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Resumen

Se estudid el crecimiento anual y la distribucién de recursos de clones control y de rebro-
tes en drcas incendiadas y en zonas control en Erica vagans y E. cinerea, encontrdndose
que no existen diferencias significativas entre ambas especies. Sin embargo, el creci-
miento de os rebrotes tras el incendio fue superior al estimado en los controles. La asig-
nacién reproductiva en el rebrote después de incendios disminuyé en ambas especies,
sobre todo en E. cinerea. Los patrones de asignacitn reproductiva dependientes del tama-
fic que aparecen en }os controles no se encuentran en el rebrote, lo cual sugiere una asig-
nacién reproductiva pldstica.

Palabras clave: brezos, rebrote tras incendio, estrategias de regeneracidn, asignacion
reproductiva.

Abstract. Post-burn resprout and reproductive allocation in Erica vagans and
E. cinerea

Post-fire growth and annual growth of control branches were studied in Erica vagans and
E. cinerea m two northern Spain localities. The dry weight of the resprouts was greater than
that of the control branches. However, neither growth of the control branches nor fes-
prouts differed among species. Reproductive allocation did not show differences among
species, but significantly decreased in burned arcas, specially in E. cinerea. Reproductive
allocation was size-dependent in control branches, but this pattern did not appear in the res-
prouts. This variations suggest a flexible reproductive strategy.

Key words: Ericaceae, heaths, post-fire growth, regenerative strategies, reproductive
allocation, resprout.

Introduccién

El fuego es una perturbacién de reconocida incidencia en los ecosistemas, deter-
minante de muchas de las caracteristicas estructurales y funcionales de las comu-
nidades leftosas (Mooney & Hobbs, 1986). Caracteristicas como ¢] rebrote
vegetativo o la germinacién después de incendios son adaptaciones funcionales
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a este tipo de perturbacidn, especialmente cuando los fuegos se manifiestan como
perturbaciones recurrentes.

Un aspecto crucial de estas adaptaciones funcionales es la asignacién o dis-
tribucién de recursos  las diferentes estructuras de la planta, que normalmente varia
con las condiciones ambientales y forma parte de la denominada plasticidad feno-
tipica (Crawley, 1986). Esta plasticidad en la asignacién de recursos pudo haber
sido seleccionada en relacién con la impredecibilidad ambiental {por e}.: Hickman,
1975; Fitter, 1986) y suele ajustarse mediante el crecimiento proporcional de
estructuras aéreas y subterrdneas (Fitter, 1986) y mediante la variacién de la asig-
nacién reproductiva (Waller, 1988). Cambios en la asignacién de recursos al cre-
cimiente o a la reproduccién después de incendios han sido descritos para algunas
especies (por ¢j.: Hartnett, 1987, 1989}. Pueste que un incendio provoca: a} un incre-
mento de nutrientes debido & su liberacién de la biomasa; b} una defoliacidn de
las plantas. La respuesta predecible en los rebrotes ser: 1) incremento en el cre-
cimiento, 2) aumento de la asignacién 2 estructuras fotosintéticas (véase, no obs-
tante, Christensen, 1985). Ambas respuestas serdn competitivas en un ambicnte
en el que ha desaparecido la cubierta vegetal.

Otro aspecto crucial en los cambios de asignacién de recursos es el tamafio
{Samson & Werk, 1986; Hartnett, 1990; para una revisién, véase Weiner, 1988).
De forma que debe separarse la plasticidad derivada de factores alométricos de la
producida por los cambios ambientales.

La capacidad de rebrote después de incendios ha sido estudiada en muchas
Ericaceae {Hobbs & Gimingham, 1984a; Lloret & Lépez-Soria, 1993; Canadell
et al,, 1991} y la mayoria tienen una estrategia de regeneracion vegetativa muy efi-
caz (Gratani & Amadori, 1991). En este estudio abordamos la capacidad de rebro-
te v las variaciones en la asignacion de recursos después de incendios en Frica
vagans y E. cinerea. La habilidad regenerativa de esta iltima especie ha sido
ampliamente documentada (Bannister, 1965; Mallik & Giminham, 1985; Grime
et al., 1988), sin embargo 1a capacidad regenerativa de E. vagans es desconoci-
da, no habiéndose realizado ningdn estudic en este sentido. Los aspectos con-
cretos que aborda este estudio son: 1) Evaluacién del crecimiento de ambas
especies en el rebrote después de incendios y en situaciones control; 2) Asignacién
de recursos a estructuras reproductivas, fotosintéticas y de sostén en clones con-
trol y en el rebrote después de incendio; 3) Efecto del tamafio en el crecimiento
y la asignacion de recursos.

Material y métodos

El estudio se realizé en dos localidades, La Fresneda {Siero; 43°25'N, 5°48'W) y
Perlora {Carrefio; 43°35'N, 5°45'W), ambas en el Principado de Asturias. El drea
de estudic en ambas localidades lo constituyeron brezales dominados por E,
vagans y E. cinerea.

El ciclo de crecimiento znual se evalué midiendo mensualmente todas las
ramas que se producen a partir de brotes marcados con cinta aislante numerada.
El seguimiento se realizd desde abril de 1992 a marzo de 1993, excepto en los meses
de agosto, ociubre y enero. El seguimiento de las ramas individualizadas permi-
116 también estimar la mortahidad de las mismas.
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Para el estudio del rebrote tras los incendios se aprovechsd un incendio que se
produjo en la localidad de Perlora en septiembre de 1991. El rebrote comenzé
en primavera de 1992 y se tomaron muestras en septiembre, que es cuando casi
ha terminado la estacidn de crecimiento y la reproduccién. A partir de este momen-
to ya nno se producen mds flores, pero todas las que se han producido permanecen
secas en las ramas, de forma que puede evaluarse la inversién reproductiva. En esta
localidad se tomaron muestras de rebrotes (ramas producidas a partir de un brote
del tallo} v de ramas de crecimiento anual (las producidas a partir de un brote
terminal) en la vegetacion no afectads por el incendio. Cada una de estas mues-
tras se separd en hoias, tallo y estructuras reproductivas, se secé en estufa de
aire caliente y se pesé separadamente. También se midi6 el didmetro mayor de los
tallos de los que se tomd muestras de rebrote.

La inversién reproductiva se calculd como el peso de las estructuras repro-
ductivas respecto a la biomasa vegetativa {peso conjunto de hojas y tallo), siguien-
do las recomendaciones de Klinkhamer et al. {1992}. Segin Reekie & Bazzaz
{1987), este método es adecuado porque 1} evita la relacidn peso reproductivo res-
pecto al peso total de la parte aérea y las consiguientes autocorrelaciones no
deseadas y 2) utiliza el peso seco, equivalente a asignacidn a carbono, que tien-
de a ser una medida integrada de los patrones de asignacién de otros recursos.

Para el calculo estadistico se empleé el andlisis de la varianza vtilizando las
tranformaciones logaritmicas para los pesos, arcoseno para las proporciones y
raiz cuadrada para Jos conteos {Zar, 1984}, Los cdlculos de ANOVA, ANCOVA
y de regresidn lineal se relizaron mediante programas SPSS {Norusis, 1985}, y los
de regresion no lineal con el programa AR del BMDP (Dixon, 1983). Los valo-
res medios se indican = 1 d.t.

Resultados
El ciclo anual de crecimiento

El crecimiento anual siguié patrones muy parecidos en ambas especies (Figura 1),
produciéndose el méximo crecimiente de abril a julio, se mantuvo casi estabili-
zado hasta febrero y comenzé de nuevo el crecimiento en marzo. Sin embarge, no
se encontraron diferencias significativas entre especies en cuanto al crecimiento
medio acumulado {por ej. en septiembre, cuando la diferencia de medias es mayor,
F1 34y =1.247, p = 0.267). Ambas especies crecieron durante todo €l afio, aunque
el crecimiento invernal es mdés apreciable en E. vagans, que ademés siguid creciendo
después de la floracién. E. cinerea produjo una media 1.94 = 0.87 (20) ramas
por brote, mientras que E. vagans produjo 2.65 = 1.23 (20). Estas diferencias
son marginalmente significativas (F(; 19y = 4.092; p = 0.05). La supervivencia
de estas nuevas ramas en febrero del afio siguiente fue del 96.1 % (N = 53) para
la primera especie y del 85.7 % (N = 50) para la segunda.

Crecimiento y distribucion de recursos ramas y rebrotes

En ambas especies, el crecimiento de los rebrotes tras el incendio es superior en
peso seco al crecimiento que se produce en los clones control a partir de los bro-
tes de crecimiento de las ramas (tablas | y 2}. Sin embargo, no existieron diferencias
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significativas entre especies. En cuanto a la asignacion reproductiva, se obtu-
vieron diferencias significativas entre los clones control y los rebrotes {Tabla 2).
Las ramas de Ios clones control dedicaron una mayor proporcion de sus recurses
a la reproduccién (Tabla 1). No existieron diferencias significativas entre espe-
cies, pero la interaccién especies por tratamiento resulté significativa (Tabla 2),
lo cual indica que la especie que tiene mayor inversion reproductiva en las ramas
control (E. cinereq) es, no obstante, 12 que la tiene més baja en los rebrotes. La reduc-
cién en la proporcidn de recursos que dedica esta especie a la reproduccién se debe,
sobre tode, a un aumento de la inversién en hojas, fenémeno que fue mucho més
atenuado en E. vagans (Figura 2, Tabla 2), La proporcién de recursos que se
dedican 2 la construccién de estructuras perennes o de sostén también aumenté en
los rebrotes, pero de forma similar en ambas especies (Figura 2, Tabla 2}.

Tamado e inversion reproductiva

El peso del rebrote producide dependid, en ambas especies, del didmetro mayor
del tronco que lo producia (R? = 0.532, F; 5y = 31.838, p < 0.0001, para E.
vagans; R? = 0.393, Faon= 17.5303, p = 0.0003, para E. cinerea). No existieron
diferencias entre cspecies en el peso del rebrote cuando se elimind el efecto del
tamafio tallo mediante un ANCOVA (p > 0.25).

En el crecimiento de los clones control se encontrd gue la asignacién repro-
ductiva era dependiente del tamafio de la rama de crecimiento anual (Figura 3).
Mientras que en E. vagans esta relacion entre el peso de la rama y la inversién
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Figura 1. Crecimiento medic acumulade de las ramas de E. vagans [y
E. cinerea IR (cinco ramas por planta y cuatro clones por especie) durante un ciclo
anual (abril de 1992 a marzo de 1993).
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Tabla 1. Caracteristicas de los rebrotes de E. cinerea y E. vagans respecto al crecimien-
to en plantas control. Peso seco del crecimiento producido a partit de un punto de rebro-
te. La inversién reproductiva es el peso de las estructuras reproductivas respecto al peso
def resto de ia rama.

Peso seco

Inversién reproductiva

E. vagans
Control
Rebrote

E. cinerea
Control
Rebrote

0.24 £0.10 (30)
1.12 £ 0.76 (30}

032x0.13 (30}
1.09 = 0.88 (30}

0.47 +0.21
0.19x0.13

065023
010+ 0.08

Tabla 2. Resultados del andlisis de la varianza de dos factores para el efecto de especie
y de tratamiento (zonas quemadas respecto a zonas control) en el pesoc seco del creci-
miento por brote, la proporcidn del peso asignada a tallos, hojas y reproduccitén. Sélo se
incluye la significacion de los valores de F***, p < {L.OC1; n.s., no significativo.

Fuente de variacién Peso seco  Tallos (%)

Hojas (%)

Reproductivo (%)

Especie
Tratamiento

n.s. LIE 2
E * & ¥

Especie x tratamiento ns. ..

1.8
* ® k
]

n.s.
* K ¥
* Kk
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Figura 2. Distribucién proporcional de recursos (en peso seco, equivalente a car-
bono) en relacidn al tamafio, en E. cineren v E. vagans, en sitnaciones control y
en el rebrote después de incendios. il Hojas; [ tallo; [ flores.
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reproductiva fue lineal (R% = (.488, Fas= 26.652, p < 0.0001), en E. cinerea,
fue exponencial creciente y asintética (Figura 3). Sin embarge, en el crecimiento
de los rebrotes las asignaciones reproductivas no son dependientes del tamafio, no
se encontraron relaciones significativas, ni lineales ni exponenciales.

Discusién

Erica vagans v E. cinerea tienen ciclos de crecimiento anual y elongaciones de
las ramas muy similares, de forma que perturbaciones del tipo de los incendios les
afectardn de forma similar y la época del afio en que se produzcan estas pertur-
baciones no afectard mucheo a sus posibles interacciones competitivas. La diferencia
bésica entre ambas especies estriba en la ramificacién durante el crecimiento,
que es superior en E. vagans, que tiende a ocupar ¢l espacio con mayor cobertu-
ra. E. cinerea puede ser dominante durante algunos afios después de incendios en
brezales de Calluna vulgaris (Hobbs et al., 1984). Pero esto no parece ocurrir
en brezales con E. vagans, ya que, tras el incendio, el crecimiento {en biomasa)
de los rebrotes no difirié entre especies. No obstante, el crecimiento de los rebro-
tes fue superior al que se produce en las ramas control, puesto que los incendios
suponen una liberacion de los nutrientes acumulados en la biomasa y en la necro-
masa (Viro, 1974; Christensen, 1985). Pero este crecimiento de los rebrotes tam-
bién puede explicarse por la menor relacitn parte aérea 2 parte subterrdnea, de forma
que los nutrientes disponibles por punto de rebrote serfan superiores al creci-
miente de los clones control. En cualquier caso, la produccion de biomasa después
de un incendio es extremadamente variable {Christensen et al., 1981), depen-
diendo de las condiciones previas, de la intensidad del incendio (Canadell et al.,
1991: Lloret & Ldpez-Soria, 1993} y del tamafio previo de los clones (Vild &
Terradas, 1992).

El peso del rebrote dependié del tamaiio del tallo segiin una relacion lineal ascen-
dente, sin encontrarse limitaciones o descensos en los tallos mayores. Puesto que
existe una correlacién entre tamafio y edad (por ej.: R2=0.329, N = 19,
p = (010, en E. vagans, observ. pers.), no puede demostrarse que los tallos mis
viejos pierdan capacidad de rebrote, come ocurre en el case de Calluna vulgaris
(Hobbs & Gimingham, 1984b).

No existieron diferencias entre especies en cuanto a la asignacién de recursos
(excepto en la proporcidn dedicada a estructuras perennes), pero ésta vari6 en
los rebrotes de las zonas quemadas, donde disminuyd la asignacién reproductiva,
especialmente en E. vagans. Este cambio en la distribucién de recursos es consistente
con el mayor crecimiento observado en los rebrotes. De esta forma la ocupacién
del espacio y la capacidad competitiva serfian mayores. Estos resultados contra-
dicen la generalizacién de Christensen (1985), segun la cual se estimularfz la
floracién tras los incendios. Posiblemente, la respuesta dependa de la especie y de
la intensidad de la perturbacién. Asi, Hartnett (1987, 1990} encuentra que algu-
nas especies no varian su asignacién reproductiva en las zonas incediadas res-
pecto a las no quemadas. Sin embargo, en Solidage canadensis encuentra una
disminucién de la asignacion reproductiva en las zonas quemadas, atribuyéndo-
lo simplemente a una estrategia reproductiva flexible o a la posible existencia
de diferencias genéticas entre los individuos de la zona quemada y los de la no que-
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Figura 3. Inversién reproductiva (en peso seco, equivalente a carbono) en relacién con el tamaiio de la rama o del rebrote. Se indican
ambas especies en situaciones contrel y en rebrote después de incendio. En ramas control, Erica vagans ajusta a una recta y E. cine-
rea a una exponencial creciente atenuada (Inversion reproductiva = 0.71 (1 - exp (-17.73 (PESO - 0.08)))), en los rebrotes no exis-
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mada. La hipdtesis de la estrategia reproductiva flexible podria ser plausible en
nuestro ¢aso, puesto que bédsicamente la diferencia entre las zonas control y las que-
madas consiste en una pérdida del patron alométrice de la inversién reproducti-
va. Este fendmeno podria atribuirse a diferencias individuales en la respuesta
que no dependen del tamafio sino de la condicién fisiolégica de cada individuo des-
pués de la perturbacién.
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