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Resumen

Se evalan la variabilidad espacial de los aportes de biomasa y nutrientes en el desfronde de dos
quercineas (Q. suber y Q. canariensis) a tres escalas diferentes: bajo la copa del mismo arbol, rodal
y regional. La variabilidad se cuantifica usando el Coeficiente de Variacidon. Se analiza, ademas, la
relacion entre la variabilidad de la composicion mineral de la hoja del desfronde y la de la heteroge-
neidad de nutrientes disponibles en el suelo. La variabilidad de los aportes de biomasa de desfronde
aumenta con la escala espacial y es, en general, mas elevada para Q. suber. La heterogeneidad en el
contenido en nutrientes del desfronde depende del elemento, estando K y Fe entre los elementos mas
variables. Q. canariensis muestra una mayor variabilidad en sus contenidos minerales que aumenta
con la escala espacial. Elementos como el P o el K muestran valores de heterogeneidad similares en
el suelo y el desfronde, indicando una posible relacion directa entre ellos. Otros, como el Zn y Cu,
son altamente variables en el suelo, por lo que su heterogeneidad se debe mayormente a otros facto-
res ademas del desfronde.
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INTRODUCCION

Una de las vias principales mediante la cual
los arboles llegan a modificar su entorno es el

Una distribucidn espacial heterogénea de los
recursos genera un continuo de condiciones
diferentes las cuales favorecen la coexistencia
de especies que pueden encontrar su nicho en
algn punto del gradiente. En un bosque de
quercineas los recursos limitantes para el des-
arrollo vegetal -luz, agua y nutrientes- son en
gran parte modulados por los propios arboles,
que se convierten en “ingenieros de ecosiste-
mas” (JONES et al., 1994; MALTEZ-MOURO et al.,
2005; GARCIA et al., 2006).
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desfronde. La acumulacion de hojas senescentes
y ramas en el suelo crea una barrera mecanica
que afecta a la dindmica de agua, luz y tempera-
tura en el suelo a la vez que supone la principal
fuente de elementos minerales y materia organi-
ca en el proceso de transferencia de nutrientes al
suelo (VITOUSEK, 1984), lo cual condiciona la
dindmica de regeneracion y distribucion de las
comunidades vegetales (MARANON et al., 2004).

La cantidad y calidad del desfronde varfa
entre especies y suele estar relacionada con la
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longevidad foliar. El aporte de biomasa y ele-
mentos minerales en el desfronde varfa también
dentro de una misma especie, ya que su produc-
cion se ve afectada por factores climaticos que
actlan a gran escala, por variables geogréficas
locales, y por otras que adquieren gran impor-
tancia a escalas espaciales pequehas como la
herbivoria, la fertilidad y la capacidad de reten-
cion de agua del suelo (CHRISTENSEN &
NILSSON, 1975; GONZALEZ & GALLARDO, 1982;
FACELLI & PICKETT, 1991) Todas estas variables
ambientales generan distintas respuestas a nivel
individual en funcidn de la edad, el tamafio y la
plasticidad de cada arbol.

La heterogeneidad en el desfronde es en
parte causa y en parte efecto de la variabilidad
en la distribucion de nutrientes disponibles en el
suelo. Existe por tanto una relacion bidireccio-
nal estrecha entre planta y suelo.

En este estudio se analiza la variabilidad de
los aportes de biomasa y de elementos minera-
les al suelo, producidos por el desfronde anual
de dos quercineas, el alcornoque (Quercus
suber) de habito perenne y el quejigo moruno
(Quercus canariensis) de habito marcescente, a
distintas escalas: (1) escala individuo, referida a
la variabilidad entre muestras bajo la copa de un
mismo individuo; (2) escala rodal, analizando
la heterogeneidad entre los individuos en un
mismo rodal (de aproximadamente 1 ha); (3)
escala regional, en la que se eval(a la variabili-
dad entre todos los individuos estudiados, dis-
tribuidos entre parcelas separadas por decenas
de kilometros. Se analiza, ademas, la relacion
entre la variabilidad de la composicion mineral
de la hojarasca y la de la disponibilidad de
nutrientes en el suelo.

METODOS

El area de estudio es el Parque Natural los
Alcornocales (en las provincias de Cadiz y
Malaga) que tiene una extension de 167.767
ha. De relieve abrupto y fuertes pendientes, se
sitila sobre areniscas siliceas intercaladas con
capas margo-arcillosas y afloramientos calizos
dispersos que, junto con la variabilidad micro-
climatica (temperatura, humedad e insolacion)
generan una notable heterogeneidad de suelos.
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La vegetacidon estd compuesta principalmente
por bosques mixtos de alcornoque (Quercus
suber) 'y quejigo moruno (Quercus
canariensis). También son importantes las for-
maciones de acebuche (Olea europaea) en las
zonas bajas sobre suelos arcillosos, y los bos-
ques de ribera con alisos (Alnus glutinosa)
donde se refugian especies relictas del tercia-
rio, como el ojaranzo (Rhodondendron ponti-
cum subsp. baeticum) (véase descripcidon
general en QUILCHANO et al., 2007).

El estudio se ha llevado a cabo en tres par-
celas de bosque (Panera, Buenas Noches y
Tiradero) donde se han seleccionado 50 arbo-
les; diez por especie y parcela, con excepcion
de Q. canariensis que estaba ausente de Buena
Noches. Bajo la copa de cada individuo se
situaron 4 trampas circulares de 0,50 cm didme-
tro en las que se recogi6 el desfronde corres-
pondiente a un aflo completo. Las muestra se
separaron en hojas secas, restos lehosos (ramas,
cortezas) y frutos. Se realizd la determinacion
del contenido en elementos minerales de la hoja
seca del desfronde en una muestra conjunta por
individuo (mezcla de las cuatro trampas), salvo
en una parcela (Panera) donde se examind la
variabilidad intra-individual analizando cada
una de las trampas separadamente. En el mate-
rial vegetal molido se determinaron el conteni-
do de Nitrogeno total por destilacion y de
diversos macro- y micronutrientes (P, Ca, K,
Mg, Na, S, Mn, Zn, Cu, Fe y Al) mediante
espectroscopia con plasma acoplado inductiva-
mente (ICP/OES). En la parcela de Panera se
tomaron también muestras de los primeros 25
cm del perfil del suelo bajo cada individuo. Se
determind el Nitrogeno total mediante el méto-
do Kjeldahl, el fosforo disponible segtin el
método Olsen, los macronutrientes (Ca, K, Mg,
S) fueron extraidos con acetato amodnico y los
micronutrientes (S, Mn, Zn, Cu, Fe y Al) fueron
extraidos con AEDT, y posteriormente se deter-
minaron en un ICP/OES.

Para cuantificar la variabilidad de los apor-
tes y de la composicion del suelo se emple6 el
Coeficiente de Variacion (CV), calculado como
el cociente entre la desviacion estandar y la
media, y se expresd en porcentaje (QUILCHANO
etal.,2007). La heterogeneidad espacial se eva-
Iu6 a tres escalas: (1) a escala individuo se
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tomaron separadamente los datos de las cuatro
trampas de cada individuo y se calculo el CV
para cada arbol. La media del CV de todos los
individuos representa la variabilidad a esta
escala. (2) a escala rodal se trabajo con el valor
medio del aporte de cada individuo (agrupando
las cuatro trampas). Los datos se analizaron por
parcelas (Panera, Buenas Noches y Tiradero),
calculando un CV entre los arboles de cada par-
cela, asi como la media del CV de las tres par-
celas. (3) a escala regional se obtuvo el CV de
todos los arboles estudiados (50 individuos). En
cada escala espacial se estudiaron separada-
mente Quercus suber 'y Quercus canariensis.
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RESULTADOS

Variabilidad en el aporte de biomasa

A escala de individuo los coeficientes de
variacion en el aporte de hojas secas en el des-
fronde oscilan entre un minimo de 3% y un
maximo de 34%. El rango es mas amplio para el
aporte de restos lehiosos, pues varia entre un 4%
y un 97% (Tabla 1). A mayores escalas la varia-
bilidad de la biomasa del desfronde no supera el
25% para la hoja seca y el 38% para los restos
lenosos. La heterogeneidad del aporte de hoja-
rasca aumenta con la escala espacial, aunque su
incremento es poco notable en el caso de Q.

Elemento Individuo Rodal Region
medio (n=50) min max medio (n=3) min max | cv (n=1)
N S 9,8 2,0 31,5 12,0 5,0 16,2 13,9
C 11,1 4,7 26,0 14,2 8,9 19,6 18,8
P S 19,3 6,4 49,7 23,4 20,1 28,7 31,1
C 16,6 5,8 34,0 20,6 14,0 27,2 27,5
Ca S 10,9 2,6 19,7 12,8 11,8 14,2 16,5
C 12,0 3,9 25,6 19,1 14,4 23,9 19,5
K S 20,2 10,4 44,0 26,3 17,8 37,1 343
C 26,6 5,7 56,1 22,8 20,4 25,3 33,1
Mg S 7,2 1,2 14,9 13,1 11,1 14,9 14,6
C 15,2 24 35,7 18,5 15,1 21,8 24,9
Na S 9,6 5,3 17,3 12,4 9,8 17,5 239
C 11,3 43 21,9 10,4 8,4 12,4 16,0
S S 53 1,1 13,1 9,0 5.8 10,7 20,4
C 6,3 1,1 20,0 9,3 3,6 15,1 24,8
Mn S 6,3 0,9 16,0 19,9 19,3 20,4 26,7
C 13,5 6,2 23,3 25,2 24,0 26,4 252
Zn S 8,3 1,8 13,4 12,2 8,6 15,5 35,1
C 20,3 4.8 51,1 20,0 15,0 249 55,3
Al S 25,7 7,0 59,8 19,7 12,5 33,9 27,9
C 34,0 3,0 55,9 25,8 22,3 29,2 48,7
Cu S 14,0 5,5 37,1 15,9 11,7 18,3 33,6
C 13,8 4,6 32,4 19,0 18,0 20,1 40,2
Fe S 21,2 5.8 72,4 22,1 16,5 28,5 48,0
C 27,3 34 56,0 28,0 23,3 32,6 66,7
Hojas secas S 15,3 2,9 34,7 21,0 20,8 254 234
C 13,7 5,9 26,2 16,5 12,2 12,7 16,6
R. Lehosos S 29,4 42 97,4 29,7 22,6 31,1 38,2
C 33,6 154 88,9 29,4 34,1 354 33,5

Tabla 1. Variabilidad (CV) media, maxima y minima de los aportes de biomasa y elementos minerales en el desfronde
a distintas escalas, para Quercus suber (S)y Q. canariensis (C)
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canariensis. En todas las escalas el aporte de
hojarasca de Q. suber es el méas variable, incre-
mentandose la diferencia entre especies con la
escala espacial (Figura 1). El aporte de restos
lehiosos muestra distintas tendencias para ambas
especies en funcion de la escala espacial.

Variabilidad en € aportededementosminerales

Los elementos mas variables en la composi-
cion de las hojas secas en todas las escalas son,
para las dos especies, el K, Al, Fe y, mientras
que S, Na y Mg presentan los valores mas bajos
de CV. A todas las escalas, los quejigos produ-
cen una lluvia de minerales més heterogénea
para la mayoria de los elementos estudiados. Las
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hojas secas del alcornoque contienen, segtin la
escala, cantidades mas variables de P, K, Zn y Fe
(Tabla 2). La tendencia de los elementos entre
escalas es similar para ambas especies, siendo el
aumento de heterogeneidad con la escala méas
notable para los quejigos, y especialmente en el
caso de Fe, Zn, Cuy S.

Relacion entre la heterogeneidad del sueloy
lalluvia de minerales

Los elementos Z, Cu y Ca son mas variables
en el suelo, (hasta 6 veces mas) que en las hojas
secas de los dos Quercus (Figura 2). Los ele-
mentos menos variables en la hojarasca, Nay S,
son también los que presentan un menor CV en
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Figura 1. Variabilidad (CV) del desfronde de Q. suber (simbolos rellenos) y Q. canariensis (Simbolos vacios) a dife-
rentes escalas. Los circulos corresponden a biomasa de hojas secas, los tridngulos a biomasa de restos lefiosos
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Figura 2. Variabilidad (CV) de los elementos minerales en el suelo y las hojas secas de Q. suber y Q. canariensis
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el suelo. Los elementos Fe, Al y Mn aportados
con las hojas secas presentan una variabilidad
similar o incluso mayor (para el quejigo) que los
valores extraidos de sus suelos.

DISCUSION

Variabilidad espacial en e aporte de biomasa
La variabilidad de los aportes lehosos es
mayor a la que presentan los aportes de hojas
secas. Aunque la caida de ramas y brotes se puede
considerar un fendmeno estocastico (FACELLI &
PICKETT, 1991) marcado por la influencia de fuer-
tes vientos, su abscision esta controlada por facto-
res fisiologicos (CHRISTENSEN & NILSSON, 1975).
Se ha comprobado que, en especies de
Quercus, brotes dahados por herbivoria son acti-
vamente eliminados por abscision, generando
una elevada heterogeneidad de desfronde bajo la
copa de un mismo individuo. Por otro lado, Q.
canariensis, es una especie de ramificacion
amplia y extendida que alcanza alturas superiores
a las de Q. suber, viéndose mas influenciada por
los vientos que provocan una caida de tallos jove-
nes espacialmente mas heterogénea. El estrés
hidrico o las temperaturas extremas, variables
regionales que también activan el proceso de abs-
cision (CHRISTENSEN & NILSSON, 1975), parecen
afectar en mayor medida al alcornoque cuyo des-
fronde esta principalmente relacionado con el
déficit hidrico (ESCUDERO & DEL ARrco, 1987)
La heterogeneidad en el aporte de hojas
secas de un mismo individuo, similar entre espe-
cies, se debe a factores como la diferente morfo-
logfa en hojas de sol y sombra (VALLADARES et
al., 2000), la exposicion a los vientos, la capaci-
dad de produccion de las ramas, o la herbivoria
(FACELLI & PICKETT, 1991). Los aportes de hoja-
rasca entre quejigos muestran una variabilidad
similar a escala de rodal y regional, lo que indi-
carfa que su desfronde se ve mas influenciado
por diferencias entre individuos (dbh, producti-
vidad) y factores que varian muy localmente
como la fertilidad y profundidad del suelo o la
exposicion del individuo a los vientos
(GonzALEZ & GALLARDO, 1982; FACELLI &
PickETT, 1991; KUMAR & DEEPU, 1992). La pro-
duccidn de hojarasca del alcornoque varia regio-
nalmente con la temperatura y humedad que
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condicionan el estrés hidrico y localmente con la
capacidad de respuesta de cada individuo, que se
muestra altamente variable.

Variabilidad en el aporte de nutrientes

La concentracion de elementos minerales
contenidos en la hojarasca depende de la espe-
cie, el genotipo y la edad del arbol (KozLOWSKI
& PALLARDY, 1997). Todo ello influencia la
capacidad de absorcion de nutrientes de suelo
asi como su tasa de retranslocacidn. A su vez, la
absorcion estd condicionada por factores
ambientales como el pH, la textura, fertilidad y
humedad del suelo que determinan la disponibi-
lidad de nutrientes. Estas caracteristicas edaficas
varian entre rodales, generando una alta hetero-
geneidad a escala regional, que parece afectar
mayormente a los quejigos, que, debido a su
estrategia funcional, tienden a recircular con
mayor rapidez los nutrientes absorbidos del
(RAPP et al., 1999; PEREZ et al., 2003).

El Fe es un elemento poco movil que tiende
a acumularse en la hojas senescentes y cuya
absorcion est estrechamente ligada a las condi-
ciones de pH y biodisponibilidad (ROBERT et
al., 1996; KozLowskl & PALLARDY, 1997).
Estudios anteriores (QUILCHANO et al., 2007)
muestran que la variabilidad de la concentracion
de Fe en el suelo crece con la escala espacial, al
igual que ocurre con el pH lo cual podria ser el
motivo de su heterogénea presencia en las hojas
secas. Por otro lado, el Fe se encuentra princi-
palmente en los cloroplastos, de modo que una
heterogénea concentracion de cloroplastos en
las hojas de sol y de sombra de un mismo indi-
viduo podria explicar en parte su variabilidad
intra-individuo (VALLADARES, 2004). La misma
situacion se observa en el Zn, un micronutriente
esencial en las plantas que ha mostrado una alta
variabilidad en el suelo tanto a escala de rodal
como regional (ROBERT et al., 1996; QUILCHANO
et al., 2007).

Relacion entre la heterogeneidad del sueloy
lalluvia de minerales

Entre los nutrientes estudiados en el suelo, el
Zn, Cu y Ca muestran la mayor variabilidad, lle-
gando a tener coeficientes de variacion hasta 6
veces superiores a los correspondientes de las
hojas secas. Este resultado parece indicar que el
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arbol a través de su desfronde solo genera direc-
tamente una fraccidn de la heterogeneidad
observada en el suelo. Otros factores que contri-
buyen a esta heterogeneidad son las variaciones
en la naturaleza del sustrato mineral, las condi-
ciones de mineralizacion de la hojarasca y de
lixiviacidén o acumulacion de estos nutrientes en
el suelo (GoNzAaLEZ & GALLARDO, 1982). En
cambio, elementos como el P, el K o el Al pose-
en un coeficiente de variabilidad en el suelo
muy similar al observado en el contenido mine-
ral de las hojas secas, lo que hace a ésta un can-
didato plausible como causa directa de la mayor
parte de la heterogeneidad observada.
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