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RESUMEN

El abandono del uso tradicional que ocurrié en el siglo xx estd determinando la progresiva ocupa-
cion de muchos pastos por arboles y arbustos (matorralizacion). Las tres especies matorralizadoras
mas importantes del PNOMP son el boj (Buxus sempervirens), el erizén (Echinospartum horridum) y
el enebro (Juniperus communis). Sobre estas especies hemos abordado los siguientes objetivos: I. Es-
tudio del habitat y las comunidades vegetales donde viven, 2. caracterizacién funcional, 3. estudio
feno-morfologico y 4. dinamica del carbono y los nutrientes. Ademas, hemos realizado los objetivos
2y 3 en Arctostaphylos uva-ursi, Calluna vulgaris, Vaccinium myrtillus y V. uliginosum.

Los resultados han mostrado que la extensién de las especies matorralizadoras tiene mucha relacién con
el uso del territorio que ha ocurrido en el pasado reciente. El andlisis de las caracteristicas funcionales y
feno-morfoldgicas de estas especies no ha permitido determinar un «sindrome de especie matorralizado-
ra» ya que practicamente todos los atributos analizados han variado ampliamente. Solo tienen en comun
unas pocas caracteristicas: ser plantas lefosas de crecimiento lento, disponer de mecanismos disuasorios
de los grandes herbivoros (espinas o sustancias téxicas) y tener adaptaciones para la extensién clonal.

En cuanto al andlisis de los efectos de las principales especies matorralizadoras sobre la composicion
quimica del suelo y el dinamismo de sus comunidades microbianas, el estudio ha permitido deter-
minar como las especies matorralizadoras producen hojarasca de baja calidad nutricional que, junto
a los posibles exudados radicales, tiene importantes efectos sobre las propiedades de los suelos
colonizados, favoreciendo su transformacion en suelos de caracteristicas mas similares a las de los
suelos forestales.
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Las caracteristicas del proceso matorralizador y sus efectos sobre el suelo pueden ser muy dife-
rentes segln las caracteristicas funcionales de la especie matorralizadora. Esta Gltima parece que
depende mucho mas de la disponibilidad de plantas lefiosas propicias en la flora del territorio que de
su adecuacion funcional para la matorralizacién.

Palabras clave: Estrategias de vida de las plantas, atributos funcionales, feno-morfologia, fertilidad del suelo,
pastoreo.

STUDY OF THE MATORRALIZATION
OF PASTOS INTHE NATIONAL PARK
OF ORDESA-MONTE PERDIDO (PNOMP)

ABSTRACT

The abandonment of traditional land-use practices during the xx century is leading to a progressi-
ve colonization of grasslands by shrubs and trees (shrub encroachment). The three most relevant
encroaching shrubs in PNOMP are: Buxus sempervirens, Echinospartum horridum and Juniperus com-
munis. On these species, we have developed the following objectives: |. Study of the habitat and
the plant communities where they grow, 2. Functional characterization, 3. Pheno-morphological
study and 4. Carbon and nutrient dynamics. We have also analyzed the functional characters and
the pheno-morphological patterns of Arctostaphylos uva-ursi, Calluna vulgaris, Vaccinium myrtillus and
V. uliginosum.

Our results show that the extent of the shrub encroaching species is highly related to the land-use
developed in the recent past.The analysis of the functional and pheno-morphological characteristics
of these species has not enabled the identification of any «syndrome» of shrub encroaching species,
since almost all the traits analyzed varied broadly among species. The shrub encroaching species
analyzed only share a few traits: be woody, slow-growing plants, show anti-herbivore mechanisms
(thorns and/or toxic compounds) and show adaptations for clonal growth.

In relation to the analysis of the effects of the main encroaching species on the chemical composition
of the soil and the dynamism of soil microbial communities, this project has shown how encroaching
species produce nutrient poor leaf-litter that, together with potential root exudates, has an impor-
tant effect on the chemical composition of the soil, favoring its transformation into a soil more typical
of forest communities.

The shrub-encroaching process may be very different depending on the functional traits of the
encroaching species. However, the identity of the ultimate encroaching species seems to be more
related to the availability of woody species in the local flora than to its functional specialization to

encroach.

Keywords: Plant life history strategies, functional traits, pheno-morphology, soil fertility, grazing
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INTRODUCCION

Los paisajes naturales de nuestros montes se
forjaron por el uso tradicional, esencialmen-
te ganadero, que se mantuvo durante siglos
(ZORITA 2001). En el siglo xx se produjo un
importante abandono del uso tradicional del
suelo en las montafias de Europa, que en el Pi-
rineo supuso el abandono o la reduccién del
pastoreo en extensos territorios (GARCIA
RUIZ et al., 1996). Este fenomeno ha tenido im-
portantes consecuencias ecolégicas, como son,
entre otras, la extension de arbustos y arboles
en las zonas de pasto (matorralizacion), la pér-
dida de biodiversidad, el aumento del riesgo de
incendio, la disminucién de acuiferos y los cam-
bios en la calidad del suelo (MOLINILLO et al.,
1997; GARCIA RUIZ et al,, 1996; MONTANE et
al, 2007; KOCH et al,, 2015).

La «matorralizacién» o «shrub encroachmenty
es el incremento en cobertura, densidad y bio-
masa de las plantas lefiosas autdctonas en los
pastos. Se han propuesto varias explicaciones
para la matorralizacién, aunque este fenémeno
se ha estudiado principalmente en los pastos
de clima drido o semi-arido (VAN AUKEN,
2009). La mayoria de autores considera que el
sobre-pastoreo es la causa mas importante de
matorralizacion y degradacion de los pastos,
mientras que el fuego elimina a las plantas lefo-
sas, favoreciendo a las gramineas (ARCHER et
al, 1995;VAN AUKEN, 2009).

Se suele considerar que la matorralizacién es
un proceso global (LIU et al, 2013), aunque
recientemente han surgido dudas de que este
proceso sea regular en los distintos biomas,
que implique siempre degradaciéon y que las
especies matorralizadoras sean equivalentes
(ELDRIDGE et al, 201 1). Parece claro que el
pastoreo intenso no es la causa de la mato-
rralizacion en los pastos de montaia de Eu-
rasia (BREDENKAMP et al, 2002), donde el
consumo por herbivoros domésticos y sil-

vestres mejora la habilidad competitiva de las
herbaceas del pasto y evita el establecimiento
de las plantulas de arboles y arbustos (BRE-
DENKAMP et al., 2002). El abandono del pas-
toreo en estos pastos propicia el crecimiento
desmedido de las gramineas hasta agotar los
recursos disponibles en el horizonte superfi-
cial del suelo, la sofocaciéon de las leguminosas
de corta talla y la correspondiente disminu-
cién de la fijacién de nitrogeno y de la pro-
duccion de la comunidad (MONTSERRAT
1961, 1964). Estas condiciones, junto al re-
ducido consumo por herbivoros, permiten el
desarrollo de las plantulas de especies lefiosas.
Estas plantas poseen raices mas profundas que
las herbiceas del pasto y pueden acceder a
la fertilidad lavada a los horizontes profundos
del suelo (MONTSERRAT 1964).

Los pastos dominados por gramineas posiblemen-
te sean casi tan antiguos como las mismas grami-
neas de espacios abiertos. Estas plantas iniciaron su
diferenciacion en la transicién Eoceno-Oligoceno,
hace unos 34 Ma (STROMBERG 201 1),aunque su
extension masiva se produjo en el Mioceno-Plio-
ceno, hace 8-4 Ma (EDWARDS et dl, 2010). El
enfriamiento del clima en Europa durante el Plio-
ceno redujo los bosques en favor de las estepas
de gramineas, que lograron una gran extensién
e importancia durante todo el Pleistoceno. Estos
pastos seguramente fueron muy importantes para
el sustento de una extraordinaria fauna de gran-
des herbivoros, ahora en gran parte desaparecida
(AGUSTI & ANTON 2002). La extension secunda-
ria de pastos tras el Neolitico en Europa se debio
producir a partir de los restos persistentes de las
estepas pleistocénicas (POTT 1995). Es importan-
te sefalar que los pastos se han producido por
coevolucién de un grupo de herbivoros y las plan-
tas del pasto a lo largo de varios millones de afios,
de modo que ambos grupos de organismos se ne-
cesitan para vivir en condiciones optimas. El pasto
se modela seglin el uso que hacen de él los herbi-
voros y en virtud de las condiciones ambientales
(MCNAUGHTON 1979; MONTSERRAT 1964).
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Presentamos una parte de los resultados del
proyecto 786S/2012 con informacién del
PNOMP . El objetivo del estudio ha sido analizar
los siguientes aspectos:

I. Distribuciéon y comportamiento sociolégico
en el territorio de estudio de las tres princi-
pales especies matorralizadoras: Buxus sem-
pervirens, Echinospartum horridum y Juniperus
communis.

2. Caracteristicas funcionales, feno-morfolo-
gicas y patrones estacionales de organogé-
nesis de las tres especies matorralizadoras
principales y otras cuatro especies que son
potencialmente matorralizadoras en otros
territorios: Calluna vulgaris, Vaccinium myr-
tillus, Vaccinium uliginosum y Arctostaphylos
uva-ursi.

3. Anilisis del efecto de la matorralizacién por
Buxus sempervirens, Echinosartum horridum y
Juniperus communis sobre la composicién del
suelo.

Area y especies de estudio

Las parcelas de estudio se establecieron en
pastos afectados por matorralizacién de Juni
perus communis y Buxus sempervirens en la
zona del pre-parque en Fanlo, (Uso UTM 30,
X= 743018.47,Y= 4.723.142.00, 1680 m) y
por Echinospartum horridum en Nerin (Uso
UTM 31, X= 254.54567, Y= 4.720.959,15,
1770 m). En estas localidades se realizaron
los andlisis de suelos y se obtuvo material
para los atributos funcionales de las tres
especies que se completé con material re-
colectado en areas del Pirineo y Prepirineo
proximas al PNOMP.

Los estudios de feno-morfologia y organogé-
nesis de las especies de estudio se realizaron
en localidades del Pirineo y Prepirineo arago-
nés entre 1996 y 2015. Para cada especie, como
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minimo, se estudié una localidad y se realizé un
afio completo de muestreo (Tabla ).

Las especies consideradas son las tres especies
matorralizadoras mas importantes en el territorio
(Buxus sempervirens, Echinospartum horridum y Juni-
perus communis), una tipica de sustratos acidos (Ca-
lluna vulgaris) y tres ericaceas s6lo matorralizadoras
en lugares muy determinados (Vaccinium myrtillus,
Vaccinium uliginosum y Arctostaphylos uva-ursi).

MATERIALY METODOS

Distribucion y comportamiento
sociolégico de las especies de estudio

Se han seleccionado y clasificado mas de 300 in-
ventarios y listados de vegetacién realizados en
el PNOMP durante los tltimos 30 afos.A partir
de esta informacién se han analizado las comu-
nidades vegetales en las que se encuentran las
especies de estudio para conocer su frecuencia y
abundancia junto a algunos de los factores biéti-
cos y abidticos que pueden resultar mas trascen-
dentes para conocer su biologia (estratos, cober-
tura y altura de la vegetacion, tipo e intensidad de
pastoreo, uso histérico del fuego, etc.).

Caracteres funcionales, feno-morfologia
y patrones de organogénesis

Los atributos funcionales analizados fueron:
altura maxima fotosintética; clonalidad; densidad
de la madera; drea foliar (LA), drea especifica
foliar (SLA), contenido en materia seca foliar
(LDMC), contenido en nitrogeno foliar (LNC) y
longevidad foliar; tipo de didspora, peso de dids-
pora (fruto y/o semilla).

Los atributos feno-morfologicos fueron: disposi-
cién de la yema apical; tipo de yema de renuevo.
Los atributos relativos a los patrones de orga-
nogénesis fueron; duraciéon del ciclo de mor-
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fogénesis de las ramas de la copa (iniciacién y
maduracion de las estructuras vegetativas y re-

productivas, LEMS 1962, MONTSERRAT-MARTI
etal,2011).

Tabla |I. Especies y localidades de estudio feno-morfolégico y de organogénesis, con indicacién de cuadriculas
UTM de | Km de lado, altitudes y periodos de estudio. En negrita se indican las colecciones utilizadas para los

andlisis de organogénesis.

Especie Locailidad U.T.M. Altitud (M) Inicio Finalizacion
Jaca, Boalar 30TXN9%414 720 May 1996 Dic 1997
. Jaca, Boalar 30TXN9414 720 Mar 2001 Ago 2002
Buxus sempervirens
Jaca, Boalar 30TXN94 14 720 Ene 2011 Dic 2012
Arascués, Encinar 30TYMI079 630 Nov 2013 Dic 2015
Echinospartum horridum  San Juan Pefia, El Mon 30TXN8908 1380 Oct 2002 Oct 2003
Juniperus communis Aisa, Puerto de Aisa 30TXN9734 1600 Jun 2013  Jun 2015
Calluna vulgaris Capella, Monte Calvera 3ITBGYI71 1150 Dic 2010 Dic 2011
Capella, Monte Calvera 3ITBGYI7I 1150 Dic 2010 Dic 2011
Arctostaphylos uva-ursi Sena, Monte Sigena 30TYM4516 515 Abr 201 | Jun 2011
Sena, Monte Sigena 30TYMA4516 515 Ene 2013 Dic 2013
Vaccinium myrtillus Plan,Abetal De Pientes 31TBH8515 1720 May 2011 Nov 2013
Vaccinium uliginosum San Juan Plan,LaTurmosa 31 TBH8616 2080 May 2011 Nov 2013

Las medidas de atributos funcionales vegetativos,
foliares y reproductivos se realizaron siguiendo el
protocolo de CORNELISSEN et al, (2003) y PE-
REZ-HARGUINDEGUY etal, (2013).Para la longe-
vidad foliar se siguio a ORSHAN (1989). El tipo de
yema de renuevo se determind siguiendo a NITTA
& OHSAWA (1998). La densidad de la madera se
midié cuantificando el volumen de trozos de tallo
de 5-10 afios por desplazamiento de agua en una
probeta ajustada y obteniendo el peso fresco y
seco. Para los estudios de feno-morfologia se ha se-
guido la metodologia descrita en MONTSERRAT et
al, (2008). Para los andlisis de organogénesis se di-
seccionaron yemas rehidratadas a partir de material
de herbario, desde el elemento proximal hasta el
meristema apical en un binocular (MZ 125 Leica Mi-
crosystems, Heerbrugg, Switzerland) equipado con
un ocular micrométrico y una camara digital (Leica
DFC295). La duracién del ciclo de morfogénesis de
las ramas se obtuvo determinando el periodo de
inicio de las yemas axilares vegetativas que pueden

dar lugar a ramas laterales que se desarrollan hasta
florecer, fructificar y dispersar los frutos/semillas, lo
que finaliza el ciclo (LEMS 1962).

Mineralizacién de la hojarasca
y transferencias planta-suelo

Para analizar la mineralizacién de la hojarasca de
las tres especies matorralizadoras (Buxus sem-
pervirens, Echinospartum horridum y Juniperus com-
munis) se dispusieron bolsas de hojarasca bajo el
pasto y bajo individuos adultos de la propia espe-
cie. Estas bolsas se recolectaron tras 1,8, 12 y 24
meses de incubacién en el campo. De estas mues-
tras se ha analizado la pérdida de peso seco (para
calcular la tasa de descomposicion), y, en el caso
de las muestras incubadas 12 meses, también las
concentraciones de N y C total, asi como de car-
bohidratos no estructurales para poder evaluar
los cambios en la mineralizacién.

251



GABRIEL MONTSERRAT MARTI, et al.

Para analizar las transferencias planta-suelo en las
tres especies clave y poder evaluar el efecto de
la colonizacién por el matorral sobre la fertilidad
del suelo y su actividad microbiana se han anali-
zado las concentraciones de N y C total, amonio,
nitrato, K y P asimilable, el pH, el contenido en
materia organica y la conductividad de muestras
de suelo recolectadas a 0-10 cm de profundidad
en el pasto abierto y bajo individuos viejos (mas
de 40 afios) y jovenes (menos de 20 afios). Tam-
bién se ha medido la biomasa microbiana de estas
muestras y el N ciclado por dicha biomasa.

Las concentraciones de C y N de las muestras
de hojarasca se determinaron mediante un ana-
lizador elemental (Elementar VarioMAX N/CM,
Elementar Analysensysteme GmbH), mientras
que las concentraciones de carbohidratos no
estructurales se analizaron segun el método de
PALACIO et al, (2007). El C y N totales se ana-
lizaron con un analizador elemental (Elementar
VarioMAX N/CM, Elementar Analysensysteme
GmbH). Las concentraciones de amonio y nitra-
to edafico se determinaron mediante el método
de KEMPERS & KOX (1989) y el método UV
de KANEKO et al, (2010), respectivamente. El
P asimilable se extrajo con fluoridio de amonio
(BRAY & KURTZ 1945) y se midié colorimétri-
camente a 430 nm, mientras que el K asimilable
se extrajo con acetato amoénico y su concen-
tracién se determind por fotometria de llama
(PAGE 1982). La biomasa microbiana del suelo
y el N contenido en ella se analizaron siguien-
do el método de la fumigacién por cloroformo
(BROOKES 1985;VANCE 1987), tras el cual se
obtuvo la concentracién de C y N organico di-
suelto con un analizador LECO.

Las diferencias entre momentos de muestreo
(en el caso de la descomposicién de la hojaras-
ca) y entre distintas situaciones a lo largo de
las cronosecuencias de estudio (pasto-matorral
joven-matorral viejo), se analizaron median-
te modelos lineares generalizados (GLMMs)
usando el software R.
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RESULTADOS

Distribucion y comportamiento
sociologico de las especies de estudio

Buxus sempervirens estd presente en aproxi-
madamente el 45% de las cuadriculas de |
km2 del conjunto del territorio (n = 190) y
Echinospartum horridum en el 34%. Si conside-
ramos Unicamente la superficie del ambito al-
titudinal donde se encuentran estos arbustos
(600-2100 m) el porcentaje de ocupacién su-
perficial se duplica. Buxus sempervirens vive en
todas las orientaciones y en pendientes entre
0 y 40°, mientras que Echinospartum horridum
queda restringido a las orientaciones Sur, en
pendientes de hasta 50°. Por su parte, Juni-
perus communis se encuentra en el 29% del
total del PNOMP, entre (600) 1100 y 2400 m,
sobre todo en orientaciones N, E y W y en
pendientes entre 5 y 50°.

Buxus sempervirens es la especie mas ubicua del
PNOMP y presenta una gran amplitud ecologi-
ca que abarca desde los ambientes nemorales
mas sombrios y frescos en los hayedos, hasta los
pastos oromediterraneos mas secos y soleados.
Solo falta en los suelos con humedad perma-
nente, los derrubios de ladera y el interior de
los abetales y hayedos mas sombrios. Buxus sem-
pervirens se encuentra presente en 8 de las |8
alianzas fitosocioldgicas que se reconocen en la
vegetacién serial del PNOMP.

Echinospartum horridum tiene distribucién cen-
tropirenaica con unas pocas localidades en la
vertiente francesa y en el Macizo central. En el
PNOMP se encuentra muy extendida pero limi-
tada a las vertientes meridionales, sobre todo
en la mitad Sur del parque. Se extiende entre
los 700 m en la entrada del Cafidn de Aiisclo
y los 2100 en Mondicieto, donde alcanza uno
de los puntos mas altos de su distribucién. Su
«habitat primario» queda restringido a los cres-
tones y laderas muy pedregosas y pendientes,
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donde Buxus sempervirens, Amelanchier ovalis y
Rosa spp. requieren mas tiempo para colonizar.
Ademads, desde las crestas actia como pione-
ra en las pendientes pronunciadas con suelos
inestables. Por sucesion secundaria, Echinospar-
tum horridum se expande a los pastos circun-
dantes y antiguos cultivos de cebada o patata
(«panaresy) del piso montano. La sucesiéon en
estos espinares permite en unas décadas la en-
trada de Buxus sempervirens, Juniperus communis
y Amelanchier ovalis, que lentamente suceden a
Echinospartum horridum y lo relegan a sus encla-
ves originales. El incendio ocasional revierte el
proceso de sucesién a sus origenes.

Echinospartum horridum se encuentra en dos
alianzas fitosocioldgicas y parece ser coloniza-
dor en una tercera: la de los pastos mesoéfilos
(Al. Mesobromion erecti Br.-Bl. & Moor 1938).
Buxus sempervirens y Echinospartum horridum
forman comunidades mixtas (Al. Echinospar-
tion horridi Rivas Martinez et al.,, 1991) en am-
plias extensiones entre los 800 y 1800 m en
las solanas de La Sierra de Las Cutas, La Estiva,
Mondoto y Canén de Ordesa bajo el Tobacor,
con predominio variable de una u otra espe-
cie seglin varia la topografia y la antigiiedad
del abandono. Echinospartum horridum esta
mucho mas localizado en los Valles de Pineta,
Bujaruelo y Afisclo. Estos matorrales pueden
considerarse comunidades «permanentesy en
gran parte de su extension por desarrollarse
en sustratos muy pedregosos con suelos so-
meros que dificultan el arraigo de arboles en
el piso montano y subalpino.

Juniperus communis se encuentra mucho menos
extendido y es mas escaso en el PNOMP que las
dos especies anteriores, ya que falta en zonas am-
plias donde cabria esperar su presencia. Esta re-
ducida representacion y la escasez de poblaciones
extensas llama la atencién cuando se observa su
abundancia en muchos valles pirenaicos proximos.
La escasez de Juniperus communis en el territorio
parece estar relacionada con la prolongada e in-

tensa explotacion forestal y ganadera, incluido el
fuego pastoral que este arbusto es incapaz de re-
sistir. Juniperus communis se encuentra presente en
3 de las 18 alianzas fitosociologicas del PNOMP.

Vaccinium myrtillus muestra una reducida represen-
tacion en la zona de estudio (15% de las cuadricu-
las del PNOMP) a causa de su comportamiento
calcifugo. Se encuentra casi siempre en bosques
de haya o de pino negro con Rhododendron ferrugi-
neum o bien,ya mucho mas localizada, en matorra-
les subalpinos, principalmente en los hayedos de la
Al. Fagion sylvaticae Luquet 1926 y en los pinares
acidofilos de pino albar y de pino negro de la Al.
Deschampsio-Pinion uncinataea Br.-Bl. 1961.

Calluna vulgaris en el PNOMP se encuentra en el
20% de las cuadriculas e indica suelos moderada-
mente acidos, pobres en nutrientes que se sitlian
entre 700 y 2380 m. Suele compartir los mismos
tipos de vegetacion que Vaccinium myrtillus.

Vaccinium uliginosum es mas raro que su con-
génere (7% de las cuadriculas del PNOMP) y
forma poblaciones mas reducidas entre 1700 y
2600 m. Soporta suelos mas acidos y ambientes
mas frios y algo mas humedos. En la zona de es-
tudio las dos especies de Vaccinium comparten
habitat con frecuencia.

Arctostaphylos uva-ursi coloniza suelos pedregosos
en crestones y claros forestales tanto en ambien-
tes de media sombra como con fuerte insolacion y
entre los pisos montano y subalpino (900-2000 m).
Forma parte de matorrales derivados del quejigal,
pinar de pino albar y pino negro y enebrales.

Atributos funcionales

Los atributos funcionales vegetativos, foliares y de
dispersion (Tabla 2) muestran una elevada variacion
entre las especies estudiadas. Si se comparan sélo
las cuatro especies matorralizadoras mas efectivas
(Buxus sempervirens, Echinospartum horridum, Junipe-
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rus communis y Calluna vulgaris) también existe una
gran variacion para cada atributo. Esta variacion se
debe a: ) las diferencias en la forma de crecimiento
y la talla, relacionadas con distintas estrategias de
crecimiento, 2) la variacion en las estrategias de cap-
tacion de recursos, reproduccion (diferente unidad
de dispersion, frutos y semillas) y persistencia.

En general, las especies matorralizadoras siguen
los patrones de correlacién intra-individual des-
critos para los atributos analizados, esencial-
mente para los atributos foliares.

Proyectos de investigacion en Parques Nacionales: 2012-2015

La velocidad de extension lateral es un caracter
variable (no se ha medido cuantitativamente). Por
ejemplo, Buxus sempervirens, Juniperus communis y
Echinospartum horridum requieren muchos afios
para alcanzar una pequefia extensién lateral.
Sin embargo, Calluna vulgaris, Vaccinium myrtillus,
Arctostaphylos uva-ursi 'y Vaccinium uliginosum, que
corresponden a especies poco o nada matorra-
lizadoras en el PNOMP, pueden ocupar la misma
extensién en mucho menos tiempo ya que pre-
sentan tasas de extension clonal bastante altas
(KLIMESOVA & KLIMES 2013).

Fig. . Mapas de distribucion en el PNOMP y en los Pirineos de las especies estudiadas junto a su distribucion altitudinal.
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Considerando todas las caracteristicas analizadas,
parece que las plantas matorralizadoras mas efi-
cientes como Buxus sempervirens y Juniperus commu-
nis son dos arbustos no rastreros que comparten
altura maxima entre 3-4 m, valores bajos de area
especifica foliar y maxima longevidad foliar (Tabla
2). Ademas de la disuasion del consumo por los
herbivoros (sustancias téxicas, espinas, impalatabi-
lidad) y tener capacidad para la expansion clonal.

Feno-morfologia y patrones
de organogénesis

Se pueden distinguir dos grupos de especies bien
diferenciados, los perennifolios y los caducifolios
(Fig. 2). Las especies caducifolias son Vaccinium myr-
tillus, Vaccinium uliginosum y Echinospartum horridum,
aunque Vaccinium myrtillus y Echinospartum horridum
presentan tallos verdes fotosintéticos durante todo
el afio. Estas especies desarrollan los tallos nor-
males de la copa en un corto periodo de tiempo
(menos de 2 meses). Sin embargo, las dos espe-
cies de Vaccinium desarrollan tallos largos sobre
la superficie del suelo que crecen durante mucho
tiempo por neoformacion y enraizan en los afos si-
guientes. En Echinospartum horridum el crecimiento
de ramas practicamente queda confinado al cojine-
te espinoso. Los tres caducifolios presentan ciclos
fenoldgicos breves, por lo que la superposicion de
las fenofases vegetativas y reproductivas suele ser
mas alta y el periodo de organogénesis mas breve
que en los perennifolios. Echinospartum horridum, a
diferencia de las dos especies caducifolias de Vacci-
nium, no superpone el periodo de iniciacion de las
estructuras reproductivas con la floracion/fructifi-
cacion de los 6rganos de la cohorte anterior ya que
produce las flores en el extremo distal de las ramas
del afio. En los perennifolios, el periodo de iniciacion
de los érganos reproductivos se superpone con la
floracion/fructificacion de los 6rganos de la cohor-
te anterior, excepto en Calluna vulgaris. Esta especie
desarrolla las inflorescencias en la parte superior de
algunas ramas del afio, por lo que secuencia en gran
medida los crecimientos vegetativo y reproductivo.
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En los cuatro perennifolios estudiados el periodo
de organogénesis varia entre 4 meses en Arctosta-
phylos uva-ursi 'y todo el afio en Buxus sempervirens.
El periodo de desarrollo de las ramas también es
largo y oscila entre mas de 2,5 meses en Buxus sem-
pervirens y mas de 4 meses en Arctostaphylos uva-ursi.

Mineralizacién de la hojarasca
y transferencias planta-suelo

Nuestros resultados muestran como la especie
mads pionera en el proceso de matorralizacion, la
leguminosa Echinospartum horridum, es también la
que produce la hojarasca de mejor calidad nutri-
cional, seguida de Buxus sempervirens y Juniperus
communis. La hojarasca de Echinospartum horridum
presenta mayor contenido en N y cenizas totales y
menor contenido en C (incluidos los carbohidra-
tos no estructurales, NSC) que el resto de espe-
cies estudiadas (Fig. 3). La hojarasca de Buxus sem-
pervirens tiende a presentar valores intermedios
en cuanto a su contenido en N, C, carbohidratos
y sustancias minerales totales (cenizas), mientras
que la hojarasca de Juniperus communis parece ser
la mas pobre en N y nutrientes minerales, estando
mas enriquecida en compuestos de C (Fig. 3).

Al margen de las diferencias estacionales (Fig. 3), se
observa una tendencia en la hojarasca analizada a en-
riquecerse en N, P y cenizas totales a lo largo del
tiempo. Para el C, la dindamica observada es de in-
cremento en los primeros meses de incubacién y
disminucién al afo de incubacién. Estas diferencias
podrian responder a la colonizacién de la hojarasca
por microorganismos edaficos, y a su capacidad de
aportar nutrientes para contrarrestar el escaso valor
nutricional de la hojarasca en descomposicién.

Finalmente, la comparacién de la dinamica del pro-
ceso de descomposicién de la hojarasca de las tres
especies estudiadas bajo pasto o matorral, mues-
tra que la hojarasca de Buxus sempervirens es la
que mas rapidamente pierde peso inicialmente (F
= 35.6, P < 0.001; Fig. 4). La hojarasca de Juniperus
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communis y Echinospartum horridum presenta tasas
de pérdida de biomasa en torno al 30% del peso
inicial transcurrido un afio de incubacién, mientras
que los valores registrados en Buxus sempervirens
son cercanos al 50%. Estos valores no se ven afecta-
dos por el tipo de incubacion realizado (bajo pasto
o bajo matorral, F = 0.49, P = 0.490). No obstan-

te, si que se observa una interaccion significativa
entre los factores «especie» y «tipo de incubaciény
(F =8.09,P = 0.002), que demuestra que, en el caso
de Buxus sempervirens, las muestras incubadas bajo
pasto se descompusieron mas lentamente que las
incubadas bajo matorral, comportamiento distinto
al observado en las otras dos especies.

Fig. 2. Fenofases de crecimiento vegetativo y reproductivas, periodos de organogénesis y de iniciacion y desarrollo de las estructuras
reproductivas de las siete especies de estudio. En rojo se indican las especies matorralizadoras més efectivas. Las lineas punteadas
indican que la fenofase se produce con poca intensidad en la poblacién estudiada. DVG, = crecimiento vegetativo de dolicoblastos
prostrados largos, DVG, = crecimiento vegetativo de dolicoblastos normales de la copa, F = floracién, FS = desarrollo de los frutos.

El estudio de los efectos de las especies matorra-
lizadoras sobre el suelo que colonizan ha mostra-
do que no existe un patrén comun a todas las es-
pecies analizadas, y la mayoria de resultados han
sido diferentes entre especies (Figs. 5-7). No obs-
tante, todas las especies matorralizadoras anali-
zadas condujeron a un incremento de las con-
centraciones de nitrato en el suelo y, en el caso
de Buxus sempervirens y Echinospartum horridum,
también a un aumento de las concentraciones de
P edafico (Fig. 5). La matorralizacién por Echinos-
partum horridum produjo, ademas, un incremento
del C total en el suelo (Fig. 5), al tiempo que ra-

lentizé la dindmica de las comunidades microbia-
nas, conduciendo a una disminucién del Cy el N
ciclado por la biomasa microbiana edafica (Fig. 6).
La colonizacion de los pastos por Buxus semper-
virens desembocé en un incremento del pH y la
conductividad eléctrica (EC) del suelo, probable-
mente como consecuencia del lixiviado de alca-
loides desde la hojarasca de Buxus sempervirens,
asi como en un aumento de las concentraciones
de K edafico (Fig. 7). Finalmente, la colonizacion
de los pastos por Juniperus communis produjo un
incremento progresivo de las concentraciones de
amonio en el suelo (Fig. 5).
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Fig.3. Variacion de la composicion quimica de la hojarasca de Buxus sempervirens, Echinospartum horridum y Juniperus communis
a lo largo de un afio de incubacién en el campo.

Fig. 4. Pérdida de biomasa (medida como porcentaje
del peso inicial) observada en las bolsas de hojarasca
de Buxus sempervirens, Echinospartum horridum y Juni-
perus communis incubadas durante un afio bajo pasto
o bajo matorral. Las distintas letras indican diferencias
significativas entre especies tras un test post-hoc de
Tukey (a = 0.05).
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Fig.5. Concentracién de nitrato,amonio, fésforo, potasio, nitrégeno y carbono total en el suelo bajo individuos viejos (negro)
y jovenes (gris claro) de Buxus sempervirens, Echinospartum horridum y Juniperus communis, asi como bajo pasto sin colonizar
(gris oscuro). Las distintas letras indican la existencia de diferencias significativas (o = 0.05) entre las distintas situaciones

analizadas.
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Fig. 6. Concentracion de carbono y nitrégeno en la biomasa microbiana del suelo bajo individuos viejos (negro) y jévenes
(gris claro) de Buxus sempervirens, Echinospartum horridum y Juniperus communis, asi como bajo pasto sin colonizar (gris oscuro).
Las distintas letras indican la existencia de diferencias significativas (a = 0.05) entre las distintas situaciones analizadas.

Fig. 7. pH, conductividad eléctrica, concentracion de materia organica y relacién carbono:nitrégeno en el suelo bajo in-
dividuos viejos (negro) y jovenes (gris claro) de Buxus sempervirens, Echinospartum horridum y Juniperus communis, asi como
bajo pasto sin colonizar (gris oscuro). Las distintas letras indican la existencia de diferencias significativas (a = 0.05) entre las
distintas situaciones analizadas.
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DISCUSION

El proceso de matorralizacion es muy lento en
el parque nacional de Ordesa-Monte Perdido y
las especies matorralizadoras requieren bastan-
tes décadas para alcanzar el recubrimiento total
de los pastos. Ello es asi porque todavia existe
un uso ganadero bastante importante en la zona.
Sin embargo, ya no se ejerce la misma presién
sobre las plantas matorralizadoras que se ejer-
cia en el pasado. Sin duda, el abandono total del
pastoreo aceleraria el proceso matorralizador.

El andlisis de los atributos funcionales ha per-
mitido identificar las especies matorralizadoras
como especies arbustivas con valores bajos de
area especifica foliar asociados a valores eleva-
dos en contenido en materia seca de la hoja y
a una elevada longevidad foliar, patrones comu-
nes a otras especies vegetales (WRIGHT et dl,
2004). Son especies con mecanismos disuasorios
del consumo de los herbivoros y adaptaciones
para la extensién clonal. Ademas, se dispersan
mediante semillas de bajo peso producidas en
gran nimero, lo que incrementa su capacidad de
colonizacién. De entre las especie clave mato-
rralizadoras, Echinospartum horridum difiere por
ser una leguminosa por lo que muestra atribu-
tos funcionales especificos del grupo funcional
al que pertenece (WESTOBY et al,, 2002).

En las especies estudiadas la extension clonal
efectiva por enraizamiento de los tallos requiere
la formacién de tallos postrados que, a su vez,
s6lo se pueden generar por crecimiento neo-
formado durante un periodo de tiempo relati-
vamente largo (prolongados periodos de orga-
nogénesis y de extension de las ramas). Las tres
especies clave presentan una capacidad de ex-
tension clonal muy reducida, asi como periodos
de organogénesis variables y de extensién de las
ramas entre cortos y moderadamente largos. Las
demas especies Calluna vulgaris, Vaccinium myrtillus,
Arctostaphylos uva-ursi y Vaccinium uliginosum, que
presentan una capacidad de extension clonal muy

superior a la de las tres especies clave (KLIMESO-
VA & KLIMES Clo-Pla3), presentan periodos rela-
tivamente largos de desarrollo de las ramas y de
organogénesis, especialmente las especies peren-
nifolias (Calluna vulgaris y Arctostaphylos uva-ursi).

Otro aspecto que parece muy importante para
el proceso de matorralizacién es la capacidad
de las especies matorralizadoras para producir
y dispersar diasporas, formar bancos de semillas,
asi como la de las plantulas para establecerse
en los pastos (VAN AUKEN 2000). En estos as-
pectos, Echinospartum horridum es mucho mas
eficaz que sus dos companeras perennifolias, lo
que hace que esta especie sea la matorralizado-
ra mas dinamica del territorio. Acumula la hoja-
rasca en el interior del cojinete y cuando éste
envejece se suelen establecer plantulas de Buxus
sempervirens, Juniperus communis o Pinus spp. en
su parte central, lo que facilita la sucesién a las
comunidades lefosas propias de suelos mas de-
sarrollados que los de los ambientes naturales
de Echinospartum horridum. La matorralizacion
por Echinospartum horridum es mas rapida que
la de Buxus sempervirens o Juniperus communis y
facilita las primeras etapas de la sucesion hacia
comunidades forestales mas maduras ayudada
por sus atributos funcionales de leguminosa.

Las caracteristicas de las tres especies clave no
parecen ser optimas para la matorralizacién de
los pastos, al menos si juzgamos por sus tasas
muy bajas de extensién clonal y la lentitud con
la que suelen incorporar nuevos individuos a
los pastos en fase de matorralizacion. Nuestros
resultados apoyan la idea de que no existen los
sindromes de atributos éptimos de especie ma-
torralizadora (ELDRIDGE et al, 2011; LIU et al,
2013). Mas bien, las especies matorralizadoras pa-
recen reclutarse entre las especies lefiosas dispo-
nibles en la flora del territorio. Como las plantas
lefiosas presentan mucha menor diversidad que
las plantas herbaceas (aprox.suponen un 10 % del
total de la flora, GOMEZ GARCIA et dl,, 2005) no
podemos esperar que esta seleccion se produzca
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entre un gran nimero de candidatos posibles, ni
que vayan a existir numerosas especies lefiosas
con combinaciones de atributos tan diversas que
puedan garantizar la existencia de una especie
optima para cualquier situacion ecoldgica.

Las tres especies clave analizadas producen hoja-
rasca de baja calidad (la de Echinospartum horridum
ligeramente mejor), que se descompone con lenti-
tud, independientemente de su ubicacién. Los pa-
trones aportados por la literatura no son homo-
géneos, seguramente porque proceden de pastos
muy diversos y de biomas distintos. Se ha descrito
que con la matorralizacién de los pastos pirenai-
cos aumenta el C organico en el horizonte super-
ficial del suelo, seguramente a causa de la menor
tasa de descomposicion de la hojarasca de los
arbustos matorralizadores respecto a la de las es-

pecies del pasto (MONTANE et al, 2007 y 2010).

Sin embargo, JACKSON et al, (2002) encontraron
que el C organico del suelo aumentaba con la ma-
torralizacion en ambientes aridos y disminuia en
los himedos y CASALS et al, (2004) hallaron mas
C organico en el horizonte superficial del suelo en

pastos pirenaicos pastados que en los no pastados.

ELDRIDGE et al, (201 |) encontraron un aumento
claro de Cy N del suelo con la matorralizacién en
un andlisis de 244 casos de ambientes muy diver-
sos. DELUCA & ZACKRISSON (2007) observa-
ron un aumento de N y P en el suelo bajo Juniperus
communis en un ambiente de tundra, aunque no
hallaron tendencias con el C.

Los resultados obtenidos nos permiten inferir
que los efectos de la matorralizacion seran des-
iguales si los producen especies distintas. Las di-
ferencias pueden ser mas importantes entre las
especies perennifolias y caducifolias. Segtin los
resultados obtenidos en los atributos funcio-
nales vegetativos, Buxus sempervirens y Juniperus
communis generan procesos de matorralizacion
que requieren mucho tiempo y que se pueden
estancar con facilidad en la sucesién hacia co-
munidades forestales mas maduras. Su hojarasca
se descompone con mucha lentitud y produce
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un humus poco fértil que es adecuado para ellas,
pero que limita mucho la colonizacion de las es-
pecies arboreas y arbustivas mds exigentes en
fertilidad que deberian conducir estos matorra-
les hacia comunidades forestales mas maduras
(AERTS & CHAPIN 2000).

Tampoco encontramos un patrén comun a todas
las especies analizadas del efecto de los arbustos
matorralizadores sobre el suelo, ya que la ma-
yoria de resultados fueron diferentes para cada
especia analizada. No obstante, todas las espe-
cies matorralizadoras estudiadas condujeron a
un incremento de las concentraciones de nitrato
en el suelo (ELDRIDGE et al, 201 1) y, en el caso
de Buxus sempervirens y Echinospartum horridum,
también a un aumento de las concentraciones de
fosforo edafico. En general, nuestros resultados
demuestran que la colonizacién de los pastos
abandonados por arbustos matorralizadores
tiene un efecto notable sobre las caracteristicas
del suelo, conduciendo a suelos mas proximos a
los forestales que a los de los pastos.

CONCLUSIONES

Desde la mitad del siglo xx se esta produciendo
un cambio notable en el paisaje vegetal de la ma-
yoria de montes espafoles. Se ha pasado de un
importante dominio de las plantas herbaceas en
los montes peninsulares en la primera mitad del
siglo xx a un dominio casi total de las especies
lefosas. No sélo se matorralizan los pastos, sino
que también se produce un ascenso del limite
superior del bosque (AMEZTEGUI et al, 2016),
la transformacion de montes bajos en matorra-
les y bosques muy densos de arboles de corta
talla, la proliferacién de repoblaciones forestales
en areas externas a los parques nacionales, etc.
Todo ello determina una uniformizacién generali-
zada del paisaje por debajo del limite superior del
bosque que conduce a una reduccién progresiva
de la biodiversidad y a una pérdida de las comu-
nidades mas exigentes en fertilidad, al tiempo que
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aumenta notablemente el riesgo de incendio. Un
territorio ampliamente dominado por plantas le-
fiosas poco diversas deja poco espacio para las
plantas herbaceas, que constituyen la gran mayo-
ria de la flora, pero también para la fauna que se
asocia a las comunidades de espacios abiertos.

Por otra parte, la expansion forestal desmedida
tiende a secar las fuentes y a disminuir el caudal
de los arroyos de los montes (GARCIA-RUIZ
& LANA-RENAULT 201 1) ya que los éarboles y
arbustos mantienen una gran cantidad de folla-
je transpirante en verano, mientras que muchas
plantas de los pastos se secan y rebrotan tras las
primeras lluvias de otofo.

Existe una percepcién generalizada de que el
predominio de los bosques en los territorios
de montafia por debajo del limite superior del
bosque corresponde a espacios mds «naturales»
que los dominados por plantas herbaceas. Esta
percepcidn es claramente errénea ya que desde
el Mioceno han existido grandes extensiones do-
minadas por plantas herbaceas que alimentaban
extensas manadas de herbivoros muy diversos de

talla media y grande (AGUSTI & ANTON 2002).

Estos herbivoros, que favorecian el pasto y evi-
taban la extensién excesiva de las plantas lefio-
sas (BREDENKAMP et al, 2002), abundaron en
Europa desde el Mioceno hasta el final del Pleisto-
ceno, cuando se produjo la extincién de bastantes
de ellos y la desaparicidn de sus grandes manadas
principalmente por causas antrépicas (SANDOM
et al, 2014). Los herbivoros domésticos los sus-
tituyeron a partir del Neolitico, cuando nuestros
antepasados ya dominaban la ganaderia y el uso
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exagerada expansién de los bosques en las zonas
montafiosas podrian generar una realidad mucho
mas artificial que la derivada del uso tradicional
del territorio.
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