimas diferentes de los
valores anuales de caida de hojarasca. El primero de ellos (71.4 g m'?), es
una media de tres afios, climatolégicamente diferentes, de los cuales al
menos los dos ultimos se pueden considerar como secos, y que fueron
tomados por Merino (1983) en una comunidad xerofitica de similares
caracteristicas a la nuestra aunque con menor biomasa, y cercana a {a zona
de estudio. El segundo valor de caida anual de hojarasca (122.7 g m® ha
sido realizado extrapolando los resultados individuales de las especies A
hLalimifolivmy C. hbanotisal resto de la comunidad, como si 1a cobertura
total de esta estuviera compuesta solo por estas dos especies.

Para la estimacion de los flujos de carbono en la comunidad de
matorral debidos a la caida de hojarasca se usaron las estimaciones de
produccion anual de hojarasca para la comunidad, considerando que el
contenido de carbono era del 50%.

La estimacion de los flujos de carbono debido a la respiracion del
suelo se calculé a partir de la estima anual de respiraciéon debido a los
- procesos metabélicos asociados a la descomposicion de hojarasca (147.1¢
CO, m? aiio’!, capitulo 7, apartado 7.2.3).

Una tercera estimacion se realizo usando el valor de hojarasca
presente en el suelo (compuesta por un 50% de carbono), y asumiendo que
el 15% (promedio de pérdida de peso de las hojas de A satimifoliumy C°
Zbanolis; tabla 7, capitulo 3) de esta hojarasca se descompone anualmente.



a) b)
Yo Yo

Suelo vacio: 35.18 H. halimifolium  44.08
H. halimifolium:  24.92 H. commutatum  20.96
H.commutatum:  11.85 R. officinalis 10.93
Matorral muerto:  8.28 L. stoechas 9.13
R. officinalis: 6.18 C. libanotis 6.76
L. stoechas: 5.16 H. italicum 4.96
C. libanotis: 3.82 A. pungens 3.16
H. italicum: 2.80

A. pungens: 1.78

Tabla 29.  Porcentajes de cobertura de las especies de la formacién
de matorral estudiada en Dofiana. a) Cobertura de las es-
pecies y del suelo vacio. b) Cobertura considerando solo

las especies.
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8.3 RESULTADOS.

8.3.1 COMPARACIONES ENTRE K Y K’.

En la tabla 30 se presentan los valores de k’ (estima indirecta
mediante la ecuacion de Jenny et al 1949), junto con los valores de caida
de hojarasca y hojarasca presente en el suelo a partir de los cuales se ha
estimado este parametro. También se incluyen los valores de k (estima
directa a partir de los resultados obtenidos en el anilisis de
descomposicion, capitulo 3) y el tiempo necesario para que desaparezca el
99% del peso de la hojarasca (1, 4¢). Estos parimetros han sido calculados
tanto para la dos especies de matorral xerofitico consideradas como para el
conjunto de la comunidad. “

Los tres componentes de la hojarasca considerados en las especies
Hhalimioliumy C.lbanotis(hojas, ramas y miscelinea) muestran valores
de k’ muy diferentes, que oscilan entre las k’ obtenidas para las ramas (0.07
para las de A pasimifolium y 0.12 para las de C Zbanolis) , y las
constantes obtenidas para el componente de miscelinea (0.54 y 0.59),
donde se incluyen restos de flores y frutos. En un rango intermedio entre
las ramas y la miscelinea se encuentran las hojas, con k’ de 0.22 y 0.24
para A fpalimidfoliumy C Gbanotis respectivamente.

Las diferencias entre las k’ de los componentes de las dos especies
son muy escasas, siendo en la especie (. /Zbanoltis estos parametros
’
siempre superiores que en la especie 4. Azlmi/olium.

Las k’ para la comunidad de matorral xerofitico de Doiiana
muestran valores distintos en las dos estimas realizadas (k’= 0.12 y k’=
0.18, tabla 30). Ello se debe a la diferencia entre los valores anuales de
caida de hojarasca considerados.



Cada de HO}afaSCa en k’ k to_gg
hojarasca el suelo
[ maiio’) (@ m?)
COMUNIDAD
Total (1) 714 542.6 0.12 38.4
Total 122.7 542.6 0.18 25.6
H  HALIMIFOLIUM
Hojas 34.1 184.6 0.22 0.16 310 (227
Ramas 0.7 9.4 0.07
Miscelanea 17.4 14.4 0.54
Total 72.2 208.5 0.26
C. LIBANOTIS
Hojas 8.3 25.1 0.24 0.14 BT (28
Ramas 0.2 1.2 0.12
Miscelanea 2.8 1.9 0.59
Total 11.3 28.9 0.28
Tabla 30. Caida de hojprasca, hoprasca presente en el suelo y pardmetros k, k' y tiempo necesario

para_que desaparezca e 9% de l hojarasca (1 )enlacomwudaddematorralxerofm
de Doana. En paréntesis t 49 comespondiente a 1a K. (1) Tomado de Merino, 0. (1983).

LSi
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La constante de descomposiciéon k para las hojas es en las dos
especies estudiadas sensiblemente inferior que el parametro k> para el
mismo componente. Las diferencias se ponen de relieve si se inspeccionan
las ty 44 correspondientes a cada parametro (tabla 30).

Atendiendo a la tabla 30, el tiempo necesario que tardaria en
descomponerse el 99% de la hojarasca oscilaria entre 20 y 35 afios para las
hojas de las dos especies estudiadas y entre 26 y 38 afios para el conjunto
de la hojarasca en el suelo.

8.3.2 ESTIMACION DE LOS FLUJOS DE CARBONO.

Las distintas estimaciones de los flujos de carbono en la
formacion de matorral estudiado en Doifiana se presentan en la tabla 31.

La tasa de respiracion del suelo debida a 1a descomposicion de la
hojarasca en Dofiana supone anualmente 40.12 ¢ C m2. Si el sistema
estuviera en equilibrio, esta salida anual de C seria equivalente a la
estimada a partir de la hojarasca presente en el suelo y de las tasas de
descomposicion de la hojarasca (tabla 30).

El valor de la hojarasca presente en el suelo es de 542.6 g m?2

(tabla 30). Si se considera que el 15% (promedio de las dos especies

estudiadas, tabla 7, capitulo 3), y se asume que el C constituye

aproximadamente el 50% del peso de la hojarasca (Merino et al. 1982),

obtenemos una descomposicion anual de 40.69 g de carbono por m? lo que’
es un valor extraordinariamente parecido al obtenido al medir directamente

la produccion de CO, (40.12 g C m2). No obstante, esta estimacion es solo

aproximada, ya que se ha realizado aplicando un porcentaje de

descomposiciéon de la hoja de las especies en estudio, ignorando el resto de

los componentes de 1a hojarasca.
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Considerando los valores de caida hojarasca publicados por
Merino (1983, tabla 30), y asumiendo que un 50% de su contenido es
carbono, la entrada al suelo de este elemento seria de 35.7 g C/m? y afio,
valor algo inferior a las estimaciones anteriores (respiracion vy
descomposicion).

A partir de la estimacion de la caida de hojarasca de las especies
A halimifolitmn 'y C. libanolis realizadas en este estudio (tabla 30), y
extrapolando para toda la comunidad (asumiendo que sélo existen estas
dos especies), nos darian valores anuales de caida de hojarasca de 122.7
g/m?, o que supondria unos 61.3 g/m? aiio”! de entrada de carbono, valor

superior al obtenido en las estimas anteriores, y en concreto al obtenido
por Merino (1983).

(1) 2
Entrada al subsistema suelo: 35.7 449
3 ¢
Safida del subsistema suelo: 40.1 40.7

Tabla 32 Estima de los flujos de carbono (g C m-2 afio -1) en el matorral
xerofitico de Dofiana. (1) Estima a partir de los valores de caida de
hojarasca aportados por Merino O. (1983). (2) Estima a partir de
los datos de produccién de hojarasca de las especies H. halimifo-
fium y C. fibanotis. (3) Estima a partir de los datos de respiracién
del suelo. (4) Estima utilizando fas tasas de descomposicion (k) y la
hojarasca presente en el suelo.
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8.4 DISCUSION.

Las comparacion entre las k’ obtenida a partir de los estudios de
producciéon de hojarasca realizados por Merino,O (1983) y la estimacion
realizada en este estudio revela diferencias importantes (tabla 30). Mientras
que segun la primera estima, el 99% de la hojarasca desapareceria en
aproximadamente 38 afios, la segunda estima reduce este tiempo a
aproximadamente 26 afios. Las diferencias podrian ser debidas a varias
causas.

En primer lugar, el estudio realizado por Merino (1983), como ya
se ha comentado, se realizé6 en afios que se pueden definir como
climatolégicamente secos, al estar su precipitacion por debajo de la
precipitacion media para la zona, mientras que los afios considerados en
este estudio fueron climatolégicamente hiimedos (ver capitulo 2). Por ello
parece consecuente que la productividad en nuestro periodo de estudio
alcance valores superiores.

En segundo lugar, la estima de la caida de hojarasca para el
conjunto de la comunidad de matorral se ha realizado asumiendo que todo
el matorral estd compuesto por A Aaimifolinn y C. lbanotis Sin
embargo, la cobertura de estas dos especies solo abarca aproximadamente
el 50% de la cobertura de todas las especies (tabla 29). El resto de las
especies puede tener productividades muy diferentes, y por ello el
resultado final ser bien distinto al aqui estimado.

Las diferencias entre las k’ de los componentes de la hojarasca,
aqui considerados pueden deberse a diferencias en su composicion
quimica. El componente de miscelinea, con las mayores tasas de
descomposicion, incluye flores y [rutos, materiales en principio
relativamente ricos en proteinas y ficiles de descomponer. Por el contrario
las ramas, con las k’ mais bajas, son tejidos con un alto grado de
lignificacién, y por ello su descomposicion debe ser lenta.
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Comparando las tasas de descomposicion obtenidas por métodos
indirectos (k’= 0.22 y k’= 0.24 para las hojas de A Aalinifoliumy C
lbanotistespectivamente), con las obtenidas por métodos directos para las
hojas de estas especies, se observan, que estas dltimas, son claramente
inferiores (k= 0.16 y k= 0.14).

Estas diferencias pueden ser explicadas de varias formas. En
primer lugar, la k’ de las especies A Aalmifolium y C. libanotss estin
calculadas en base a la hojarasca acumulada alrededor de los pies de planta,
donde las condiciones son posiblemente mejores para la actividad
microbiana (mayor humedad, menores oscilaciones térmicas).

Ademis los autores coinciden en que si bien el método de
confinamiento de hojarasca en bolsas minimiza las pérdidas por
fragmentacibn en comparacion con otros métodos directos, puede
subestimar la tasa de descomposicion, ya que fas bolsas restringen la
entrada de muchos invertebrados que pueden desempefiar un papel
importante como detritivoros (Singh y Gupta 1977). Este aspecto adquiere
importancia en los ecosistemas donde los lumbricidos estén bien
representados. Sin embargo, el tamaiio de malla usado en este estudio
(1mm?) permite la entrada de la mayoria de los grupos de detritivoros, y es
lo suficientemente pequefio como para evitar pérdidas (Swilt et al. 1979).

En tercer lugar, dentro de las bolsas las hojas pueden estar en
condiciones diferentes a las condiciones naturales (como por ejemplo
menor compactacion de las hojas o mayor dificultad en establecer contacto
con el suelo mineral), y que pueden afectar a las tasas de descomposicion
(Anderson 1975, Alvera 1981). ’

Por todo ello, cabe esperar que las tasas de descomposicion
determinadas por el confinamiento de las hojas en bolsas de malla resulten
inferiores a las obtenidas por métodos indirectos.

Las diferencias entre las tasas de descomposicion obtenidas por
los dos métodos son importantes, como se pone de relieve al comparar los
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tiempos necesarios para que desaparezca el 99% de la hojarasca segin los
distintos métodos.

La correspondencia entre los valores de respiracion (40.1 g C m'2
ano'!) y los flujos de carbono estimados en base a la descomposicion de la
hojarasca por el método de las bolsas (40.7 g C m? afio’!, tabla 31) induce
a considerar que estos valores deben aproximarse a los valores reales. Sin
embargo, el alto valor de entrada de carbono estimado a partir de la caida
de hojarasca en este estudio (61.4 g C m? afio ') en comparaciéon con el
resto de las estimaciones, parece confirmar la sobrestimacion de las k’
calculadas en base a estos datos. Los valores de flujo de carbono mis bajo
se corresponden a los estimados a partir de los datos de caida de hojarasca
de Merino O. (1983), poniéndose posiblemente de manifiesto la influencia
del periodo climatolégicamente seco que comprende dicho estudio.
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- CONCLUSIONES

A la vista de los resultados anteriormente expuestos, las
conclusiones generales de este estudio son las siguientes:

1) Las tasas de descomposicion de las hojas de las especies
incubadas en Dofiana estin en el mismo rango que aquellas aportadas por
otros autores en ecosistemas de matorral mediterraineo. En La Sauceda,
estas tasas son superiores a las de Doiiana, siendo similares a las
encontradas en bosques de Fuca/iptusaustralianos, salvo para la especie /22
angustifolis, cuya tasa de descomposicion es mis parecida a las
encontradas en ecosistemas tropicales.

2) Las hojas de las especies perennes presentan las tasas de
descomposicion mis bajas. Sin embargo, el caricter caducifolio no muestra
relacion aparente con la tasa de descomposicion de sus hojas.

3) Las diferencias debidas a las caracteristicas intrinsecas de la
hoja de las especies incubadas parecen mis importantes que las diferencias
debidas al medio.

;

4) La fraccién de lignina y cutina muestran incrementos al
comienzo del proceso de descomposiciéon que estan relacionados con la
desaparicion de 1a fraccion de taninos en el mismo periodo. Esta relacion
sugiere que algunos taninos pueden incorporarse a estas fracciones.
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5) La inmovilizacion del nitrogeno en fa hoja esta relacionada con
el contenido en taninos iniciales, lo que sugiere que puede estar causada
por la precipitacion de las proteinas por los taninos de las hojas. El fésforo
es inmovilizado después de la fase de lavado. Esta inmovilizacion aparece
relacionada con el contenido en fésforo de la hoja después de esta fase, lo
que sugiere que los microorganismos descomponedores son los
responsables de su inmovilizacion.

6) Las caracteristicas fisicas iniciales (Resistencia al
fraccionamiento) de la hoja estin relacionadas con las pérdidas de peso que
experimentan en la fase de lavado. Considerando todo el periodo de
estudio, el mejor predictor simple de esta relacion es la Resistencia al
fraccionamiento en La Sauceda y el cociente Resistencia/nitrégeno en
Dofiana. Cuando se usa un modelo de regresion miiltipte, La Resistencia al
fraccionamiento, 1a cutina y los nutrientes (nitrogeno y fosforo) son los
factores que mejor explican las pérdidas de peso en Dofiana. Los
nutrientes, por lo tanto juegan un papel importante como limitantes de la
tasa de descomposicion en este ecosistema. En La Sauceda, el modelo sélo
incluye la Resistencia y los taninos.

7) Las mayores pérdidas de peso’se producen en rangos de
humedad del suelo intermedios. La temperatura no muestra relacion con
las peérdidas de peso, quizis debido a su correlacion negativa con la
precipitacion.

8) Las tasas de descomposicion de las hojas de matorral xerofitico
de Doiiana son congruentes con otras estimaciones indirectas y con los
resultados de la respiracion del suelo.
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