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SERIES ADAPTATIVAS EN LOS VEGETALES TERRESTRES Y SU
INFLUENCIA SOBRE EL CICLO DE LOS NUTRIENTES.

A. ESCUDERO; J.M. DEL ARCO y M.V. GARRIDO
Departamento de Ecologia, Facultad de Biologia,
Universidad de Salamanca.
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Abstract: ADpAPTATIVE SERIES IN TERRESTRIAL PLANTS AND THEIR INFLUENCE ON NUTRIENT cycLE. Reductionistic
approaches are gaining influence in ecological research, because of the general acknowled-
gement of the importance of organismic characteristics in determining the overall properties of
ecosystems. Nutrient cycling has also experienced this change of focus, and research in this field
has moved from descriptive measurements of cycling rates in different ecosystems to more detailed
analyses of plant strategies and their influence on nutrient pools and transfers at the ecosystem
level. Nutrient recycling is due to the processing of plant materials by biotrophic and saprotrophic
consumers. Saprotrophs are usually responsible for most of the nutrient recycling in terrestrial
ecosystems. However, their activity does not directly affect plant fithess, and because of this,
most plant adaptations are primarily evolved as a response to biotrophic pressure, as well as to
resource limitations. The defense mechanisms of plants are mostly of a chemical nature, and also
influence saprotrophic processing of litter. Leaf longevity is seen as one of the most important
determinants of the giobal strategies of perennial plants. Most of the adaptations evolved in
evergreen species determine slower cycling rates and greater nutrient pools In ecosysitems
populated by this kind of species. This sort of analyses of plant strategies can, therefore, provide
a better understanding of the functioning of nutrient cycling, and, because of this, a better basis
for management of terrestrial ecosystems.

~ INTRODUCCION ' cambio de paradigmas que se ha venido llevando
- a cabo en relacién con el aspecto trascendental
Uno de los procesos méas interesantesy llama- de la significaciéon o entidad de los diferentes

tivos verificados en la ecologia actual es el relativo niveles de organizacion de la materia. Este es por
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supuesto un problema central para la ecologia,
dado que esta ciencia se ocupa de los niveles
superiores de integracion de la materia viva, y
probablemente todos los ecélogos reconocen que
esto plantea grandes dificultades a la posibilidad
de construir una ciencia explicativa, porque la
capacidad de comprension de los fendmenos
naturales habitualmente se reduce a medida que
aumenta el nivel de integracion.

Durante largo tiempo el paradigma mds o menos
implicitamente compartido por la mayoria de los
ecologos ha consistido en la concepcién emer-
gentista de los niveles de organizacién y, por esta
razon, los esfuerzos investigadores han ido orien-
tados de manera mas o menos inconsciente hacia
la demostracion de esta suposicion fundamental.

Sin embargo, en tiempos més recientes se
registra un claro cambio de paradigma, consisten-
te en un reconocimiento cada vez mas generaliza-
do de que la base de los procesos que se verifican
en los niveles superiores de integracion de la
materia se encuentra en los niveles inferiores y
que, por tanto, la comprension racional de aque-
llos pasa necesariamente por el conocimiento ex-
haustivo de éstos.

Este cambio de paradigma ha venido en parte
propiciado por la contrastacion empirica de las
hipétesis generadas en el seno del paradigma
holista, que en muchos casos ho se han visto
corroboradas por la experiencia. Sin embargo, la
observacion no es la UGnica razén del abandono
relativo de las posturas holistas. Hay una razén
mas fundamental, que deriva del propio status del
concepto de los niveles superiores de integracion.
Es este . un problema central de la teoria de la
ciencia que trataremos de discutir, en lo que atafie
al mundo vivo, en la siguiente seccién.

LOS NIVELES DE ORGANIZACION Y LA EXPLI-
CACION EN BIOLOGIA

Es un habito extendido entre los bidlogos el con-
siderar como tnica explicacion satisfactoria para
un fenémeno del mundo vivo la explicacion finalis-
ta, es decir, la explicacién del fendmeno como
funcién, entendiendo ésta como el papel que
juega un componente o0 un. proceso en las activi-
dades de un sistema mas amplio (Sattler, 1986).
Las objeciones teéricas a este caracter teleoldgico
de la explicacion bioldgica son resueltas por la
teoria de la seleccion natural, conarregloala cual
en laadaptacion de los seres vivos a su medio
no existe intencionalidad alguna, sino simplemen-
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te una seleccion a posteriori de caracteristicas
previamente heredadas. Evidentemente, esto
significa que sélo es posible emplear explicacio-
nes finalistas o funcionales cuando exista la segu-
ridad de poder demostrar que el presunto caracter
funcional de un rasgo o un proceso biolégico
deriva de un proceso de selecciéon de caracteris-

~ ticas previamente heredadas.
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La evolucion a través de la seleccién natural es un
proceso con dos etapas o pasos. El primero es la
seleccién de algunas caracteristicas de entre un
conjuntode rasgos diversos. Elsegundo consiste
en la replicacién o reproduccién de las caracte-
risticas seleccionadas. En consecuencia, las en-
tidades sometidas a seleccién deben al menos
reunir dos propiedades (Hull,1980): la de ser
unidades de interaccion con el medio, normaimen-
te a través de procesos de intercambio de materia
y energia, y la de ser capaces de replicarse y
reproducir con mayor o menor fidelidad los rasgos
que han sido seleccionados a través de la interac-
¢ién con el medio.

Entre las entidades del mundo vivo se distin-
guen, por un lado, aquellas que mantienen su
entidad gracias a una interaccién entre sus com-
ponentes, normalmente una interaccion debida a
transferencias de energia y materia. Por otro lado,
distinguimos entidades que se mantienen como
tales por el proceso de produccién de nuevas
entidades similares a ellas (Eldredge, 1986). Una
lista de niveles de organizacién pertenecientes a
cada una de estas clases aparece en la Tabla 1.

TaeLa 1. ENTIDADES DE LAS JERARQUIAS GENEALGGICA Y

ECOLOGICA EN DIFERENTES NIVELES DE ORGANIZACION,
JUNTO CON POSIBLES RELACIONES DE INFLUENCIA ENTRE
ELLAS (TOMADO DE ELDREDGE,1986).

Jerarquia genealégica Jerarquia ecoldgica

Taxones monofiléticos Biosfera
Especies Ecosistemas
Demos Comunidades
Organismos Organismos
Linea germinal Soma

Sdlo los organismos aparecen representados en
ambas lineas jerarquicas, y por lo tanto sélo los
organismos reunen las dos caracteristicas nece-
sarias para poder experimentar seleccién natural.
Por esta razén se puede considerar a los organis-
mos como entidades bidticas en un sentido dife-
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FicurA 1. MODELO SIMPLE DEL CICLO DE LOS NUTRIENTES EN ECOSISTEMAS TERRESTRES.

Autétrofos

Bi6trofos

Nutrientes

asimilables

Nutrientes

inasequibles

rente y mas pleno que las restantes entidades, y
por ello también resulta factible analizar el compor-
tamiento y el devenir de las otras entidades en
funcion de los rasgos propios de los organismos,

LAS ADAPTACIONES DE LAS PLANTAS Y SUS
EFECTOS SOBRE LOS CICLOS DE LOS NU-
TRIENTES.

Estas premisas tedricas han venido también
afectando, como es I6gico, a la investigacion en
el campo de los ciclos de los nutrientes y, en parti-
cular, a la parte “bioquimica” (Switzer y Nelson,
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Detritos

Saprétrofos

1972) de los mismos. El énfasis, por lo tanto, ha
pasado en cierta medida de las cuantificaciones de
los pardmetros del ciclo en diferentes ecosiste-
mas, con la pretensién de observar pautas
extrapolables a otros ecosistemas del mismo tipo,
a la caracterizacién de las estrategias organismi-
cas que atafien al uso de los nutrientes y a la
extrapolacion a los ecosistemas de las caracteris-
ticas derivadas de dichas estrategias. Algunas
aplicaciones de este enfoque se expondran en lo
que sigue. :

Un modelo simple del ciclo de los nutrientes
en - los ecosistemas terrestres se muestra en la




Figura 1. Laintervencion bidtica en el ciclo, y, por -

lo tanto, la fase “bioquimica” del mismo, comienza
con laincorporaciéon de los nutrientes a la materia
organica a través de la fotosintesis, y termina con
la mineralizacion, efectuada por bidtrofos y sa-
protrofos. La diferencia fundamental entre estas
dos clases de organismos heterotréficos reside
en que los bidtrofos, al consumir materia vegetal
viva, afectan, es de suponer que negativamente,
a la eficiencia reproductiva futura de sus presas,
de tal forma que cabe esperar la aparicion de
adaptaciones en estas ultimas que respondan a
la presion de seleccién derivada de la predacion.
Por el contrario, la actividad de los saprétrofos no
afecta, al menos de un modo directo, ala eficacia
reproductora de las plantas.

En consecuencia, cabe esperar razonablemente
que una parie considerable de las adaptaciones
de las plantas estén orientadas a enfrentarse con
la presién de seleccién derivada de la predacién.
Estas adaptaciones, légicamente, sonde caracter
quimico o estructural, dada la ausencia- de
capacidad de movimientos y huida de las
plantas. Sin embargo, las caracteristicas que
confieren a un determinado érgano vegetal resis-
tencia contra la predacién son aproximadamente
las mismas que hacen a los detritos recalcitrantes
para su descomposicion por los saprétrofos. En
los ecosistermnas terrestres, la mayor parte de la
energia, y, por tanto, de los nutrientes, es
procesada por saprétrofos. En consecuencia, las
caracteristicas del ciclo de los nutrientes en estos
ecosistemas no serian seleccionadas “per se”,
sino que engran parte serian una consecuencia
indirecta de las adaptaciones de las plantas contra
la predacién.

Conocer,. por consiguiente, las condiciones en
que las plantas presentan mayor numero de
adaptaciones contra la predacién puede propor-
cionarnos algunas claves respecto de las caracte-
risticas de los ciclos de los nutrientes en los
ecosistemas constituidos por diferentes especies
de plantas. Los vegetales pueden defenderse de
la predacién con arreglo a alguna de dos estrate-
gias o grupos de estrategias extremos, que condu-
cen a series adaptativas mds o menos contra-
puestas. La primera consistiria en reducir ellapso
de tiempo durante el que el material fotosintético,
que es logicamente el mas vulnerable al ataque de
los fitéfagos, estad expuesto a la predacién. En
consecuencia, reducir la longevidad del material
foliar, incrementando su biomasa puntual y su
calidad nutritiva, de modo que se produzca un
rapido saciamiento de los escasos fitéfagos que
hayan sobrevivido a los periodos durante los que el
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alimento no -es asequible (Chabot y Hicks,1982).
La segunda estrategia consistiria en reducir la
asimilabilidad del material fotosintético, de modo
gue sepueda alargar el periodo de actividad del
aparato fotosintético sin por ello sufrir dafios
excesivos por parte de los predadores.

Por tanto, la longevidad del material fotosintético
es unrasgo de importancia que afecta a la
estrategia defensiva adoptada por las plantas
contra la predacion. Cabe esperar que las espe-
cies de hojas mas longevas precisen una mayor in-
versién en mecanismos defensivos. La Tabla 2,
tomada de Coley (1988), muestra cémo, efecti-
vamente, la longevidad foliar esta positivamente
correlacionada con la concentracion de sustancias
defensivas foliares.

TaBLA 2. COEFICIENTES DE CORRELACION ENTRE LONGE-
VIDAD FOLIAR Y CONCENTRACIONES FOLIARES DE DEFEN-
SAS QUIMICAS EN 41 ESPECIES ARBOREAS EN LA ISLA DE
Barro CoLorapo, PanamA. Datos b CoLEy (1988).

Sustancia r Probabilidad
Fibra

Neutro detergente  0.47 0.002
Acido detergente 0.64 0.001
Lignina 0.41 0.008
Celulosa 0.66 0.001
Tanin nden

Proantocianidina 0.51 0.001
Vanillina 0.41 0.007

La consecuencia secundaria de esta mayor in-
version de las especies de hojas mas longevas en
defensa es la produccion de un mantillo mas recal-
citrante y que, por ello, presenta, por término
medio, unas tasas de descomposicion menores
que las correspondientes a las- especies de cona
longevidad foliar, siempre, claro estd, que se
comparen en igualdad de otros factores. Como
ejemplo, las tasas de descomposicién promedias
en bosques de la zona de clima templado
equivalen a un valor de k=0.17 para especies
sempervirentes frente a k=0.51 para especies
caducifolias (datos resumidos por Chabot y Hicks,
1982).

Por ofra parte, el almacenamiento y redistribu-
cion de los nutrientes en la biomasa vegetal



también contribuyen decisivamente a la caracte-
rizacién de los ciclos de los nutrientes, particular-
mente en ecosistemas forestales, en los que las mi-
neralomasas acumuladas pueden llegar a consti-
tuir porciones significativas de las reservas totales
de nutrientes en el conjunto de un ecosistema.
También, por supuesto, las estrategias de todo tipo
desplegadas por los vegetales afectan considera-
blemente a la cuantiay ala tasa de renovacién de
la mineralomasa acumulada en un ecosistema.
Por esta razén, en los Ultimos afios se esta desti-
nando un considerable esfuerzo investigador al
esclarecimiento del efecto de las caracteristicas
autoecolégicas de los vegetales sobre la mineralo-
masa acumulada en las comunidades y su dinami-
ca.

Los hébitos sempervirente y caducifolio de las
plantas perennes se revelan también como estre-
chos determinantes de las mineralomasas y de las
tasas de renovacién de los nutrientes. Enla Fig.2a
mostramos un ejemplo de la relacién entre la
concentracién de nitrégeno foliary la longevidad
foliar en diversas especies caducifolias y sem-
pervirentes (datos no publicados de Del Arcoy de
Escudero et al., 1988). Hay unaclara correlacién
negativa entre ambos parametros, quiz& como
consecuencia de la necesidad de las especies
perennifolias de reducir la presién de Ia predacién,
aunque también son posibles otras explicaciones.

La retranslocacion del nitrédgeno foliar durante
la senescencia permite el uso reiterado de este
nutriente por la planta, y este reciclado interno
afecta también a los parametros globales del ciclo.
La eficiencia en el uso del nitrégeno puede evaluar-
se a través del calculo de la eficiencia de la reabsor-
cion (Lajtha y Klein, 1988), medida por la diferen-
cia de concentraciones entre hojas vivasy muer-
tas, expresada como fraccidn de la concentracién
en hojas vivas. Larelaciéon entre esta eficienciay
la longevidad foliar para el mismo conjunto de
especies aparece representada en la Fig.2b. En
este caso, lalongevidad foliar parece no afectar
a la eficiencia de la reabsorcidn cuando se
comparan caducifolias con perennifolias, aunque
si se observa una relacion positiva entre ambas
variables en las perennifolias. Por consiguiente,
las caducifolias pueden ser tan eficaces en el uso
del nitrégeno come las perennifolias, lo que podria
interpretarse como una demostracién de que el
habito perennifolio no estd necesariamente asocia-
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do a situaciones de mayor limitacion de nutrientes,
como a veces se ha sugerido.

No obstante, pese a la gran eficacia de la
reabsorcién mostrada por algunas caducifolias,
las altas concentraciones foliares de nitrégeno
gue presentan, en comparacién con las especies
sempervirentes, determinan que las concentra-
ciones finales en la hojarasca desprendida tam-
bién sean mayores en promedio (Fig. 2c). Esta
diferencia contribuye a explicar las reducidas tasas
de descomposicién que se observan habitualmen-
te entre las perennifolias.

Finalmente, el tiempo de renovacién de los nu-
trientes en la biomasa foliar, que es, junto con las
raices finas, el componente de la biomasa vegetal
de mayor tasa de renovacion, puede ser calculado
como el cociente entre la mineralomasa foliar man-
tenida en promedio a lo largo de la estacion fotosin-
téticamente activa y la parte de esta mineralomasa
que es devuelta cada afio al suelo con la caida de
la hojarasca. Dada la acumulacién de biomasa
foliar sintetizada en afios sucesivos que expe-
rimentan las especies perennifolias, no es de
extrafiar que haya una fuerte correlacién positiva
entre longevidad foliar y tiempo de renovacién
del nitrégeno en la biomasa foliar (Fig. 2d). En
consecuencia, las especies caducifolias mantie-
nen tiempos de renovacién en promedio mas
cortos que las sempervirentes.

Estos diferentes tiempos de renovacién se
afaden a los también diferentes tiempos de reno-
vacién del componente detritico para configurar
un ciclo de los nutrientes mas lento v,
posiblemente, mas conservativo en los ecosiste-
mas dominados por especies de hojas perennes.
El andlisis autoecolégico permite explicar estas
pautas mejor que las mediciones de los parame-
tros del nivel ecosistémico, por lo que la tendencia
mas esperable en la investigacion de los ciclos de
los nutrientes en un inmediato futuro sera muy
probablemente la de profundizar cada vez mas en
el conocimiento de la autoecologia de las especies
mé&s abundantes en nuestros ecosistemas. Es
posible también que este enfoque contribuya a
mejorar las posibilidades de gestion de nuestros
recursos, dado que puede proporcionar un
conocimiento mas profundo sobre las auténticas
bases de los procesos ecosistémicos.
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FicURA 2. RELACIONES ENTRE LONGEVIDAD FOLIAR Y : A) CONCENTRACION DE NITROGENO FOLIAR; B) EFICACIA DE LA ABSORCION
DEL NITROGENO; C) CONCENTRACION DEL NITROGENO EN LA HOJARASCA DESPRENDIDA Y D) TIEMPO DE RENOVACION DEL NIROGENO
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