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Abstract. Communities replacement and concentration of nutrients in plants after forest fires in
a subarid basin of 5. E. Spain. Specific plant communities replacement in a subarid basin (Sierra
de Almijara, S.E. Spain) is described related with internal concentration of C, N and
compartimental P in several post-fire representative and dominant species. Plots were burnt I,
6, 12 and 30 years before respectively, because fire is a recurremt phenomenon in that
mediterranean shrublands. Juniperus oxycedrus is typical of the advanced stages of succession
and presents low concentration of P and N, specially in old plants. Genista spartioides minimizes
C:N ratio due to its symbiotic activity; and Cistus clusii shows an active cumulative metabolism
specially in that concerning the phosphorus retention. In the frame of the general theory of
sucession, C. clusii takes advantages of its ability to internalize high concentration of phosphate
and Fabaceae of N accumulation. A dilution effect is detected in plants which are characteristic
of the vegetation at the end of recolonization.

Resument. Se describe la sustitucién de comunidades tras incendios epn una cuenca subérida
(Sierra de Almijara, 8.E. Espaiia}, en relacién con las concentraciones de carbono, nitrégenc
y varios compartimentos de fésforo en tejidos de 5 especies de plantas representativas, en par-
celas incendiadas hace 1, 6, 12 y 30 afios respectivamente. El fuego se presenta de modo re-
currente en estos matorrales mediterrineos. Juniperus oxycedrus, propia de formaciones de
moente alto y de etapas avanzadas de la sucesién, presenta bajas concentraciones de P y N, es-
pecialmente en plantas viejas. Genista spartioides minimiza el indice C:N debido a su actividad
simbiética; y Cistus clusii muestra un active metabolismo acumulador especialmente en lo que
se refiere a la retencidn de fésforo. En el marco de la teoria general de {a sucesién, C.olusii
obtendria ventajas de su habilidad para internalizar altas concentraciones de fosfato v especies
de la familia Febaceae de su capacidad de acumulacidn de nitrégeno. En plantas caracteristicas
de las fases finales de la recolenizacién, se ha detectado un efecto de dilucidn de los nutrientes
internos a medida que transcurre el tiempe tras el incendio.
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Introduccion

La Sierra de Almijara (Malaga, Espafa) se encuentra localizada en la por-
cién mds litoral de la Zona Interna de las Cordilleras Béticas. Se trata de
un conjunto montafioso, fuertemente fracturado y compartimentado a causa
de la orogénesis alpina, formado basicamette por mantos de corrimiento de
gran envergadura. Esta sierrra, al igual que la de Tejeda, contigua a ella,
pertenece desde un punto de vista tecténico al denominade Complejo Al-
pujarride, que presenta un zécalo paleozoico metamorfizado y una zona su-
perior con potentes dolomias marmdreas tridsicas que constituyen la cober-
tera del Complejo Alpujarride.

Biogeograficamente, esta sierra se incluye dentro del subsector Almija-
rense (sector Malacitano-Almijarense, provincia corolégica Bética), amplia-
mente caracterizado por un conjunto de tixones endémicos (dolomitéfitos)
y de series de vegetacién y comunidades particulares ligadas a estos bioto-
pos (Nieto & Cabezudo 1988; Rivas-Martinez et al. 1987). Desde el punto
de vista bioclimdtico, la sierra participa de la existencia de un extenso piso
termomediterrdneo con ombroclima seco; mesomediterraneo, con menor ex-
tensién en sus variantes u horizontes cdlido medio y superior; supramedi-
terrdneo en altitudes elevadas e incluse del oromediterraneo, muy restringi-
do a las altas cumbres y con marcado caracter topogréfico en la mayoria de
los casos. En lineas generales, se trata de un territorio donde la recurrencia
de incendios ha motivado la practica desaparicién de la vegetacién potencial
correspondiente a los mencionados pisos biocliméticos, adquiriendo por ello
gran preponderancia las etapas de sustitucion y degradacion.

El estudio de las relaciones existentes entre la recurrencia de incendios
y la instalacién y posterior dinamismo de las comunidades vegetales, ha sido
abordado desde diversos puntos de vista, La fitosociologia clasica o sigma-
tista ha sido utilizada para describir el dinamismo de la vegetacién tras in-
cendios forestales (Trabaud 1970). Son frecuentes los estudios encaminados
al conocimiento de los efectos del fuego en la estimulacién del crecimiento,
germinacién y rebrote (Whittaker & Gimighan 1962, Christensen & Muller
1975, Keeley & Zedler 1978, Casal et al. 1984, Keeley 1987, Malanson &
Trabaud 1988, entre muchos otros) o aquellos destinados al estudio de los
patrones de acumulacién de biomasa, recubrimiento, faceteade v desarrollo
de la estructura vertical de la vegetacién {(Hanes 1971, Naveh 1974, Trabaud
& Lepart 1980, Keeley & Keeley 1981, Casal et al. 1984, Abril et al. 1987,
entre otros). Menos abundantes, aunque no escasos, son los estudios que ha-
cen referencia a los ciclos biogeoquimicos de los nutrientes y la erosién tras
incendios {Christensen 1973, St John & Rundel 1976, Debano 1976, Deba-
no & Conrad 1978, Raison 1979, Rundel & Parsons 1980, Diaz-Fierros 1982,
Canadell & Fontanillas 1987, entre otros).

Nuestro interés reside en ¢l establecimiente de relacioues entre los indi-
ces de abundancia y el proceso de sustitucién de comunidades vegetales por
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un lado, v las relaciones estequiométricas C:N:P en especies de éstas por
otro, con objeto de caracterizar estrategias, en términos de uso de nutrien-
tes, a las que atribuir comportamientos particulares como colonizadoras tras
el fuego.

Material y métodos

Para la realizacién del estudio se eligieron tres parcelas incendiadas hacia 1,
6 y 12 anos respectivamente, asi como una parcela de referencia, no incen-
diada al menos en los ultimos 30 anos; todas ellas en la solana de [a Sierra
de Almijara (Milaga, S.E. de Espana) y localizadas entre 300 y 500 metros
de altitud sobre el nivel del mar. Se incluyen en el piso bioclimético termo-
mediterraneo (17-19 °C de temperatura media anual, y ausencia de heladas),
con ombroclima seco {no superdndose los 600 mm de pluviosidad anual), si-
guiendo los criterios establecidos para el drea por Nieto & Cabezudo (1988).
Con el fin de garantizar Iz necesaria homogeneidad, se eligieron parcelas si-
tuadas en pequenas subcuencas colindantes del rio Torrox, similares en
orientacién y pendiente, y todas ellas sobre sustratos dolomiticos (Tablas 1
y 2), siendo los suelos del tipo de las rendsinas, con cierta variacién en su
grado de desarrollo debido al intervalo de tiempo que hayan estado some-
tidos a procesos de rejuvenecimiento por erosion tras el incendio forestal
(Carreira 1988).

Tanto en estas parcelas como en el conjunto de la sierra, en su piso ter-
momediterrdneo, se efectuaron inventarios fitosocioldgicos con objeto de co-
nocer la estructura y dinamismo de la vegetacidn del territorio. La vegeta-
cién potencial corresponde a la serie de los encinares termofilos béticos so-
bre materiales ricos en bases (Smilaci mauritanicae - Querceto rotundifoliae
§.) en su variante almijarense sobre sustratos dolomiticos. En la actualidad,
estos encinares han desaparecido practicamente, siendo por ello predomi-
nantes las etapas de sustitucion y degradacion,

En ombrociima seco, la primera etapa de sustitucién es el monte alto de
lentiscos, palmitos, etc. (Bupleurum gibraltarici - Pistacietum lentisci). En
dreas donde ain existe un desarrollo edéfico considerable y con preferencia
en biotopos himedos es el piornal caracterizado, entre otros tdxones, por
Lavandula dentatae y Genista spartioides subsp. retamoides { Lavandulo den-
tatae-Genistetum retamoidis}, la formacién mas caracteristica. Desde un pun-
to de vista dindmico, a estos piornales les suceden los matorrales, formacio-
nes que, cuando se trata de suelos derivados de méarmoles y dolomias, estan
muy bien caracterizados por la presencia del endemismo Ulex parviflorus
subsp. rivasgodayanus (Cisto clusii-Ulicetum rivasgodayanii).

En cada parcela de muestreo se efectuaron anélisis de fésforo, nitrégeno
y carbono en tejidos de plantas. La toma de muestras para los anélisis se rea-
lizé el 15 de Julio de 1987. En base a la informacion extraida de los inven-
tarios fitosociol6gicos se seleccionaron las siguientes especies:
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Tabla 1. Comparacién parcial de los inventarios fitosociolégicos de las parcelas in-
cendiadas hace 1 afio {A}, 6 afios {B), 12 arios {C) y de referencia (D, no incendiada
en los Gltimos 30 anos). R, rebrota de cepa, rizoma o raiz. Bb, rebrota de bulbo. G,
germinacién a partir de semillas de cardcter pirdfito. H, herbiceas en sentido am-
plio, especies sin cardcter pirdfito pero presentes en el banco de semillas y que apro-
vechan la falta de cobertura vegetal a consecuencia del incendio.

Parcela

D C B A
Altitud 350 480 480 450
Orientagion 5 E E E
Pendiente 15 | 45 30-40 45
Cobertura S0 83 50-60 16
Roca madre mérmoles dolomit.  marmoles dolomit.  mdrmoles dolomit.  mdrmeles dolomit.
Arca invent. 150 100 100
M. especies 42 40 EL] 51
Especies de Querceiea ificis
Pistacia lentiscus (R} 2.2 1.2 — —
Burus balearicae (R) 2.2 23 — +.2
Juniperus oxycedrus (R) 2.1 23 +.2 +.1
Bupleurum gibralt. (R H} 1.2 - — -
Chamacraps humilis {R) 1.2 2.2 12 —
Smifax aspero (R) +.2 —_ —
Rhamnus fvcioides (R) +.1 1.2 — —
Quercus coccifera (R) + 22 —_
Daphne gnidium (R) + +.2 12 12
Pistacia terabinthus (R) — +.2 —
Asparagus stipuloris (R} — i1 11 +.1
Especies de Ononido-Rosmarineiea
Genista relamuoides (R} 12 23 — +.2
Ulex rivasgodayanus (&) 22 23 33 2.1
Rosmarinus officinalis (G) 1.1 22 313 1.1
Cistus clusii {GG) + 22 1.2 +.1
Asperula hirsuwia (H) 1.2 12 1.2 +.1
Saiureja graeca (R, G} il 1.2 1.1 il
Helichrysum stoechas (H) +.1 11 1.2 +
Phiomis purpurea (R, G} + 1.2 2.2 —
Thymus baeticus (G, B — 1.2 +.2 —_
Ononis viscosa (R, H) —_ — 1.1 —_
Tewcrium luteum () - — 22 —
Compatieras y otras {terofitos dolomitofitos):
Brachyp. retusum (R) 2.2 34 2.3 12
Anthyllis plumosa (H) i2 — + +
Arrhenatherum album (Bb) 1.1 1.1 —_ —
Paronichia suffrutic. (R, H) 1.2 + - +.1
Dianthus malacitan. (R,G) + +.2 — 1.1
Cistees olbidus {G) - 1.2 1.1 +
Phagnalon rupesiris (H) — +.2 12 -
Andryala ragusine (H, R} —_ +.2 - —
Linaria saturejoides (G) —_ - — 1.1
Iris xiphivm (Bb} — — — +.1

A: Etapa inicial de¢ regeneracion de) aulagar de Ciste clusti - Uliceton rivasgedayanii, com presencia de la mayoria
de sus especies caracteristicas, y un gran niimero de terdfitos y otras cspecics oportunisias.

B: Cisto cfusii - Ulicerum rivasgodayanii, Nieto & Cabezudo, 1987, (Saturefo-Corydothymion, Rosmarinetalia, Oro-
nido-Rosmarinetea). Localidad, bajo Pucrio del Collado, Sierra de Almijara (UTM: 30s UF 1676).

C: Se obscrva ung mezcla de especies caracterislicas de Buplewrs gibraltarici - Pistacietum lentisei, [Lavandule denta-
tae - Genisterumn retamoidis y Cisto clusii - Ulicetumn rivasgodayanii. Localidad: bajo Puerto del Collado, Sterra de
Almijara {UTM: 30s UF 1876).

v Bupleuro gibraltarici - Pistacieium lentisci, Martinez Parras, Peinado & Alcaraz {1985) subas. Bureinsum baleari-
cae. Migto & Caberudo (1988), (Asparago-Rh ion oleoidis, Pistacio - RA lia alaternt, (Juercetza ificis). Lo-
calidad: Barranco Colailla de Cazadores, Sierra de Almijara (UTM: 30s UF 24717,
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Tabla 2. Variacién de la concentracién de distintos compartimentos de fésfore in-
ternc en tejidos de varias especies de plantas en un gradiente de edad inducido por
incendios forestales en una cuenca subdrida del §.E. de Espana (Sierra de Almija-
ra). PSRi: Fosforo soluble reactivo interno. PSNRi: Fésforo sol. no reactivo interno.
PS8Ti; Fésforo soluble total interno. PPi: Fosforo particulado interne.” (Datos en mg
fésforo/gramos de peso seco).

Parcelas A, B, Cy D: 1, 6, 12 y 30 afios tras incendio respectivamente.

Especie Parcela  PSRi (x10°3) PSNRi (%1073 PSTi({x10'Y) PPi(x107Y)

48.36 £ 341 1240 £ 6.B2 6H0.76x 341 5549 = 0.31
2325+ 186 19542434 3379 x248 303124

Juniperus oxycedrus

hojas 3224 + 279 1240 £ 031 4464 £ 248 4092 * 1.55
3937 £ 372 186 =031 4123372 4371 £35.27

3844 1124 2108 £248 59352x124 4340372

ramas 1581 £ 310 1550 £ 062 3100 2372 1333093
{2.5-7.5 mm @) 38.13 + 5.27 310+ 062 4154 £3589 2077 £ 3.41

15.50 + 0.93 527+031 20M7*x 124 1054031

4912+ 093 2325+ 527 7254+ 651 3224 %310
3348 + 3.41 389 £ 558 3937 *x89% 2201155
3782 £ 4.65 19533 +093 5735+ 3558 3410x493
3379403 1426+ 186 4805+ 217 2945% 2717

5033 £3589 33171062 B3 651 4526403
2976+ 062 38753527 6851 589 3131093

Genista spartivides

ramas
(2.5-7.5 mm @)

Rosmarinus officinalis

hojas 3069 £ 217 20772372 5146155 2294+ 589
25734279 3255: 631 5828+372 35M 08

29.14 £ 093 2976 % 1.55 S890+ 248 2945+ 155

ramas 2604 217 1984 £ 062 458B 403 1240 £ (.93
(2.5-7.5 mm @) 3193+ 21317 1736 +£34F 4920+ 558 2046 + 0.93
3224 £403 173 124 4960+ 279 1612 * LS55

Cistees clussi 53.94 x 2.48 868+ 248 6231 %496 6665 % 3.42
SLI5+1.24 176703 6882=x1355 7192x7.44

hojas 3565+ 031 2387062 5952x093 7936+ 1488
4588 £ 279 316223527 VT 248 TTI9£620

P20+ 124 23B7x062 6107 £ 7075 323554 155

ramas 41.85 £ 558 2635217 6851 +£775 2697 x0.62
{2.5-7.5 mm @) 3131 3.4 2728+ 744 S859+ 403 2480 x0.93

4929+ 520 3007093 T TIZ 2077372

2759 £ 1.5 24491403 5208358 4030 +£713
33172124 9762713 6293+ 837 4216372
3658+ 062 31622031 6820 % 031 4123 * (.3t
2790 £ 031 3627062 B417 20061 42472372

Brachypodium retusum

DoEmr OB ONEEe DN OO DOR DOR> DO

Juniperus oxycedrus L.: representante habitual en formaciones de monte alto
(Pistacio-Rhamnetalia alaternij, que presenta importantes tasas de rebrote
tras incendios forestales. Si bien existian otras especies {Quercus coccifera,
Rhamnus lycioides, Buxus balearica) con mayor eficacia rebrotadora, J.oxy-
cedrus era la especie més regularmente representada en las parcelas.

Genista spartioides Spach. subsp. retamoides (Cosson) Rivas Goday & Rivas
Martinez: representante habitual en formaciones de piornal, que caracteriza
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a la asociacién Lavandulo dentatae-Genistetum retamoidis, R. Goday & R.
Martinez (1968). Cabria esperar que como leguminosa aportase datos rele-
vantes en relacién al nitrégeno. Posee buenas tasas de rebrote tras incendios.
Rosmarinus officinalis L.: especie de amplio espectro, propia de matorrales
de Ononido-Rosmarinetea es un germinador obligado tras incendios fores-
tales. :

Cistus clusii Dunal.. de Ononido-Rosmarinetea es caracteristica de la asocia-
cidn Cisto clusii-Ulicetum rivasgodayanii Nieto & Cabezudo (1988). Dicha
asociacién se encuentra muy extendida en zonas del territorio sometidas a
incendios recurrentes. Es un germinador obligado tras incendios forestales.
Brachypodium retusum (Pers.) Beauv.: representante del estrato herbiceo
y compafiera habitual en formaciones de matorral, bajo el que forma densas
macollas,

De cada especic y en cada parcela se analizaron separadamente hojas y
ramas, excepto para B.refusum en la que se tomé la parte aérea completa
de la planta. Se pretendia obtener un conjunto de muestras que represen-
tase ¢l patrén fisiologico base en cada especie y parcela, a la vez que per-
mitiera la comparacién de unas con otras, el criterio de recoleccidn fue el
siguiente: se tomaron siempre ramas de 7.5 mm de didmetro (un diametro
mayor excluia las plantas de la parcela recién incendiada). Se obtenia una
muestra compuesta de todas las hojas de esa rama, a excepcion de una por-
cién de 5 cm por debajo de las yemas terminales. Esta zona es la que pre-
senta mas rédpida :espuesta a factores ambientales puntuales {por ejemnplo,
produccién de brotes con crecimiento rapido inducidos por condiciones cli-
méticas favorables transitorias). Puesto que el objetivo del trabajo se refiere
a patrones generales de respuesta a largo plazo, esa porcién apical, que po-
dria introducir variancia adicional, era desechada. Para eliminar la variabi-
lidad intraparcelaria se tomaron las muestras sigwiendo transectos aleatorios
hasta obtener suficiente cantidad de material (250-500 gramos), que fue se-
cado (104 °C, 24 horas), homogeneizado (en motinillo comercial) y almace-
nado en congelador. .

Para el fraccionamiento de distintos compartimentos internos de fésforo
{fasforo soluble reactivo, PSRi; no reactivo, PSNRi; soluble total, PSTi; par-
ticulado, PPi y fésforo total, PTi)se tomaron 2-3 mg del material molido,
completdndose la homogeneizacién por trituracién intensa en mortero de vi-
drio con unas gotas de agua destilada, aftadiendo a continuacion 30-40 ml
mas. Se procedid al filtrade con filtros Whatman GF/C. Una alicuota del fil-
trado fue analizada directamente por el método del verde malaquita (Fer-
nindez et al. 1985) empleando un autoanalizador Technicon II, obteniéndo-
se la fraccion PSRi. Otra alicuota y los filtros era digeridos separadamente
por el méiodo de Sommer & Nelson (1972) y tras la determinacién por el
método del verde malaquita se obtuvieron las fracciones PSTi y PPi. La di-
ferencia entre PSTi y PSR1 es la fraccién PSNRIi. La fraccion PTi es la suma
de PSTi y PPi. La toma de muestras y el protocolo de anilisis del f6sforo
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se realizé por duplicado. Para la medida del carbono y nitrégeno totales in-
ternos (CTi y NTi) se empleé un autoanalizador elemental Perkin-Elmer
Mod. 240-C.

Resultados

Dinamismo de la vegetacion

Tras un incendio forestal se produce una rdpida respuesta de la vegetacién,
mediada por la biomasa subterrdnea y el banco de semillas. Al afo del in-
cendio (Tabla 1, inventario A) aparecen elementos de monte alto (Junipe-
rus oxycedrus) y piornal {Genista sparticides subsp. retamoides) con estrate-
gias de rebrote, de matorral {Ulex rivasgodayanus, Cistus clusii, Rosmarinus
officinalis, Satureja graeca) germinadores obligados, pirdfitos (Daphne gni-
dium), geofitos (Iris xiphium), asi como numerosas especies oportunistas y
tercfitos propios de arenas dolomiticas (Linaria saturejoides, Andryala ragu-
sing).

A los 6 afos (Tabla 1, inventano B), se ha instalado un aulagar de Cisto
clusii-Ulicetum rivasgodayanii, comunidad que ha manifestado un marcado
caracter colonizador, A los 12 afios del incendio (Tabla 1, inventario C), ta-
les aulagares comienzan a enriquecerse en (. spartioides y elementos pro-
pios de monte alto, yendo hacia el restablecimiento de una vegetacion del
tipo de la que aparece en la parcela de referencia (Tabla 1, inventario D}.
En la Figura 1 se muestra un esquema simplificado con la posicién de las
parcelas en el proceso de reemplaze e imbricacién de comunidades vegeta-
les que se ha descrito, y su relacién con la frecuencia de incendios, nivel de
erosion y tipo de suelo.

Fésforo interno

En la Figura 2A se muestran las variaciones de PTi y en la Tabla 2 las de
PSRi, PSNRI, PSTi y PPi; en las distintas especies y parcelas consideradas.
Fosforo en plantas de monte alto. Los rebrotes contienen cantidades de PTi
maximas (104.78 x 10-2 mg PTi/g peso seco en G.sparticides, 116,25 x 1072
y 102,92 x 1072 mg PTi/g peso seco en hojas y ramas de 2.5 - 7.5 mm de dia-
metro en J.oxycedrus). Las concentraciones internas de fésforo disminuyen
a medida que transcurre el tiempo tras el incendio, hasta 77.50 x 1072, 84.94
x 1072 y 31.31 x 107* mg PTi/g peso seco respectivamente (Figura 2A). Los
valores minimos, aparentemente discordantes, ¢n la parcela incendiada hace
6 afios se correlacionan con minimos en la disponibilidad de fésforo en el
suelo (Carreira 1988).

Las concentraciones de PTi en ramas de J.oxycedrus son del 11, 31, 27
y 63 % menos de las que hay en hojas a los 1, 6, 12 afios tras el incendio y
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parcela de referencia, respectivamente. Esto se interpretaria en términos de
una progresiva diferenciacion entre estructuras productivas y ricas en nu-
trientes (hojas), frente a otras ricas en carbono y con funciones mas relacio-
nadas con la organizacién del espacio {tallos}.

Es general la existencia de niveles mds elevados de PSTi que de PPi, con
relaciones que pueden acercarse al doble en todas las especies. La excep-
cion estd representada por las hojas de J.oxycedrus (y C.clusii) donde se ob-
servan concentraciones similares de ambas fracciones, presumiblemente de-
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Figura 2. Variacion de la concentracion de fosforo total, PTi (Fip. 2A) y nitrégeno total, NTi
(Fig. 2B) en tejidos de Juniperus oxycedrus y Genista spartioides {caracteristicas de vegetacion
de monte alto y piornal), Rosmarius officinalis y Cistus clusii (caracteristicas de vegetacién de
matorral}, asf como en Brachypodium retusum (de_porte herbiceo); en un gradiente de edad
inducido por incendios forestales en una cuenca subérida del 8.E. de Espaia {Sierra de Almi-
jara).
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bido a un activo metabolismo que se relacionaria con mucho fésforo en mem-
branas.

Siempre hay mas PSRi que PSNRi. Mientras que las concentraciones de
PSRi oscilan entre 20 x 1072 y 50 x 1072 mg PSRi/g peso seco en hojas de
J.oxycedrus (valores algo menores en ramas), ¢l PSNRi no suele superar los
20 x 107* mg PSNRi/g peso seco.

Fosforo en plantas de matorral. Las concentraciones de PTi son significati-
vamente mayores que en plantas de monte aito (p<0.05, U de Mann Whit-
ney, véase Tabla 3).

R.officinalis manifiesta también la disminucién de las concentraciones de
PTi a medida que transcurre €l tiempo tras ¢l incendio, aungue con caricter
menos marcado (desde 128.96 x 1072 a 93,62 x 1072 mg PTi/g peso seco en
hojas; y desde 88.35 x 1072 2 65.72 x 1072 mg PTi/g peso seco en ramas).
Las concentraciones de PSTi representan alrededor del doble de las de PPi,
tanto en hojas como en ramas. En tallos, las concentraciones de PSRi (os-
cilando alrededor de 30x 107% mg PSRi/g peso seco) siguen siendo mayores
que las de PSNR, incrementdndose la diferencia en plantas que viven en su-
perficies mas recuperadas. En hojas no sucede asi y ello puede ser una pista
que nos conduzca a consideraciones de indole fisioldgica en términos de in-
tercambios intensos entre fosfato (PSRi), y compuestos organicos pequeiios
y solubles de cardcter energético del tipo det ATP (fraccién PSNRi).

Tabla 3. Valores de prababilidad de error asociados a la aceptacién de H1 aplicande
la prucba no paramétrica U de Mann-Whitney.

H1 ; P

PTi csﬁ_ecies de matorral (C. clusii, R. officinalis} > PTi especies de mon-
te alto (J. oxycedrus, G. spartioides) . < 0.05

PTi tejidos C. clusii > PTI tejidos J. oxycedrus 0.05
» > PTi tejidos . spartioides 0.04

» > PTi tejidos R. officinalis 0.05

PTi tejidos B. retusum > PTi tejidos J. oxycedrus 0.04
» > PTi tejidos G. sparticides 0.03

» > PTi tejidos R. officinalis 0.05

* OfN tejidos J. oxycedrus > C/N tejidos R. officinalis .13
» > C/N tejidos C. clusii 0.19

» > C/N tejidos B. retusum 0.04

C/N tejidos G. spartioides < C/N tejidos J. oxycedrus 0.01
» < C/N tejidos R. officinalis 0.62

» < C/N tejidos C. elusii 0.05

» < C/N tejidos B. retusum 0.02
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Los resultados referentes a C.clusii son notablemente distintos. Las con-
centraciones de PTi son significativamente mayores que en ¢l resto de las
especies no herbaceas (Tabla 3). Otro aspecto a resaltar es la acumulacion
de PTi en el tiempo, siendo maximo en la parcela de referencia: 154.69 x
1072 y 99.82 x 1072 mg PTi/g peso seco en hojas y ramas respectivamente
(Fig. 2A). Estos son los valores més elevados registrados en dichos tejidos.

Fésforo en herbiceas. El PTi en B.retusum se mantiene relativamente ele-
vado y constante a lo largo de toda la sucesién, como corresponde a la fi-
siologia activa de una herbicea que renueva su biomasa aérea anualmente
(Fig. 2A).

Nitrégeno interno

En la Figura 2.B se representan los valores de nitrégeno total (NTi} a lo lar-
go de la sucesion en tejidos de las especies consideradas. De nuevo aparece
la pauta de minimizacién en especies caracteristicas de formaciones de mon-
te alto. Partiendo de valores altos en dreas recién incendiadas (10.7 y 6.1
mg NTi/g peso seco en hojas y tallos de J.oxycedrus, 12.6 mg NTi/g peso
seco en G.spartivides), se alcanzan minimos en etapas avanzadas de la su-
cesion. Sin embargo, C.clusii y B. retusum mantienen e incluso aumentan
sus niveles de NTi a medida que transcurre ¢l tiempo tras incendio (Fig. 2.B}.

Indices de relacion de nutrientes en plantas

En la Figura 3 se muestra una representacién combinada de las relaciones
C:N, C:P vy N:P en los tejidos de las 5 especies consideradas. Ramas y hojas
se segregan con claridad.

Relaciones C:N. (7.spartioides se separa del resto de las especies con valo-
res de C:N significativamente menores {Tabla 3} que oscilan entre 45 y 67.
Su capacidad de fijacién bioldgica de N2 atmosférico le permite mantener
en sus tejidos concentraciones relativas de nitrégeno elevadas comparativa-
mente a las que hay en las otras especies. Por el contrario, J. oxycedrus po-
see relaciones C:N méximas (236 para tallos en la parcela deferencia). Par-
tiendo de valores menores, el C:N sube a lo largo de la sucesion segiin el
efecto esperado de «dilucién», entrando en una fase mds o menos asintotica
a los 12 aftos tras el incendio. C.clusii mantiene valores bajos de C:N, lo
que representa tejidos enriguecidos en nitrégeno tanto en etapas iniciales
como avanzadas de la sucesién. Tal observacion es extrapolable asimismo a
B. retusum.

Relaciones estequiométricas C:N:P. Los puntos correspondientes a especies
caracteristicas de etapas iniciales de la sucesion (B.retusum y C.clusii) apa-
recen mds agregados (Fig. 3), lo gue representa oscilaciones pequefias en
sus relaciones estequiométricas a medida que transcurre el tiempo tras in-
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Figura 3. Relaciones estequiométricas C:N, C:P y N:P en tejidos de varias especies de plantas
en parcelas incendiadas hace 1, 6, 12 afios y no incendiada en los 4ltimos 30 afios, en una cuen-
ca subérida del S.E. de Espana (Sierra de Almijara).

cendio. Los valores de B.refusum se agrupan en una zona de valores muy
bajos de C:P y bajos de C:N. Cistus clusii ostenta minimos de C:P y N:P en
la sucesion, lo que puede representar altas tasas de incorporacién y acumu-
lacién de fésforo en su tejidos.

Por el contrario, los puntos de J.oxycedrus estdn més dispersos y despla-
zados hacia valores elevados de las relaciones estequiométricas. Sus tejidos
se hacen ricos en carbono y pobres en nitrégeno y fésforo. Esto sucede tam-
bién en (.spartioides respecto al C:P, pero se segrega en relacién al C:N y
N:P en funcién de su peculiar metabolismo del nitrégeno. Rosmarinus offi-
cinalis ocupa una situacién intermedia en dicho esquema.

Discusién

En algunas ocasiones, el fuego actia como agentc natural mantenedor de
ciertas comunidades (Cooper 1961). Eq territorios de clima mediterrdneo
histéricamente sometidos a ciclos de incendios se encuentran comunidades
especialmente adaptadas que median una respuesta rdpida tras incendios fo-
restales. A corto plazo tras el incendio de chaparrales californianos, Hanes
(1971} y Biswell (1974) encuentran las mismas especies que habia previa-
mente. Margaris {1976) obtiene resultados similares en la frigana griega.
En efecto, en la parcela incendiada hace 1 afio estdn presentes un buen
ndmero de las especies mds representativas de la parcela de referencia no
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incendiada (Tabla 1). Ademds, aparecen un nimero considerable de teréfi-
tos, gedfitos y herbaceas oportunistas en general, que aprovechan la fertili-
zacion temporal tras el incendio {Christensen 1973, Debano & Conrad 1978;
Rundel & Parsons 1980; Canadell & Fontanillas 1987; Sdnchez-Vizquez
1988} y el incremento de luz a nivel del suelo inmediatamente después del
incendio. Ello define a corto plaze un modele de colonizacién que en nues-
tra drea de estudio se ajusta al de prevaciado de nicho de Bazzaz (1975),
como se ha comprobado en estudios paralelos (Sanchez-Véazquez 1988).

- Casal et al. {1984) distinguen tres estrategias anatomo-fisiclogicas de res-
puesta al incendio: rebrote, germinadores obligados o facultativos con semi-
llas pirdfitas, y crecimiento herbiceo. La mayor parte de las especies carac-
teristicas de formaciones de «monte altor (Quercus coccifera, Pistacia len-
tiscus, Rhamnus lycioides, Juniperus oxycedrus) siguen pautas de rebrote que
ies permiten un crecimiento inicial rapido con altas tasas de supervivencia
en el primer periodo de sequia, pero la densidad de plantulas de cada espe-
cie estd limitada por la densidad de plantas adultas previa al incendio. Por
el contrario, especies propias de matorral {Ulex rivasgodayanus, Cistus clu-
sii, Cistus albidus, Rosmarinus officinalis..} son germinadores obligados cu-
yas semillas salen de la dormancia tras estar sometidas a elevadas tempera-
turas durante el incendio. En este caso se pueden alcanzar altas densidades
de plantulas pero la tasa de mortandad en el primer periodo de sequia esti-
val suele ser importante (Frazer & Davis 1988). Especialmente significativo
es ¢l caso de C.clusii y U.rivasgodayanus que desde méaximos de 60 plintu-
las/m? a los 100 dias de un incendio controlado pasa a 20 pies/m? a los dos
aftos (Sdnchez-Vazquez 1988).

Las anteriores consideraciones se refieren a estrategias de respuesta in-
mediata tras el incendio, y su concurrencia condiciona el punto de partida
del proceso sucesional y define su potencialidad. Sin embargo, apenas espe-
cifican el desarrollo que sigue a mds largo plazo. En nuestro estudic se han
descrito patrones diferenciados de concentracion interna de fésforo, nitré-
geno y carbono en plantas a lo largo de un gradiente de edad inducido por
el fuego. Con ello se aportan nuevos indicios, en este caso de indole ecofi-
sioldgica {estrategias de uso de nutrientes), que permiten caracterizar (en el
marco de la teoria general de la sucesion) el procese de sustitucion de co-
munidades a medio plazo tras incendios forestales en una cuenca subdrida
del Sur de Esparia (sierra de Almijara):

Cistus clusii se ha manifestado como acumulador de fésforo y con rela-
ciones bajas de C:N en sus tejidos a lo largo de toda la sucesién. Esto se
relacionarfa con un metabolismo activo que le permite un crecimiento rapi-
do {aunque limitado} incluso en suelos muy erosionados con déficit de nu-
trientes. Esta estrategia, de indole fisiolégica, daria razén a microescala del
caracter colonizador que a macrogscala manifiesta la asociacion Cisto clusii-
Ulicetum rivasgodayanae sobre rendsinas incipientes y regosoles kakiritiza-
dos, en dreas sometidas a incendios recurrentes. Tal idea se ve reforzada por
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los datos obtenidos para Brachypodium retusum, especie en la que nueva-
mente se relacionan concentraciones internas de nutrientes elevadas y un cla-
ro comportamiento colonizador.

Por el contrario, Juniperus oxycedrus, especie caracteristica de etapas
mds avanzadas de la sucesién, ha mostrado ura pauta de minimizacion de
las concentraciones internas de fésfore y nitrégeno y un aumento asintético
del C:N a lo largo de la sucesion. Tal es el efecto esperable de «dilucién»,
al fabricarse sustancias estructurales pobres en nutrientes y ricas en carbono
{ligninas, celulosa...), lo que en términos ecofisiolégicos representaria un
metabolismo con baja tasa de renovacién y crecimiento lento aunque menos
limitado. Finalmente y en ausencia de nuevas perturbaciones {por ejemplo
nuevos incendios), esta especie y otras de similares caracteristicas acabar&n
desplazando a las anteriores, instalindose formaciones de monte alto de la
asociacién Bupleuro gibraltarici-Pistacietum lentisci.

Genista spartioides y otras leguminosas propias de formaciones de pior-
nal {Lavandulo dentatae-Genistetum retamoidis} ocupan una posicioén espe-
cial en este esquema. Su capacidad de fijacion biolégica del nitr6geno at-
mosférico les permite mantener valores minimos de C:N en sus tejidos, sien-
do independientes de las concentraciones de dicho nutriente en el suelo. Ros-
marinus officinalis ocupa una posicién intermedia entre tales estrategias, lo
que armoniza con su cardcter de especie de amplio espectro en matorrales
y chaparrales mediterrineos sobre sustratos carbonatados.

La aproximacion que se hace en este modelo general basado en concen-
traciones de nutrientes totales debe ser especificada en términos de meta-
bolismo. En tal sentido, se hace necesario el fraccionamiento de distintos
compartimentos de nutrientes internos. A falta de nuevos resultados en cur-
s0, €l andlisis realizado de varias formas de fésforo permitiria apuntar las si-
guientes sugerencias:

a) La especializacién en plantas propias de etapas avanzadas de la suce-
sién exige la separacién en el espacio de metabolismos diferenciados, por
un lado estructuras de sostén y reserva, y por otro hojas altamente produc-
tivas para mantener toda la estructura. En este sentido, las relaciones entre
PPi (ligado a membranas celulares, estructuras de pared...} y PSTi (fosfato
soluble, azucares fosforados, ATP...) pueden ser utiles para especificar el
grado de tal diferenciacién (como se coment§ para las hojas de J. oxycedrus).

b) Las proporciones entre PSRi y PSNRi pueden conducir 2 considera-
ciones energéticas en términos de intercambio entre fosfato y pequefios com-
puestos orginicos solubles del tipo det ATP.
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