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4. DISCUSSIO GENERAL

Invasibilitat de les comunitats de pastures per balec

Efecte del tipus de coberta sobre la proliferacié de balec

Els nostres resultats evidencien la importancia de processos a petita escala, com la
competéncia i la facilitacié, mediats pel tipus de coberta sobre la proliferacio del balec
en pastures (Art. I i II). En general, el balec va mostrar una tendéncia a apareixer
allunyat de taques de Festuca eskia, F. ovina i F. paniculata (associacions negatives), i
a concentrar-se en taques de F. nigrescens i Agrostis capillaris (associacions positives)
(Art. 1). Les tres primeres espéecies es consideren no massa apreciades pel bestiar
domestic mentre que les dues Gltimes son forca pasturades (Daget i Poissonet 1971). La
proliferacié de balec en altres tipus de coberta, com sol nu o fullaraca, en canvi, i com

es veura més endavant, va resultar dependent de la comunitat de pastura.

De forma forca consistent (Art. 1 i Il), el balec va mostrar una tendencia a apareixer
allunyat de les cobertes de F. eskia, indicant que la proliferacio del balec en pastures de
muntanya no es mostra influenciada per processos de resisténcia associacional (OIff et
al. 1999), és a dir, que I’espécie no palatable F. eskia no sembla facilitar I’establiment
de balec. Aquest fet pot ser degut a que quan el balec s’estableix prop de F. eskia, els
efectes negatius (competéncia) superen els hipotétics efectes positius (proteccié enfront
al pasturatge). En concret, aquests patrons podrien estar principalment modulats per la
forta competéncia radicular que exerceix F. eskia (Pornon et al. 2007; Palmier et al.
1990). La competencia radicular també podria explicar la tendéncia del balec a
apareixer allunyat d’altres cobertes de graminies com F. ovina (Day et al. 2003) o F.
paniculata (Newingham et al. 1005) (Art I).

El balec, a més, va acostumar a aparéixer en les taques de les pastures més palatables
d’entre les estudiades (Daget i Poissonet 1971), F. nigrescens i A. capillaris (Art. 11 1),
les quals presenten una major pressié de pasturatge. Els nostres resultats podrien

recolzar el model de Bertness i Callaway (1994), que postula que la freqiéncia de les
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interaccions positives (facilitacio) entre plantes augmenta quan s’incrementa la pressio
de pasturatge. Aquestes interaccions positives podrien ser degudes tant a efectes directes
d’interaccions entre aquestes espécies i el balec com a I’existéncia de mecanismes
indirectes de facilitaci6 mediats pel pasturatge. Aquesta darrera hipotesi sembla la més
probable, tot i que els mecanismes indirectes de facilitacio, com els mediats a través del
pasturatge, son procesoss complexos i criptics, i alhora sén dificils de detectar
experimentalment (Callaway 2007). A més, és possible que el balec disposi de cert
avantatge competiu respecte a altres espécies que estan sotmeses a una major pressié de
pasturatge, ja que aquestes inverteixen nombrosos recursos en la capacitat de rebrot
despres del pasturatge i aixo podria alentir de forma considerable el creixement de la
seva biomassa (Holland et al. 1992; Aerts et al. 1991; Cornelissen et al. 2003; Adler et
al. 2001). Aixi, els mecanismes indirectes de facilitaci6 mediats pel pasturatge podrien
presentar interaccions complexes amb processos de competéncia o fins i tot al-lelopatia,
i la combinacid de totes aquestes interaccions seria el que determinaria els efectes nets
dels veins. Els resultats obtinguts podrien estar en concordancia amb un altre estudi, dut
a terme a les pastures cantabriques, i on les pastures de F. nigrescens i A. capillaris
(amb una elevada pressié de pasturatge) també mostraven una major invasibilitat per

I’especie no palatable Euphorbia polygalifolia (Busqué et al. 2003).

L’efecte d’alguns tipus de coberta sobre la poliferacio de balec va ser diferent segons la
comunitat de pastura on estaven ubicats. Aixi, mentre que en pastures dominades per F.
nigrescens el balec va acostumar a apareixer allunyat de les taques de Carex sp i
Calluna vulgaris (associacions negatives; Figura 15), en pastures dominades per F.
eskia el balec va mostrar una tendencia oposada i va aparéixer més sovint en les taques
d’aquestes espécies (Figura 15). Tot i no estar clares les raons, aquests resultats semblen
suggerir I’existencia d’interaccions indirectes en aquestes comunitats (Callaway 2007).
Aquests canvis en les interaccions entre especies, en cas de confirmar-se
experimentalment, podrien tenir consequéncies a I’hora de determinar els ensamblatges
entre el balec i les especies d’aquestes pastures. Altres tipus de coberta, com el sol nu i
la fullaraca, també van mostrar un efecte diferent sobre la proliferacio de balec segons
la comunitat de pastura. Aixi, mentre que les taques de sol nu i fullaraca van tenir un
efecte facilitador sobre I’establiment de balec en pastures de F. eskia (associacions
positives; Figura 15), ni el sol nu ni la fullaraca van mostrar un efecte clar sobre

I’establiment de balec en pastures de F. nigrescens (Figura 15). A la bibliografia, el sol
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nu ha mostrat efectes contraposats sobre I’establiment d’arbres i arbustos (Castro et al.
2004; Gill i Marks 1991; Baraza et al. 2006). En el cas de la fullaraca, la de les
graminies juga un paper molt complex en I’establiment de les plantes (Xiong i Nilsson
1999), i aix0 podria ser degut en part a diferéncies en les propietats fisiques i quimiques
d’aquesta (Hovstad i Ohlson 2008).

Pastura de Festuca nigrescens Pastura de Festuca eskia
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Figura 15. Escales d’agregacid (associacio positiva) i segregacio (asociacio negativa) entre el
balec no adult i els diferents tipus de coberta (espécies, fullaraca i sol nu) en pastures dominades
per Festuca nigrescens i Festuca eskia. (FesNig=Festuca nigrescens; FesEsk=Festuca eskia,;
CalVul=Calluna vulgaris; Carsp=Carex sp.; A=espécie absent a la parcel-la; N=associacié no
significativa per sota de 5 m; Amunt= invasié de pastures per balec pendent amunt;
Avall=invasié de pastures per balec pendent avall). Article II.

Globalment, els nostres resultats emfatitzen la importancia dels processos a petita
escala, com la competencia i la facilitacid, per entendre la dinamica de la invasié de
pastures de muntanya per balec i estarien en concordancia amb altres estudis que també
han demostrat la importancia dels processos a petita escala sobre la dinamica de la

regeneracio al limit superior del bosc (Germino et al. 2002; Batllori 2008).

Susceptibilitat de les comunitats de pastures a la invasio per balec

Les comunitats de pastures han mostrat diferéncies en la susceptibilitat a la invasio per
balec (Art. I i I). Aixi, comunitats de pastures dominades per F. paniculata van

presentar una major invasibilitat per balec que les pastures dominades per F. ovina o F.

35



Discussio general

eskia (Art. 1). Aquests resultats son deguts, en part, als tipus de coberta, ja que les
pastures dominades per F. paniculata tambe eren les que presentaven major abundancia
de F. nigrescens, amb la qual el balec va mostrar associacions positives. A més del tipus
de coberta, la major invasibilitat de les pastures de F. paniculata també podria ser
deguda a altres factors. Aixi, la profunditat del sol és, generalment, un factor
determinant de la invasibilitat de les comunitats de pastures (Kolb et al. 2002), i els
nostres resultats podrien corroborar la importancia d’aquesta variable en determinar la
invasibilitat de pastures per balec. Com que generalment els sols de les pastures de F.
paniculata acostumen a ser més profunds (Braun-Blanquet 1948; Gross et al. 2007) que
els de la resta de comunitats de pastures del nostre estudi, la invasibilitat de les
comunitats de F. paniculata per balec seria superior (Art. 1). En les pastures de F.
paniculata, el balec podria superar la competéncia pels recursos del sol gracies al seu
patrd d’arrelament suposadament més profund que el de les pastures (com és general als
arbustos; Jackson et al. 1996). Aquest fet també estaria evidenciat pels patrons espacials
del balec en aquestes comunitats de pastures. Aixi, tant la major escala de patré com les
majors mides de taques de balec en pastures de F. paniculata (Art. I) suggereixen que el
balec podria ser més competitiu en pastures dominades per F. paniculata que no pas en

pastures dominades per F. eskia o F. ovina.

Per tal d’avaluar la susceptibilitat de les comunitats de pastures a la invasié per balec es
va elaborar un index anomenat RISES (“Relative Index of Shrub Encroachment
Suitability” o index Relatiu de la Susceptibilitat a la Invasié per Arbustos) (Art. I1), el
qual es basa en els patrons de covarianca espacial entre els tipus de cobertes i els balecs
no adults. L’index RISES considera els valors de recobriment dels diferents tipus de
cobertes, aixi com el signe i les escales on s’han trobat les associacions entre el balec i
els diferents tipus de cobertes. L’index RISES es va calcular per pastures dominades per

F. nigrescens i F. eskia.

Els valors obtinguts de RISES suggereixen que la invasibilitat per balec de les pastures
dominades per F. nigrescens és molt més gran que la de les pastures dominades per F.
eskia (Figura 16). Els valors de RISES, doncs, van estar principalment determinats per
les associacions entre el balec i les especies dominants F. nigrescens (associacid
positiva) i F. eskia (associacid negativa), tot i que I’existéncia d’heterogeneitat de

cobertes en pastures de F. eskia possibilita la invasié d’aquestes pastures per balec, tal i
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com queda reflectit en el rang de valors de I’index en aquesta comunitat (Fig. 16). De
fet, els habitats heterogenis son fonamentals i avantatjosos per les espécies que, com el

balec, presenten creixement clonal (Wijesinghe i Handel 1994).

A meés de les diferents cobertes, també es va considerar que la direccié de la invasio per
balec de pastures segons la posicid relativa de la pastura i el matollar en el pendent
(amunt de la pastura respecte el matollar o avall) tenia el potencial d’afectar la
invasibilitat d’aquestes (Art. I1). Els valors de I’index en pastures de F. nigrescens van
ser forca constants, mentre que en el cas de F. eskia els valors obtinguts indicarien que
la invasié per balec sembla més probable en situacions pendent avall que no pas en
situacions pendent amunt (Figura 16). Tot i que caldria dissenyar un experiment
especific, aquest darrer resultat podria indicar que la dispersid de llegums per I’efecte de
la gravetat és important en la invasié de pastures de F. eskia pendent avall.
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Figura 16. Invasibilitat de pastures de Festuca nigrescens i Festuca eskia per balec, avaluada a
partir de I’index relatiu de susceptibilitat a la invasié per arbustos (RISES). (Amunt= Invasio
per arbustos pendent amunt; Avall= Invasid per arbustos pendent avall). Article I1.
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L’index RISES unicament proporciona una idea sobre la invasibilitat potencial relativa
de les diferents comunitats. Per tal d’avaluar I’establiment del balec en les diferents
comunitats de pastures, es poden emprar tecniques de deteccid de “punts calents”, les
quals permeten comparar les zones amb alta abundancia de balec no adult en diferents
tipus de pastures (Art. I1). Tot i que la deteccio de “punts calents” presenta un gran
potencial per entendre processos ecologics, aquestes técniques s’han utilitzat
relativament poc en el camp de I’ecologia (Nelson i Boots 2008). Malgrat no existir
diferéncies significatives, d’acord amb els valors de RISES, el nimero de punts calents
sempre va ser molt elevat (major que 100) a les pastures de F. nigrescens (Figura 17).
En canvi, tot i que a les pastures de F. eskia el nimero de punts calents va ser forca
variable, els valors minims de punts calents (70 i 75) es van detectar en agquetes pastures
(Figura 17).

Per tal d’estudiar la proliferacié de balec, és a dir aquells individus no adults pero de
tamany mig, es van formar grups de balecs no adults proxims entre ells segons I’alcada
(Art. I1). Els resultats van mostrar que, de forma consistent amb els valors de RISES, les
pastures dominades per F. nigrescens presentaven una major freqiiencia de grups de
balec no adult de mida petita (algada mitja<10 cm). En canvi, els grups de balec no
adult de mida alta (alcada mitja>30 cm) van mostrar una freqliencia similar en pastures
dominades per F. nigrescens o F. eskia (Art. 11). Per tant, malgrat les associacions
positives entre el balec i F. nigrescens, la proliferacié de balec no sembla ser major en
pastures de F. nigrescens que en les de F. eskia. Aquests resultats doncs, suggereixen
que la supervivéncia del balec no adult, respecte al nombre d’individus inicialment
establerts, podria ser menor en pastures dominades per F. nigrescens (exposades a una
major pressio de pasturatge) que no pas en pastures de F. eskia. De fet, freqlientment, la
mortalitat d’especies de plantes disminueix de forma important quan s’incrementa
I’abundancia d’espécies veines no palatables (Smit et al. 2006; Van Uytvanck et al.
2008). La mortalitat derivada del pasturatge a més, podria dependre d’altres factors com
el tipus de bestiar ja que, per exemple, els herbivors de mida gran acostumen a ser

menys selectius a I’hora de menjar (OIff et al. 1999).
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a)

NigAmunt1 (145) NigAmunt2 (105)
NigAvall1 (118) NigAvall2 (115)
b)

EskAmunt1 (75) EskAmunt2 (140)
EskAvall1 (70) EskAvall2 (129)

Figura 17. Punts calents de balec no adult detectats en pastures de a) F. nigrescens i b) F. eskia.
Amunt i avall indica que la invasié de pastures per balec era pendent amunt o pendent avall
respecte a la posicié relativa de la pastura i del matoll, respectivament. EI nimero de punts
calents es mostra entre paréntesis. Article II.
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En resum, la invasio de pastures per balec estaria limitada primer per les dificultats dels
arbustos per establir-se en pastures i, posteriorment, per I’éxit en la proliferacid. Aixi,
en pastures dominades per I’espéecie no palatable F. eskia, I’establiment de balec estaria
limitat per la disponibilitat de tipus de coberta adients, i la resistencia associacional
podria actuar a un segon nivell, incrementant la supervivencia i la proliferacio
d’arbustos no adults en pastures. En canvi, tot i que les pastures dominades per F.
nigrescens podrien ser més susceptibles a la invasio per balec, la pressié de pasturatge
podria reduir considerablement la probabilitat d’exit de la proliferacié del balec en
pastures palatables. Aixi, malgrat el caracter preliminar dels nostres resultats, es
suggereix que canvis en el sentit de disminuir o aturar la pastura podrien augmentar la

proliferacio de balec, sobretot en pastures dominades per F. nigrescens.
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El foc com a determinant de la invasibilitat de pastures per

balec

El foc i el pasturatge mostren certs paral-lelismes en els seus efectes sobre els
ecosistemes, ja que ambdds pertorbacions alteren de forma significativa la biomassa, la
proporcid de plantes amb diferents trets funcionals i la composicio d’espécies (Bond i
Keeley 2005). Malgrat tot, també existeixen importants diferencies entre el foc i el
pasturatge. Aixi, el foc, a diferéncia del pasturatge, consumeix material
independentment de que sigui viu 0 mort, i a més sense restriccions referents a la

palatabilitat de les diferents espécies (Bond i Keeley 2005).

El foc és clau per entendre la invasio de pastures meésiques per arbustos (Briggs et al.
2005) i, en aquest sentit, el balec disposa de diversos trets funcionals que el fan
particularment ben adaptat al foc. Aixi, el balec mostra capacitat de rebrot després de
pertorbacions (Debussche et al. 1980) i, a més, les altes temperatures que s’assoleixen
amb els focs podrien estimular la germinacié de les seves llavors, com succeeix de
forma general en les lleguminoses (Bond i Keeley 2005). Malgrat aquestes adaptacions,
diferents pertorbacions amb foc en una mateixa comunitat de pastura poden tenir efectes
molt diferents sobre el recobriment de balec uns anys després de la pertorbacié (Art.
).

La severitat del foc sobre un determinat ecosistema ve determinada per la freqliencia de
la pertorbacio, la intensitat i el periode de I’any en qué té lloc. La frequéncia dels focs
s’ha relacionat de forma molt directa amb el procés d’invasio de pastures per arbustos,
ja que, per exemple, en pastures meésiques nord-americanes s’ha constatat que la invasio
per arbustos només s’evitaria a partir de focs frequents (Briggs et al. 2005). La
intensitat, la qual depén de la carrega de combustible i esta determinada principalment
pel pic de temperatura que s’assoleix i la seva durada, és un dels factors utilitzats més
frequentment per descriure els régims de pertorbacions (Sousa 1984). La intensitat del
foc pot determinar multitud de processos després de la pertorbacio, com I’establiment
d’especies, la germinacio del banc de llavors i també la competencia entre plantes
(Knox i Clarke 2006). El periode de I’any en qué té lloc el foc també podria afectar
I’establiment d’espécies després de la pertorbacid, i aixd degut a factors climatics com
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la temperatura o la precipitacié (Knox i Clarke 2006). Cal tenir en compte a més, que la
capacitat de rebrot de les especies després del foc no depén només de les
caracateristiques dels focs sin6 també d’altres factors com [I’estat fisiologic de les
plantes (edat, substancies de reserva) i de les condicions ambientals després dels focs
(Canadell et al. 1991). Tots aquests factors mostren interaccions complexes que fan que
sovint sigui molt dificil poder-los considerar de forma individual (Kayll i Gimingham
1965).

Els nostres resultats posen de manifest que la freqiiéncia dels focs i I’edat del balec
abans de la pertorbacio podrien ser els principals determinants de la invasibilitat de
pastures per balec després del foc. En altres estudis ja s’ha evidenciat que la fregliéncia
dels focs pot condicionar I’expansié dels arbustos en pastures (Heisler et al. 2003;
Roques et al. 2001). En el nostre cas, en unes pastures de la serra de Madres, el
recobriment de balec 4 anys després d’un foc controlat repetit va ser un 10% mes baix
que el de després d’un foc controlat previ en els mateixos transectes (Art. I11). Per tant,
realitzar focs controlats frequents podria reduir la proliferacio d’arbustos en pastures, tal

I com succeeix a les pastures nord-americanes (Briggs et al. 2005).

A mes de la gestio amb focs controlats i focs controlats repetits, la zona va ser afectada
per un incendi cremant arees on el balec tenia diferents edats (20 o 5 anys) abans del
foc. Tot i que es desconeix el comportament real del foc, la intensitat del foc va ser
pressumiblement més alta en zones on el balec tenia més edat, basicament per una
major carrega de combustible. Tot i que la intensitat del foc disminueix la capacitat de
rebrot d’algunes espécies (Moreno i Oechel 1993), el recobriment de balec 4 anys
després de I’incendi va ser gairebé un 15% major en les zones on el balec tenia més edat
abans de la pertorbacio (Art. I11). Aixi, els nostres resultats suggereixen la importancia
de I’edat dels arbustos abans del foc, o de variables estretament relacionades amb I’edat
com poden ser la mida o la biomassa (Gonzaélez et al. 2007; Lloret i Lopez-Soria 1993;
Moreno i Oechel 1993; Quevedo et al. 2007), com a possibles determinants tant de la
capacitat de rebrot com de la supervivencia després del foc. Assumint una major
intensitat de foc en els incendis (que van tenir lloc a I’estiu) que en els focs controlats
(que van tenir lloc a I’hivern), les poques diferencies en el recobriment de balec també

semblen suggerir que la intensitat del foc o el periode de I’any quan té lloc la
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pertorbaci6 podrien jugar un paper més secundari en determinar la proliferacio de balec

en pastures que no pas el que tenen la frequéncia del foc i I’edat dels arbustos.

Com que el foc, a més, disposa de capacitat per canviar la composicio de la vegetacio
(Bond et al. 2005), les pertorbacions amb foc podrien afectar indirectament la
proliferacio del balec en pastures mitjangant canvis en la composicio floristica (Art. 1 i
I1). Per tant, en el futur, caldria avaluar si després de diferents pertorbacions amb foc
tenen lloc canvis importants en la composicio floristica de les pastures i, en cas que aixi
sigui, avaluar si aquests canvis presenten potencial per incrementar o disminuir la

invasibilitat de les pastures cremades per balec.

Els patrons espacials del balec van mostrar ser dependents de la pertorbacié amb foc
(Art. 111), pero el recobriment de balec sempre va presentar estructures espacials
formant taques. Les escales de patré van ser molt estables (0.8-0.9 m) en aquestes
comunitats de pastures dominades per Festuca ovina, pero en canvi, les mides de les
taques de balec van demostrar ser més sensibles a les diferents pertorbacions amb foc.
Aixi, la mida de les taques de balec després d’incendis i focs controlats repetits es va
reduir a la meitat respecte a la de després d’un foc controlat (0.5 m i 1 m,
respectivament). Aquests resultats podrien tenir implicacions en la disminucio de
superficies de pastures emmatades per balec, la reduccié del risc de propagacio
d’incendis, I’afavoriment de I’ocupacié d’habitats per ocells (Pons et al. 2003) i als
augments en la productivitat de pastures o la biodiversitat vegetal (Rigolot et al. 2002).
Tot i aixo, cal tenir en compte que dur a terme focs repetits, de retruc, podria també
tenir efectes negatius sobre altres processos claus de I’ecosistema, com poden ser
I’emmagatezematge de carboni al sol o la disponibilitat de nitrogen, i que caldria, per

tant, tenir en compte.
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Lainvasio de pastures de muntanya per arbustos i els seus

efectes sobre el segrest de C

Contingut de C

El contingut de C de pastures mesiques supraforestals emmatades amb diferents tipus
funcionals d’arbustos, conifera (ginebrd) o lleguminosa (balec), va ser de I’ordre d’uns
4 a 5 kg m™ superior al de les pastures sense matolls, principalment degut a que els
arbustos van mostrar una major biomassa aéria, subterrania i fullaraca que la pastura
(Figura 18).
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Figura 18. Contingut de C emmagatzemat en diferents compartiments (biomassa aeria i
subterrania, fullaraca i sol) pels diferents tipus funcionals de plantes (conifera, Ileguminosa i
pastura). Figura elaborada a partir dels resultats de I’ Article IV.
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Segons Jackson et al. (2002), I’emmatament de pastures mesiques a les praderies
americanes podria comportar una perdua neta de C edafic tant remarcable que, fins i tot,
podria superar els guanys de C derivats de la biomassa dels arbustos. En canvi, a la
peninsula Iberica, el contingut de C al sol mineral (SOC) sota arbustos (balec i ginebro)
no va ser inferior al SOC sota pastures mesiques proximes, i fins i tot va augmentar en
els primers centimetres de sol (Art. 1V). Aixi, considerant un augment lineal amb el
temps d’emmatament, es va estimar que I’augment de C en els primers 15 cm de sol va
ser de I’ordre de 28-42 g m™? any™, del mateix ordre als trobats per Jackson et al. (2002)
després de I’emmatament de pastures arides. En zones temperades, Schlesinger (1997)
cita una acumulacié de SOC d’entre 21-55 g C m™ any™, per a zones agricoles
abandonades o per zones que recuperarien la vegetacio original després d’una
pertorbacio. En zones amb clima subtropical, amb precipitacié anual de 715 mm i
temperatura anual de 22° C, s’han obtingut taxes d’acumulacié de 12-43 g C m? any™
(Liao 2004).

Mecanismes en els processos d’acumulacié de C al sol

Com a consequéncia de la major biomassa d’arrels dels arbustos en fondaria,
I’emmatament de pastures presenta potencial per emmagatzemar C en profunditat al sol
(Jobbagy i Jackson 2000; Jackson et al. 2002). Malgrat aixo, sovint, el C organic
després de I’emmatament es concentra en els horitzons més superficials del sol (Art. IV;
Hibbard et al. 2001; Smith i Johnson 2003). L’augment de SOC en les capes
superficials del sol podria ser degut a canvis en algun, o bé a una combinacié, dels
seguents processos: (1) més entrades de C a partir de la fullaraca o d’arrels dels
arbustos; (2) una reduccio de la qualitat de la materia organica després de I’emmatament

0 (3) un microclima menys favorable per la descomposicio sota els arbustos.

Tot i que sovint I’emmatament comporta un augment de la produccio de fullaraca (Van
Auken 2008), en el nostre estudi la produccio de fullaraca anual dels arbustos i de la
pastura de Festuca eskia va ser similar (Art. V). Ademés, la producci6 d’arrels estimada
pel métode ingrowth, en els primers 15 cm de sol va ser molt superior sota pastura que
sota arbustos (Art. V). Juniperus communis, va mostrar la menor produccié d’arrels i

major SOC (Art. IV i V). Aquests resultats apunten que el major contingut de C en els
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15 cm superficials de sol sota els arbustos no sembla poder-se explicar només per una

major produccié de fullaraca o d’arrels.

La composicié quimica (qualitat) de la fullaraca i les arrels dels diferents tipus
funcionals de plantes determina la taxa de la seva descomposicio (Prescott 2005; Silver
i Miya 2001). Les diferéncies en la composicidé quimica de fullaraca i d’arrels entre
pastura i arbustos van ser importants (Art. V). Tot i aix0, mentre que van existir
diferéncies molt clares en la lignina entre la fullaraca de pastures i arbustos, amb un
major contingut de lignina als arbustos, aquestes diferéncies no van ser tant evidents en
el cas de les arrels (Art. V). Les arrels de graminies (Festuca eskia) van tenir una
descomposicié molt inferior a la de les arrels de lleguminosa i semblant a les de la
conifera (Art. V). Algunes raons que poden explicar la baixa descomposicié de les
arrels de les graminies podrien ser: (i) un valor similar de lignina entre arbustos i
pastura i (ii) uns valors molt baixos de C extractable amb aigua en les de graminia.
Encara més sorprenent, pero, va ser la descomposicié lleugerament superior de les arrels
de conifera que la de les de graminia, tot i tenir les relacions C:N i lignina:N més altes i
mostrar immovilitzacié de N. Segons Silver i Miya (2001), el contingut de Ca tan alt en
les arrels de conifera (Art. V) pot afavorir la seva descomposicié. En canvi, la major
descomposicio de les arrels de lleguminosa pot ser deguda a la seva elevada

concentracio de N (Vivanco i Austin 2006).

Les diferéncies en el microclima entre pastura i arbustos, menys favorable per la
descomposicio sota els arbustos, podrien ser un factor que expliqués el major contingut
de SOC després de I’emmatament. De fet, la temperatura acumulada del sol va ser
considerablement major sota pastura que sota els dos tipus d’arbustos (Art. V), tal i com
s’ha constatat en altres localitats després de la invasio de pastures per plantes llenyoses
(McKinley et al. 2008; McCarron et al. 2003; Smith i Johnson 2004). Malgrat les
diferencies en la temperatura del sol entre pastura i arbustos, pero, la descomposicio
d’arrels sota lleguminosa o sota pastura va ser semblant (Art. V), evidenciant que el
microclima juga un paper secundari en la descomposicio d’arrels respecte a la qualitat
d’aquestes (Silver i Miya 2001).

Pel que fa a la descomposicid de fullaraca, es va comprobar que les fulles seques de

graminies es van descomposar molt més rapid que les d’arbustos (conifera i
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lleguminosa), amb diferéncies detectades a partir del primer mes i fins al final de
I’experiment (Figura 19; Art. V). A més de possibles diferéncies en trets funcionals com
la resisténcia de les fulles (Gallardo i Merino 1993; Cornelissen et al. 2003), la
composicié quimica de la fullaraca pot explicar les diferéncies observades en la
descomposicio. Com que només es va detectar acumulaci6 neta de N en la
descomposicio de fullaraca de conifera i a més aquesta fullaraca va mostrar una relacio
N:P molt baixa, la descomposicio de la fullaraca de conifera pot estar limitada pel N. En
canvi, la fullaraca de lleguminosa (de fet en ser un arbust afil-le, branques d’un diametre
inferior a 10 mm) va mostrar una relacio N:P molt alta, que va superar el limit (N:P >
15) proposat per Prescott (2005) com a indicador de la limitacio per P de la
descomposicio. A més, la fullaraca de lleguminosa va mostrar acumulacio neta de P en
la seva descomposicio. En general, doncs, els arbustos produeixen fullaraca de poca
qualitat, amb altes concentracions de lignina i baixes concentracions de N (a la conifera)
0 P (a la lleguminosa). Aquests resultats reflecteixen la importancia dels trets de les
plantes com a determinants de la qualitat de la fullaraca i de la seva posterior

decomposicio (Cornwell et al. 2008).
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Figura 19. Pes de fullaraca remanent (%) segons el temps d’incubacio per fullaraca de conifera,
lleguminosa i pastura descomposant sense barreges d’altres fullaraques. Figura elaborada a
partir dels resultats de I’ Article V.
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A partir d’estudis experimentals s’ha comprovat que les taxes de descomposicié d’una
determinada fullaraca es poden modificar quan es troba en barreja amb altres tipus de
fullaraca (Gartner i Cardon 2004). Com després de I’emmatament i per un periode més
o menys llarg les espécies de graminia coexisteixen amb el matoll, es va avaluar la
descomposicio de fullaraca de pastura i arbustos (balec i ginebrd) en barreges de totes
les possibles combinacions de dos tipus de fullaraca (Art. V). Després de cada mostreig
es separaven les restes de cada especie i es pesaven. La descomposicid de la fullaraca
d’ambdds arbustos es va incrementar de forma destacable quan es va barrejar amb la
fullaraca de pastura (Figura 20). En canvi, la descomposicié de la fullaraca de graminies
no es va veure afectada per les barreges. Les diferéncies en la qualitat de la fullaraca
entre tipus funcionals de plantes podrien explicar aquests efectes de les barreges en la

descomposicio.

Sembla, doncs, que d’entre tots els possibles canvis en els processos d’acumulaci6 de C
després de la invasio de pastures per arbustos (quantitat, qualitat i microclima), els
canvis en la qualitat de la fullaraca serien els principals reguladors dels increments de
SOC sota arbustos. ElI major SOC sota conifera que sota lleguminosa també podria ser
degut, en part, a I’efecte del microclima en les barreges de fullaraca. Aixi, a mesura que
els arbustos creixen, la pastura esdeve comparativament més abundant sota lleguminosa
que sota conifera, ja que el creixement prostrat d’aquesta darrera cobreix més el sol i
impedeix I’entrada de llum. Aquest fet podria afectar el segrest de C, basicament de
dues formes: (i) després de la invasio de pastures per conifera, I’absencia de pastura sota
conifera no permet la barreja d’aquestes fullaraques i no possibilita I’efecte estimulador
de la pastura en la descomposicio de la fullaraca de conifera. En canvi, la pastura, més
abundant sota lleguminosa, podria estimular la descomposicié de la fullaraca de
lleguminosa; (ii) la menor cobertura de pastura sota conifera que sota lleguminosa
permetria el contacte i la barreja entre el sol i la fullaraca (Throop i Archer 2007), i per
tant, podria accelerar la incorporacio de la fullaraca al sol mineral de sota la conifera.
L’efecte combinat dels factors (i) i (ii) resultaria en un increment del SOC sota la
conifera respecte a la lleguminosa. Cal considerar, a més, que en les localitats
estudiades la conifera tenia més edat que la lleguminosa (Art. IV i V). Aquest fet podria
ser degut a les diferents estrategies de colonitzacio entre els arbustos: la conifera es

dispersa a partir d’ocells (Jordano 1993; Garcia et al. 2001), mentre que la lleguminosa
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depen del seu creixement clonal o la dehiscéncia explosiva de

(Debussche et al. 1980).
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Figura 20. Pes de fullaraca remanent (%) segons el temps d’incubacié per a cada tipus de
fullaraca (conifera, lleguminosa i pastura) descomposant sola 0 amb barreges amb els altres
tipus de fullaraca. Article V.
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Efectes del tipus funcional de planta sobre la recalcitrancia del C del sol

El C organic en fondaria va ser similar entre pastura i arbustos (Figura 21). El tipus
funcional de planta va influenciar la qualitat de la matéria organica del sol dels primers
centimetres de sol: aixi, la relacié C:N, un indicador de la qualitat de la matéria organica
(Prescott 2005), va ser menor en els primers 15 cm de sol sota la lleguminosa (Figura
21).
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Figura 21. Distribuci6 en fondaria del C organic del sol (a) i de la relacio C:N (b) pels diferents
tipus funcionals de plantes. Article IV.

La matéria organica no hidrolitzable amb acid ha estat considerada com una estima de la
fraccio recalcitrant (Rovira i Vallejo 2002; Tan et al. 2004) i la seva quantitat ha estat
utilitzada com a una mesura del reservori no actiu de la matéria organica (Six et al.
2002; Paul et al. 2006). Aixi, I'index de Recalcitrancia del C (RIC) del sol es va
calcular com el quocient entre la fraccio recalcitrant del C (obtinguda mitjancant una
hidrolisi acida) i la fraccié del C total. EI RIC dona una idea del percentatge de C que és
més dificilment descomposable (més recalcitrant), respecte del C total. Analogament,
pel N es va calcular I’'Index de Recalcitrancia del N (RIN) del sol. En conjunt, malgrat
les diferencies en la composicié quimica de la fullaraca i de les arrels entre diferents
tipus funcionals de plantes (Art. V), els resultats obtinguts en [I’analisi de la
recalcitrancia suggereixen que I’emmatament no comporta grans canvis en la qualitat
bioguimica de la matéria organica del sol, ja que els valors de RIC i RIN eren forca
similars entre pastura i arbustos (Figura 22). El fet que el RIC sigui forca constant en
fondaria suggereix que la qualitat de les entrades de C organic és homogenia en els

primers 50 cm del sol. En canvi, els augments del RIN en fondaria podrien explicar que
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la mineralitzacio de C del sol en fondaria en les pastures de muntanya esta limitada pel
N disponible, tal i com troba Garcia-Pausas et al. (2008) en incubacions de laboratori de

mostres de sol d’horitzons superficials i profunds.
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Figura 22. Distribucié en fondaria de I’index de Recalcitrancia del C (RIC) (a) i de I’index de
Recalcitrancia del N (RIN) (b) pels diferents tipus funcionals de plantes. Article 1V.

Efectes del canvi climatic sobre el segrest de C

A escala regional, la resposta positiva del C del sol a la precipitaci6 s’ha relacionat amb
un increment de la produccié de la biomassa aeria o subterrania (Paruelo et al. 1998); i
la resposta negativa a la temperatura, a I’efecte d’aquesta variable climatica sobre la
descomposicio (McDaniel i Munn 1985; Paruelo et al. 1998). En regions sense déficit
hidric i un rang de temperatures situat en la banda baixa de I’0ptim pel creixement
vegetal, tant la produccié com la descomposicié augmenten amb la temperatura, perd
els increments relatius en la descomposicié son més alts (Schlesinger 1997; Kirschbaum
2000). Aixi, una relacio inversa entre el SOC i la temperatura mitjana del lloc s’ha
constatat repetidament en estudis en pastures a escala regional (Burke et al. 1989;
Paruelo et al. 1998). A les zones de muntanya, com els Pirineus, aquesta relacio esta
matisada per I’efecte combinat de I’orientacié i I’altitud (Garcia-Pausas et al. 2007), de
manera que en exposicié nord I"augment de SOC en altitud podria estar regulat per
I’efecte de la temperatura en la produccid, mentre que en posicions solana, el SOC no
variaria en altitud per un efecte semblant de la temperatura en la producci6 i la
descomposicio (Garcia-Pausas et al. 2007). Els nostres resultats, a una escala regional

més amplia, mostren una tendencia inversa entre el contingut de C organic o de N dels
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primers horitzons i la temperatura mitjana del lloc (Figura 23, Art. 1V). EI C o el N

recalcitrant també mostra un patr6 semblant (dades no mostrades).
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Figura 23. Relacio entre el C (SOC) i el N (SN) del sol i la temperatura pels diferents tipus
funcionals de plantes, en diferents fondaries (de 0 a 15 cm, de 15 a 30 cm i de 30 a 50 cm). El
text “[lleguminosa]” (Fig. 23-B) indica que la recta que es presenta correspon només a la
lleguminosa. En la resta de casos, la recta correspon a tots els tipus funcionals de plantes.
Article IV.

En la bibliografia existeix una certa controversia sobre si la taxa de descomposicié en
relacié a la temperatura és igual per la materia organica total i la fraccid recalcitrant.
Aquesta pregunta es rellevant en un context de canvi climatic ja que segons el
comportament de la fraccio recalcitrant, I’augment de CO, podria accentuar-se. Hi ha
autors gque defensen que un augment de temperatura afectaria per igual la descomposicio
de la fraccio recalcitrant i la total (Fang et al. 2005), mentre que altres apunten que la
fraccid recalcitrant seria més sensible als augments de temperatura (Knorr et al. 2005;
Bol et al. 2003). El nostre estudi, realitzat en un context clarament diferent de la
modelitzacié o d’experiments de laboratori, afegeix una variable més: la qualitat de la
matéria organica. Aixi, pel que fa als sols sota conifera o sota pastura, ambdues
fraccions total i recalcitrant, tant de C com de N, disminueixen de forma similar amb un
augment de la temperatura (augment estimat a partir de les diferents localitats
estudiades). En canvi, en els primers horitzons dels sols sota lleguminosa, la fraccio

recalcitrant, tant de C com de N, va disminuir amb més forca que la total en relacio a
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I’augment de temperatura. Aixi, la relaci6 entre ambdos fraccions, RIC o RIN, va
mostrar una disminucioé amb la temperatura nomes en la lleguminosa, pero no en la resta

de tipus funcionals de planta (Figura 24; Art. IV).

Per tant, la qualitat de les entrades de la lleguminosa podria estimular la descomposicid
relativa dels estocs recalcitrants respecte als totals del sol. Aquests resultats tenen, com
a minim, dues importants implicacions. Primer, fan palés que un hipotetic increment de
temperatura com a conseqliencia del canvi climatic podria comportar una major perdua
de C recalcitrant sota la lleguminosa. | segon, posen de manifest que el tipus funcional
de planta podria interactuar amb factors del canvi climatic i afectar de forma diferent el

segrest de C.
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Figura 24. Relacié entre I’index de Recalcitrancia del C (RIC) i I’index de Recalcitrancia del N
(RIN) del sol i la temperatura pels diferents tipus funcionals de plantes, en diferents fondaries
(de 0 a 15 cm, de 15 a 30 cm i de 30 a 50 cm). El text “[lleguminosa]” (Figs. 24-A, B, D i E)
indica que la recta que es presenta correspon només a la lleguminosa. Article V.
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Conclusions finals

1-

L’ analisi dels patrons espacials del balec i les pastures ha revelat que els
processos a petita escala, com la competencia i la facilitacié, son crucials per
entendre la dinamica de la invasio de pastures de muntanya per balec.

La resistencia associacional no sembla explicar I’establiment del balec en
pastures, ja que aquest apareixia amb més frequéncia allunyat de I’especie de
pastura no palatable Festuca eskia. Tot i aix0, la resisténcia associacional si que
podria contribuir a I’éxit de la proliferacio del balec en pastures no palatables,
tot reduint la seva mortalitat a traves d’una menor pressio de pasturatge.

La major frequéncia d’aparicid del balec prop d’espécies palatables (Festuca
nigrescens i, en menor grau, Agrostis capillaris) podria indicar I’existéncia de
mecanismes indirectes de facilitacio mediats pel pasturatge, amb una major
fregliéncia d’interaccions positives entre plantes en zones amb una major pressio
de pasturatge.

Malgrat la major susceptibilitat a la invasié per arbustos i el major nombre de
grups d’individus no adults de mida petita establerts en pastures palatables de F.
nigrescens respecte a les no palatables de F. eskia, el balec no adult podria
presentar majors taxes de mortalitat en les pastures palatables dominades per F.
nigrescens degut al pasturatge, en el régim actual de pastura.

La repeticio de focs controlats cada quatre anys podria reduir la proliferacio del
balec en pastures de muntanya de manera similar a la d’un incendi.

La proliferacié d’arbustos, especificament balec o ginebrd, no disminueix el
contingut de C del sol mineral de les pastures de muntanya. De fet, s’estima una
taxa d’augment de C als primers 15 cm de sol com a conseqiiencia de
I’emmatament de I’ordre de 28-42 g m? any™.

Si es considera la biomassa aéria i subterrania i la fullaraca, el C segrestat en les
pastures emmatades seria d’uns 4 a 5 kg m superior al de les pastures. No
obstant, aquest C és molt vulnerable a les pertorbacions.

La invasié de pastures per arbustos comporta un canvi tant de la quantitat i
qualitat de la fullaraca i les arrels com del microclima. D’entre aquests factors,
la major recalcitrancia de la fullaraca dels arbustos podria determinar els
increments de C organic en els horitzons superficials del sol després de

I’emmatament. A meés, com la descomposicio de la fullaraca de la lleguminosa i
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la conifera esta limitada pel P i el N respectivament, quan la fullaraca d’arbustos
es barreja amb la de pastura, augmenta de forma destacable la seva
descomposicio.

Un augment de la temperatura, com a conseqiiencia del canvi climatic, podria
comportar una disminucié del C organic del sol tant de la pastura com dels
arbustos. No obstant, el tipus funcional de planta podria afectar de forma
diferent el segrest de C, ja que la fraccié recalcitrant de la materia organica del
sol sembla més sensible que la total a increments de temperatura només en sols
sota lleguminosa, a diferéncia d’aquells sota conifera o pastura que van presentar

un comportament similar en les dues fraccions.





