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CAPITULO I. INTRODUCCION

l.1. LOS HUMEDALES Y LOS HELOFITOS

I.1.a. Los humedales y su fisonomia

De las muchas definiciones de humedal que trae cada libro sobre el tema
(Gonzalez Bernaldez, 1992; Mitsch & Gosselink, 2000; Keddy, 2000; Lewis,
2001), elijo la del Convenio Ramsar (www.ramsar.org) por tratarse de un

acuerdo internacional de 138 paises: "zonas de marisma, turba o agua,
naturales o artificiales, permanentes o temporales, con agua estancada o
corriente, dulce o salada y que pueden llegar a incluir zonas de agua marina
cuya profundidad no excede los seis metros". Es, como se ve, una definicion

muy poco restrictiva.

Los humedales, por tanto y como se deduce de la definicion precedente, estan
compuestos por agua temporal o permanentemente. Pero el agua sola no
puede caracterizar un paisaje. Le faltan las fronteras, los motivos de referencia,
las sefas de identidad, todo lo que hace reconocible un paisaje. En esa
definicion de Ramsar se echa en falta algo... las plantas. Las plantas,
especificamente las Fanerégamas, con su desarrollo generalizado por las
distintas zonas de un humedal, son los elementos que le dan su aspecto
caracteristico. Las plantas superiores y el agua son el rostro del humedal. El
humedal es la mezcla de agua y plantas; por eso, no es extrafio que en
muchos humedales se hable de "ojos", combinando ese sinbnimo de manantial

y de concavidades faciales.

Asi que la fisonomia, el aspecto del humedal viene dado por la combinacién de
plantas y agua. Sin unas y otras, no hay humedal. Tan importantes son las
plantas en la fisonomia de los humedales que muchas de las clasificaciones de
humedales se han elaborado atendiendo a sus comunidades vegetales

dominantes, como hace la Directiva Europea de Habitats 92/43/CEE. Las



clasificaciones mas elementales de humedales (Keddy, 2000: p. 18) se basan
en su componente vegetal. Asi, el ecélogo canadiense nos habla de: swamps,
marshes, fens y bogs, términos todos ellos de dificil traduccion al espariol o al
portugués. Segun Keddy, un swamp seria un humedal dominado por arboles
cuyos suelos encharcados carecen de turba. En un marsh lo predominante son
las plantas herbaceas, pero sus suelos carecen de turba. Un bog es un
humedal en el cual predominan los esfagnos, los cuales se asientan sobre
suelos muy turbosos y de gran espesor. Un fen, por ultimo, es un marsh
turboso. Obviamente, esta clasificacion es una simplificacion demasiado tosca,
pero lo que me interesa resaltar ahora es su base fundamentalmente botanica.
O dicho de otro modo, es el paisaje vegetal lo que caracteriza los distintos tipos

de humedal.

Sin embargo, no es demasiado habitual en Espafia que los humedales se
estudien desde el punto de vista del paisaje vegetal (pero véase el libro de
Cirujano & Medina, 2002). Esta Tesis Doctoral va a abordar el componente
vegetal que da su fisonomia caracteristica a uno de los humedales espafioles

mas conocidos: Las Tablas de Daimiel.

I.1.b. Los heléfitos y su papel ecolégico en los humedales

Las plantas acuaticas emergentes, o heldfitos, enraizan en el suelo y tienen las
partes basales del tallo sumergidas en el agua, pero las hojas, la porcion
fotosintética del tallo y los 6rganos reproductivos son aéreos. El suelo es su
fuente exclusiva de nutrientes. La mayor parte de los heldfitos son plantas

monocotileddneas.

A los humedales, los heldfitos no sélo aportan su fisonomia caracteristica, sino

también contribuyen poderosamente a:

1°) Aumentar en cantidades significativas la transpiracion local (Sanchez
Carrillo et al., 2004).
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2°) Limitar la evaporacion porque su distribucion en manchas reduce el

recorrido del viento y el efecto de éste (Anderson & Idso, 1987).

3°) Condicionar los movimientos del agua superficial por el humedal,
obstaculizando su decurso e empujandola indirectamente por caminos
preferenciales (Kadlec & Knight, 1996).

4°) Modificar el ambiente quimico de los sedimentos por la actividad radicular
(Mitsch & Gosselink, 2000).

5°) Aportar nutrientes al humedal durante su descomposicion (Mason & Bryant,
1974).

6°) Aumentar los sedimentos mediante los restos de su frecuentemente lenta
descomposicién, contribuyendo poco a poco a colmatar el humedal, si no hay

exportacion de materiales (Cronk & Fennessy, 2001).

7°) Ser un refugio para multitud de animales, tanto de vida aérea como
acuatica, bien contra depredadores, bien para ocultar la cria (Dykyjova & Kvet,

1978 y www.ramsar.org).

I.1.c. Los niveles de organizacion y las escalas de observacion

Para empezar, conviene distinguir claramente entre niveles de organizacion y
escalas de observacion. El nivel de organizacion es el lugar que se ocupa en
una jerarquia bidtica (por ejemplo, organismo, poblacion, metapoblacion, etc.).
La escala es la dimensidon espacial o temporal de un objeto o de un proceso

(por ejemplo: metros, kildbmetros, dias, afios, etc.) (Turner et al., 2001).

La biosfera se puede estructurar en niveles de organizacién (Allen & Hoekstra,
1992): desde el nivel de organizacion individual, al de poblacién y, de ahi, al
conjunto de poblaciones o metapoblacion (Hanski, 1999). Dado el caracter

fisondmico de las formaciones vegetales de algunas plantas superiores, como
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los heldéfitos en los humedales (véase el Apartado |.1.a), las metapoblaciones
de varias especies de estos heldfitos en un habitat determinado acaban
constituyendo el paisaje de una zona humeda, cuyas relaciones ecolégicas se
derivan de interacciones multiples que suceden a distintas escalas espacio-

temporales (Levin, 1992).

La biologia de las especies, que hasta recientemente se estaba limitando al
estudio de organismos individuales y a la obtencion de vagos valores promedio
que se erigian en la "biologia de la especie X", no puede ya reducirse al estudio
de los individuos. Los desarrollos recientes de la ecologia en la ultima década
han mostrado como el crecimiento modular de las especies y su estructuracion
en manchas se influyen mutuamente (Turner et al., 2001) y cédmo los
desequilibrios en un nivel de observacién (el individuo) se pueden reequilibrar
en otro (la mancha o el paisaje) (Sanderson & Harris, 2000). De este modo, lo
que antiguamente se consideraba como fundamental en la ecologia, el balance
de la naturaleza (Williams, 1964), ha pasado a ser sustituido por la dinamica
jerarquica de las manchas (Wu & Loucks, 1995) como paradigma del

funcionamiento de las comunidades biolégicas.

En la biologia de las especies se suelen estudiar habitualmente la morfologia,
anatomia, la fenologia, el ciclo vital, la reproduccion y, menos a menudo, la
fisiologia de las mismas (Landolt & Kandeler, 1986, 1988; Lis-Balchin, 2002;
Rodewald-Rudescu, 1974). En este ultimo caso, y dadas las dificultades que
suele haber para mantener en crecimiento controlado a la mayoria de las
especies y el coste desmesurado de ese mantenimiento, los datos de la
fisiologia suelen proceder de un numero muy limitado de representantes de los
grandes grupos de plantas. Eso no sucede con los datos anatomo-morfolégicos
y reproductores, pues constituyen el nucleo de la descripcion taxonémica de
cada especie. Lo que ya resulta menos frecuente es que los estudios de
anatomia y reproducciéon se hagan cuantitativos, con objeto de evaluar la
variabilidad fenotipica de la especie. Sin embargo, en las dos ultimas décadas
se ha generalizado el concepto de plasticidad fenotipica de las especies
(Schlichting, 1986) como medio para entender mejor las adaptaciones de una

especie a los siempre cambiantes ambientes en que suele vivir. Esto es aun
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mas util en el caso de especies que residen en humedales, como los helo6fitos,
debido al caracter fluctuante de éstos -y mas en Espafia, donde la irregularidad
inherente al clima mediterraneo (Grove & Rackham, 2000) supone siempre
unas restricciones y una imprevisibilidad notables en la disponibilidad de agua
en los humedales-. Las plantas deben adaptarse a esa impredicibilidad y lo
consiguen gracias a la plasticidad fenotipica. Un estudio sobre la biologia de
las especies en ambientes fluctuantes no puede obviar la plasticidad fenotipica,
aunque no la llamen asi. Resulta practicamente obligado el tenerla en cuenta,
bien sea de modo implicito (Cirujano & Medina, 2002, sobre la flora acuatica de
Castilla-La Mancha) o explicito, como se pone de manifiesto en el extenso
estudio sobre las especies de heldfitos en los estanques de acuicultura

piscicola de la antigua Checoslovaquia (Dykyjova & Kvet, 1978).

Por otro lado, la heterogeneidad espacial es clave en el funcionamiento de los
ecosistemas individuales y de los grupos de ecosistemas. Los paisajes son
mosaicos de manchas que difieren en propiedades ecoldgicas clave. El
tamano, la forma, la conectividad y la configuracion de las manchas en un
paisaje influyen sobre las interacciones entre ellas. Las manchas grandes, por
ejemplo, suelen contener mayor heterogeneidad de recursos, pero menor
proporcion de habitat marginales (Turner et al., 2001). La forma y la
conectividad de las manchas afecta a su tamafo relativo y sobre la
heterogeneidad de forma distinta a como lo hacen los organismos individuales
(Chapin et al., 2002). La distribucién de las manchas en un paisaje es
importante porque determina la naturaleza de las transferencias de materiales y
el efecto de las perturbaciones sobre manchas adyacentes (Forman, 1995).
Los bordes de las manchas muestran propiedades diferentes de las
observables en el centro de ellas, de modo que las diferencias entre
manchas en los cocientes borde:area -debidas al tamafio y a la forma de la
mancha- afectan a las tasas promedio de los procesos ecolégicos en cada

mancha.

Resumiendo, una biologia adecuada al estado actual de conocimientos
botanicos y ecologicos debe considerar, al menos, varios niveles de

organizacion de la especie: el individual, el poblacional y el del ecosistema.
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Cada uno de esos niveles se puede y se debe estudiar a distintas escalas de
observacion espacio-temporal con objeto de poner de manifiesto su variabilidad
y las respuestas que produce a los cambios exteriores. Esta clase de enfoques
ha sido uno de los temas ecoldgicos mas desarrollados durante el ultimo cuarto
de siglo, tanto en ambientes terrestres (Levin, 1976) como en los acuaticos
(Allen, 1977), pero durante la década pasada experimenta el impulso que ahora
reconocemos en botanica acuatica tras las sugerencias de Farmer & Adams
(1989) y Duarte & Kalff (1990).

En realidad, el presente intento de sintesis es analogo, pero mas ambicioso, al
que esta siguiendo la serie publicada en el Journal of Ecology inglés, titulada

desde muy antiguo Biological Flora of the British Isles. En ella, no sélo se

describe pormenorizadamente cada especie, sino que se aporta un gran
numero de datos, a menudo de caracter cuantitativo, sobre su morfologia,
crecimiento, reproduccion y autoecologia. Y eso es lo que me propongo hacer
en mi Tesis Doctoral, estudiando las plantas de las tres especies principales de
heldfitos de un humedal espafiol muy caracteristico, Las Tablas de Daimiel, a
nivel individual, de mancha y de todo el humedal (Fig. 1). Las escalas de
observacion temporal seran el mes, la estacidon del afo, el afio y los cambios a
largo plazo durante los ultimos 56 afos. Las escalas de observacion espacial
seran las manchas de pequeino tamano (< 0,1 Ha), que se muestrearan
directamente y las manchas superiores a 0,25 Ha, que se estudiaran a partir de

fotografias aéreas.

Las especies objeto de estudio son las principales que definen el paisaje de
Las Tablas: el carrizo (Phragmites australis), la masiega (Cladium mariscus) y
la enea (Typha domingensis). Sin entender la biologia de estas especies en
Las Tablas, no se puede llegar a entender el funcionamiento del humedal, y
ése es el motivo principal que me ha impulsado a enfrentarme a este tema de

Tesis Doctoral.
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Planta individual

VVA{?V Mancha (poblacion)

('t
Manchas (metapoblacion)
%/ t

Hum edal

Figura 1. Niveles de observacion bioldgica de los heléfitos en Las Tablas de Daimiel.
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|.2 DESCRIPCION BOTANICA DE LAS ESPECIES

Las descripciones botanicas de caracter taxondmico, como las que vienen a
continuacion, tienden a fijarse en la parte aérea de la planta. Sin embargo, para
la biologia de los individuos y el crecimiento de las poblaciones de estas
especies, tan importante es la parte aérea como la subterranea, pues de ésta
ultima dependen en muchas ocasiones la reproduccidon y la dispersion mas
exitosas de la especie. Por eso, he creido conveniente incluir también una
caracterizacion de las partes subterraneas de las especies y, brevemente,

describir su dinamica anual.

Phragmites australis (Cav.) Trin. Ex Steudel, Nomencl. Bot., ed 2, 2: 324
(1841)

Arundo australis Cav.

Familia Gramineae (Gramineas)

Planta perenne, con rizomas largos, lefiosos, cubiertos por escamas coriaceas.
Tallos de hasta 4 m de altura, y de hasta 2 cm de diametro, generalmente
simples; ocasionalmente con tallos decumbentes que enraizan en los nudos y
producen nuevos vastagos aéreos. Hojas de hasta 50 x 3,5 cm, con limbo
plano, canaliculado, glabras, con el margen ligeramente dirigido hacia arriba y
escabrido, mas o menos glaucas. Inflorescencia en panicula de 10-30 cm, laxa,
de ovoidea a oblongoidea, con ramas erectas, pardo-violacea. Pedunculos de
las espiguillas dirigidos hacia arriba y escabridos. Espiguillas de 9-13 mm.
Glumas glabras, la inferior de 3,5-5 mm, ovado lanceolada; la superior de 4-8
mm, lanceolada, con 1-3 nervios. Lema de la flor inferior de cada espiguilla de
7-11 mm, dos veces mas larga que la gluma superior. Palea de la flor inferior
de cada espiguilla de 2,5-3 mm. Florece de agosto a febrero (en La Mancha
generalmente, de agosto a septiembre). 2n = 36, 44, 46, 48, 49, 50, 51, 52, 54,

96. Nombre comun: carrizo (Fig. 2).
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Planta de distribucién cosmopolita, que coloniza cursos de agua, lagunas y
lugares humedos, en aguas desde dulces hasta salobres, pero siempre con

cierto contenido en calcio.

En la Peninsula Ibérica se distinguen dos subespecies, la tipica a la que
corresponde la descripcion anterior y la subsp. chrysanthus (Mabille) Kerguelén
de mayor tamafo (hasta 6 m), a veces con el tallo dividido, panicula
anchamente ovoidea, pardo-amarillenta, cuya distribucién parece estar
restringida a los ambientes litorales en los que la temperatura media es mayor

y el riesgo de heladas esta restringido a un par de dias.

Bajo tierra, la planta del carrizo estd compuesta por raices, brotes y unos tallos
subterraneos, horizontales y verticales, llamados "rizomas", de los que luego
emergeran los tallos aéreos. De los rizomas, penden las raices. Un brote
situado cerca de la base de un rizoma vertical del afio precedente se desarrolla
al final del verano dando lugar a un rizoma horizontal que crece en la misma
direccién de su predecesor. Tras elongarse un metro o mas, el brote del rizoma
se dobla hacia arriba y queda quiescente cerca de la superficie hasta la
primavera siguiente cuando da lugar a un tallo aéreo que puede florecer. Si
este tallo crece sin problemas, entonces es poco probable que haya un
segundo tallo. Luego el ciclo se repite (Fig. 3). Algunos brotes crecen al final
del verano desde los 20 cms superiores del rizoma vertical del primer afo,
formando una segunda generacion de tallos mas cortos y mas delgados, pero
que tienen menos probabilidades de florecer. También puede formarse un
segundo rizoma horizontal, aunque se desarrolla en una direccién distinta. En
el tercer ano, el sistema vertical de rizomas puede sustentar tallos menores,

pero mas numerosos (Haslam, 1969). Los rizomas viven hasta 6 afos.

Los rizomas horizontales y verticales y los tallos aéreos pueden proceder de
cualquier brote lateral. Los brotes laterales de los rizomas horizontales daran
lugar a rizomas horizontales o verticales, mientras los de los rizomas verticales
pueden formar rizomas horizontales, verticales o -incluso- tallos aéreos. Los
rizomas horizontales generan normalmente rizomas verticales. Los rizomas

horizontales son los mas anchos, procedan de la estructura que procedan. Los
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rizomas verticales ramificados y los tallos aéreos son generalmente mas
estrechos que aquéllos de los que proceden. La proporcion relativa de cada
tipo de rizoma varia, dependiendo de las caracteristicas del habitat (Hurlimann,
1951). Los acumulos de rizomas vivos pueden alcanzar el metro de
profundidad (Bjork, 1967), dependiendo de la inundacion y del tipo de suelo, y
pueden llegar a ser extraordinariamente densos (Fig. 4; Rodewald-Rudescu,
1974). El crecimiento anual de los rizomas alcanza los 4 metros en condiciones

favorables (Haslam, 1972).

Las raices sobre los rizomas horizontales son escasas. Muchos nodos no
llevan ninguna o dos, de 2-4 mm de ancho, sobresaliendo de la parte inferior
del rizoma y creciendo hacia abajo hasta 10-30 cm. Puede emerger un
segundo par radicular hacia arriba, que es mas corto, delgado y se situa en
posicion oblicua. Las raices también pueden darse en los rizomas verticales y

en los tallos.

Otra estructura muy caracteristica del carrizo, esta vez aérea, son los tallos
rastreros o estolones (Fig. 5), los cuales llegan a superar los diez metros de
longitud y de los cuales salen hojas mas pequenas que las de los tallos aéreos.

Viven durante 1-3 estaciones del ano.
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Figura 2. Phragmites australis. a) aspecto, b) tallo con hojas, c) inflorescencia, d) vaina
de la hoja y ligula, e) espiguilla.
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Rizomavertical
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—
Rizomarob

Figura 3. Esquema del crecimiento anual de la planta del carrizo, segun Haslam

(1972).
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Figura 4. Esquema de las estructuras subterraneas del carrizo. Obsérvense los
rizomas en la parte inferior del corte de suelo, de los cuales emergen los brotes y los
tallos aéreos, los cuales acaban sobresaliendo del suelo. Fuente: Rodewald-Rudescu
(1974).

Figura 5. Esquema de un estolén de carrizo, tomado de Rodewald-Rudescu (1974). 1:
internudo, 2: nudo, 3: bractea, 4: protector de la bractea, 5: primordio foliar, 6: tallo
aéreo secundario, 7: raices adventicias.
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Cladium mariscus (L.) Pohl., Tent. FI. Bohem. 1: 32 (1809)
Mariscus serratus Gilib.

Schoenus mariscus L.

Familia Cyperaceae (Ciperaceas)

Planta perenne, con rizoma horizontal cundidor. Tallos cilindricos de 1-2,5 m de
altura y de hasta 2 cm de didmetro, erectos, ligeramente engrosados en los
nudos, glabros. Hojas en macollas y a lo largo del tallo, de 1-1,5 cm de
anchura, planas, con margen y nervio medio serrulados, cortantes, glaucas.
Inflorescencia con 4-10 grupos de espiguillas sobre pedunculos desiguales que
nacen en la axila de una bractea folidcea; inflorescencias Iaterales
frecuentemente sobrepasadas por la bractea. Espiguillas de 4-5 mm, ovoideo-
lanceoladas. Glumas dispuestas helicoidalmente, desiguales; las inferiores
cortas y estériles; las superiores mas grandes y fértiles, glabras. Estilo con 3-4
brazos estilares. Aquenios de 3,5-4 mm. Ovoideos, gradualmente estrechados
hasta la base del estilo, lisos, brillantes, pardo rojizos. Florece de abril a junio.

2n = 36. Nombre comun: masiega (Fig. 6).

Planta de distribucion subcosmopolita, presente en Europa llegando por el
norte hasta Finlandia y, por el Sur, a la Regién Mediterranea, alcanzando Asia
Menor e Iran. Especies similares se encuentran en Sudafrica (al parecer, la
misma), en América del Norte y del Sur (Cladium jamaicense), Este de Asia,
Hawaii y Australia. Vive en suelos encharcados o inundados permanentemente,
desde turbosos hasta arenosos, generalmente en bordes de lagunas o
colonizando depresiones inundadas, en aguas oligotrofas y ricas en
bicarbonatos. En la Peninsula Ibérica suele estar asociada a lagunas carsticas

y surgencias carbonatadas.

Subterraneamente, la masiega genera un brote en la base de la planta
materna, el cual crece horizontalmente hasta unos 20 cm. Entonces, su apice
se dobla hacia arriba y comienzan a alargarse las hojas embrionarias. Las mas

exteriores son cortas y marrones, pero las interiores son mas largas y se
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vuelven verdes cuando sobresalen de la superficie del suelo. Entretanto, las
raices y el rizoma salen de debajo del lugar de crecimiento (Fig. 7). A partir de
esa region surgen los nuevos brotes. Las hojas se estan produciendo

constantemente (Conway, 1936).
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Figura 6. Cladium mariscus. a) aspecto, b) hojas y tallo, c) fragmento de la hoja, d)

inflorescencia

detalle de la inflorescencia, f) espiguilla, g) fruto.

e)
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Los rizomas pueden generarse horizontalmente a partir del segundo afo, pero
no originan raices. La distancia entre la planta materna y una nueva planta
producida a partir del rizoma subterraneo materno es de 25 cm, como maximo
(Conway, 1942). Cada individuo puede llegar a vivir 7 afios y tarda unos 3 6 4
en florecer. En Inglaterra, un clon puede avanzar vegetativamente a razéon de
un metro cada 12 anos (Conway, 1942). EIl crecimiento interanual debe ser
similar al del carrizo, como se deduce de los trabajos de Conway (1936, 1937,
1938, 1942), pero no se ha estudiado.

hoja seca

hojas

suelo

rizoma

Figura 7. Esquema de una planta de masiega de un afo, tomado de Conway (1936).
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Typha domingensis (Pers.) Steudel, Nomencl. Bot. 860 (1824)
Typha latifolia subsp. domingensis Pers.

Typha angustata Bory & Chaub. in Bory

Familia Typhaceae (Tifaceas)

Hierbas perennes, rizomatosas de hasta 2 m de altura. Hojas casi todas
basales, lineares, envainadoras. Vaina abrazando largamente al tallo,
atenuandose hacia el limbo o ligeramente auriculadas, parte interior de la vaina
en la zona de contacto con el tallo cubierta de numerosas glandulas de color
marron. Limbo de 7-12 mm de anchura, por lo general semicilindrico.
Inflorescencia en espadice cilindrico, con las flores masculinas en la parte
superior y las femeninas en la inferior, separadas de 0,5-3 cm por el eje
desnudo. Inflorescencia femenina de 12-25 x 1,2-2 cm; la masculina de 16-20
cm. Flores femeninas con bractéolas filiformes espatuladas, apiculadas y casi
transparentes, con algunas células de color anaranjado. Estigma de 1,5-3 mm,
mas o0 menos linear, sobrepasando ligeramente la altura de los pelos y
bractéolas. Flores masculinas con bractéolas laciniadas; estambres de 2-3 mm.
Fruto en aquenio, con pelos de 6-8 mm. Florece y fructifica de julio a

noviembre. 2n = 30. Nombre comun: enea, espadafia (Fig. 8).

Planta distribuida por la Region Mediterranea, Asia, Macaronesia (Canarias y
Cabo Verde), América y Africa. Coloniza todo tipo de zonas humedas, desde
bordes de lagunas, rios y arroyos hasta acequias, canales y charcas, sobre
suelos encharcados permanentemente o al menos humedos durante la
estacion seca. Prefiere los enclaves con cierto contenido en calcio y abundante
materia organica, estando bien adaptada a los ambientes eutrofizados o

alterados.

Se ha confundido reiteradamente con Typha angustifolia L., la cual resulta
bastante mas escasa en la Peninsula Ibérica. Typha domingensis es la especie
mas termofila e invasora de las tres que se encuentran representadas en la
Peninsula (T. latifolia, T. angustifolia'y T. domingensis) y, al estar adaptada a la

colonizacion de ambientes mas o menos degradados, termina por desplazar a
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las otras dos. Esto hecho también se ha producido en Las Tablas de Daimiel,
donde en la actualidad es muy abundante y ha expulsado a T. /atifolia, que

finalmente se ha extinguido.

1m

s CHIRINO
(AR GEMIA.

Figura 8. Typha domingensis. a) aspecto, b) flor femenina con escama y vilano, c)
inflorescencia.
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Aunque no he podido encontrar informacion sobre los 6rganos subterraneos de
Typha domingensis, es verosimil que sean similares a los de otras especies del
geénero. Si asi fuere, su estructura es mas parecida a la de los del carrizo que a
los de la masiega porque de la base del tallo emergen unos rizomas laterales,
que se elongan horizontalmente y de los cuales pueden salir raices. En un
momento dado, el apice del rizoma se dobla hacia arriba y vuelve a generar un
tallo aéreo (Fig. 9; Fiala, 1978).

| hojas

hoja_

suelo

talo basal rizoma
</ tallo basal

)

Figura 9. Esquema de los érganos subterraneos de una planta de enea, tomado de
Fiala (1978).

raices

1.3 ESTUDIOS PREVIOS SOBRE LA BIOLOGIA DE LAS ESPECIES

El conocimiento biolégico previo sobre las especies estudiadas en esta Tesis
Doctoral es muy variable. En lineas generales, se puede aseverar que
-aparte de los datos puramente floristicos- se sabe muchisimo sobre el carrizo
y bastante menos sobre las especies de Cladium y Typha consideradas aqui.
Sobre el carrizo hay incluso una monografia (Rodewald-Rudescu, 1974) y se
han dedicado a su estudio al menos dos proyectos de la Unién Europea
(Eureed | y 1), mientras que sobre la masiega europea y T. domingensis el

numero de publicaciones es mas escaso, especialmente para C. mariscus.
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Phragmites communis es un heldfito de amplia distribucion mundial que en las
ultimas décadas ha experimentado una expansidn considerable en Norte
América, especialmente en los humedales de influencia marina de la costa
atlantica (Cronk & Fennessy, 2001), y una reduccidén de sus poblaciones en
Europa. En el primer caso, parece deberse a una raza externa que se ha
adaptado muy bien a las condiciones locales del atlantico norteamericano,
colonizando ambientes salobres (Rice et al., 2000), mientras que en Europa el
proceso contrario esta generado principalmente por las actividades humanas
de retencion de aguas por el embalsado en lagos y humedales que antafio
fluctuaban naturalmente, con lo cual se han aumentado los hidroniveles y los
hidroperiodos de muchas zonas donde proliferaba el carrizo y éste ha ido
desapareciendo de ellas (van der Putten, 1997). En Espafia, sin embargo, se
puede asegurar que esta planta estd en expansion, pues los efectos del
aumento de la contaminacion de los humedales (Cirujano & Medina, 2002) y de
la disminucién del hidroperiodo y el hidronivel, producto de la esquilmacién del
agua por la agricultura intensiva (Alvarez Cobelas et al., 2001) y por los efectos
del cambio climatico (Alvarez Cobelas et al., 2004), han dado como resultado

su dispersion generalizada a lugares donde hace 20 afios era inexistente.

Los estudios disponibles sobre esta planta son muy variados (véase también la

hoja "web" botanik.aau.dk/eureed/littbase.htm). Asi, hay trabajos sobre distintos

aspectos de su biologia en zonas templadas frias como Gran Bretana (Haslam,
1969, 1970, 1972) y la Europa noérdica (Bjork, 1967), pero también hay otros
para zonas mediterraneas, como la Camarga francesa (lbanez et al., 1999;
Mauchamp et al., 2001) o la cuenca del rio Ebro (Lissner et al. 1999a-b;
Menéndez et al., 2001; Romero et al., 1999). La tabla 1 muestra las referencias

principales existentes sobre las distintas facetas de la biologia de esta planta.
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Tema

Autores

Biologia general

Harlimann, 1951
Bjork, 1967
Haslam, 1972
Rodewald-Rudescu, 1974
Dykyjova & Kvet, 1978
Clevering & Lissner, 1999

Relaciones hidricas

Kiend!,1953
Sanchez-Carrillo et al., 2004

Crecimiento clonal

Kihl et al., 1999

Fenologia

Haslam, 1969a-c, 1970c, 1971c
Ho, 1980
Ishii & Kadono, 2002
Mauchamp et al., 2001

Fisiologia

Armstrong et al., 1996
Cizkova et al., 1996
Frtig et al., 1996
Kubin & Melzer,1996
Cizkova & Bauer, 1998
Kohl et al.,1998
Rolletschek et al., 1999
Lessmann et al., 2001
Antonielli et al., 2002

Hidroquimica y crecimiento

Wang et al., 2002

Salinidad y crecimiento

Lissner & Schierup, 1997
Lissner et al., 1999a-b

Inundacion y crecimiento

Gorham & Pearsall, 1956
Borhidi, 1970
Haslam, 1970

Hejny,1971
Lind Watt, 2001
Vretare et al., 2001
Bodensteiner & Gabriel, 2003

Nutrientes y crecimiento

Ksenofontova, 1988
Granéli, 1989
Clevering, 1998
Romero et al., 1999

Tabla 1. Estudios tematicos sobre Phragmites australis por orden cronoldgico. La lista
no es exhaustiva.
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Cizkova et al., 2001
Lippert et al., 2001
Ostendorp et al., 2001
Meuleman et al., 2002

Modelos de crecimiento

Asaeda & Karunaratne, 2000
Asaeda et al., 2002

Nutrientes y biomasa

Kufel, 1982
Ennabili et al., 1998

Produccion

Dykyjova, 1971a-b

Organos subterraneos

Haslam, 1972
Fiala, 1973
Weisner & Strand, 1996

Dinamica de poblaciones

Haslam, 1970, 1971a-b
Hara et al., 1993

Genética de poblaciones

Pauca-Comanescu et al., 1999
Rolletschek et al., 1999

Descomposicion

Wrubleski et al., 1997
Denward et al., 2001
Gessner, 2000, 2001
Menéndez et al., 2001
Santruckova et al., 2001

Comparacion de habitat,

expansion y contraccion de poblaciones

Weisner & Ekstam, 1993
Cizkova et al., 1996
Rea, 1996
van der Putten, 1997
Chambers et al., 1999
Amsberry et al., 2000
Bart & Hartman, 2000
Meyerson et al., 2000
Clevering et al., 2001

Estudios a largo plazo,

cambio climatico

Shay et al., 1999
Brix et al., 2001

Conservacion,

Gestion de poblaciones

Rodewald-Rudescu, 1974
Cowie et al., 1992
Mook & van der Toorn, 1982
van der Toorn & Mook, 1982
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Cladium mariscus, por el contrario, es una planta cuyas poblaciones en Espafia
se hallan en regresion por razones opuestas a las de la expansion del carrizo
(véase Cirujano & Medina, 2002). Existen algunos estudios antiguos sobre la
biologia de la especie en Gran Bretafia (Conway, 1936, 1937, 1938a-b, 1942),
pero poco mas hay. Ademas de éstos, solo se han realizado trabajos sobre los
efectos ambientales que actuan sobre la germinacién de sus semillas y su
crecimiento (Goessens & Devillez, 1973; Devillez & Iserentant, 1981). Si hay
muchos trabajos sobre la especie americana de masiega, C. jamaicense,
debido a la preocupacion que han causado en USA las agresiones que sufren
sus poblaciones en el humedal de los Everglades (Davis & Ogden, 1994). De
esta ultima especie, conocemos trabajos sobre autoecologia (Steward & Ornes,
1975), produccién (Porter, 1967; Daoust & Childers, 1999), crecimiento,
contenido en nutrientes y descomposicion (Steward & Ornes, 1983; Dauvis,
1991; Chiang et al., 2000; Lorenzen et al., 2001; Newman et al., 2001),
densidad en relacion con los factores abiéticos (Doren et al., 1997; Urban et al.,
1993), biomasa en relacion con los nutrientes (Miao & Sklar, 1998), estructura
clonal (Brewer, 1996), genética de poblaciones (lvey & Richards, 2001a-b) y
dispersion (Miao et al., 1998).

Finalmente, la biologia de Typha domingensis es menos conocida que la de
otras especies del género. Que sepamos, los trabajos existentes sobre ella han
sido realizados en su mayoria en los Everglades de Florida. Entre ellos, se
cuentan estudios sobre el contenido en nutrientes, el crecimiento y
descomposicion (McNaughton, 1966; Davis, 1991; Doren et al., 1997; Miao et
al., 2000; Lorenzen et al., 2001), la relacidn entre hidrologia y densidad (Grace,
1989; Urban et al., 1993; Newman et al., 1998), la biomasa y su relacion con el
aporte de nutrientes (McNaughton, 1966; Miao & Sklar, 1998; Daoust &
Childers, 1999), la competencia interespecifica (Grace, 1985, 1988), morfologia
radicular (White & Ganf, 2001) y la relacién entre eutrofizacion y crecimiento de
la especie en un lago hipertrofico de Israel (Gophen, 2000). No obstante, los
trabajos sobre poblaciones de T. latifolia y T. angustifolia son mas numerosos y
pueden usarse, con precauciones, a efectos de comparacion con los resultados

de T. domingensis.



.4 PLANTEAMIENTO Y OBJETIVOS GENERALES DE LA TESIS
DOCTORAL

Este estudio es un trabajo cuantitativo sobre la biologia de las tres especies
principales de heldfitos en Las Tablas de Daimiel. En mi opinién, en Espana no
se ha realizado nunca un estudio de estas caracteristicas. Tan solo existe una
Tesis Doctoral que aborda parcialmente un tema proximo, pero sin trabajar a
distintos niveles de organizacion y sin cuantificar la anatomia individual (Lind
Watt, 2001), centrandose principalmente en el efecto de la inundacion sobre la
vegetacion de los Aiguamolls del Ampurdan, y algunos trabajos sobre la
distribucion general de la vegetacion en diversos tipos de zonas humedas
(Fernandez-Alaez et al., 1984; 1987; Cirujano et al., 2000; Cirujano & Santiago,
2000; Alvarez Cobelas & Cirujano, 1996) .

En esta Tesis he trabajado en tres niveles de organizacion: el individuo, la
mancha y el humedal. Se han realizado las observaciones a distintas escalas
espacio-temporales: la dimension inferior a 30 metros, la dimensién superior a
50 metros, y las periodicidades mensual, estacional e interanual. Ademas de
describir los cambios en el ambiente abidtico del humedal, durante dos ciclos

anuales, hemos estudiado de los individuos de las tres especies lo siguiente:

1°) Su fenologia

2°) Su crecimiento en invernadero y campo

3°) Su alometria

4°) El almacenamiento que hacian de carbono, nitrégeno y fésforo en las
distintas partes de la planta, tanto en invierno como en verano

5°) Su descomposicion.

A escala de manchas monoespecificas y para las tres especies, hemos

estudiado:

1°) La densidad
2°) La biomasa y su control

3°) La produccion
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4°) La dinamica de crecimiento de las manchas a corto plazo
5°) Los cambios en las manchas monoespecificas a largo plazo,
recibiendo distinto tratamiento las manchas muy grandes de las

medianas y pequenas.

A escala del humedal, se ha considerado:

1°) La evolucion temporal de las principales variables abidticas a largo
plazo

2°) La evolucion temporal de la vegetacion a largo plazo

3°) Las pautas espaciales de carrizo y masiega a largo plazo

4°) Los indicadores cuantitativos del paisaje a largo plazo

5°) Las variables de control de la cobertura a largo plazo.

Finalmente, se ha realizado un pequeno estudio adicional que me permitiera

esbozar una autoecologia cuantitativa de las tres especies.
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CAPITULO Il. DESCRIPCION AMBIENTAL DEL PARQUE
NACIONAL LAS TABLAS DE DAIMIEL

Las Tablas de Daimiel son en origen un humedal mixto, resultado de las
descargas freaticas del acuifero y de la llanura de inundacion de los rios
Guadiana y Giglela y de la accién humana (Alvarez Cobelas & Cirujano, 1996.
Es un humedal que entra dentro de la tipologia de “inland freshwater marshes
and swamps” (Mitsch et al., 1994). Ademas, la actividad humana en los ultimos
4000 afos ha modificado el paraje, con la construccion de molinos, que
retardaba la circulacion del agua, y la quema controlada de vegetacion, que
abria y cerraba vias de comunicacion en el humedal y aceleraba la

mineralizacion de la materia organica.

II.1. GEOGRAFIA, GEOLOGIA Y CLIMA

Este humedal se situa en la llanura manchega, en el Centro de la Peninsula
Ibérica, provincia de Ciudad Real. Sus coordenadas geograficas son 39° 08'N y
3° 43'W. Su cuenca hidrografica superficial total discurre por cuatro provincias
(Cuenca, Toledo, Ciudad Real y Albacete) y abarca unos 15000 km?, mientras
que su cuenca subterranea, el acuifero de la Llanura Manchega, ocupa
alrededor de 5000 km?. Tiene una longitud maxima de 10,58 km, una anchura
maxima de 2,75 km y una profundidad maxima de 4,48 m, con una profundidad
media de 0,93 m. La superficie maxima inundable asciende a 1675 Ha. El
volumen de agua que puede albergar se halla alrededor de 15 Hm?®. Los dos
rios que antafio entraban en el humedal crearon dos ambientes distintos, el
denominado Las Tablas, generado por el rio Gigliela, de suelos mas salinos, y
el denominado Las Cafas, producido por el rio Guadiana, de sedimentos
menos salinos, pero mas turbosos que el otro. La cubeta muestra un gradiente
NE-SW de profundidades, siendo menos profundo en su extremo NE,

correspondiente a la entrada del rio Giguela (Fig. 10).
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Figura 10. Mapa batimétrico de Las Tablas (Sanchez Carrillo, 2000). La entrada del rio
Guadiana esta situada en Molemocho, pero desde 1986 no funciona como tal.

Las Tablas datan, al menos, de hace 2 millones de afios (Dorado et al., 2001).
Estan enclavadas en terrenos cuaternarios, dentro del paisaje terciario de la
cuenca. "Grosso modo", su geomorfologia presenta elementos de origen
lacustre y edlico, éstos ultimos en su porcion NE. En los alrededores del
Parque Nacional, el terciario continental esta formado por calizas y margas del
Plioceno, también de origen lacustre. Los materiales mas recientes muestran
costras calcareas de hasta un metro de espesor y la karstificacion reciente ha
producido dolinas y uvalas en muchas zonas del paraje (Pérez Gonzalez,
1996).

Las Tablas son hoy un humedal relicto de otro antafio mas extenso que
ocupaba entre 100 y 200 km? en el Alto Guadiana (Alvarez Cobelas & Cirujano,
1996) y que fue canalizado y desecado durante las décadas de 1950 y 1960

hasta los limites que conocemos en la actualidad.
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Climaticamente, se enclavan en un territorio de clima mediterrdneo continental,
con una precipitacion anual media de 407 mm y una temperatura anual
promedio de 13,70 °C. Su temperatura maxima anual tiene lugar en julio (38,6
°C de promedio de las temperaturas maximas en el julio mas caluroso),
mientras que la minima ocurre en enero (-4,3 °C, promedio de las temperaturas
minimas en el enero mas frio). La evapotranspiracion potencial asciende a
unos 778 mm (Alvarez Cobelas & Verdugo, 1996).

I1.2. HIDROLOGIA

Antiguamente, el humedal se recargaba por los aportes del Giguela (superficial)
y del Guadiana (subterraneo). Desde 1986, los aportes son unicamente
superficiales, pues el acuifero esta sobreexplotado y no mana. El humedal ha
pasado, pues, de ser un ambiente de descarga a serlo de recarga, aunque
limitada. Desde 1989, en afos de bonanza hidrica en el Alto Tajo, el humedal
recibe un trasvase primaveral para su sustentabilidad ambiental. La hidrologia
del mismo ha sido estudiada exhaustivamente por Sanchez Carrillo (2000) en
su tesis doctoral. A grandes rasgos, muestra un amplisimo rango de variacion
de los recursos hidricos, dependiente de las condiciones climaticas locales, que
oscila entre 10 y 160 Hm?® afio™. Las entradas de agua, pues, se deben a los
caudales superficiales (de origen artificial o no) y a la lluvia directa. Las salidas
de agua vienen representadas fundamentalmente por la evapotranspiracion,
pero la actividad vegetal es mas importante que la simple evaporacion, pues
alcanza un 60-80% del total de las pérdidas hidricas. Por especies de
macrofitos emergentes, es la masiega la que mas transpira por planta
(masiega: 2708 mm afio™, carrizo: 1369 mm afio”’, enea: 983 mm afio™'), pero
-globalmente consideradas- durante los ultimos afos las pérdidas son mayores
por efecto del carrizo, pues ocupa mas extension en el humedal. La infiltracion
en el terreno es importante, aunque poco de ella sirve para recargar el acuifero,

pues las plantas la usan inmediatamente en la transpiracion.
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11.3. QUIMICA DEL AGUA Y DEL SEDIMENTO

El agua es sulfatada calcico-magnésica. Desde el punto de vista de la
eutrofizacion, es hipertréfica, con concentraciones de nitrégeno y fésforo totales
de 3,0-4,4 mg N/Ly 0,27-0,42 mg PI/L, respectivamente. Antafio, esto no debid
ser asi, pero se ha incrementado en las décadas recientes por el aumento de la
contaminacion en la cuenca hidrografica y por el aumento de la carga interna
dentro del humedal, retroalimentado por esa entrada masiva de nutrientes
desde la cuenca (Sanchez Carrillo & Alvarez Cobelas, 2001). Aunque
probablemente el humedal ya era eutrofico durante la primera mitad del siglo
XX, este hecho se veia contrarrestado por la salida de aguas Guadiana abajo.
Dicho balance se ha visto interrumpido en las ultimas décadas por la
construccion de una presa (la de Puente Navarro), que retiene el agua y los
materiales generados en el humedal, aumentando la eutrofia del mismo. El
humedal no padece otras clases de contaminacion de importancia, a excepcion

de una puntual por cianuros (Alvarez Cobelas, datos inéditos).

La calcita es el mineral fundamental presente en los sedimentos (Sanchez
Carrillo et al., 2000). La fraccion limosa predomina en las zonas profundas y de
canales, mientras que la arenosa es mas importante en las areas someras del
humedal. Como corresponde a un sedimento muy hidratado, su densidad es
baja: 800-1300 kg/m®. Las concentraciones porcentuales (respecto al peso
seco de sedimento) de carbono, nitrégeno y fésforo ascienden a 8-18, 0,2-0,9 y
0,02-0,08, respectivamente, es decir, con unas relaciones en peso de alrededor
de 400:40:1 (véase el Apartado IV.1). La concentracién de otros elementos

asimilables se muestra en la tabla 2.

Tabla 2. Elementos asimilables del sedimento de Las Tablas a la entrada y a la salida
del humedal. Todos los datos, en g/kg de peso seco. Fuente: Alvarez Cobelas (datos
inéditos).

Sodio | Potasio | Calcio | Magnesio | Aluminio
Patagallina 0,06 0,14 29,2 0,275 0,002
Puente Navarro | 0,60 0,29 10,6 2,500 0,002
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I1.4. LOS MACROFITOS ACUATICOS

Los que le dan la fisonomia primordial al humedal son los que seran estudiados
en esta Tesis Doctoral, es decir, el carrizo, la masiega y la enea. Hasta 2002,
las dos primeras plantas ocupaban en conjunto unas dos terceras partes de
Las Tablas. Hay otros macrofitos acuaticos y heldfitos, pero la mayoria no son
determinantes en el funcionamiento del ecosistema, a excepcion de los
carofitos, que -en condiciones de buena calidad de las aguas- recubren amplias
extensiones y son un buen alimento para el pato colorado y el cangrejo
americano. Los cambios en la vegetacion acuatica han sido estudiados en los
trabajos de Cirujano et al. (1997) y Alvarez Cobelas et al. (2001), de los cuales
se muestran aqui dos tablas donde se reflejan los cambios recientes en la
riqueza especifica. Dichos cambios no son muy importantes en los helofitos
(tabla 3), pero si en los hidrofitos (tabla 4) y son el resultado de la disminucidn
en la disponibilidad del agua para el humedal y del empeoramiento de su
calidad. No obstante ocasionalmente aparecen plantas que no eran conocidas
en este humedal, como Scirpus litoralis en el afo 2002, que ponen de
manifiesto la relacién que se establece entre distintos humedales por medio de

las aves palustres (Cirujano & Lopez Alberca, 1984).
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Tabla 3. Cambios en la riqueza especifica de los heldfitos y de otras plantas
marginales de Las Tablas de Daimiel. Datos procedentes de Alvarez Cobelas et al.

(2001).

1956 | 1997
Aeluropus littoralis - +
Carex divisa + +
Carex hispida + +
Carex riparia + +
Cladium mariscus + +
Iris pseudacorus + +
Juncus acutus + +
Juncus gerardi + +
Juncus maritimus + +
Juncus subulatus - +
Lythrum salicaria + +
Phragmites australis + +
Puccinellia fasciculata - +
Schoenus nigricans + +
Scirpus lacustris + +
Tamarix canariensis + +
Tamarix gallica + +
Typha domingensis + +
Typha latifolia + -
Veronica anagallis-aquatica | + +
Total 17 18
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Tabla 4. Cambios en la riqueza especifica de los hidrofitos de Las Tablas de Daimiel.

Datos procedentes de Cirujano et al. (1997).

1956

1997

Ceratophyllum demersum

Ceratophyllum submersum

Chara aspera

Chara canescens

+ [+ |+

Chara connivens

Chara hispida

Chara vulgaris

+ ||+ |+

Hydrocharis morsus-ranae

+ [+ |+

Lemna gibba

Lemna minor

+ |+

Lemna trisulca

Myriophyllum spicatum

Nitella tenuissima

Nuphar luteum

Nymphaea alba

Potamogeton fluitans

Potamogeton lucens

Potamogeton pectinatus

Ranunculus peltatus

Ranunculus trichophyllus

I S R o o o [ R

Ruppia maritima

Tolypella glomerata

=+

Tolypella hispanica

Utricularia australis

+

Zanichellia pedunculata

+

Total

20
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1.5. IMPACTOS ANTROPICOS

La renta per capita del Alto Guadiana es un 85% de la espainola y un 65% de la
europea (Rosell, 1998). En la cuenca de Las Tablas viven unas 300.000
personas, con una densidad de 35 habitantes/km?. Las actividad principales
siguen siendo la agricola y la industria agroalimentaria, si bien en los afos
recientes cobra mayor importancia la construccién, tanto local como en otras
zonas a las cuales se desplaza parte del sector (Madrid, principalmente). De
todos modos y merced a la esquilmacion del recurso hidrico, mayoritariamente
subterraneo, la sociedad local ha mejorado su nivel de vida en las décadas
recientes (Velasco, 2003). Ello ha sido a costa de reducir aceleradamente los
niveles del acuifero subterraneo (Fig. 11), debido a la entrada en
funcionamiento de nuevas superficies de regadio (Fig. 12), y de contaminar las
aguas superficiales (Fig. 13), mediante los vertidos masivos de aguas
residuales urbanas, agricolas e industriales a los rios Giglela, Zancara y sus

afluentes.
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Figura 11.

Representamos aqui los descensos en una

subterraneo de la Mancha Occidental.

estacion central del mismo, situado al norte de la ciudad de Manzanaes, y en el

entorno de Las Tablas (pozo del Embarcadero). Datos del Instituto Tecnoldgico y

Geominero de Espana.
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Figura 12. Superficie puesta en regadio en la cuenca de Las Tablas de Daimiel. Datos
del periodo 1966-1997. Fuente: Instituto Tecnolégico Geominero de Espafia (1993) y
Confederacion Hidrografica del Guadiana (datos inéditos).
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Figura 13. Cargas anuales de nitrégeno y fésforo totales que transporta el rio
Giguela y entran en Las Tablas de Daimiel.
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CAPITULO Ill. MATERIAL Y METODOS

.1 EL MEDIO ABIOTICO

La superficie inundada total del Parque Nacional fue proporcionada por la
Direccion del mismo. Aparte, en cada estacion de muestreo de la vegetacion,
se midid la altura que alcanzaba el agua en cada momento de las
observaciones. Ademas, conocida la capacidad de almacenamiento de agua
del humedal, se relacioné mediante regresién con su nivel de inundacion, lo
cual permitié averiguar los cambios en el almacenamiento durante el periodo
de estudio. El hidroperiodo y el hidronivel se registraron siguiendo los métodos
de Kadlec & Knight (1996).

Cuando habia agua y con frecuencia mensual, se tomaron muestras de la
misma en todos los lugares de muestreo. Sobre el agua, se midieron la
conductividad, el nitrogeno y el fésforo totales, siguiendo los métodos de APHA
(1992) y de Bachmann & Canfield (1992).

Ademas, se tomaron muestras del sedimento en aquellos lugares donde se
recolectaba vegetacion (Fig. 14), de las cuales fueron medidas sus contenidos
en carbono, nitrogeno y fésforo. Los dos primeros elementos se analizaron
mediante un analizador elemental Perkin-Elmer 2400 Il. El tercero, con la

técnica de la Sociedad Americana de Suelos (Instrumental Methods, 1971).

.2 ESCALA INDIVIDUAL

La toma de muestras para este Apartado se centré en cuatro lugares del
Parque Nacional en los cuales la vegetaciéon de cada una de las especies se
encontraba bien desarrollada. Se trataba de la Tabla del General, el Segundo

"Hide", la Isla del Maturro y el Cachdn de la Leona, situadas en ese orden en el
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gradiente NE-SW predominante en el humedal (Fig. 14). Todos ellos son

lugares relativamente someros que se inundan anualmente, aunque algunos se

secan y otros no.

Figura 14. Las Tablas de Daimiel con las estaciones de muestreo mensual (circulos) y
anual (cuadrados). 1: Patagallina, 2: Tabla de Algeciras: 3: Puntal de Casablanca, 4:
Puesto del Cura, 5: Cortafuegos Sevillanas, 6: Barranco de Barberias, 7: Cortafuegos
de Bauti. 8: Tabla del General. 9: Tabla de la Cuadra, 10: Cortafuegos de la Torre del
Observatorio, 11: Segundo “Hide”, 12: El Tablazo, 13: Embarcadero, 14: Isla del
Maturro, 15: El Hito, 16: Casillas de Benito, 17: Canal viejo del Guadiana, 18: Los
Pesebres, 19: Casillas de Ricardo, 20: Cachén de la Leona.

Este ultimo es el caso de la Isla del Maturro, zona de visita para el publico y
que es mantenida permanentemente inundada por la direccion del Parque.
Ninguna de las zonas elegidas supera los dos metros de profundidad cuando la
inundacion es maxima. Los muestreos se llevaron a cabo desde mayo de 2000
a diciembre de 2001, con lo cual se pudo realizar el seguimiento de dos ciclos

vegetativos distintos, obteniendo asi una idea de la variabilidad interanual de
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las distintas variables medidas. Procuramos muestrear cada especie en dos
zonas diferentes, con objeto de tener una mejor idea de la variabilidad espacial
de la vegetacion emergente en el humedal. Asi, Phragmites fue muestreado en
la Tabla del General y en el Segundo "Hide", si bien en este segundo lugar no
se pudieron continuar los muestreos de esta planta durante 2001, pues los
rodales que estabamos siguiendo fueron cortados inadvertidamente. Cladium
fue muestreado en la Isla del Maturro y en el Segundo "Hide", mientras que

Typha lo fue en la Tabla del General y en el Cachén de la Leona.

lll.2.a. Fenologia

A intervalos mensuales y en los lugares ya citados, se midieron las longitudes
de los tallos, en el caso del carrizo, y de las hojas mas largas, en el caso de
enea y masiega. En cada muestreo se midieron diez plantas de cada especie
en cada punto. También se anotd el numero de hojas por planta, tanto verdes
como secas, Yy el de inflorescencias por planta. En Phragmites, se midi6 la

longitud de diez estolones rastreros en cada muestreo.

Todos los datos se han procesado para calcular medias y desviaciones tipicas

de todas las variables medidas.

[11.2.b. Crecimiento en invernadero y campo

Las experiencias se realizaron en el invernadero del Real Jardin Botanico y en
Las Tablas. Quisimos comprobar si, en condiciones controladas, habia
diferencias en el crecimiento. En el primer caso, se plantaron por separado
rizomas de todas las especies en varias bandejas de 54 x 39 x 15 cm, rellenas
con tierra vegetal hasta 10 cm de altura y encharcadas con agua del grifo. Una
vez que comenzaron a sobresalir las plantitas del suelo, se marcaron y se
mididé regularmente su longitud hasta que el crecimiento se detuvo. Cuando

esto sucedio, se extrajo la biomasa aérea verde y la subterranea de cada
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planta y ambas se secaron por separado en estufa a 65 °C hasta peso
constante. Dado que las tres especies no dejaron de crecer a la vez, para
poder comparar entre si las biomasas alcanzadas, las dividimos por los dias
transcurridos desde el comienzo del cultivo y por la superficie que colonizaron
(es decir, por la superficie de la bandeja de cultivo). Asi, en realidad, obtuvimos

datos de produccion primaria neta.

En el campo también se marcaron plantas en todas las zonas resefiadas y para
todas las especies, anotandose el crecimiento en longitud de cada una en los
distintos muestreos. El numero de plantas marcadas por especie y lugar de
muestreo ascendié a 10. Para poder comparar el crecimiento de las plantas
individuales y en cada una de las medidas, se calcul6 una tasa de crecimiento

(r, dia™), segun la conocida formula del crecimiento exponencial
r=[Ln (Lisy/Ly)] * 1/(AF)

donde Ln es el logaritmo neperiano, L+ es la longitud (cm) en el momento t+17,
L: es la longitud (cm) en el momento t y At es el intervalo de tiempo (dias)
transcurrido entre ambas medidas. Esta es la formula habitual para averiguar el
crecimiento de las plantas y en los textos de la especialidad se conoce como
"tasa relativa de crecimiento" (Hutchings, 1997; Lambers et al., 1998), con la
diferencia de que lo ortodoxo estriba en calcular la tasa sobre la biomasa
individual y no sobre la longitud de la planta. Decidimos realizar los calculos
sobre la longitud porque hay una relacion estrecha entre longitud y biomasa
individual (véase el Apartado iV.2.c) y porque ello facilitaba mucho el trabajo de

campo.
Una vez obtenidas todas las tasas de una misma especie y momento, se
promediaron y se calculd su desviacién tipica para poderlas comparar con las

de otras especies.

Intentamos relacionar las tasas de crecimiento con el tamafio de cada planta,

es decir, con la L;, para comprobar si las plantas mas pequenas crecian mas
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rapidamente, como suele ocurrir en otras fanerégamas (Hutchings, 1997). Esto

se hizo mediante un analisis de correlacion y otro de regresion.

Finalmente, quise comprobar si habia relacion entre la tasa de crecimiento
estival de cada especie y algunos factores ambientales, como el hidronivel o
las concentraciones de carbono, nitrégeno y fésforo en el sedimento. Para ello
y aunque tenia pocos grados de libertad, efectué un analisis de correlacion
usando la tasa de crecimiento estival de cada especie como variable

dependiente.

I11.2.c. Alometria

En distintas zonas del humedal, se tomaron muestras de cada especie a fin de
establecer las relaciones alométricas entre longitud del tallo (o de la hoja mas
larga) y biomasa aérea total de la planta. Las plantas se midieron
individualmente y se pesaron en fresco y en seco, en este ultimo caso tras su
desecacion en estufa de 65 °C hasta peso constante. Después, mediante
modelos de regresion de tipo Il (Sokal & Rohlf, 1995), se estimaron las
ecuaciones alométricas de regresion. Intentamos relacionar también los datos
de longitud y biomasa de los rizomas entre si y con la parte aérea de cada
planta, pero -a excepcidbn de la masiega- no aparecieron relaciones

estadisticamente significativas.

I11.2.d. Almacenamiento de nutrientes

En invierno y en verano de 2001, se tomaron muestras de las porciones
superficial y subterrdnea de cada planta en aquella localidad donde estaba
mejor desarrollada. Separadas en raices, rizomas, tallo (en el caso del carrizo)
y hojas, las muestras se desecaron en estufa a 65 °C y luego se molieron y
trituraron lo mejor posible para homogeneizarlas. De cada porcidn se
analizaron al menos cinco muestras para las dos estaciones del afo, pero

también disponemos de algunas muestras para la primavera de 2001.
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Posteriormente, se analizaron el carbono y el nitrégeno de cada muestra en un
analizador elemental Perkin-Elmer 2400 I, y el fésforo mediante el método de
la Sociedad Americana de Suelos (Instrumental Methods, 1971) por
espectrometria de emisién éptica, en un equipo Perkin-Elmer Optima 4300 DV.
Los andlisis de carbono y nitrégeno se efectuaron por triplicado y los de fosforo,

por duplicado.

[ll.2.e. Descomposicion

La descomposicion de la hojarasca en el agua tiene dos componentes
principales: uno quimico y otro biolégico. El primero es fundamentalmente una
liberacion de sustancias desde el material vegetal hacia el agua, mientras que
el segundo se debe a la actividad de los organismos descomponedores y

ramoneadores (bacterias, hongos e invertebrados; Polunin, 1984).

Las experiencias se llevaron a cabo con Cladium y Phragmites en 1998-1999,
cuando la enea era aun muy escasa en Las Tablas y, por eso, no fue usada en
estas pruebas. Para cada helofito se prepard una “hojarasca mixta” compuesta
de hojas y tallos, mezclados y secados a 65 °C hasta peso constante. En peso,
la relacion Carbono:Nitrégeno:Fosforo de dicha hojarasca mixta ascendié a
2353:188:1 y 364:12:1 para masiega y carrizo, respectivamente, con cocientes
Carbono:Nitrogeno de 12,5 y 31,6 (véase el Apartado 1V.2.d). La
descomposicion de cada especie vegetal fue seguida por separado durante el
periodo de junio de 1998 a septiembre de 1999, con dos experimentos de
descomposicion: uno a corto plazo (7 meses) con bolsas de plastico (40 x 25
cm) perforadas, para medir la descomposicion total de la hojarasca, y otro a
largo plazo (14 meses) con bolsas de plastico enteras (40 x 25 cm), para medir
sélo los efectos de la actividad quimico-microbiolégica sobre la descomposicidon
de las dos especies. Asi pues, las bolsas perforadas permitian evaluar la
actividad tanto de invertebrados como de microorganismos y la estrictamente
quimica, mientras que en las bolsas enteras se consideraba unicamente la
intervencion de los procesos quimicos y microbiolégicos en el proceso de

descomposicion; las diferencias en los resultados entre ambos tipos de bolsa,
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por tanto, valdrian para cuantificar la importancia de los invertebrados en dicho

proceso.

Para la descomposicion total se prepararon 18 bolsas perforadas por especie
(poros de 3 mm), que contenian unos 4 g de hojarasca mixta por bolsa. Las 36
bolsas cerradas y marcadas fueron sumergidas a 1 m de profundidad el dia 10
de junio de 1998 y se recogieron mensualmente tres bolsas de cada especie,

hasta concluir los siete meses.

En el estudio de la descomposicidn quimico-microbioldégica se utilizaron 45
bolsas enteras de plastico por especie. Cada bolsa se rellené con unos 4 g de
hojarasca mixta y 0,5 litro de agua de la zona. Las 45 bolsas cerradas,
marcadas y con la hojarasca de carrizo fueron sumergidas a 1 m de
profundidad en abril de 1998, y recogidas mensualmente por triplicado hasta
junio de 1999. Las otras 45 bolsas conteniendo la hojarasca de masiega fueron
sumergidas en julio de 1998 y recogidas mensualmente por triplicado hasta
septiembre de 1999. En total, esta experiencia tuvo una duracion de 14 meses

para ambas especies.

En cada muestreo de bolsas se registraron las siguientes variables fisico-
quimicas del agua local: temperatura, oxigeno disuelto, pH y conductividad.
Una vez en el laboratorio, se midi6é el volumen final de agua en cada bolsa, se
tomaron muestras de agua para analisis de nutrientes disueltos y la biomasa
vegetal remanente fue secada en estufa a 65 °C durante varios dias y
posteriormente pesada hasta peso constante. Los analisis quimicos del nitrato
presente en las bolsas se llevaron a cabo por el método de Bachmann &
Canfield (1992), mientras que los de amonio y ortofosfato siguieron las técnicas
de Nessler y del acido fosfomolibdico, respectivamente, descritas en los
protocolos de APHA (1992). Un analisis preliminar mostré que la cantidad de
nitrito presente en las bolsas de descomposicion era despreciable y, por eso,

no se midio.
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Calculos y analisis estadisticos.- Como es costumbre en estudios de esta
indole (Petersen & Cummins, 1974), los datos de la descomposicion de la
materia vegetal estructural, medidos a partir de las pérdidas de peso seco de la
hojarasca en las bolsas, también se representaron como pérdidas porcentuales
respecto al peso inicial de la misma introducido en las bolsas, y se ajustaron a
funciones lineales para especie y tratamiento (bolsas enteras y perforadas).
Dichas funciones se compararon luego con un analisis de la covarianza,
seguido de una prueba de Tukey (Sokal & Rohlf, 1995) al objeto de evaluar si
las pendientes de regresion -que son un indicador global de la descomposicién-
diferian del carrizo a la masiega y entre la descomposicion total (bolsas
perforadas) y la quimico-microbiolégica. Los analisis se llevaron a cabo con el
paquete informatico STATISTICA.

La tasa de descomposicién (k) se calculd para cada tratamiento y especie

mediante la funcién exponencial simple:

e =M/ M,

donde M; es la masa vegetal existente al final de un tiempo t, en dias, y M,, la
masa vegetal originalmente puesta en la bolsa de plastico; dicha funcién es la
mas usada en estudios de esta clase (Olson, 1963). Los resultados tienen la
unidad "dia™". La tasa se estimé para cada bolsa, y después se obtuvo un valor
promedio basado en las tres réplicas. Para comparar nuestros datos con los de
la literatura, recalculamos en la unidad dia”' todas las tasas con unidades
mayores de tiempo (semana, mes y afo), y empleamos la misma funcién
exponencial anterior para transformar las tasas de porcentaje de masa
remanente en tasas de descomposicion, sustituyendo la componente M;/ M,

por el porcentaje de la masa remanente en escala decimal.

Usando la misma funcion exponencial precedente, estimamos la tasa de
liberacion de nitrogeno y fosforo inorganicos a partir de sus concentraciones en
las bolsas enteras. Es decir, evaluamos la liberacién quimico-microbiolégica de
los nutrientes inorganicos durante la descomposicién. Para el nitrogeno

inorganico, sumamos las concentraciones en nitrogeno de nitratos y amonio,



mientras que para el fésforo inorganico empleamos unicamente las del
ortofosfato. Como en el caso de la descomposicién de la materia total, los
calculos se han realizado individualmente para cada bolsa, pero luego se
estimaron la media y la desviacion tipica de las tres réplicas de cada especie

tomadas en cada fecha de muestreo.

Los datos surgidos de los analisis anteriores fueron analizados con el "test" no-
paramétrico de la U de Mann-Whitney, usando el paquete informatico
STATISTICA, pues la gran dispersion de los datos no garantiza distribuciones
estadisticamente gaussianas, a las que puedan aplicarse analisis estadisticos
mas robustos. Debido a las limitaciones metodologicas y a la variabilidad
registrada entre los datos, en la mayor parte de las pruebas estadisticas
decidimos considerar una diferencia como estadisticamente significativa
cuando la probabilidad del analisis estadistico era inferior al 10% (es decir, p <
0,1).

[ll.2.f Plasticidad fenotipica

A fin de evaluarla, seleccionamos dos variables: |la altura maxima de las plantas
y el peso de la inflorescencia. Hemos trabajado unicamente con los datos de
aquellas localidades donde las plantas crecian mejor, es decir, en donde la
limitacion del crecimiento por los factores ambientales fuera la menor posible,
con objeto de poder determinar la mayor variabilidad de la expresion fenotipica
dependiente exclusivamente de cada planta y condicionada lo menos posible
por factores del medio. Como indicador de la plasticidad, para ambas variables

y para cada especie por separado calculé su coeficiente de variacion.

55



l11.3. ESCALA DE LAS MANCHAS MONOESPECIFICAS

[ll.3.a. Densidad, biomasay su control, produccién

En el invernadero, cuando se detuvo el crecimiento de cada especie, se extrajo
la biomasa aérea verde y la subterranea de cada planta y ambas se secaron en
estufa a 65 °C hasta peso constante por separado. El paso final sirvidé para
estimar la biomasa por unidad de superficie. Dado que las tres especies no
dejaron de crecer a la vez, para poder comparar entre si las biomasas
alcanzadas, las dividimos por los dias transcurridos desde el comienzo del
cultivo y por la superficie que colonizaron (es decir, por la superficie de la
bandeja de cultivo). Asi, en realidad, obtuvimos datos de produccion primaria

neta.

Este aspecto se evalué en numerosas estaciones dispersas por todo el
humedal, a fin de caracterizar lo mejor posible su variabilidad. Con la ayuda de
los técnicos del Parque Nacional, durante los veranos de 2000 y 2001 se corto
a ras de suelo toda la vegetacion monoespecifica presente en un metro
cuadrado de cada una de las estaciones de muestreo; por lo tanto, en ambos
anos cuantificamos la biomasa aérea. La eleccién de la época estival vino dada
por el hecho de que es cuando la vegetacion esta mas desarrollada, pero aun
no ha comenzado a descomponerse, es decir, se trata del mejor momento del
afio para evaluar el maximo desarrollo vegetal de los heldfitos. Luego, esa
vegetacion fue desecada en estufa a 65 °C durante varios dias hasta peso
constante y luego registrando dicho peso. El numero de estaciones para cada

especie y verano oscilé entre cinco y diez.

Dado que estas especies presentan un gran desarrollo de la biomasa
subterranea (Rudewald-Rudescu, 1974; Conway, 1938; Fiala, 1978), nos
parecié también conveniente llevar a cabo su cuantificacion. Para ello y durante

el verano de 2002, de nuevo con la ayuda de los técnicos del Parque Nacional
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y mediante una retroexcavadora, se perfordé una superficie conocida en cada
una de las estaciones de muestreo, habiendo retirado previamente la biomasa
aérea. Con la maquinaria se alcanz6 hasta el nivel donde ya no habia mas
raices o rizomas de cualquier especie (véase el Apéndice Fotografico).
Después, pacientemente, se separaron de la tierra las raices y los rizomas de
cada una, los cuales se llevaron al laboratorio, donde fueron desecados y

pesados por separado.

Aunque en el campo no se pudieron realizar cuantificaciones de la produccion
primaria, siguiendo los métodos habituales (Hopkinson et al., 1980; Cronk &
Fennessy, 2000), nos parecié oportuno el estimar una medida indirecta de
produccion neta, con objeto de poderla comparar con la medida en el
invernadero. Dicha medida se calculd dividiendo la biomasa de cada especie
por unidad de superficie por el tiempo transcurrido (en dias) desde el momento
en que comenzo el crecimiento vegetativo de cada afo hasta que se cort6 la

biomasa para pesarla.

Para cada ano del periodo 2000-2002, calculamos la eficiencia de uso de los
nutrientes (nitrégeno y fosforo) por cada especie. De acuerdo con Aerts & de

Caluwe (1994), viene dado por la férmula siguiente:
EU = Produccién primaria neta / Pérdidas anuales del nutriente

La produccion primaria neta del nutriente se calculd como la produccion
primaria anual de la parte aérea de cada especie. Dado que carrizo y enea son
plantas anuales, no se cometié demasiado error al asumir que toda la biomasa
medida en el verano de cada afo equivale a su produccion neta. Otra cuestion
diferente es la de la masiega, cuyas hojas son perennes durante varios afos
consecutivos. Su tasa de renovacion promedio en el campo asciende a 0,002
dia™ (véase el Apartado IV.2.b), lo cual equivale a una tasa de renovacion
anual de 0,73 afo™. Asi que la biomasa anual de la masiega fue multiplicada

por esa tasa de renovacién para obtener la producciéon neta
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Las pérdidas anuales del nutriente es estimaron para carrizo, masiega y enea
como las debidas a la descomposicion. Nuestros propios datos para el periodo
1998-1999 (Apartado 1V.2.e) nos indican que el carrizo descompone alrededor
de la mitad de su biomasa producida cada afio. Luego, esa descomposicidon se
multiplica por el porcentaje del nutriente presente en la parte aérea de la planta.
Para la enea consideramos los contenidos promedio del verano de cada
nutriente en las hojas; para Phragmites, hicimos una media ponderada entre el
nutriente en hojas y el nutriente en tallo. Aunque careciamos de datos sobre las
tasas de descomposicion de la enea, asumimos que eran similares a las de la
masiega, pues otros estudios asi lo indican (Davis, 1991); a continuacion, la
biomasa muerta ya descompuesta después de un afio se multiplicd por el
contenido porcentual promedio de cada nutriente considerado en la materia
vegetal viva para obtener el denominador de la ecuacién. La biomasa
descompuesta es, obviamente, la biomasa inicial muerta menos la remanente
tras un ano de descomposicion. Todo esto no se pudo hacer con la masiega,
pues no es una especie de biomasa aérea anual, como las otras dos. En su
caso, usamos su tasa anual promedio de crecimiento y la multiplicamos por la
biomasa, procedimiento menos preciso, pero habitual en ecologia (Begon et al.,
1987).

111.3.b. La dindmica de crecimiento de las manchas

De observaciones precedentes (Cirujano, comunicacién personal) sabemos
que todas las especies consideradas crecen formando manchas que van
ocupando el espacio y compitiendo por él con los otros heldéfitos. El estudio de
ese crecimiento de las manchas rara vez se ha abordado para estas especies
(Bodensteiner & Gabriel, 2003) y me parecid interesante el hacerlo en este
humedal. En el caso de masiega y enea, los rodales o manchas suelen estar
bien definidos y no es dificil su estudio. Para ello, en distintas zonas del Parque
Nacional donde cada especie estaba mejor desarrollada, marcamos una serie
de rodales cuyas variaciones de perimetro fui siguiendo periédicamente en
2000 y 2001. Para la masiega se definieron y marcaron 10 rodales en la Isla

del Maturro, cuyo perimetro fue medido mensualmente. En el caso de la enea,
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seguimos dos manchas grandes en el Cachoén de la Leona. Para el carrizo, sin
embargo, que cuando se efectud el trabajo de campo era la especie mas
extendida, las manchas eran mucho mayores y, por tanto, mas dificiles de
abarcar, por lo cual resulté mas sencillo evaluar los movimientos de avance de

los frentes de las mismas que los perimetros en si.

En este caso, con unas estacas fuimos sefalando el avance de unos frentes
seleccionados, de modo que registraba la distancia de avance entre dos
muestreos consecutivos. Como el avance de esta especie no tiene lugar de
modo homogéneo, y a sugerencia del Profesor Acosta Salmerdn, analicé el
avance de los frentes de carrizo como sigue (Fig. 15). En el borde de un frente
seco de carrizo del afio anterior, pero situado en una zona de hidronivel alto, se
fijaron tres varas de aluminio —los puntos fijos— a 3 metros la una de la otra. A
cada vara fija se le até una cuerda enrollada larga (perpendicular al borde)
hasta otra vara de aluminio (o punto movil). Cada vez que se media el avance
del frente, se sacaba esa vara movil del sedimento y se iba desenrollando la
cuerda hasta llegar al nuevo borde de la mancha; luego se movia la cuerda
unos 45° (paralelamente a la superficie del agua) para ver cual era el menor
avance del crecimiento hasta el nuevo punto movil. Entonces, se hincaba otra
vez la vara moévil en este nuevo punto y se registraba la nueva distancia entre
los pares de puntos fijo (el origen) y movil correspondientes. Ese procedimiento
se repetia con los otros dos pares de puntos y asi sucesivamente en todos los
muestreos de los frentes. El método permitia registrar el dato nuevo de menor
distancia (crecimiento), que es el valor real de movimiento del frente en cada
mes. A pesar de que la mancha crece a veces ocupando el interior de una
tabla, este nuevo borde remite, bien porque no todos los nuevos vastagos
maduran, bien porque muchos de los que maduran también se secan sin volver
a brotar el afno. Y el borde que queda al final de cada ciclo es mucho menor del
maximo observado hasta el final del ciclo fenolégico. Es como si la dinamica de
crecimiento de la mancha ya no se portara segun la dinamica de crecimiento a
escala individual y asumiera una nueva dinamica funcional en este nivel de
organizacion avanzado (escala de mancha o de frente). De este modo,
seguimos el avance de dos grandes frentes presentes en la Tabla del General

durante el ano 2001.
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/s Afio 2000

Mancha de CARRIZO Mayo0-2001

Junio-2001

Figura 15. Método de medida del avance de los frentes de carrizo.

Las variaciones de perimetros o de frentes en relacion al tiempo transcurrido
entre muestreos (unidades: longitud x tiempo™) sirvieron para caracterizar la
dinamica de las manchas de cada especie. Dichas variaciones se intentaron
relacionar con la variable dependiente de la inundacion, el hidronivel, pues
pensamos "a priori" que la inundacion debia influir decisivamente en la
dispersion de las especies por el humedal a través del crecimiento asexual de

las manchas monoespecificas.

[11.3.c Las manchas monoespecificas a largo plazo

Mediante el programa ARC-VIEW 3.2 (ESRI, 1996), medimos la superficie y el
perimetro de todas las manchas de carrizo y masiega superiores a 0,25 Ha en
todas las fotografias aéreas tomadas irregularmente en el periodo 1945-2001
(véase el Apartado I11.3.b). Con los datos de ambas variables para cada afo, se

calcularon las correlaciones y las funciones de regresién, asumiendo una
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relacion potencial entre ambas, tras comprobar que dicha relacién era la que
explicaba mas varianza; dicha ecuacion, ademas, es la mas usada en los
estudios de paisaje porque es la base de la geometria fractal para los paisajes

de dos dimensiones (Turner et al., 2001). La ecuacion tiene la forma

Superficie = a * Perimetro

donde a y b son constantes. Las distribuciones estadisticas de los afos
consecutivos se representaron mediante rangos eliminando los "outliers" para
que las figuras quedasen mas claras y se analizaron comparandolas mediante

un "test" de la U de Mann-Whitney.

[11.3.d. Cambios en las manchas de mayor tamafo a largo plazo

A largo plazo, nos pareciéo importante también el evaluar la dinamica de las
manchas mas grandes, ya que eran las que podian ubicarse con mas fiabilidad
en los mapas y las principales generadoras de fisonomia del humedal. Para
ello y a partir de las fotografias aéreas existentes, se elaboraron unos mapas
georeferenciados (véase el Apartado I11.3.b), en los cuales se definieron las
principales manchas existentes de carrizo y masiega, ubicandolas mediante
unas coordenadas centrales georeferenciadas. Las manchas de enea fueron
de escasa importancia comparativa a lo largo de los afios 1945-2001 y por eso
no se incluyeron en este analisis. El numero de manchas analizado ascendio a
8 para el carrizo y 10 para la masiega; su ubicacion en el humedal se muestra
en la tabla 5. Con la ayuda del programa ARC-VIEW 3.2 (ESRI, 1996), se
estimaron los perimetros y las areas de cada una de las grandes manchas,
evaluando también su tasa de crecimiento de manera analoga a la realizada
con las pequefas manchas. Después, esa velocidad de crecimiento se
relaciond con distintas variables abioticas que se sabe afectan a la vegetacion

del humedal (hidronivel, nutrientes, etc.).
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Tabla 5. Situacion de las manchas principales cuyos cambios se han seguido en el
humedal desde 1945 a 2001.

TIPO DE
VEGETACION N° DE MANCHA X Y
Carrizo 1 440934 4336965
Carrizo 2 439458 4334631
Carrizo 3 437622 4332451
Carrizo 4 436300 4330975
Carrizo 5 434859 4329980
Carrizo 6 438617 4332005
Carrizo 7 440593 4333645
Carrizo 8 441838 4336217
Masiega 1 440484 4336124
Masiega 2 439942 4335225
Masiega 3 439214 4334079
Masiega 4 437804 4332437
Masiega 5 435868 4331213
Masiega 6 434737 4329958
Masiega 7 436580 4330826
Masiega 8 439369 4331476
Masiega 9 439152 4333258
Masiega 10 441543 4335328

[11.4. ESCALA DEL HUMEDAL

[ll.4.a. Evolucién temporal de las principales variables abidticas a largo

plazo

"A priori", los principales factores abiéticos que han influido sobre el humedal a
largo plazo han sido la disponibilidad de agua y su calidad. Lamentablemente,
existen pocos datos para estas variables que puedan coincidir con los mapas
de vegetacion construidos a partir de las fotos aéreas disponibles (véase el
Apartado siguiente). Por ello, hemos tenido que reconstruirlos desde fuentes
indirectas. En primer lugar, hemos usado los datos de caudales existentes para
los rios Giglela y Azuer, registrados por la Confederacion Hidrografica del
Guadiana. Dichos valores comenzaron a obtenerse en 1944 y 1948,

respectivamente, para cada rio. No ha habido datos recientes de caudales en
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el rio Guadiana antes de su entrada en Las Tablas; so6lo existen algunos datos

desde 1910 hasta la Guerra Civil espanola.

Los datos de calidad de las aguas de dichos rios comenzaron a recabarse en
1973 y 1980, respectivamente. En cualquier caso, los datos disponibles hasta
mediados de la década de 1990 sélo eran de nutrientes inorganicos disueltos.
Nosotros, mediante regresiones entre los datos de nutrientes totales y
nutrientes disueltos existentes a partir de 1994, hemos transformado aquellos
datos en nutrientes totales. Hemos asumido que en afos anteriores a esas
fechas no habia contaminacién alguna en los rios, de modo que hemos
aplicado las cifras mas bajas de calidad disponibles para el periodo 1973-2001
al periodo 1945-1972. Y de nuevo, se carece de datos de calidad para el

Guadiana antes de su entrada en el Parque Nacional.

Para el humedal se tienen algunos datos dispersos de nutrientes inorganicos
en la década de 1970 (Saez Royuela, 1975), los cuales han sido transformados
de igual manera que los anteriores para obtener los nutrientes totales. He
elegido la estacion del molino de Molemocho como representativa de todo el
humedal, pues desde los anos '80 del siglo pasado el flujo del agua ha
cambiado en el humedal (Sanchez Carrillo, comunicacion personal) y el agua
que entra por el rio Giguela se desplaza hacia esa zona, resultando la de
caracteristicas mas promedio de la calidad hidrica en el humedal (Alvarez
Cobelas, comunicacion personal). En el caso de los datos que faltaban,
fundamentalmente para la década de 1980, se obtuvieron por regresion
multiple con las concentraciones de las sustancias y los caudales del Giguela y
el Azuer y el nivel de inundacién en el humedal como variables independientes.
En general, este conjunto de variables explica alrededor de un 70% de la
varianza de la concentracion promedio de nutrientes totales. Como indicador
principal de la calidad del agua, he usado el fésforo total, dado que es el mas
ampliamente empleado en los estudios de eutrofizacion de aguas dulces
(Vollenweider, 1968).

Con los datos del producto de caudales y de concentraciones de nitrogeno y

fésforo totales (es decir, con los datos de la carga de nutrientes), se han
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calculado los flujos superficiales anuales de cada nutriente hacia Las Tablas,
dividiendo esa carga por la superficie del humedal. Los aportes del Guadiana,
como ya se ha comentado, no han podido ser estimados, pero han debido ser
despreciables, a juzgar por los datos recientes de fosforo en el acuifero
(Encinas, comunicacion personal) y los verosimilmente bajos de nitrdgeno
antes de 1986, porque la agricultura no habia experimentado aun la expansion

que luego sufrié; en dicha fecha dejaron de manar los Ojos del Guadiana.

Para conocer la inundacion del humedal mes a mes también hubo que realizar
numerosos calculos. Dicha inundacion se viene registrando regularmente
desde los afios '80 del pasado siglo por el personal del Parque Nacional. Para
los afios anteriores hasta 1945 empleamos los datos de caudales de Giguela y
Azuer. En el caso del Guadiana que manaba por los Ojos, asumimos como
constantes hasta 1980 los promedios mensuales del periodo 1910-1940;
después de esa fecha la sobreexplotacién acelerada del acuifero subterraneo
acabo rapidamente con los aportes de origen freatico. Conocidos los aportes
fluviales, la capacidad de almacenamiento del humedal (unos 15 Hm?®) y
mediante un balance hidrico mensual promedio, obtenido a partir de los datos
de Sanchez Carrillo (2001), pudimos estimar la superficie inundable en los afos

en los que no se registro.

Con los datos mensuales de inundacién, estimamos varios promedios
mensuales de inundaciéon para distintos periodos histéricos del humedal, que
fueron los siguientes: humedal de funcionamiento hidrico "normal” (afios 1945-
1980), humedal sufriendo la sobreexplotacion del acuifero (afios 1981-1991),
afos de sequia y sobreexplotacion (afios 1992-1995), afios sin sequia y con
cierta recuperacion de la sobreexplotacion por las lluvias y algo de ahorro
hidrico agricola (afios 1996-2001).

[1l.4.b. Evolucién temporal de la vegetacién a largo plazo

Se estudi6 mediante las fotografias aéreas disponibles, pertenecientes a

distintos vuelos realizados por una serie de administraciones publicas



nacionales e internacionales. Los vuelos disponibles son los de 1945, 1956,
1977, 1984, 1993, 1997 y 2001. La experiencia de campo de Santos Cirujano
permitié identificar en las fotos aéreas en blanco y negro las dos especies
principales de las plantas emergentes que hay en el humedal: el carrizo y la
masiega. Un vuelo georeferenciado, realizado en el afio 2001, fue la base para
la georeferenciacién de los demas mapas. Las coberturas totales de las dos
plantas para cada mapa y aino se estimaron mediante el programa ARC-VIEW
3.2 (ESRI, 1996).

lll.4.c. Pautas espaciales a largo plazo

El drea de maxima inundacion del humedal se dividié en una malla de 186 (300
x 300 m) celdillas. Se registré la cobertura de las dos especies emergentes
principales (Cladium mariscus y Phragmites australis) en cada celdilla usando
los siguientes indicadores semicuantitativos: 0 — ausencia de la planta, 1 —
cobertura del 1-20%, 2 — cobertura entre el 21 y el 40%, 3 — cobertura del 41 al
60%, 4 — cobertura del 61 al 80%, 5 - mas del 80% de cobertura. Dada la
extension muy limitada del carrizo en 1945, no se analizaron sus pautas
espaciales en dicho afo. Durante el periodo de estudio considerado (1945-
2001), la superficie ocupada por la enea fue siempre extremadamente reducida
(inferior al 5% del total del humedal) y, por eso, no fue tenida en cuenta en este

estudio.

Las pautas de autocorrelacion espacial de las coberturas de cada especie se
han calculado mediante el indice de Moran (Moran, 1950), el cual ha
demostrado ser el mas sensible para detectar las pautas espaciales (Fortin et
al., 1989). Un correlograma es una grafica en la cual los valores del indice de
Moran values se representan en las ordenadas frente a las distancias entre
localidades (en abscisas). EI numero de valores esperables es alto porque
estamos trabajando con una malla de 186 celdillas, de modo que los valores de
la distancia se agrupan en clases de distancias, lo cual permite calcular el
coeficiente de autocorrelacién mediante distintas comparaciones entre los

lugares de muestreo de cada mapa. Por lo tanto, los valores de la distancia se
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recodifican en clases de distancia; el numero de clases de distancia se elige
siguiendo la regla de Yule (Legendre & Legendre, 1998), la cual depende del
numero total de datos en la matriz de distancias euclideas calculada a partir de
las coordenadas geograficas de cada celda de 9 Ha, es decir, de 186*185
celdas (= 34110). Los valores positivos del indice de Moran que superan un
cierto valor critico indican un agrupamiento para una determinada clase de
distancia. Dicho de otro modo, un correlograma espacial calculado de esta
manera es un grafico que muestra el grado de aglomeracion de la cobertura a

lo largo de clases de distancia sucesivas.

En todos los casos, los correlogramas en todas las direcciones se calcularon
sobre los datos de cobertura anual de carrizo y masiega por separado, usando
el paquete estadistico R (Casgrain & Legendre, 2001). Los valores criticos para
la autocorrelacion de cada distancia se obtuvieron mediante un método de
randomizacién seguida por una correccion de Bonferroni (Legendre &
Legendre, 1998), en tanto que la significacion estadistica global de los
correlogramas se evalué mediante el método de Oden (1984), también seguido
por la correccion de Bonferroni. La identificacion e interpretacion ecoldgicas de
los correlogramas se llevé a cabo mediante las criterios de Legendre & Fortin
(1989) y Sokal (1979).

El indice de autocorrelacién se estima con facilidad asumiendo una condicion
de estacionariedad débil (Cressie, 1993), lo cual significa que toda la superficie
de estudio puede describirse mediante una unica funcion de correlacién. Sin
embargo, puede haber un segundo factor de variabilidad espacial, que se
comprueba descartando el gradiente principal mediante un analisis de
superficie de tendencia, el cual emplea una ecuacién de tercer grado, parte de
cuyos términos se van descartando mediante un proceso de regresion multiple
por pasos a fin de evitar el aumento artificial de la varianza explicada (Borcard
et al., 1992). Dicho de otro modo, obtuve un residuo de las coberturas de cada
especie y ano restandole los datos de un analisis de superficie de tendencia;
posteriormente, volvi a estimar un correlograma sobre los residuos, usando el
paquete R (Casgrain & Legendre, 2001). Esto se realizé para todos los mapas

de carrizo y masiega divididos en celdas de 300 * 300 metros, a excepciéon de
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los de 1993 porque en ellos no aprecié la exitencia de dicho gradiente al usar el

"test" de correlacion serial de Durbin-Watson.

Como sospechamos que podia haber anisotropia en el tamafo de las
manchas, debido a la entrada del rio Guadiana por el este del humedal hasta
1986, decidimos comprobar si habia tal efecto. Sin embargo, la anchura del
humedal no permitié suficientes grados de libertad aplicar una metodologia
basada en la autocorrelacion de Moran. Por lo tanto, calculamos distintos
variogramas (Rossi et al., 1992) sobre los datos de cobertura de cada especie
en cada ano en cuestion, tras eliminar la tendencia espacial del eje E-W
usando una superficie de tendencia de manera analoga a la anterior. Los
variogramas se calcularon con 20° de tolerancia usando el paquete GEO-EAS

(Computer Sciences Corporation, 1988).

Realicé también un analisis de "cluster", mediante el algoritmo UPGMA
(Legendre & Legendre, 1998), con objeto de encontrar las similitudes entre
pautas espaciales indicadas por los correlogramas, tanto con los totales como

con aquéllos a los que habia eliminado previamente el gradiente principal.

[l1.4.d. Indicadores cuantitativos del paisaje a largo plazo

Muchos son los indicadores que se han propuesto para valorar
cuantitativamente los distintos aspectos del paisaje vegetal (O'Neill et al.,
1988). Los imprescindibles para caracterizar un paisaje simple, como Las
Tablas de Daimiel, son el grado de contagio, la dominancia y la forma (Turner
et al., 2001). Yo he calculado estos indices a partir de los mapas realizados con
las fotos aéreas de 1945, 1956, 1977, 1984, 1993, 1997 y 2001. El grado de

contagio viene dado por la formula (Turner et al., 2001)

C=[1+3 S P;*Ln(Py)]/(2*Lns)

donde es Pj; la probabilidad de que dos celdas adyacentes tomadas al azar

pertenezcan a las especies i y j, s es el numero de especies distintas que
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conforman el paisaje y Ln es el logaritmo neperiano. El valor puede oscilar
entre 0 y 1, siendo éste ultimo caso el de la maxima agregacion de las distintas

especies.

La dominancia del paisaje supone la desviacion existente desde la maxima
diversidad posible del paisaje y se puede estimar con la formula (Turner et al.,
2001)

D=[lns+> Pi*LnPj]/Lns

donde P; es el porcentaje del paisaje total ocupado por la especie i y s ya se

ha descrito mas arriba. Este indicador puede oscilar entre 0 y 2.

Finalmente, la forma se suele estimar a partir de la dimension fractal del
paisaje, que en dos dimensiones no puede superar el valor de 2. Se calcula
extrayendo el promedio de las dimensiones fractales de todas las manchas de
las especies presentes en el humedal. Cada dimensién fractal se calcula de

acuerdo con la formula (Turner et al., 2001)

F=Ln(A)/[LnP+Lnk

donde A es el area de cada mancha, P su perimetro y k la constante que las
liga en la funcién potencial A = k * P ©. Este calculo puede hacerse por
separado para cada especie y eso se ha hecho también para carrizo y

masiega.

Por ultimo, me parecioé interesante comprobar el grado de fragmentacion de la
poblacion de cada especie en cada ano para el cual habia un mapa. Esto se
hizo simplemente cuantificando el numero de manchas de cada especie

superiores a 0,25 Ha que habia en cada mapa.

Estos cuatro indicadores de paisaje se han calculado para cada afio en que
existia mapa de vegetacién con las subrutinas Patch Analyst del paquete
ArcView 3.2 (ESRI, 1996).
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lll.4.e. Variables de control de la cobertura a largo plazo

Usé distintas técnicas estadisticas, tales como la correlacion y la regresion,
para relacionar los datos de las variables abioticas medidas con los de
cobertura de las dos especies principales de la vegetacién a largo plazo: el
carrizo y la masiega. Los datos de la enea no fueron usados porque hasta el
afno 2002 han supuesto menos de un 5% de la cobertura total de la vegetacion
en el humedal y, por tanto, no resultaba relevante. Dado que otros estudios
previos (Alvarez Cobelas, comunicacién personal) hacian pensar en retardos
en la respuesta de las especies a los factores abidticos, probé también a

analizar los datos desfasados en el tiempo.

l1I.5. AUTOECOLOGIA DE LAS ESPECIES

A escala regional la autoecologia de las especies esta determinada por
diferentes factores que para Las Tablas de Daimiel resultan bastante
homogéneos, como es el calcio en el caso de Phragmites y Cladium (Cirujano
& Medina, 2002). Centrados en este humedal, la he determinado teniendo en
cuenta dos aspectos complementarios: el ambiente abidtico y las
caracteristicas fenotipicas de cada especie. El primero es lo que Southwood
(1977) denomina la "plantilla del habitat" (habitat template), mientras que el
segundo es lo que Westoby (1998) llama el "esquema de la estrategia

ecoldgica vegetal" (plant ecological strategy scheme).

La plantilla del habitat la he definido con cinco ejes principales: el hidroperiodo,
el hidronivel y los contenidos de carbono, nitrégeno y fosforo en el sedimento.
Estas variables son las principales que determinan la dinamica de las plantas
en los humedales (Cronk & Fennessy, 2001). Para cada especie he calculado
el promedio y la desviacion tipica de cada una de dichas variables en los

lugares en los que alcanzé un mayor desarrollo cada afo.
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El esquema de la estrategia ecoldgica vegetal sigue las orientaciones de
Westoby (1998) con una salvedad. En principio, se trata de cuantificar tres
variables para cada especie: la altura de la planta, el area especifica de la hoja
y el numero de semillas por planta. La primera variable seria un indicador
fenotipico; la segunda, uno fotosintético, y la tercera, uno reproductivo. El area

especifica de la hoja se calcula como
AEH = Z SH/Z bx

donde Sy es la superficie de la hoja, by es el peso de la misma y el area
especifica de la hoja, AEH, se mide en m%kg (Lambers et al., 1998). La
superficie de la hoja se estimd por planimetria. Para estimar esta variable en
las plantas emergentes de Las Tablas, realicé los calculos para cada planta de
cada una de las tres especies en los muestreos estivales y luego hallé su
promedio. Ese mismo procedimiento se usé para estimar la altura de la planta.
Finalmente, y ésa es la modificacion respecto a la propuesta de Westoby
(1998), en lugar del numero de semillas por planta, empleé el promedio de la
longitud de los rizomas. El motivo de sustituir semillas por rizomas es que en
estas especies, implantadas en el humedal desde hace mucho tiempo, el modo
principal de dispersién de las mismas es por rizomas subterraneos y no por

semillas.
Los datos de las tres variables fueron transformados logaritmicamente para

reducir la variabilidad y luego se proyectaron en graficas tridimensionales

mediante el programa Surfer7.0 (Golden Software, 1999).
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CAPITULO IV. RESULTADOS Y DISCUSIONES PARCIALES

IV.1 EL MEDIO ABIOTICO

La inundacion es la variable fundamental en la dinamica ecologica de Las
Tablas. Las pautas durante la fase de estudio fueron similares (Fig. 16): un
maximo primaveral producido por el trasvase desde la cuenca del Tajo y
minimos estival y otofial. En 2001 hubo mas superficie inundada y durante mas

tiempo que en 2000.
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Figura 16. Superficie inundada en el humedal durante el periodo de estudio 2000-
2001.

El almacenamiento de agua y su agotamiento siguieron un curso analogo al de
la inundacion, con maximos de almacenamiento a finales de la primavera y
maximos de pérdidas en el verano (Fig. 17). De todos modos, estos datos
obtenidos para todo el humedal no ilustran sobre lo sucedido en los lugares
concretos donde se analizaba la vegetacion emergente. Asi, tuvimos

hidroniveles muy dispares en cada uno de ellos. Por ejemplo, en la Isla del
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Maturro el hidronivel apenas varié estacional o interanualmente, pues se trata
de la zona visitable por el publico y la gestion del Parque Nacional mantiene alli
una inundacién aproximadamente constante. La Tabla del General jamas
quedd sin agua, pero en ella hubo oscilaciones estacionales del hidronivel.
Finalmente, el Cachdn de la Leona y el Segundo "Hide", ademas de mostrar
cambios estacionales, quedaron en seco durante el verano y el otofio de 2000
y el invierno de 2001 (Fig. 18). El hidroperiodo, por lo tanto, fue permanente en
la Isla del Maturro y en la Tabla del General, mientras que dur6 sélo unos

meses en 2000 y 2001 en las otras dos localidades.
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Figura 17. Cambios en el almacenamiento de agua en el humedal durante el periodo
2000-2001.
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Figura 18. Hidronivel en las zonas de muestreo de la vegetacién emergente, desde
mayo de 2000 a diciembre de 2001.
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La salinidad del agua, medida como conductividad, resulté extraordinariamente
variable para todas las estaciones, a excepciéon de la del Segundo "Hide" (Fig.
19). Su amplitud fue de 1,7-13 mS/cm. Este hecho es normal en un humedal
tan fluctuante, en el cual la concentracion y dilucion salinas dependen del
balance hidrico y éste cambia con suma rapidez (Fig. 18) (Sanchez Carrillo,
2001).

En cuanto al nitrégeno total, ademas de muy variable en las cuatro estaciones,
se presentaron unas concentraciones mas elevadas en la Isla del Maturro y en
el Cachén de la Leona (Fig. 20). El rango de variaciéon del nitrogeno total oscild
entre <1 y 9 mg N/L. Dichas cifras pudieron deberse, en parte, a la
resuspension de material sedimentado en descomposicion. Esas cifras son
similares a las presentes en humedales hipertroficos (Mayer et al., 1999) y
reflejan también las entradas masivas de nitrégeno desde la cuenca
hidrografica (véase el Apartado Il.5), la carga interna (Sanchez Carrillo &
Alvarez Cobelas, 2001) y la retencion del nitrégeno en el humedal, pues la
presa terminal limita las salidas de agua con materiales a los momentos de

maxima inundacién, que suceden raramente.

El fésforo total resultdé también sumamente variable en todas las estaciones y
épocas del afo, con maximos en el Cachén de la Leona durante el verano de
2000 (Fig. 21). Su rango fue de 0,05-2,30 mg P/L, similar al existente en los
Norfolk Broads de Inglaterra (Moss, 1983), ecosistema éste mas complejo, con

rios, lagos, marismas y zonas de transicion entre ellos.

Toda esta gran variabilidad quimica es tipica de este humedal (Alvarez Cobelas
et al., 2001; Sanchez Carrillo & Alvarez Cobelas, 2001) y resulta dificil de
explicar. Los procesos locales de descomposicion y la conectividad entre zonas
del humedal en momentos concretos pudieran ser los responsables de estas
variaciones, pero aun resulta prematuro sugerir en qué manera. En otros
humedales, en especial los mas fluctuantes (Thoms, 1998), la variabilidad
fisico-quimica resulta también elevada y es el producto de la interaccion entre
los aportes externos, la dinamica de las comunidades bioldgicas y los suelos
del humedal (Mitsch & Gosselink, 2000; Vymazal, 1995).
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Figura 19. La conductividad de las aguas en las zonas de muestreo de la vegetacion
emergente durante el periodo junio de 2000 a diciembre de 2001.
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muestreod la vegetacion emergente.
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Figura 21. Concentraciones del fésforo total en las aguas de las zonas donde se

muestreo la vegetacion emergente.
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Los sedimentos muestran también una variabilidad apreciable en cuanto a su
contenido en carbono, nitrogeno y fésforo (Figs. 22-24). Sin embargo, las
cuatro estaciones de muestreo no aparentan ser estadisticamente distintas
para ningun nutriente del suelo (“test” de la “t” de Student, p > 0,05; Fig. 25). En
promedio de peso, la relacion C:N:P ascendié durante nuestro periodo de
estudio a 269:10:1, 291:12:1, 450:16:1 y 291:15:1 para la Tabla del General, el
Segundo “Hide”, la Isla del Maturro y el Cachdn de la Leona, respectivamente,
lo cual sugiere que en la Isla del Maturro habia bastante mas carbono en
términos relativos que en los demas lugares. La relacién entre el nitrégeno y el
fésforo parece ser mas constante entre estaciones, pues oscila en el rango 10-
16:1.

Los datos obtenidos de carbono sedimentario en los veranos de 2001 y 2002
para un buen numero de estaciones en el humedal indican que la mayor parte
de las concentraciones se hallan en el rango 10-15%, aunque con algunas
excepciones (Fig. 26). No parece haber ningun gradiente espacial claro.
Tampoco hay cambios de un afio al siguiente, segun se deduce de los

resultados de una prueba de Student (p > 0,05).

En el caso del nitrogeno (Fig. 27), tampoco hay una tendencia espacial
demasiado clara, pero si hay diferencias entre un afo y el siguiente, segun una
"t" de Student (p < 0,05), pues en 2002 parece haber mas concentracion de

nitrégeno en el sedimento del humedal.

Finalmente, para el fosforo la variabilidad entre estaciones parece aun mas
notable, pero -de nuevo- sin pautas espaciales claras (Fig. 28). También en
este caso hay diferencias estadisticamente significativas (p < 0,05) entre 2001

y 2002, detectandose mas fosforo en este ultimo afo.
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Figura 22. Carbono total en los sedimentos de las zonas de estudio de la vegetacion
emergente.
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Figura 26. Concentracién de carbono en los sedimentos del Parque Nacional en los
veranos de 2001 (figura superior) y 2002 (figura inferior). PG: Patagallina, TA: Tabla de
Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS: Cortafuegos Sevillana, BB:
Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG: Tabla del General, TC: Tabla
de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El
Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito,
CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL:
Cachon de la Leona.
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Figura 27. Concentraciéon de nitrégeno en los sedimentos del Parque Nacional en los
veranos de 2001 (figura superior) y 2002 (figura inferior). PG: Patagallina, TA: Tabla de
Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS: Cortafuegos Sevillana, BB:
Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG: Tabla del General, TC: Tabla
de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El
Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito,
CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL:
Cachén de la Leona.
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Figura 28. Concentracion de fénsforo en los sedimentos del Parque Nacional en los
veranos de 2001 (figura superior) y 2002 (figura inferior). PG: Patagallina, TA: Tabla de
Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS: Cortafuegos Sevillana, BB:
Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG: Tabla del General, TC: Tabla
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Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito,
CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL:
Cachon de la Leona.
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Las concentraciones de nutrientes en el sedimento de otros humedales donde
predomina la fraccidbn organica resultan, l6gicamente, muy variadas. En su
revision, Johnston (1991) da unos rangos de 0,2-3% para el nitrogeno y
0,0003-0,13% para el fésforo. Centrandonos en los humedales que comparten
vegetacion similar con Las Tablas, para los Everglades de Florida, Davis (1994)
indica que el fésforo oscila entre el 0,04 y el 0,14%; en los Norfolk Broads
ingleses el rango es también de un orden de magnitud, pero los valores son
inferiores (0,005-0,038% de fésforo; Boorman & Fuller, 1981). En los
humedales hipertréficos de Point Pelee (Ontario, Canada), la concentraciéon de
carbono en los sedimentos asciende a 23-54% del peso seco sedimentario,
mientras que la de fésforo oscila entre 0,028 y 0,046% (Mayer et al., 1999). En
los estanques de piscicultura de la Republica Checa, se tienen 18,30% de
carbono, 1,70% de nitrégeno y 0,02% de fosforo en los fondos (Kykyjova &
Kvet, 1978). Obsérvese, por tanto, que el contenido de fdsforo en los
sedimentos de Las Tablas se encuentra cerca de las cifras canadienses, lo cual
atestigua de nuevo el caracter hipertréfico del humedal, comparado con los
Everglades de Florida, ambiente subtropical con vegetacion helofitica de Typha
y Cladium similar a la de Las Tablas. Sin embargo, en cuanto al nitrégeno, los
suelos de Las Tablas tienen la mitad que los chechos dedicados al cultivo de

peces.

IV.2. ESCALA INDIVIDUAL
IV.2.a. Fenologia
En el invernadero los tallos del carrizo crecen mas deprisa al salir de la tierra

que cuando estan ya mas desarrollados (Fig. 29). En seis meses alcanza los

60 cm de altura.
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Figura 29. Evolucion del tamafio del carrizo en el invernadero. Las barras verticales
son las desviaciones tipicas.

Algo analogo sucede con el numero de hojas por planta, pues aumenta mas
deprisa al comienzo del crecimiento del tallo (Fig. 30), pudiendo oscilar entre 2
y 25. La cantidad de hojas por unidad de longitud de planta, que podria
considerarse como un indicador de area foliar, sin embargo, no varia

excesivamente durante la ontogenia, pues se mantiene en unas 0,30-0,57

hojas cm™.
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Figura 30. Evolucién del numero total de hojas por planta de carrizo en el invernadero.
Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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La relacién entre hojas totales por planta y hojas verdes parece también
relativamente constante a lo largo de la vida de la planta (Figs. 30-31), pues

oscila en la proporcion de 1-1,6:1.
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Figura 31. Evolucién del numero de hojas verdes por planta de carrizo en el
invernadero. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

Ya en el campo, el crecimiento del tallo sigue una pauta analoga a la del
invernadero: mayor velocidad de crecimiento al principio y estabilizacion estival
(Fig. 32). El carrizo dej6 de crecer en agosto, alcanzando tamafos superiores a
los 2,5 metros de altura en los lugares mas favorables del humedal. Estos
tamafos no son los mayores que puede alcanzar la especie, pues en el delta
del Danubio puede llegar a los cinco metros de altura (Rolletschek et al., 1999)
y los individuos jovenes, medidos alli en el mes de mayo, ya presentan cifras
similares a los maximos observados para Las Tablas de Daimiel. De todos
modos, el habitat del Danubio parace especialmente favorable para esta
especie y las formas octaploides presentes alli pueden superar los 6 metros de
altura (Rodewald-Rudescu, 1974). En otras zonas del mundo, las alturas que
que alcanzan los tallos son mucho mas comparables a las observadas por mi.
Estoy refiiendome al lago Takern, en Suecia (Graneli, 1989), a los lagos de
Estonia (Ksenofontova, 1988) o a los estanques de piscicultura en la Republica
Checa (Dykyjova & Kvet, 1978).
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Figura 32. Longitud promedio del tallo del carrizo en las dos zonas de muestreo. Las
barras verticales son las desviaciones tipicas.

El numero de hojas por planta de carrizo parece constante entre afios, como
atestigua la grafica de la Tabla del General (Fig. 33). EI numero de hojas por
planta en invernadero y campo es similar (hasta unas 25), aunque las plantas
de campo alcanzaran alturas superiores, lo cual indica que la cantidad de hojas
por unidad de longitud de planta en el campo es inferior a la del invernadero, es
decir, el indicador de area foliar se reduce en el campo. El numero de hojas
observado en Las Tablas es mas elevado que el registrado por otros autores
en las zonas templadas del mundo para la misma variedad de Phragmites. Asi,

Ksenofontova (1988) refiere promedios inferiores a las 16 hojas por planta para
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el mes mas favorable. Graneli (1989), en el lago Takern de Suecia, y Ho
(1980), en lagos escoceses, dan cifras que son la mitad de las observadas por
nosotros. En el delta del Danubio, suele haber unas 22 hojas por tallo
(Rodewald-Rudescu, 1974). Todos estos datos nos sugieren que parece haber
un disminucién latitudinal del numero de hojas por planta, es decir, a latitudes
inferiores, mayor numero de hojas y, por tanto, indice foliar mas elevado. Las
mayores radiaciones solares recibidas en las latitudes bajas permiten que el
carrizo desarrolle mayores indices foliares en ellas para aprovechar mejor la
insolacion mas intensa y prolongada. Se trataria aqui de un aspecto adicional
de la plasticidad fenotipica de esta especie, ejemplos que para el uso de la luz

se han discutido en otras plantas, pero no en Phragmites (Pearcy, 1999).
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Figura 33. Evolucion del numero total de hojas por planta de carrizo en los dos lugares
de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

La relacion entre hojas verdes y hojas secas en el campo es superior a la del
invernadero, aunque su variabilidad también sea mayor (4,22 + 4,36 vs 3,48
2,62; Figs. 34-35).
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Figura 34. Evolucion del numero de hojas verdes por planta de carrizo en los dos
lugares de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Figura 35. Evoluciéon del numero de hojas secas por planta de carrizo en los dos
lugares de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Para el carrizo, el crecimiento de tallos rastreros, o estolones, es muy variable
interanualmente, pudiendo superar los 8 metros de longitud (Fig. 36). Haslam
(1972), en su estudio de la especie en las Islas Britanicas, indica que pueden
alcanzar los 10 metros de longitud, pero se han citado estolones de 30 metros
para la var. stolonifera (Rodewald-Rudescu, 1974). Al igual que los tallos
aéreos, crecen muy rapidamente al principio, pero luego, a partir de

septiembre, su crecimiento se hace mucho mas lento.
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Figura 36. Evolucion del tamafio de los estolones del carrizo en la Tabla del General.
Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

En cuanto a las inflorescencias, las primeras aparecen a finales de junio,
alcanzando un tamano de 17,13 + 4,6 cm y un peso de 0,97 + 0,86 g; duran en
las plantas, al menos, hasta noviembre. Estas cifras entran dentro del rango de
valores hallados por Bjork (1967) en los lagos suecos meridionales y en los
daneses. El numero de inflorescencias por unidad de superficie fue muy inferior

en 2001 respecto al afio 2000 en la estacion donde se registré (Fig. 37).
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Figura 37. Inflorescencias por unidad de superficie en el carrizo en la Tabla del
General.

Aunque no se ha realizado ningun analisis cariolégico con el carrizo de Las
Tablas, vale la pena sefialar aqui que las caracteristicas biométricas de la
planta se han relacionado con la ploidia (Pauca-Comanescu et al., 1999), por lo

que valdria la pena explorar este aspecto en Las Tablas.

Pasando ya a la fenologia de Cladium, se debe tener en cuenta que, a
diferencia del carrizo y la enea, su parte aérea no es anual y que esta
creciendo continuamente. En el invernadero, tras una fase inicial de
crecimiento limitado, experimenta una tasa rapida de aumento de la longitud
que luego se hace mas lenta hasta la primavera siguiente, cuando la
elongacion vuelve a dispararse (Fig. 38). Durante dos periodos vegetativos en

el invernadero, la planta puede superar el metro y medio de altura.
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Figura 38. Tamafo de la masiega en el invernadero, medida por la hoja mas larga, a lo
largo del tiempo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

El numero de hojas por planta, sin embargo, se desarrolla con desfase
respecto al crecimiento en longitud, pues no es hasta bien entrado el verano
cuando la planta aumenta considerablemente el numero de hojas,
duplicandose en el transcurso del verano (Fig. 39). Después de un afo de

crecimiento el numero de hojas por planta puede superar las 20.
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Figura 39. Numero total de hojas por planta de masiega en el invernadero durante su
crecimiento. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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La relacion hojas verdes:hojas secas esta en la proporcion 2,74 £ 1,70 v,
aunque variable, se modifica poco con la ontogenia (Figs. 39-40). En el

invernadero, las plantas no llegaron a florecer.
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Figura 40. Evolucién del niumero de hojas verdes por planta de masiega en el
invernadero. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

En el campo hay gran variabilidad en el tamafo de la planta para las
poblaciones de masiega. Esa variabilidad es interanual para una misma
localidad y espacial para lugares distintos en el mismo afio (Fig. 41). Las
diferencias en uno y otro caso son estadisticamente significativas ("test" de la
‘1" de Student, p < 0,05). En los lugares muestreados, y al cabo del segundo
ano de estudio las plantas no superaron el metro y medio de longitud. De todos
modos, en zonas de mas dificil acceso del humedal, que pertenecen a las
manchas mas grandes y de mayor duracion, las plantas pueden alcanzar los
tres metros de longitud (Cirujano, comunicacion personal). Conway (1938)
menciona hojas de hasta 300 de longitud y Devillez & Iserentant (1981) refieren
rangos de 70-250 cm en las poblaciones de Holanda y Dinamarca. La masiega
americana, C. jamaicense, en el campo alcanza los 200 cm. (Miao & Sklar,
1998).
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Figura 41. Longitud promedio de la hoja mas larga de la masiega en las dos
localidades de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

Similar variabilidad que para el tamano de las plantas, se observa también en
el numero de hojas por planta, tanto las totales (Fig. 42) como las verdes (Fig.

43), pues las totales pueden oscilar entre 10 y 17 por planta.
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Figura 42. Evolucién del numero total de hojas por planta de masiega en los dos

lugares de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Figura 43. Evolucion del numero de hojas verdes por planta de masiega en los dos

lugares de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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El numero de hojas por planta que se secan es igualmente variable, entre

localidades y entre anos (Fig. 44).
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Figura 44. Evolucién del numero de hojas secas por planta de masiega en los dos
lugares de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

Las inflorescencias aparecieron en abril, alcanzando un peso seco de 3,37 *
1,72 g para el total de los aquenios formados. Devillez & Iserentant (1981) dan
un rango de 0,71-0,80 g para los aquenios de las plantas de masiega de
Holanda, Dinamarca y sur de Suecia y Noruega. Las primeras inflorescencias
de cada afo en Las Tablas aparecen en junio y su existencia se prolonga hasta
bien entrado el afio siguiente. En la Isla del Maturro aparecieron mas

inflorescencias por unidad de superficie en 2001 que en 2000 (Fig. 45).
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Figura 45. Inflorescencias por unidad de superficie en la masiega. Las barras
verticales son las desviaciones tipicas.

En el invernadero, la enea crecié paulatinamente (Fig. 46), hasta alcanzar una
altura superior a 2 metros en tres meses. La relacidén hojas verdes:hojas secas
ascendid en promedio a 1,78 £ 1,59. En el invernadero, la planta no produjo

flores.
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Figura 46. Altura promedio de la enea en el invernadero a lo largo del tiempo. Las
barras verticales son las desviaciones tipicas.
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También muy variable espacial y temporalmente resulté la longitud de las hojas
de la enea (Fig. 47), pues en ambas localidades se tuvieron individuos mayores
en 2001 que en 2000. En este afio el tamafno maximo se alcanzé antes que en
2001, quiza porque en ese segundo ano el hidroperiodo fue mas largo y la
planta pudo estar creciendo durante mas tiempo, aunque empezara mas tarde
a hacerlo. El tamafo promedio de la enea ascendi6é a 226 + 42 cm. La enea

dej6 de crecer a finales de agosto.

La altura de las plantas en otros ecosistemas es igualmente variable: 82-218
cm en Fayetteville (Arkansas; Grace, 1985), 55-100 cm en los Everglades de
Florida (Miao & Sklar, 1998).
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Figura 47. Longitud promedio de la hoja mas larga de la enea en las dos localidades
de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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El numero total de hojas, sin embargo, fue superior en 2000 que en 2001 (Fig.
48), con un promedio de la relacion entre hojas verdes y hojas secas de 2,63 +
2,63 (Figs. 49-50).
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Figura 48. Evolucion del numero total de hojas por planta de enea en los dos lugares
de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Figura 49. Evolucién del niumero de hojas verdes por planta de enea en los dos
lugares de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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de muestreo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Las inflorescencias o espadices aparecieron en junio y su existencia se
prolongdé hasta el afo siguiente, con un tamafo de 34 + 15 cm. De todos
modos, hubo mas inflorescencias por unidad de superficie, unas 25 por metro

cuadrado, a comienzos del verano (Fig. 51).
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Figura 51. Inflorescencias por unidad de superficie en la enea. La barra vertical es la
desviacion tipica.

IV.2.b. Crecimiento en invernadero y campo

Como ya se ha sefalado en el Apartado anterior, el crecimiento de los tallos de
carrizo es mas veloz al principio de su desarrollo anual, para disminuir
considerablemente mas tarde (Fig. 52). Asi las tasas de crecimiento de los
tallos van de mas a menos a lo largo del ciclo anual del tallo, de 0,0471 %
0,0122 a 0,0036 + 0,0046 dia™.
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Figura 52. Tasa de crecimiento del tallo de carrizo en el invernadero. Las barras
verticales son las desviaciones tipicas.

En la Tabla del General y en el Segundo "Hide" el crecimiento fue analogo en
2000 y algo menor en 2001 (Fig. 53). La tasa de crecimiento tiene un rango de
0,001-0,019 dia™. En promedio, la tasa de crecimiento del tallo en campo es
una tercera parte de la del invernadero, si bien la variabilidad del crecimiento
en el invernadero resulte superior (0,007 + 0,004 y 0,018 + 0,019 dia™,
respectivamente) y el crecimiento del tallo, menor porque los rizomas se
sembraron cuando la primavera ya estaba muy avanzada. En invernadero,
Romero et al. (1999), para plantas procedentes de un gradiente latitudinal
europeo (desde Espafia a Dinamarca), mencionan tasas de 0,02-0,04 dia™. Los
datos de Ho (1980), para el periodo mayor de crecimiento de la planta en los
lagos escoceses, sugieren tasas mas altas: 0,005-0,06 dia™. Finalmente, en la
antigua Checoslovaquia los rangos eran mas amplios 0,005-0,140 dia™
(Dykyjova & Kvet, 1978).
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Figura 53. Tasas de crecimiento de los tallos de carrizo en las dos zonas de estudio
Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

Los estolones crecieron mas rapidamente en 2000 (Fig. 54), quiza porque

hubiera menos inundacién ese afo. Se carece de datos de tasas de

crecimiento de estolones en otros lugares del mundo.
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Figura 54. Tasa de crecimiento de los estolones de carrizo en la Tabla del General.

La tasa de crecimiento del carrizo en el campo muestra una tendencia inversa
estadisticamente significativa, aunque no muy alta, a depender de la altura de
la planta (Fig. 55), es decir, las plantas de menor tamafo parecen crecer mas
rapidamente, lo cual resulta esperable, si bien la varianza explicada indique
que hay otros factores desconocidos que son mas importantes para explicar la
variabilidad de las tasas de crecimiento. Segun Haslam (1969c), de la anchura
del brote dependen la altura final que alcanza el tallo y la tasa de crecimiento
del mismo; asi que cabe sospechar que lo mismo sucedera en Las Tablas,
pero no se ha medido esa dimension; dada la reconocida relacién alométrica
entre el diametro del brote y la altura del tallo (Ksenofontova, 1988), la
correlacién encontrada aqui no es de extrafar. Lo que si constatamos es que,
en sintonia con lo descrito por Haslam (1969c), las tasas de crecimiento son
mayores al comienzo de la estacién vegetativa. Es, por tanto, en esa época
cuando hay que realizar un seguimiento mas frecuente del crecimiento del

carrizo.
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Figura 55. Tasa de crecimiento del carrizo en relacion con la altura de la planta en Las
Tablas.

En oposicion a las otras dos especies, la tasa de crecimiento primaveral de la
masiega en el invernadero asciende a 0,005 + 0,003 dl’a'1, lo cual se

contrapone a la mas alta del verano (0,007 + 0,006 dia™) (Fig. 56).
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Figura 56. Tasa de crecimiento de la masiega en el invernadero. Las barras son las
desviaciones tipicas.
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El crecimiento de la masiega en el Segundo "Hide" fue mas veloz que en la Isla
del Maturro (Fig. 57), quiza debido a la falta de renovacion del agua en el ultimo
lugar, lo cual lleva asociado aumentos de salinidad y reduccion de las
fluctuaciones hidricas (Figs. 18-19), los cuales pudieron perjudicar a la planta.
Las tasas de crecimiento son bajas: 0,001-0,003 dia™, es decir, menores que
las del invernadero. Practicamente, casi no hay estimaciones de las tasas de
crecimiento para C. mariscus; las unicas son las de Conway (1938) quien habla
de una elongacion de las hojas de 10 centimetros por semana en mayo, que es
el momento mas favorable del afio para el crecimiento. Transformadas en
nuestras unidades, se trataria de 0,32 d'1, lo cual es cien veces mas de lo
encontrado en Las Tablas. Incluso en las épocas de menor crecimiento, los
datos de Conway (1938) permiten estimar tasas alrededor de 0,03 d”', todavia
muy superiores a las encontradas por nosotros. Estas diferencias tan
sustanciales no son de extranar, pues las investigaciones de Conway tuvieron
lugar en Wicken Fen (SE de Inglaterra), un lugar muy favorable para el
crecimiento de la masiega, mientras que el ambiente de Las Tablas se va
volviendo cada vez mas inhospito para esta planta. Conway (1938) sefiala que
las altas tasas de crecimiento de la masiega europea se ven favorecidas por la
elevada saturacion de agua en el suelo; por lo tanto, parece probable que ésa
sea una de las causas del pobre crecimiento de la masiega en Daimiel. Para C.
Jjamaicense, Lorenzen et al. (2001) senalan tasas de crecimiento de 0,025-

0,035 en invernadero, de 4 a 10 superiores a las nuestras en el invernadero.
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Figura 57. Tasas de crecimiento de la hoja mas larga de las plantas de masiega en las
dos zonas de estudio. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

Hubo también una relacion inversa entre el tamafio de las plantas de masiega y

su tasa de crecimiento en el campo, si bien la varianza explicada no fue muy

alta (Fig. 58). Cabe aplicar aqui las mismas explicaciones que se dieron para el

carrizo en la relacion entre tamafio y tasa de crecimiento (véase mas arriba).
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Figura 58. Tasa de crecimiento de la masiega en relacién con la altura de la planta en
Las Tablas.

Aunque se aprecie una tendencia global decreciente, la tasa de crecimiento de
la enea en el invernadero no fue uniformemente decreciente, sino que mostro
algunos momentos de aumento (Fig. 59); la tasa oscild entre 0 y 0,635 dia™.
Para plantas de los Everglades de Florida, la tasa de crecimiento en
invernadero ascendié a 0,05-0,1 dia” (Lorenzen et al., 2000). Otras especies

del género Typha, sin embargo, presentan tasas mucho mas reducidas: 0,002-
0,070 (Dykyjova & Kvet, 1978).
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Figura 59. Tasa de crecimiento promedio de la enea en el invernadero a lo largo del
tiempo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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El crecimiento de la enea fue mayor en el Cachoén de la Leona (Fig. 60), como
ya hemos senalado. Sin embargo, en 2001 la planta continué creciendo
durante todo el verano, cosa que no sucedié en 2000 (Fig. 60). Aunque se
aprecie una tendencia global decreciente, la tasa de crecimiento no fue
uniformemente decreciente, sino que mostré algunos momentos de aumento
(Fig. 60); la tasa en el campo oscilé entre 0 y 0,265 dia™". En cualquier caso, la
tasa fue muy superior en el invernadero (0,327 + 0,189 dia™) respecto a la del
campo (Tabla del General: 0,006 + 0,003 dia™'; Cachon de la Leona: 0,010 +

0,009 dia™), si bien -como ya es norma- la variabilidad de la tasa fuera muy
superior en el invernadero.
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Finalmente, apreciamos también una relacion estadisticamente significativa e
inversa entre la tasa de crecimiento de la enea en el campo y el tamafio de las
plantas (Fig. 61), también esperable dada la relacion estrecha entre el grosor
de los brotes y la altura que pueden alcanzar las hojas en este género (Fiala,
1973, 1978). La pendiente de la relacion altura:tasa de crecimiento fue superior
en el carrizo, seguido de la existente en la enea y, por ultimo, de la hallada para
la masiega (Figs. 55, 58, 61), lo cual indica que -comparativamente- las
mayores plantas de carrizo crecen mas lentamente que las de enea y las de

masiega, por ese orden.
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Figura 61. Tasa de crecimiento de la enea en relacion con la altura de la planta en Las
Tablas.

Aunque no disponia de muchos datos, intenté relacionar las tasas de
crecimiento estival con el hidronivel y los contenidos de carbono, nitrégeno y
fésforo sedimentario. Obtuve relaciones estadisticamente significativas entre la
tasa de crecimiento del carrizo y el cociente nitrégeno:fésforo (r: -0,87, p <
0,05), entre la tasa de crecimiento de la masiega y el nitrogeno sedimentario (r:
0,73, p<0,05)y entre latasa de crecimiento de laeneay el nitrégeno (r:
-0,85, p < 0,05) y el fosforo de los sedimentos (r: -0,85, p < 0,05). Como indican
los signos de la correlacion, a mas nitrégeno, tasas de crecimiento mayores en

la masiega, pero en todos los demas casos sucedio al revés. El hidronivel no
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se relaciondé de modo estadisticamente significativo con la tasa de crecimiento

de ninguna de las especies (p > 0,05).

Para el caso del carrizo en el invernadero, Romero et al. (1999) describen que
las mayores tasas de crecimiento se tienen con cocientes edaficos
nitrogeno:fésforo (en unidades molares) dentro del rango 10-33, lo cual sugiere
cocientes 5-16,5:1 en peso. En nuestro caso, los cocientes edaficos
nitrogeno:fésforo se hallan entre 10 y 16:1 (en peso, Apartado IV.a). Sin
embargo, hemos encontrado una relacion inversa entre la tasa de crecimiento y
el cociente, lo cual parece indicar que el carrizo crece mas cuando hay una
mayor proporcion relativa de fésforo en el suelo. En ese sentido, estariamos
hablando de una limitacién del crecimiento del carrizo por el fosforo en Las
Tablas. De todos modos, el nutriente limitante del crecimiento de Phragmites es
aun objeto de debate, pues para Clevering (1998) no seria el nitrégeno, pero
tanto Kohl et al. (1998) como Lippert et al. (2001) aseguran que ese elemento

limita al crecimiento de la planta.

Las otras relaciones entre tasa de crecimiento y factores ambientales son aun
mas sorprendentes. Por ejemplo, unos autores aseguran que Typha
domingensis esta limitada por el nitrégeno (Grace, 1988) y otros que lo esta por
el fésforo (Gophen, 2000; Miao et al., 2000). Nosotros, sin embargo, aunque
encontramos relaciones estadisticamente significativas con ambos elementos,
son inversas, es decir, el crecimiento es mayor cuanto menores son las
cantidades de nitrogeno y fosforo en los sedimentos, lo cual sugiere un posible
efecto inhibitorio de los mismos. La masiega si parece mostrar limitacion
nutritiva por el nitrégeno, pues cuando éste crece en el suelo, las tasas de
crecimiento de la masiega aumentan; este hecho ya ha sido referido
anteriormente (Urban et al., 1993; Miao & Sklar, 1998).

De todos modos, los nutrientes que hay en el agua intersticial son los que

mejor se relacionan con el crecimiento vegetal de los helofitos, aunque rara vez

se miden en los humedales (Cizkova et al., 2001).
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IV.2.c. Alometria

Todas las relaciones lineales entre longitud de la hoja mas larga (o del tallo, en
el caso del carrizo) y masa fresca individual han dado resultados
estadisticamente significativos, si bien las varianzas explicadas cambien un
poco de unas especies a otras, entre el 74 y el 84% (Figs. 62-65). Las
pendientes de las regresiones alométricas de todas las especies son
estadisticamente distintas (p < 0,05), de acuerdo con un "test" de comparacién
de pendientes. Si en lugar de un modelo lineal, buscamos un modelo potencial
del tipo convencional usado en alometria (es decir, Peso fresco = a*Longitud °,
donde a y b son constantes estimadas por minimos cuadrados), los exponentes
b son 2,55, 1,42 y 2,95 para carrizo, masiega y enea, respectivamente. Dichos
coeficientes no cambian significativamente ("test" de comparacion de
pendientes: p > 0,05) si en lugar del peso fresco usamos el peso seco como la
variable dependiente. La varianza explicada por estas relaciones potenciales

esta entre el 80 y el 90% para las tres especies.

Intentamos relacionar biomasas y longitudes de rizomas, pero -a excepcion de
la masiega, que dio un coeficiente de determinacién del 83%- no obtuvimos
otras relaciones estadisticamente significativas. Hay que sefialar, sin embargo,
que siempre se trabajé con un numero muy limitado de datos (n = 5), debido a

las dificultades para la extraccion de la biomasa subterranea.

De todos modos, y a pesar de que las relaciones alométricas resultan implicitas
a muchos estudios en estos heldfitos (Ksenofontova, 1988; Fiala, 1978), raro es
el trabajo que las describe directamente. Nosotros sélo hemos encontrado una
ecuacion, la que dan Weisner & Ekstam (1993), a partir de datos de cultivo de
carrizo en tiesto, pero incluye conjuntamente los datos de biomasa aérea y
biomasa subterranea y, por tanto, la pendiente de su modelo alométrico no
resulta comparable a la nuestra. Nuestro modelo potencial seria analogo al de
Weisner & Ekstam, pero la relacion de los suecos explica mas varianza que la
nuestra (98% vs 86%), quiza porque hayan trabajado en condiciones mas

controladas y los nuestros sean datos de campo. Estas relaciones alométricas
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son aun muy preliminares. Niklas & Enquist (2002) sefialan que en la alometria
las diferencias tienen una componente debida al habitat local y otra al fenotipo.
Es probable que un estudio alométrico realizado en distintas zonas del
humedal, con distintas condiciones ambientales y distintos clones de cada
helofito, diera como resultado diferencias alométricas, de interés en la

distribucion de nutrientes entre los distintos érganos de las plantas.

1.4

1,2 o

1,0

0,8

0,6

Peso fresco de la hoja (g)

0,4

20 25 30 35 40 45 50 55 60

Longitud de la hoja (cm)

Figura 62. Relacion alométrica entre la longitud de la hoja y su peso fresco en el
carrizo. La linea continua representa la regresion y las discontinuas, los limites de
confianza del 95%. La ecuacion de regresion es Peso fresco = -0,63 (x 0,20) + 0,03 (x
0,004) * Longitud. R% 0,74 p = 0,0004.
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Figura 63. Relacion alométrica entre la longitud del tallo aéreo y su peso seco
(incluyendo las hojas) en el carrizo. La linea continua representa la regresion y las
discontinuas, los limites de confianza del 95%. La ecuacién de regresion es Peso seco
=-13,40 (+ 2,70) + 0,16 (+ 0,016) * Longitud. R% 0,84 p =0,0000009.
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Figura 64. Relacién alomeétrica entre la longitud de la hoja y su peso fresco en la
masiega. La linea continua representa la regresion y las discontinuas, los limites de
confianza del 95%. La ecuacion de regresion es Peso fresco = -0,61 (x 0,46) + 0,03 (
0,002) * Longitud. R?: 0,75 p = 0,000009.
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Figura 65. Relacion alométrica entre la longitud de la hoja y su peso fresco en la enea.
La linea continua representa la regresion y las discontinuas, los limites de confianza
del 95%. La ecuacién de regresion es Peso fresco = -15,46 (x 2,63) + 0,25 (£ 0,02) *
Longitud. R% 0,83 p = 0,0000009.

Finalmente, quisimos comprobar si a partir de la longitud promedio de las hojas
(o los tallos, en el caso del carrizo) de una especie en un lugar determinado, se
podia estimar de modo fiable la biomasa total por unidad de superficie en esa
zona; si fuera posible, ahorraria trabajo de campo. En el caso del carrizo, no
fue posible, pues la relacion no era estadisticamente significativa (p > 0,05). La
varianza explicada por la relacion ascendié unicamente al 28% para la
masiega, aunque resultd estadisticamente significativa (p < 0,05). En el caso
de la enea, la varianza explicada aumenta (Fig. 66), pero seria preciso disponer
de mas datos para aumentar la fiabilidad estadistica antes de poder emplear

dicha relacion.
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Figura 66. Relacion entre la longitud maxima promedio de las plantas de enea y la
biomasa aérea que pueden alcanzar en Las Tablas de Daimiel.

IV.2.d. Almacenamiento de nutrientes

La cantidad de agua en las hojas del carrizo supone un 15,6 + 5,9%. En
Phragmites hay mas carbono en la raiz en invierno que en verano, pero esas
cifras son menores que las presentes en rizomas, tallo y hojas (Fig. 67). La
comparacién estadistica entre partes de la planta da como resultado que hay
diferencias estadisticamente significativas entre los contenidos de carbono de
raiz y rizoma, de rizoma y tallo, de tallo y raiz, de rizoma y hoja y de tallo y hoja
(tabla 6).

La bibliografia especializada practicamente no contiene datos sobre carbono en

las distintas zonas del carrizo, quiza porque o asuma como una porcion

constante de la biomasa total.
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Figura 67. Concentracion de carbono en las distintas partes del carrizo en dos

momentos del afo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Tabla 6. Niveles de probabilidad en las comparaciones de los contenidos de nutrientes
en las distintas partes del carrizo. Se han combinado los datos de verano y los de
invierno. "Test" no paramétrico de la U de Mann-Whitney, ns: p > 0,05.

Carbono
Raiz-Rizoma | Raiz-Tallo | Raiz-Hoja | Rizoma-Tallo | Rizoma-Hoja | Tallo-Hoja
0,05 0,008 ns ns 0,005 0,0001
Nitrégeno
Raiz-Rizoma | Raiz-Tallo | Raiz-Hoja | Rizoma-Tallo | Rizoma-Hoja | Tallo-Hoja
0,002 0,00009 ns 0,05 0,02 0,003
Fosforo
Raiz-Rizoma | Raiz-Tallo | Raiz-Hoja | Rizoma-Tallo | Rizoma-Hoja | Tallo-Hoja
ns ns ns ns ns ns

Sin embargo, en cuanto al nitrégeno, hay mas en la raiz y, mucho mas, en las
hojas que en rizoma y tallo (Fig. 68). Como era esperable, la cantidad de
nitrogeno foliar es superior en verano que en invierno, pero para las demas
partes la relacion, siendo inversa, no resulta tan acusada. Las diferencias entre
partes de la planta son incluso mas acusadas que las existentes para el
(tabla  6),

estadisticamente significativas entre los contenidos de nitrégeno en raiz vy

carbono pues unicamente no detectamos diferencias

hojas.

En la bibliografia, si existen numerosos datos sobre contenidos de nitrégeno y
fésforo, datos que cambian segun la parte de la planta y la época del afio en
que se mida. En el caso del nitrégeno, Vymazal (1995) da rangos de 1,0-3,94%
para toda la planta procedentes del ambito europeo. Ksenofontova (1988), que
trabaja sélo en verano y en lagos de Estonia, aporta el rango de 0,56-1,23%
para raices, 0,19-0,60% para rizomas, 0,25-1,03% para tallos y 1,49-3,24%
para hojas. Dykyjova & Kvet (1978) ofrecen los de 1,0-2,77% para toda la
planta, con los valores mas altos en primavera y los mas bajos en otofio en los
estanques de acuicultura de la Republica Checa. En condiciones naturales,
Meuleman et al. (2002) miden 0,05-0,28% de nitrdgeno en toda la planta.
Nuestros datos son totalmente comparables con los de Ksenofontova (1988).
La pauta estacional que observamos resulta la esperada, es decir, mas
nitrogeno en verano en las hojas porque es el lugar de la sintesis y mas

nitrégeno en invierno en raiz y rizoma porque es el lugar de la reserva.
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Figura 68. Concentracion de nitrégeno en las distintas partes del carrizo en dos
momentos del afo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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El fésforo se acumula durante el invierno en la raiz y el rizoma del carrizo, para
pasar durante el verano a tallo y hojas (Fig. 69). Sin embargo, no hubo
diferencias estadisticamente significativas entre las partes de la planta (tabla
6), lo cual quiza sea debido mas a la gran variabilidad intrinseca que hay cada
época del afno en varias partes de la planta (véanse las desviaciones tipicas de

la raiz en invierno y la hoja en verano).

Los datos de otros autores son también muy dispares. Asi, Vymazal (1995)
para localidades europeas ofrece el rango 0,01-0,48% en el conjunto de la
planta. Ksenofontonva (1988), en el verano de los lagos estonios, da 0,03-0,1%
en raiz, 0,01-0,09% en rizoma, 0,02-0,08% en tallo y 0,06-0,19% en hoja.
Meuleman et al. (2002), en un humedal natural holandés, refieren 0,005-0,03%
y Dykyjova & Kvet (1978), en los estanques de acuicultura de la Republica
Checa, dan el rango de 0,17-0,48%, con los minimos en el otofio y para toda la
planta. La pauta estacional observada en Las Tablas es la esperada:
almacenamiento subterraneo en invierno y acumulacién en hoja en verano. Los
datos reflejan que la riqueza en fésforo sedimentario en el humedal se plasma
en gran disponibilidad de fésforo para el carrizo, el cual se acumula -segun la

época del aiio de que se trate- en hoja o en 6rganos subterraneos.

La cantidad de agua de las hojas de masiega en Las Tablas asciende a 17,6
12,0%. Al ser una planta de vida supraanual, la masiega no muestra
concentraciones diferentes de carbono del verano al invierno (Fig. 70). Hoja,
rizoma y raiz, por ese orden, son las partes donde esta mas concentrado el
carbono. Sin embargo, si detecté diferencias estadisticamente significativas de
la concentracién de carbono presente en las distintas partes de la planta (tabla
7).
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Figura 69. Concentracion de fosforo en las distintas partes del carrizo en dos

momentos del afo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Tabla 7*. Niveles de probabilidad en las comparaciones de los contenidos de
nutrientes en las distintas partes de la masiega. Se han combinado los datos de
verano y los de invierno. "Test" no paramétrico de la U de Mann-Whitney, ns: p > 0,05.

Carbono
Raiz-Rizoma | Raiz-Hoja | Rizoma-Hoja
0,0008 0,03 0,02
Nitrégeno
Raiz-Rizoma | Raiz-Hoja | Rizoma-Hoja
ns ns ns
Fosforo
Raiz-Rizoma | Raiz-Hoja | Rizoma-Hoja
ns ns 0,02

Respecto al nitrdgeno, la masiega presenta mas en verano en raiz y hoja, si
bien la diferencia entre verano e invierno es mas acusada en la hoja (Fig. 71).
No hubo diferencias significativas entre las partes de la planta (tabla 7). Se
carece de datos para la concentracion de nitrégeno en las hojas de la masiega
europea. Para las hojas de la americana, varia entre 0,4-0,8% (Davis, 1991),
0,5-0,7% (Vymazal, 1995), 0,62-0,65% (Miao & Sklar, 1998) 6 0,69 y 0,83%
(Chiang et al., 2000) del peso seco. Por partes de la planta y en julio, la
masiega americana muestra mucho mas nitrégeno comparativamente en las
raices que en rizomas u hojas (Miao & Sklar, 1998), al revés de lo que sucede

en C. mariscus y en Las Tablas durante el verano.

Sin embargo, en el caso del fésforo, todas las partes de la planta mostraron
mayores concentraciones en invierno (Fig. 72). Unicamente, hubo diferencias
significativas entre los contenidos de fosforo en rizoma y hoja (tabla 7).
Tampoco hay datos sobre el contenido en fésforo de la masiega europea. En
C. jamaicense, se halla alrededor del 0,022% (Steward & Ornes, 1975), pero
puede oscilar bastante (0,04-0,08%, Davis, 1991; 0,027-0,041, Chiang et al.,
2000). En verano, el fosforo es muy similar en todas las partes de esta planta
(Miao & Sklar, 1998).
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Figura 70. Concentracién de carbono en las distintas partes de la masiega en dos
momentos del afo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Figura 71. Concentracion de nitrogeno en las distintas partes de la masiega en dos

momentos del afo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Figura 72. Concentracién de fosforo en las distintas partes de la masiega en dos
momentos del afio. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

Las hojas de enea tienen mucha agua, hasta un 83,7 £ 5,3%. Todas sus partes
tienen mas carbono en invierno, aunque abunda mas en la hoja que en las
demas zonas (Fig. 73). Las diferencias del contenido de carbono entre las

distintas zonas de la planta son estadisticamente significativas (tabla 8).
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Figura 73. Concentracién de carbono en las distintas partes de la enea en dos

momentos del afo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Tabla 8. Niveles de probabilidad en las comparaciones de los contenidos de nutrientes
en las distintas partes de la enea. Se han combinado los datos de verano y los de
invierno. "Test" no paramétrico de la U de Mann-Whitney. ns: p > 0,05.

Carbono
Raiz-Rizoma | Raiz-Hoja | Rizoma-Hoja
0,004 0,02 0,05
Nitrégeno
Raiz-Rizoma | Raiz-Hoja | Rizoma-Hoja
ns ns ns
Fosforo
Raiz-Rizoma | Raiz-Hoja | Rizoma-Hoja
ns ns ns

La hoja contiene mas nitrégeno que las otras partes de la enea (Fig. 74),
abundando mas en verano. El rizoma aparentemente presenta menos
nitrdgeno que la raiz, pero las diferencias entre las distintas partes de la planta

no son estadisticamente significativas (tabla 8).

En T. domingensis, se han referido concentraciones de nitrégeno de 1,2%
(Davis, 1991) y de 0,6-1,8% para los Everglades de Florida (Miao & Sklar,
1998). En T. angustifolia, las concentraciones de nitrégeno disminuyen en la

hoja de 2,90% en la primavera a 0,80% en el verano (Dykyjova & Kvet, 1978).

Finalmente, la concentracion de fosforo en raiz y hoja de enea son inversas del
invierno al verano; en esta época hay mas en la hoja y en invierno, mas en la
raiz, pero en concentraciones opuestas (Fig. 75). En cuanto al rizoma,
almacena mas fosforo en invierno. Globalmente considerado, el contenido de

fosforo en la enea no varia de unas partes a otras de la planta (tabla 8).

En T. domingensis, las concentraciones de fosforo oscilan entre 0,1 y 0,3%
(Miao & Sklar, 1998) en las poblaciones de Florida. Para la T. angustifolia de la
Republica Checa, se dan oscilaciones entre 0,49% en primavera y 0,15% en

verano (Dykyjova & Kvet, 1978).
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Figura 74. Concentracion de nitrogeno en las distintas partes de la enea en dos

momentos del afio. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.
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Comparando las concentraciones de los distintos elementos en las distintas
partes de cada planta, tenemos que las mayores diferencias tienen lugar para
el carbono. En este elemento, hay diferencias estadisticamente significativas
entre todas las partes de carrizo y enea y de carrizo y enea; no sucede lo
mismo entre carrizo y masiega, en los cuales soélo hay diferencias significativas
en la hoja (tabla 9). Respecto al nitrogeno, la masiega y la enea no presentan
diferencias significativas y si las hay entre carrizo y masiega en raiz y hoja, y
entre carrizo y enea, en raiz (tabla 9). Finalmente, no apreciamos diferencias
estadisticamente significativas entre las especies en el caso del fosforo (tabla
9).

Tabla 9. Comparaciones de los contenidos nutritivos en las distintas partes de las
distintas especies. Se han usado conjuntamente los datos de verano e invierno. "Test"
no paramétrico de la U de Mann-Whitney, ns: p > 0,05.

Carbono
Raiz |Rizoma| Hoja
Carrizo-Masiega ns ns |0,00001

Carrizo-Enea 0,012 0,01 0,023
Masiega-Enea 0,015 0,01 | 0,0005
Nitrégeno

Raiz |Rizoma| Hoja
Carrizo-Masiega| 0,00003 ns 0,027

Carrizo-Enea | 0,00001 ns ns
Masiega-Enea ns ns ns
Fosforo
Raiz |Rizoma| Hoja
Carrizo-Masiega ns ns ns
Carrizo-Enea ns ns ns
Masiega-Enea ns ns ns

El contenido en nutrientes de los heléfitos se ha mencionado como un buen
indicador de la variabilidad interanual, a corto plazo, de las poblaciones
(Whigham et al., 2002), mucho mejor que la biomasa o la produccion primaria.
En Las Tablas, los escasos datos disponibles son insuficientes para

pronunciarnos sobre este tema.

En peso, las relaciones C:N:P de las partes principales de las tres especies
resultan muy variables (Fig. 76). En general, los rizomas son las estructuras
que mayores cocientes C:N y C:P presentan, si bien el tallo de carrizo es el de

mayor cociente C:N. La relacion carbono:nitrégeno es mas variable entre las
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partes del carrizo que con respecto a la que tienen masiega y enea, mucho
mas similares entre si y dentro de si (es decir, entre sus distintas partes
anatdémicas); en promedio y en conjunto, oscila entre 30 y 100. La relacién
carbono:fésforo es también muy variable y, aunque de nuevo el carrizo
presenta valores destacados, las diferencias entre unas y otras especies y
entre las partes de las mismas ya no parecen tan acusadas, oscilando entre
1500 y 2500. Finalmente, la relacion nitrégeno:fésforo alcanza los maximos en

las raices de las tres plantas, oscilando entre 15 y 60.
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Figura 76. Promedios y desviaciones tipicas de las relaciones nutritivas (en peso) en
las distintas partes de las tres especies. Datos amalgamados de invierno y verano.
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Cuando se comparan todos los cocientes nutritivos de cada parte de la planta
para ver si hay diferencias entre especies, unicamente descubrimos diferencias
estadisticamente significativas para la raiz en el cociente C:N (p = 0,001), tras
ejecutar un analisis no paramétrico de Kruskal-Wallis. El resto de la
comparacion de cocientes de las tres especies por partes de planta no dio

resultado alguno estadisticamente significativo (p > 0,05).

En general, parece que las especies con cocientes tisulares nitrégeno:fosforo
altos responden mejor a la fertilizaciéon del fésforo que aquéllas que tienen
valores menores del cociente (Gusewell et al., 1998). Si calculamos esos
cocientes en hoja para la primavera en los tres helofitos, que es la época de
mayor crecimiento, constatamos que el carrizo presenta un cociente promedio
19:1, la masiega uno 113:1 y la enea, uno 7:1. Segun Gusewell et al. (2003), si
los cocientes no superan la cifra de 20:1, resulta dificil aseverar si hay alguna
deficiencia nutritiva. Asi, siguiendo este criterio sélo la masiega parece ser
deficiente en fésforo y ver limitado su crecimiento por ese elemento. De nuevo,
sobre este tema también se carece de datos bibliograficos para la masiega
europea. No obstante, Daoust & Childers (1993) dejan claramente establecido
que la masiega americana, Cladium jamaicense, presenta unos cocientes
nitrégeno:fésforo elevados y que su crecimiento esta limitado por el fosforo, si
bien su grado de afinidad por ese elemento es muy alto, lo cual le permite vivir

en ambientes con muy poco fosforo.

IV.2.e. Descomposicion

Durante los experimentos "in situ", la temperatura del agua oscild
estacionalmente entre 5 y 28 °C; el oxigeno disuelto lo hizo entre 8 y 20 mg/L,
con un descenso muy acusado al final de las pruebas; la conductividad varié en
forma creciente desde 1200 a 1700 microS/cm y el pH resulté casi siempre
ligeramente alcalino (7-8 unidades), si bien con unas cifras superiores a 9 a
comienzos de 1999 (Fig. 77).
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Figura 77. Datos fisico-quimicos del agua registrados en la zona de Molino de
Molemocho durante el periodo de estudio.

La descomposicion de ambas especies en Las Tablas de Daimiel es un
proceso bastante lento (Figs. 78-81). Un afio y medio después de su inicio, aun
quedaba mas de la mitad de la biomasa seca sin descomponer. El analisis de
la covarianza, seguido del "test" de Tukey, indica que Phragmites y Cladium se
descomponen a un ritmo sensiblemente parecido desde el punto de vista
quimico-microbiolégico (p = 0,126), pero la descomposicion total es
ligeramente mas lenta en el caso de la masiega; (p = 0,033). Contra lo que
cabria esperar, la descomposicion total no tiene lugar mas rapidamente que la
quimico-microbiolégica para cada especie individual (Figs. 79-80 por
separado); el analisis de la covarianza aplicado a las regresiones, seguido de la
prueba de Tukey, no sugiere diferencias estadisticamente significativas entre
los tipos de descomposicion para ambas especies (p = 0,386 y p = 0,294 para

masiega y carrizo, respectivamente).
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Figura 79. Descomposicion total (bolsas perforadas, grafico superior) y quimico-
microbioldgica (bolsas enteras, grafico inferior) de Cladium mariscus en Las Tablas de
Daimiel, representada por el porcentaje de la biomasa original que subsiste en las
bolsas a lo largo del tiempo. Se ha ajustado una regresion lineal frente al tiempo (en
dias) y calculado el coeficiente de determinacion (R?), que es en ambos casos
estadisticamente significativo al nivel del 5%.
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Figura 80. Descomposicion total (bolsas perforadas, grafico superior) y quimico-
microbioldgica (bolsas enteras, grafico inferior) de Phragmites australis en Las Tablas
de Daimiel, representada por el porcentaje de la biomasa original que subsiste en las
bolsas a lo largo del tiempo. Se ha ajustado una regresion lineal frente al tiempo (en
dias) y calculado el coeficiente de determinacion (R?), que es en ambos casos
estadisticamente significativo al nivel del 5%.

Respecto a las tasas de descomposicion de la materia vegetal, no se
observaron diferencias estadisticamente significativas ("test" de Mann-Whitney,
p > 0,1) en las tasas entre especies, ni tampoco entre tratamientos a base de
bolsas enteras y bolsas perforadas (p > 0,1); es decir, la descomposicién de la
materia vegetal sucedié a un ritmo similar en ambas plantas y la intervencion

de los invertebrados en la descomposicion resulté despreciable frente a la
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actividad quimico-microbioldgica. Estos resultados apoyan los estimados mas

arriba con los analisis de la covarianza.

Finalizado el periodo de incubacién de la hojarasca en cada experimento, las
tasas medias de descomposicidon total (bolsas perforadas) tras siete meses
fueron similares entre C. mariscus (0,0022 + 0,0010 dia™") y P. australis (0,0029
+ 0,0020 dia”), lo cual concluimos usando el “test’ estadistico de Mann-
Whitney (p > 0,1). Esta similitud de las tasas de descomposicion entre especies
también se constatd en la descomposicion quimico-microbiolégica pasados 14
meses (0,0019 + 0,001 y 0,0016 + 0,001 dia™, respectivamente). En general,

las tasas no fueron constantes a lo largo de este estudio (Figs. 81-82).
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Figura 81. Tasa de descomposicion total de la materia vegetal de los heldfitos en
bolsas de plastico perforadas (3 mm de poro). Las barras verticales son las
desviaciones tipicas obteidas para cada fecha tras los analisis en tres réplicas. El
asterisco indica una diferencia significativa ("test" de Mann-Whitney, p < 0,05) entre
periodos de incubacion consecutivos (promedios * 1 desviacion tipica).
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Figura 82. Tasa de descomposicién quimico-microbiolégica de la materia vegetal de
heldfitos en bolsas de plastico enteras. Las barras verticales son las desviaciones
tipicas obtenidas para cada fecha tras los analisis en tres réplicas. El asterisco indica
una diferencia significativa ("test" de Mann-Whitney, p < 0,05) entre periodos de
incubacién consecutivos (promedios + 1 desviacién tipica).

En los dos experimentos de descomposicion con bolsas cerradas, se pudo
identificar por lo menos una fase inicial tras 28 dias de experiencia, cuyas
tasas -siempre superiores- fueron atribuidas al lavado (“leaching”) de los
compuestos vegetales solubles. Analizando esta fase inicial por separado,
encontramos que las tasas de descomposicion de la hojarasca en las bolsas
perforadas fueron de 0,0044 dia™ para C. mariscus y de 0,0067 dia™ para P.
australis; mientras que en las bolsas enteras las respectivas tasas fueron de
0,0050 dia” y 0,0033 dia”. Relacionando el lavado total en las bolsas
perforadas con el lavado quimico-microbiolégico en las bolsas enteras, se pudo
establecer el siguiente patron ("test" de Mann-Whitney, p < 0,05) para la
pérdida de materia vegetal por lavado: P. australis (lavado total) > C. mariscus
(lavado total) = C. mariscus (lavado quimico-microbioldgico) > P. australis

(lavado quimico-microbioldgico).
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Tampoco se registraron diferencias significativas para la liberacion de
nutrientes inorganicos (nitrégeno y fésforo), con excepcion de P. australis que
liberé mas fosforo (p < 0,1), tras 14 meses de descomposicion microbioldgica
(bolsas enteras). Las tasas diarias medias de las pérdidas de nitrogeno y
fésforo inorganicos fueron unas 10 veces mayores que las registradas para las
pérdidas de materia vegetal estructural: de 0,0205 £+ 0,0260 y 0,0019 + 0,0023
dia™ para C. mariscus, y de 0,0225 + 0,0200 y 0,0031 + 0,0034 dia™' para P.

australis, respectivamente (Figs. 83-84).

0,14
—a— Cladium mariscus

0,12 - . .
— —@— Phragmites australis
K
) 0,10 -
[
Ne)
‘' 0,08 -
o
a
= 0,06 -
()
°
S 0,04 -
©
|_

0,02

0,00 - - i ‘

A M J J A S (e} N D E F M A M J J A
1998 1999

Figura 83. Tasa de liberacidn de nitrégeno inorganico durante la descomposicion
quimico-microbioldgica de la materia vegetal de los heléfitos (bolsas enteras). El
asterisco indica una diferencia significativa ("test" de Mann-Whitney, p < 0,05) entre
periodos de incubacion consecutivos (promedios £ 1 desviacion tipica).

En el experimento de descomposicion quimico-microbiolégica con las bolsas
enteras, también se pudo identificar una fase inicial de lavado de los nutrientes
(28 dias) con tasas de liberacion de nitrogeno y fosforo inorganicos
significativamente mas altas ("test" de Mann-Whitney, p < 0,05): 0,09 y 0,08
dia™ para C. mariscus y 0,07 y 0,13 dia™ para P. australis, respectivamente
(Figs. 83-84).
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Figura 84. Tasa de liberacién de fosforo inorganico durante la descomposicion
quimico-microbioldgica de la materia vegetal de heldfitos (bolsas enteras). El asterisco
indica una diferencia significativa ("test" de Mann-Whitney, p < 0,05) entre periodos de
incubacién consecutivos, mientras que los dos asteriscos sefialan una diferencia
significativa ("test" de Mann-Whitney, p < 0,1) entre especies (promedios *+ 1
desviacion tipica).

No hemos encontrado ninguna correlacién significativa referida a
caracteristicas fisico-quimicas del agua del humedal (temperatura, oxigeno
disuelto, conductividad y pH) que explicara la variabilidad de las tasas de
descomposicion de la materia total ni de la liberacion de nutrientes inorganicos

en cada especie.

Globalmente consideradas, las variaciones anuales de temperatura no tuvieron
una influencia decisiva sobre la actividad microbiana descomponedora, a
diferencia de lo que se ha referido en experimentos realizados en otras zonas
geograficas en los cuales las diferencias térmicas son mas acusadas
(Windham, 2001). Esto no quiere decir que en momentos concretos no hubiera
efecto de la temperatura sobre las tasas de descomposicion, pero -dado que el
estudio se llevd a cabo con tomas mensuales de muestras y que la variabilidad
diaria de la temperatura en el humedal es muy notable (Alvarez Cobelas, datos

inéditos)- es probable que plazos tan largos promediaran las tasas, impidiendo
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que éstas reflejen las oscilaciones térmicas estacionales. Tampoco tuvieron
influencia significativa sobre dicha actividad las variables quimicas del agua
medidas "in situ" a lo largo de la experiencia, lo cual contrasta con lo referido
en la bibliografia (Vymazal, 1995; Webster & Benfield, 1986), pero aqui de
nuevo puede arglirse el efecto integrador del tiempo transcurrido entre
muestreos sobre la calidad del agua presente en las bolsas enteras. Ademas,
las tasas de descomposicion van cambiando también en relacion con los
cambios en la calidad del material (Heal et al., 1999); es decir, el efecto

endoégeno tendria mucha mas influencia sobre las tasas que el exdgeno.

Nuestro estudio no detecta diferencia significativa entre las tasas diarias
medias de la descomposicion total (bolsas perforadas) y las del proceso
estrictamente quimico-microbioldgico (bolsas enteras) para ambas especies,
como se deduce de la aplicacién de la prueba de Mann-Whitney. Este resultado
representa una prueba en contra del posible establecimiento de un ambiente
artificial dentro de las bolsas enteras. También descarta la influencia
determinante de los invertebrados en la destruccién de la hojarasca, lo cual no
es de extrafar a la vista de la escasa biomasa de invertebrados bentonicos

presente en el humedal (Casado et al., 1996).

La descomposicidn inicial de C. mariscus en ambos experimentos, mas lenta y
pausada inicialmente, sugiere una mayor resistencia de su hojarasca al lavado
y a la actividad bioldgica. La descomposicion inicial de P. australis, mucho mas
alta en las bolsas perforadas tras 28 dias de incubacion, probablemente se
debiera a un intenso lavado favorecido por una mayor actividad de los
invertebrados. Para explicar las diferencias entre los resultados de sus
descomposiciones total y quimico-microbiologica, podemos establecer la
siguiente hipotesis: las menores tasas quimico-microbiologicas podrian reflejar
una inmadurez de la comunidad bacteriana en el agua local utilizada para llenar
todas las bolsas del experimento de este heldfito en abril de 1998. Esta
hipotesis se basa en el estudio del plancton local realizado por Ortega
Mayagoitia (2001), quien detectd una mayor densidad y/o diversidad de
bacterias y de zooplancton (ciliados, rotiferos y copépodos) durante los meses

de verano a otofio en el molino de Molemocho. Hay que tener en cuenta que el
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proceso natural de senescencia de la parte aérea de P. australis (planta con
tallos anuales) se inicia en otono, al igual que para gran parte de las hojas y eje
floral de C. mariscus (planta con hojas verdes durante todo el afo). Los
maximos posteriores de liberacién de nutrientes durante la descomposicion
quimico-microbiolégica coinciden con las estaciones climaticas de un mayor

predominio de ciliados, rotiferos y copépodos.

Los resultados de otros estudios de descomposicion de heldfitos dan una idea
de la amplia variedad de tasas diarias que se puede obtener, incluso para las
mismas especies. Esta variabilidad puede reflejar la gran diversidad de
métodos empleados y/o el estado tréfico del humedal estudiado. Para Cladium
Jjamaicense, especie afin a C. mariscus, los valores pueden variar de 0,0004
dia”’ (Newman et al., 2001) a 0,0009 dia” (Davis, 1991) en distintas zonas
oligotroficas de los Everglades de Florida, mientras que las tasas diarias para
P. australis pueden oscilar entre 0,0034 dia™ en los humedales eutréficos del
sur de Francia (Ibafiez et al., 1999) y 0,0007 dia” en humedales oligotréficos
de influencia marina en New Jersey, donde se utilizaron bolsas con 2 mm de
poro (Windham, 2001). Nuestras tasas fueron similares a la cifra de 0,0016
dia™” obtenida por Andersen (1978), pero menores que la de 0,0036 dia™
obtenida por Mason & Bryant (1974) para P. australis en los Norfolk Broads
britanicos. De todos modos, hay que tener en cuenta que las tasas de
descomposicién varian también dependiendo de la parte de la planta de que se
trate (Gessner, 2000), pues las hojas se descomponen mas rapidamente que
los tallos en razon a su menor contenido relativo en carbono lignificado. Para
toda la planta las variaciones oscilan entre 0,0007 y 0,0036 dia™', de acuerdo

con los datos recopilados por Gessner (2000, tabla 4).

En Espafia, otros experimentos de descomposicion con carrizo fluvial han dado
como resultado unas tasas incluso superiores en ambientes menos eutroficos
que Las Tablas (0,0036-0,0046 dia™'; Menéndez et al., 2001). En cualquier
caso, se trata de cifras bastante inferiores a las de descomposicion de otras
plantas presentes en los humedales, como es el caso de los juncos de Dofiana
(Alvarez et al., 2001).
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Las bajas tasas de descomposicién estimadas indican que, transcurrido un
ano, aun persiste alrededor de un 50% de la biomasa original por
descomponer. Pero esto no es sorprendente. Con la masiega americana, a los

tres afios aun subsiste el 70% de la planta (Newman et al., 2001).

Analizando por separado esa fase inicial de lavado sobre la materia vegetal,
tras el primer mes, nuestros resultados para C. mariscus (0,0044 dia™) y P.
australis (0,0067 dia™) son mas altos que el valor registrado por Windham
(2001) para la segunda especie (0,002 dia”) en un humedal oligotréfico
norteamericano, pero mucho mas bajos que el rango 0,077-0,054 dia”
obtenido por Mason & Bryant (1974) para dicha especie en un ambiente
eutrofico inglés. El lavado inicial contribuye considerablemente a la pérdida de
la materia organica en el proceso de descomposicion (Heal et al., 1999), y
suele ser mucho mas intenso durante las primeras 24 horas (Webster &
Benfield, 1986), con coeficientes de pérdidas de la biomasa seca inicial que
pueden variar desde 0,16 dia” (Berrie, 1976), 6 0,22 - 0,51 dia™ (Saunders,
1976), hasta mas de 0,69 dia™ (Vymazal, 1995). En un experimento corto de
siete dias, que se hizo para evaluar la importancia del lavado inicial en la
descomposicion (bolsas enteras; Ribeiro Orge, datos inéditos), las pérdidas de
nitrégeno y fésforo para C. mariscus (0,57 y 0,55 dia™, respectivamente) y P.
australis (0,41 y 0,38 dia™", respectivamente) fueron notablemente mas altas
que las registradas tras 28 dias para C. mariscus (0,09 y 0,08 dia™,
respectivamente) y P. australis (0,07 y 0,13 dia™', respectivamente), lo cual
demuestra la importancia del intenso lavado de los compuestos solubles que

precede la pérdida de la propia materia vegetal particulada.

Segun informa la bibliografia, aunque los tejidos vegetales con altos contenidos
de nitrégeno se descomponen mas rapidamente, liberandolo al medio
(Vymazal, 1995), nosotros no hemos constatado diferencias apreciables en la
descomposicién entre carrizo y masiega, a pesar de que la segunda contiene
relativamente mas nitrégeno que el primero (Ribeiro Orge, datos inéditos). Por
otro lado, la tasa de descomposicion se ha relacionado con la concentracion de
nitrogeno y fésforo en el tejido vegetal (Enriquez et al., 1993); sin embargo,

nuestros datos no sugieren tal cosa. Tampoco el hecho de ser un humedal
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hipertréfico, con muchos nutrientes en el agua, favorecio la descomposicion, a
diferencia de lo que asegura algun autor (Polunin, 1982). Constatamos, por lo
tanto, que en este humedal se produce un reciclado lento de la materia

organica, quiza por el excesivo contenido de lignina en los heldfitos.

Como conclusion, si asociamos los resultados de este estudio a los de otros
paralelos en el humedal, constatamos que: 1°) el PNTD es un humedal muy
somero en la mayor parte de su extension (profundidad media: 0,90 m; Alvarez
Cobelas, 1996); 2°) la produccion vegetal de su vegetacion emergente es muy
alta (véase el Apartado 1V.3.a); 3°) la sedimentacién que sucede en él resulta
muy elevada, pero mayoritariamente procede de materia organica vegetal
(Sanchez Carrillo et al., 2001); 4°) la concentracion de nutrientes en el agua
tiene un origen en buena parte autéctono (Sanchez Carrillo & Alvarez Cobelas,
2001); 5°) el cociente Carbono:Nitrégeno es similar en los sedimentos al
presente en el carrizo (30-35:1 en peso; véase el Apartado IV.1) y 6°) los
aportes hidricos actuales son insuficientes para el funcionamiento tradicional
del humedal, que es el que ocurria hace 30 afios (Alvarez Cobelas et al., 2001).
Todos estos hechos, unidos a la lenta descomposicion de la vegetacién que
hemos comprobado en este trabajo, con Phragmites como el principal
componente de la vegetacion emergente en la actualidad (Alvarez Cobelas et
al., 2001), dan como resultado la respuesta ecoldgica actual del PNTD. Por lo
tanto, las bajas tasas diarias de descomposicion en Cladium y Phragmites
indican un lento reciclado de la materia organica, o que da lugar a la
acumulacion de biomasa vegetal, al aumento extraordinario de Ia
sedimentaciéon organica y al incremento de la eutrofia en el humedal de Las
Tablas de Daimiel. Una gestién adecuada del Parque Nacional, pues, deberia
contemplar explicitamente la dinamica de la vegetacion emergente, es decir, su

crecimiento y su descomposicion.
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IV.2.f. Plasticidad fenotipica

El carrizo es la planta que aparentemente muestra mas plasticidad fenotipica
en cuanto a su altura, seguido de masiega y enea, pero en los tres casos las
variaciones interespecificas no son muy grandes (entre 0,12 y 0,19 de
coeficiente de variacion, Fig. 85); las diferencias entre carrizo y masiega no son
estadisticamente significativas ("t" de Student, p > 0,05), pero si lo son las

existentes entre masiega y enea (p < 0,05).

0,25

0,2

0,1 -

altura de la planta
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Coeficiente de variacion de la

Carrizo Masiega Enea

Figura 85. Coeficiente de variacion de la altura de las plantas, medida en metros, de
las tres especies de heldfitos en Las Tablas de Daimiel. Se han usado unicamente los
datos de las zonas donde crecia cada especie en las condiciones mas Optimas.

Y lo mismo sucede en cuanto al peso de la inflorescencia: el carrizo es el mas
variable, seguido a mucha distancia de masiega y enea, siendo las diferencias
interespecificas mucho mas acusadas y estadisticamente significativas (Fig.
86; p < 0,05, "test" de Mann-Whitney).
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Figura 86. Coeficiente de variacidon del peso seco de la inflorescencia, que se midié en
gramos, de las tres especies de heldfitos en Las Tablas de Daimiel. Se han usado
unicamente los datos de las zonas donde crecia cada especie en las condiciones mas
Optimas.

La plasticidad fenotipica del carrizo ha sido reconocida desde antiguo
(Dykyjova & Kvet, 1978), pero nada se ha afirmado sobre la masiega. En
cuanto a la enea, aunque no se menciona explicitamente, la plasticidad es
implicita a los trabajos de McNaughton (1967) y Grace (1985, 1988). Clevering
(1998) senala que la plasticidad de los helofitos les permite adaptarse a los
cambios a corto plazo, pero puede hacerlo muy vulnerables a cambios
ambientales irreversibles que tengan lugar a largo plazo, pues la dispersion
procede basicamente de la reproduccion asexual. Rolletschek et al. (1999)
discuten la plasticidad fenotipica de dos clones adyacentes de carrizo,
procedentes de un lago berlinés, en relacién con los factores ambientales
abidticos, la interaccion de los cuales con sus caracteristicas genéticas da lugar
a estrategias ecofisiolégicas divergentes. Vretare et al. (2001) han comprobado
la gran plasticidad fenotipica del carrizo en sus adaptaciones a las oscilaciones
del hidronivel, las cuales se plasman en variabilidades altas de las tasas de
crecimiento, de la relacién entre biomasa superficial y subterranea y de las
longitudes del tallo. Nuestro estudio de la plasticidad es aun muy preliminar,
pues no contempla la distribucidn espacial de esa plasticidad en Las Tablas. En

su estado actual, unicamente permite aseverar que el carrizo es la planta mas
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plastica de las tres, seguida de la masiega. Los efectos que esta plasticidad
pueda tener en la pervivencia futura de los distintos heldfitos en el Parque
Nacional estan aun por explorar en relacidén con las posibilidades de dispersion

a partir de semillas.

IV.3. ESCALA DE LAS MANCHAS MONOESPECIFICAS

IV.3.a. Densidad, biomasa y su control, produccion

Las densidades mas altas en Las Tablas se deben al carrizo (Fig. 87), seguidas
de la masiega y la enea a mucha distancia de él. Es cierto también que la

variabilidad de la densidad del carrizo resulta muy elevada.

La densidad del carrizo en Las Tablas es muy superior a la presente en otros
lagos y humedales. Asi, Bjork (1967) da rangos de 4-151 individuos/m? en
ambientes daneses y suecos, mientras Ksenofontova (1988) ofrece 4-124
individuos/m? en los lagos de Estonia y Rolletschek et al. (1999) refieren 25-
104 individuos/m? en lagos alemanes. Dykyjova & Kvet (1988) dan hasta 154

individuos/m? en los estanques de acuicultura checa.

Que yo sepa, no hay datos de densidad para la masiega europea. La densidad
de la masiega americana de los Everglades de Florida es pequefia en los
estudios preliminares de Steward & Ornes (1975), pues solo asciende a 23,6 +
2,4 individuos/m? y una cifra similar dan Miao & Sklar (1998): 20-30
individuos/m?. Las densidades de la enea son muy variables: 82-218
individuos/m? en Arkansas (Grace, 1985) o 10-15 individuos/m? en los
Everglades (Miao & Sklar, 1998).
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Figura 87. Promedio de densidad de las tres especies en el humedal. Datos estivales
de 2001 y 2002. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

La relacion entre longitud promedio y densidad de las plantas es inversa para
carrizo y masiega y directa en la enea (Figs. 88-90), si bien la varianza
explicada -aunque estadisticamente significativa (p < 0,05)- no sea demasiado
elevada. Relacionada indirectamente con esto, porque hay una relacion entre
longitud y biomasa individual (véase el Apartado IV.2.c), esta la regla del auto-
adelgazamiento (self-thinning rule, Yoda et al., 1963), por la cual la mayor
densidad de una poblacion propende a que los individuos que la conforman
sean mas delgados y la biomasa que generan sea menor. En humedales, esta
regla tiene un efecto patente sobre la ventilacion radicular del carrizo, pues si
los tallos son mas finos, hay mas ventilacién radicular por unidad de superficie
(Rolletschek et al., 1999). Sin embargo, ni carrizo ni masiega cumplen la regla
en Las Tablas y la enea muestra la tendencia opuesta, es decir, la biomasa
aumenta con la densidad (R? = 0,57, n = 15, p < 0,05).
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Figura 88. Relacion entre la longitud promedio del carrizo y su densidad. Datos
estivales de 2001 y 2002.
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Figura 89. Relacion entre la longitud promedio de la masiega y su densidad. Datos
estivales de 2001 y 2002.
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Figura 90. Relacion entre la longitud promedio de la enea y su densidad. Datos
estivales de 2001 y 2002.

La produccién neta en el invernadero, tanto aérea como subterranea, fue
superior para la enea, seguida del carrizo y la masiega (Fig. 91). La produccién
subterranea fue inferior a la aérea, pero aquélla pudo verse limitada por la

escasa profundidad de las bandejas de cultivo.
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Figura 91. Produccidn neta de las tres especies en el invernadero. Las barras en negro
indican la produccion de raices y rizomas. Para la masiega esta produccion no se
midio.
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Parece haber mas carrizo a la entrada del Parque Nacional, en el extremo NE,
que es por donde entra el agua del rio Gigltela (Fig. 92-94). La biomasa de
carrizo en 2000 parece superior a la de los afios sucesivos, pues en peso seco
se tuvieron 4,02 + 1,76, 2,74 + 1,18 y 3,26 + 1,50 kg/m? para los afios 2000,
2001 y 2002, respectivamente. La biomasa de la raices y rizomas del carrizo

fue superior a la de la parte aérea (4,03 + 1,00 vs 3,26 + 1,50 kg/m?).

La extensa cantidad de datos de biomasa del carrizo que ofrece Vymazal
(1985) oscila entre 0,18 (Finlandia) y 6,33 kg/m? (Sudéfrica). En los humedales
del norte de Marruecos llega a 5,27 kg/m? (Ennabili et al., 1998), mientras que
en los estanques de acuicultura checos alcanza los 3,5 kg/m? (Dykyjova &
Kvet, 1978). Las cifras nérdicas son muy inferiores a las de Las Tablas (Bjork,
1967; Ksenofontova, 1988). Aunque en Las Tablas, parece haber dominancia
de la biomasa subterranea sobre la aérea, en otros estudios los resultados son
muy divergentes (Vymazal, 1995), incluso para el mismo humedal (Dykyjova &
Kvet, 1978).

Comparando la produccién aérea del carrizo en invernadero y campo, en éste
tltimo es cuatro veces superior (5 vs 19 g/m?%dia) y lo mismo sucede con la
produccién subterranea (5 vs 26 g/m?dia). Los datos de Vymazal (1995)
permiten sugerir producciones de 0,08-27,93 g/m%dia desde Finlandia a la
India. Los datos de Las Tablas, pues, estan entre los mas altos de los

registrados, aunque lejos de los datos hindues.
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Figura 92. Biomasa estival aérea del carrizo en el ano 2000 (en peso seco). PG:
Patagallina, TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS:
Cortafuegos Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG:
Tabla del General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del
Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del
Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los
Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL: Cachoén de la Leona.
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Figura 93. Biomasa seca aérea del carrizo en el verano del afio 2001. PG: Patagallina,
TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS: Cortafuegos
Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG: Tabla del
General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del Observatorio, 2H:
Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del Maturro, EH: EIl Hito,
CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los Pesebres, CR: Casillas
de Ricardo, CL: Cachon de la Leona.
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Figura 94. Biomasa aérea y subterranea del carrizo en el verano del afio 2002 (en
peso seco). PG: Patagallina, TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del
Cura, CS: Cortafuegos Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de
Bauti, TG: Tabla del General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del
Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del
Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los
Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL: Cachodn de la Leona.

La biomasa del carrizo pudo verse controlada parcialmente por la variabilidad
del hidronivel (Fig. 95), pero también por el hidronivel promedio del afio
precedente (Fig.96). Desde los antiguos estudios de Hurlimann (1951), Bjork
(1967) y Hejny (1971) se reconoce que el carrizo se ha adaptado para explotar
las variaciones en el hidronivel, pero esta es la primera ocasion donde se
comprueba cuantitativamente. Ademas, la respuesta desfasada en el tiempo
-que también se comprobara con la cobertura (véase el Apartado 1V.4.e)-
introduce una complejidad adicional en las relaciones entre esta especie y el

ambiente abidtico.
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Figura 95. Relacion entre la biomasa aérea seca del carrizo y la variabilidad del
hidronivel. La correlacion es estadisticamente significativa al nivel del 0,05.
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Figura 96. Relacion entre la biomasa aérea seca del carrizo y el hidronivel promedio
del afo precedente. La correlacién es estadisticamente significativa al nivel del 0,05.

La masiega alcanzé mayores biomasas en las tablas centrales del humedal,
lugar tradicional donde siempre ha tenido sus poblaciones mas vivaces (véase
el Apartado 1V.4.b). En 2001 y 2002 mostré mas biomasa (en peso seco) que
en 2000 (2,16 + 0,68, 4,78 + 1,67 y 4,69 + 2,19 kg/m?, Figs. 97-99), lo cual

pudo deberse a una inundacion mas favorable en el afo precedente (véase el
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Apartado 1V.4.c para el efecto del desfase en la produccion de masiega). La
biomasa subterranea fue inferior a la aérea (Fig. 99; 2,26 + 2,26 vs 4,69 + 2,19
kg/m?), es decir, estan en la relaciéon 1:2. La produccién de masiega en el
campo varié entre 4,32 y 9,52 g/m?/dia y fue superior a la del invernadero (2
g/m?/dia).

Se carece de datos previos de biomasa y produccién para la masiega europea.
La biomasa aérea de la masiega americana es muy variable (1,13 + 0,11
kg/m?, Steward & Ornes (1975); 0,98-1,96 kg/m?, Miao & Sklar, 1998; 1,16-3,20
kg/m?, Chiang et al., 2000; 0,40-1,0 kg/m?, Vymazal, 1995). En invernadero, la
relacion entre biomasa aérea y biomasa subterranea de la masiega americana
es de 4-6:1 (Lorenzen et al., 2001). La produccion en el campo de la masiega
americana asciende a 15,34 g/m?%dia (Porter, 1967), es decir, resulta de dos a
cuatro veces superior a la registrada por nosotros. Otras estimaciones sugieren
valores en el rango de Las Tablas, registrados también en Florida: 2,97-7,51
g/m?/dia (Vymazal, 1995).
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Figura 97. Biomasa estival aérea de la masiega en el afio 2000 (en peso seco). PG:
Patagallina, TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS:
Cortafuegos Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG:
Tabla del General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del
Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del
Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los
Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL: Cachén de la Leona.
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Figura 98. Biomasa estival aérea de la masiega en el afio 2001 (en peso seco). PG:
Patagallina, TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS:
Cortafuegos Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG:
Tabla del General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del
Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del
Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los
Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL: Cachén de la Leona.
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Figura 99. Biomasa estival aérea y subterranea de la masiega en el afo 2002. PG:
Patagallina, TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS:
Cortafuegos Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG:
Tabla del General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del
Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del
Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los
Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL: Cachodn de la Leona.
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El hidronivel parece controlar el desarrollo de la biomasa de la masiega, pero
hasta cierto limite, por encima del cual un aumento del hidronivel ya no la
beneficia (Fig. 100). Aunque la varianza explicada no sea alta, hay una relacion
inversa entre el fésforo sedimentario y la biomasa de masiega (Fig. 101). Y por
ultimo, el hidronivel promedio del afo precedente muestra una relacion
intermedia con la biomasa de masiega, pues los maximos de biomasa se
tienen en hidroniveles intermedios (Fig. 102). Aunque no haya trabajos sobre la
masiega europea Yy los factores de control de la biomasa de sus poblaciones,
para C. jamaicense esos efectos del hidronivel intermedio y de las bajas
concentraciones de fésforo estan bien documentados (Davis, 1991; Urban et
al., 1993; Doust & Childers, 1999). De nuevo como en el caso del carrizo,
quiero recalcar aqui la importancia de un efecto de desfase temporal, pues la
altura de la inundacion del afio precedente influye sobre la biomasa de la
masiega al ano siguiente. Estos efectos desfasados son una complejidad
adicional de la biologia de la especie y una complicacion para la gestidon

adecuada del humedal.
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Figura 100. Relacién entre el hidronivel promedio y la biomasa aérea seca de la
masiega.
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Figura 101. Relacion entre el fosforo en el sedimento y la biomasa aérea seca de la
masiega. La correlacion es estadisticamente significativa al nivel del 0,05.
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Figura 102. Relacion entre el hidronivel promedio del afio precedente y la biomasa
aérea seca de la masiega.

159



En general, la biomasa (en peso seco) de enea fue similar en los tres anos
estudiados y con poca variabilidad espacial (Figs. 103-105, 2,63 + 1,48, 2,14 +
0,84 y 4,03 + 2,41 kg/m?), aunque estuvo ausente en las tablas centrales,
donde se veia sustituida por la masiega. Su biomasa subterranea en 2002 fue
similar a la aérea (Fig. 105; 3,97 + 1,82 vs 4,03 £ 2,41 kg/mz).

La biomasa de esta especie de enea en otros humedales es algo inferior a la
hallada para Las Tablas. Asi, Grace (1985), trabajando en Arkansas, cuantifica
2-3 kg/m? y Vymazal (1995) da valores que oscilan entre 0,22 y 1,48 kg/m? para
los dos estados de Carolina (USA), mientras que las distintas especies de
Typha presentes en los estanques de cultivo piscicola de la Republica Checa

no alcanzan los 3 kg/m? (Dykyjova & Kvet, 1978).

La relacion entre la biomasa aérea y la subterranea oscila entre 2 y 6 para T.
domingensis en los Everglades de Florida (Lorenzen et al., 2000), lo cual
contrasta con la de Las Tablas, donde la relacion fue de 1:1 aproximadamente.

En otras especies del género, se encuentra alrededor de 1,66:1 (Fiala, 1978).

Comparando la produccion aérea de la enea en campo e invernadero, como
sucede con las otras especies, es superior en el humedal (15 vs 12 g/m?%dia),
aunque las diferencias no sean tan grandes como en carrizo y masiega. Para el
caso de produccion subterranea, las diferencias si son mucho mayores (26 vs 8
g/m?/dia en campo e invernadero, respectivamente). Para Florida, Vymazal

(1995) ofrece unas producciones de 5,90-16,76 g/m?/dia.
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Figura 103. Biomasa estival aérea de la enea en el aino 2000 (en peso seco). PG:
Patagallina, TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS:
Cortafuegos Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG:
Tabla del General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del
Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del
Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los
Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL: Cachodn de la Leona.
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Figura 104. Biomasa estival aérea de la enea en el aino 2001 (en peso seco). PG:
Patagallina, TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS:
Cortafuegos Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG:
Tabla del General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del
Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del
Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los
Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL: Cachodn de la Leona.

161



2002
8
6,
N/-\
e 44
~~
2 2-
N
(UO* H
©
£ 2
S 4
(a]
_67
-8
<D W o< O T T o >0 x o
gf—zooommgn—gwmagmoo_noo
Estaciones

Figura 105. Biomasa estival aérea y subterrdnea de la enea en el afo 2002. PG:
Patagallina, TA: Tabla de Algeciras, CA: Casablanca, CU: Puesto del Cura, CS:
Cortafuegos Sevillana, BB: Barrancos de Barberias, BA: Cortafuegos de Bauti, TG:
Tabla del General, TC: Tabla de la Cuadra, TO: Cortafuego de la Torre del
Observatorio, 2H: Segundo "Hide", ET: El Tablazo, EM: Embarcadero, IM: Isla del
Maturro, EH: El Hito, CB: Casillas de Benito, CV: Canal Viejo del Guadiana, LP: Los
Pesebres, CR: Casillas de Ricardo, CL: Cachodn de la Leona.

La biomasa de enea parece proporcional a la concentracion de fésforo en el
sedimento (Fig. 106) y muestra asimismo una relacion directa con el
hidroperiodo del afo precedente (Fig. 107). Esta relacion con el fosforo es la
mas corrientemente aceptada como limitante del crecimiento de la misma
especie en los Everglades de Florida (Miao et al., 2000) y también la sugerida
para las poblaciones de los humedales del lago Agmon en Israel (Gophen,
2000). Sin embargo, Grace (1989), en un humedal de Arkansas, también
sugirid que se veia limitada por el nitrégeno, cosa de la que nosotros no hemos
encontrado pruebas para Las Tablas. Como en el caso de los otros dos
heldfitos, he comprobado un efecto de desfase temporal de la biomasa de enea
con el hidroperiodo del afio anterior, que tiene importantes consecuencias para
la gestidn del humedal y da una perspectiva mas compleja a la biologia de esta

especie.
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Figura 106. Relacion entre la biomasa aérea seca de la enea y el fésforo en el
sedimento. La correlacion es estadisticamente significativa con una probabilidad del

0,05.
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Figura 107. Relacion entre el hidroperiodo del afio precedente y la biomasa aérea seca
de la enea. La correlacion es estadisticamente significativa con una probabilidad del

0,05.
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En general, la produccién anual de los tres heldfitos en Las Tablas de Daimiel
se puede considerar bastante elevada en comparacion con la de otros
humedales, tanto arbolados como no arbolados (Brinson et al., 1981; Bradbury
& Grace, 1983). ; Como se consiguen producciones tan altas? Ya he aludido en
varias ocasiones a las grandes concentraciones de nutrientes en sedimentos y
en el agua (Apartado 1V.1). Una estrategia intrinseca a las plantas podria ser
un crecimiento continuado durante todo el afio y que este crecimiento estuviera
sincronizado con la dinamica de las poblaciones, como muestran Wetzel &
Howe (1999) para Juncus effusus, planta que alcanza casi 10 kilos de peso
seco aéreo y subterraneo por metro cuadrado y afo. Sin embargo, la falta de
datos sobre dinamica de poblaciones no me permite dilucidar si hay otro motivo
adicional para las elevadas producciones primarias de los heldfitos de Las
Tablas, aparte de la obvia respuesta ya sefialada a nutrientes e hidroperiodo.
En cualquier caso, aunque la masiega tenga crecimiento continuo, las otras
especies dejan de crecer hacia agosto (véase el Apartado 1V.2.a), con lo cual

esta explicacion no parece probable.

La eficiencia del uso de los nutrientes por las tres plantas fue variable (Fig.
108). En general, masiega y enea parecen mas eficientes en el uso del
nitrégeno, mientras que masiega y carrizo lo son en el del fésforo. No obstante,
las diferencias interanuales dentro de cada especie son muy notables. Las
pautas observadas estan en parte en la linea de otros hallazgos. Tanto en
ambientes terrestres como acuaticos, la eficiencia en el uso de los nutrientes
esta inversamente relacionada con la productividad (Sterner & Elser, 2002).
Aqui hemos constatado para el nitrogeno y el fosforo una mayor eficiencia por
parte de la masiega fresnte a la de enea y carrizo, lo cual es congruente con la
teoria. En otros humedales donde domina el carrizo, aquéllos mas productivos
tienen menor eficiencia en el uso del fésforo (Meuleman et al., 2002). Las
eficiencias observadas por nosotros en el carrizo son menores que las
detectadas por los holandeses (véase la tabla 2 de Meuleman et al., 2002), lo
cual indica también la mayor productividad del humedal manchego frente al
Lauwersoog, situado en la costa norte de aquel pais. Para la masiega
americana, Lorenzen et al. (2001), trabajando en invernadero, dan valores de

eficiencias que oscilan entre 70 y 95 para el nitrégeno y 500 y 1500 para el
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fésforo. Los mismos autores ofrecen cifras inferiores para T.domingensis: 20-90

para nitrogeno y 250-1100 para fosforo.
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Figura 108. Eficiencia en el uso de nitrégeno y fosforo de las tres plantas durante los

tres afios de estudio.
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IV.3.b. Ladindmica de crecimiento de las manchas

En la Tabla del General los frentes de carrizo se movieron con velocidades
parecidas y en mayor proporcién durante el verano (Fig. 109), a razén de 4-6

metros por mes, pero a partir de septiembre se detuvieron.
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Figura 109. Movimientos de dos frentes de carrizo en la Tabla del General en el afio
2001.

El avance del frente se relaciond con el hidronivel en la zona, si bien la
varianza explicada no fue muy alta, aunque estadisticamente significativa (Fig.
110).
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Figura 110. Relacién entre el hidronivel y el avance de los frentes de carrizo en 2001.
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La velocidad del frente también pudo ser fruto del hidronivel. A mayor
hidronivel, velocidades mas altas (Fig. 111). Aunque no hay apenas estudios
sobre los factores de control del crecimiento de las manchas de carrizo en otros
humedales, Bodensteiner & Gabriel (2003), trabajando en un lago de
Wisconsin, sugieren que las manchas de mayor tamano se relacionan con un
mayor hidronivel, alcanzando -ademas- alturas mas altas y mayores
densidades. Segun estos autores, las manchas de menor tamafo estarian en
zonas mas someras y serian menos densas y de menor altura de tallos.
Aunque no he comprobado estos extremos de la densidad y la altura de las
plantas, la relacion entre la velocidad de avance del frente de carrizo y el

hidronivel apoya los resultados de los autores norteamericanos.
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Figura 111. Relacion entre la velocidad de avance de los frentes de carrizo y el
hidronivel del agua en Las Tablas. Datos del afio 2001 en la Tabla del General. Las
correlaciones son estadisticamente significativas al nivel del 0,05.

Los perimetros de las manchas de masiega ascendieron paulatina y

constantemente, aunque con pausas invernales (Fig.112).
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Figura 112. Evolucién del perimetro promedio de 10 manchas de masiega en la Isla
del Maturro durante 2000 y 2001. Las barras verticales son las desviaciones tipicas.

Si se representa la tasa de crecimiento de las manchas de masiega respecto al
hidronivel, se aprecia que hay una correlacidon estadisticamente significativa
(Fig. 113). No obstante, esa correlacion es algo engafiosa, pues hay un mayor
numero de datos para los hidroniveles inferiores, que fueron mas frecuentes en
2000 que en 2001. Por encima de los 5 cm de hidronivel hay una relacién
claramente positiva entre hidronivel y velocidad de crecimiento de las manchas
de masiega, cosa que no sucede por debajo de esa cifra, donde la dispersion

de los datos bivariantes es muy superior.

Tampoco existen estudios previos sobre el crecimiento las manchas de C.
mariscus, a pesar del interés que suscitan estas especies de crecimiento
clonal, con rodales tan bien definidos (Silvertown, 1987). En el caso de C.
Jjamaicense, Brewer (1996) compara algunas caracteristicas fenotipicas de los
rodales y trata de relacionarlas con la gestion ambiental del habitat,
fundamentalmente, con la quema controlada. Concluye que los rodales de la
masiega americana que crecen puros, sin intervencion humana ni mezcla con
otras especies, presentan mayores diametros promedio, mayor numero de
rizomas y superior longitud de éstos. En Las Tablas no se ha comparado el

crecimiento de los rodales entre lugares diferentes, pero los resultados
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encontrados son bastante ilustrativos, pues muestran como la dependencia del
tamafo de la mancha se hace patente respecto a la inundacién cuando el
hidronivel supera los 5 cm. Una vez traspasado ese umbral, los rodales crecen
a mayor velocidad. Brewer (1996) indica que los rodales de las zonas puras
encharcadas, menos perturbadas, representan clones mas vivaces y con
menos plantas secas; en los lugares de mayor estrés los rodales crecen peor y
las plantas individuales tienen mas tallos muertos. EI mantenimiento de
hidroniveles por encima del umbral citado tiene un efecto andlogo al de las

zonas puras de Brewer (1996).
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Figura 113. Velocidad de crecimiento perimetral de las manchas de masiega en la Isla
del Maturro en relacién con el hidronivel. Datos conjuntos de 2000 y 2001.

Las dos manchas de enea estudiadas durante dos afios crecen de modo
paralelo, si bien los distintos perimetros difieren (Fig. 114). La velocidad de
crecimiento de las manchas también se correlaciond con el hidronivel (Fig.
115).
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Figura 114. Crecimiento de dos manchas de enea en el Cachon de la Leona durante
2000 y 2001.
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Figura 115. Velocidad de crecimiento perimetral de las manchas de enea en el Cachon
de la Leona en relacién con el hidronivel. Datos conjuntos de 2000 y 2001.

En general, el control de las manchas de vegetacion es el producto de las
interacciones entre el clima, el suelo, las pautas reproductivas, las
perturbaciones, la competencia y/o la facilitacion entre las especies, las
enfermedades y, en menor medida para los heldéfitos, el consumo por los
animales (Wu & Loucks, 1995). Nosotros aqui hemos evidenciado la
importancia del hidronivel en el control de las manchas para las tres especies

estudiadas, pero los demas factores de control estan aun por explorar.
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IV.3.c. Las manchas monoespecificas a largo plazo

La relacion entre perimetro y superficie de las manchas de carrizo y masiega
fue siempre estadisticamente significativa y con una varianza explicada muy
alta (tabla 10). El exponente de la relacion varido poco, tanto entre especies
como dentro de ellas (1,29-1,42 en el carrizo y 1,18-1,39 en la masiega), lo cual
sugiere que apenas ha habido cambios en la forma de las manchas de ambas

especies a lo largo del tiempo.

Tabla 10. Relaciones entre el perimetro y la superficie de las manchas de carrizo y
masiega superiores a las 0,25 Ha en los distintos anos. Se ha usado un modelo
potencial del tipo Superficie = a*Perimetro®. r’ es el coeficiente de determinacion.

CARRIZO
1956 | 1977 | 1984 | 1993 | 1997 | 2001
a 1,44 | 165 | 3,00 | 1,81 ] 2,04 | 2,71
b 1,42 1139 1,29 | 136|134 | 1,29
r’ 09 |098 | 098 | 098 | 0,98 | 0,99
MASIEGA
1945 1956 | 1977 | 1984 | 1993 | 1997 | 2001
a 4,88 1,64 | 1,59 | 4,43 | 3,14 | 2,40 | 2,48
b 1,18 1,38 1139 | 1,20 | 128 | 1,31 | 1,32
r’ 0,97 09 | 097 ] 098 | 097 | 0,97 | 0,96

Sin tener en cuenta las manchas mas grandes ("outliers"), que son las mas
escasas siempre, la variabilidad del tamafo de las manchas de carrizo va
aumentando desde 1956 a 1993, para disminuir después (Fig. 116). La
variabilidad de las manchas de masiega parece mas elevada en los afios 1945-
1977, pero no muestra una pauta temporal tan clara como la del carrizo (Fig.
117). En cualquier caso, las manchas de masiega son mas pequefias (0,25-4,5
Ha) que las de carrizo (0,25-12 Ha).
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Figura 116. Distribuciones de las manchas de carrizo mayores de 0,25 Ha en el
periodo 1945-2001. Las ordenadas representan la superficie en hectareas. Los
cuadraditos representan la mediana y las barras, los valores extremos, excluyendo a
los "outliers".
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Figura 117. Distribuciones de las manchas de masiega mayores de 0,25 Ha en el
periodo 1945-2001. Los cuadraditos representan la mediana y las barras, los valores
extremos, excluyendo a los "outliers".
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Las dos Figuras precedentes sugieren que las distribuciones estadisticas del
tamafio de las manchas no difieren demasiado entre afios. De todos modos,
traté de comprobar esto mediante un "test" de la U de Mann-Whitney. En el
caso del carrizo solo quedaron demostradas diferencias estadisticamente
significativas (p < 0,05) entre las distribuciones de los afos 1993-1997; la
mediana de la distribucion de 1997 fue superior a la de 1993 (Fig. 118; tabla
11). Para la masiega, no hubo diferencias entre afios para el nivel del 5% de
probabilidad, pero si para el nivel del 10%, pues hubo diferencias en ese
sentido entre los afios 1956 y 1977, 1977 y 1984 y 1984 y 1993 (tabla 11). La
mediana de la distribucion de 1956 fue inferior a la de 1977 y la de este afo,
superior a la de 1984, la cual result6 -a su vez- inferior a la de 1993 (Fig. 119).

Tabla 11. Probabilidades asociadas a los "tests" estadisticos no paramétricos de
Mann-Whitney al comparar las distribuciones de tamafos de las manchas mayores de
0,25 Ha entre afios de muestreo consecutivos. Se han eliminado las manchas muy
grandes para no aumentar innecesariamente el sesgo derecho de las distribuciones.

CARRIZO
1956-1977 | 1977-1984 | 1984-1993 | 1993-1997 | 1997-2001
0,33 0,58 0,58 0,013 0,81
MASIEGA
1945-1956 | 1956-1977 | 1977-1984 | 1984-1993 | 1993-1997 | 1997-2001
0,51 0,054 0,064 0,080 0,55 0,31
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Figura 118. Mediana de las distribuciones estadisticas de las manchas de carrizo
superiores a 0,25 Ha en el humedal.
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Figura 119. Mediana de las distribuciones estadisticas de las manchas de masiega
superiores a 0,25 Ha en el humedal.

IV.3.d. Cambios en las manchas de mayor tamafo a largo plazo

La mayor parte de las grandes manchas (> 15 Ha) de carrizo aumenta de

tamano a lo largo del tiempo (Fig. 120). Su extension varié entre 10 y 260 Ha.
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Figura 120. Evolucion temporal a largo plazo de la superficie de las principales
manchas de carrizo en el humedal.

Sin embargo, la relacién entre perimetro y area en las grandes manchas, aun
siendo estadisticamente significativa (Fig. 121), explica menos varianza que las
de las manchas mas pequenas (tabla 10) y no queda bien representada por un
modelo potencial, es decir, la dimensién fractal (el exponente del modelo) de
las manchas grandes es menos fiable que la de la del resto de las manchas.

Esta claro que ha habido un cambio en la dimensién fractal de las manchas de
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carrizo y masiega, superado el umbral de las 15 Ha. Este cambio en la
fractalidad es bien conocido de otros estudios (Krummel et al., 1987), que lo
asocian a los efectos de la intervencion humana sobre los paisajes. Asi, las
manchas pequefias tendrian poca edad y serian el resultado de efectos
antropicos (incendio controlado o no, entradas de contaminantes, descensos
en el hidronivel), mientras que las manchas mas grandes se verian mas

controladas por la topografia o por la propia dinamica intrinseca de las

especies.
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Figura 121. Relacion entre el perimetro y la superficie de las manchas principales de
carrizo durante el periodo 1945-2001.

La tasa de crecimiento promedio de las principales manchas de carrizo es muy
variable (Fig. 122), lo cual se debe a la gran disparidad de tamafios de las
mismas (Fig. 120) y a sus distintos condicionantes abidticos debidos a su
posicion en el humedal. En conjunto, se muestra alternante, pues un afo sube
y al muestreo siguiente baja (Fig. 122). Aunque poca, hay una cierta varianza
explicada por la relacion inversa entre el tamafo de las manchas y su tasa de
crecimiento desfasada en el tiempo, es decir, las manchas mas grandes crecen
mas despacio, aunque desfasadamente (Fig. 123). Esta tendencia es mas

patente en las manchas superiores a 90 Ha.
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Figura 122. Tasa de crecimiento promedio de las principales manchas de carrizo a
largo plazo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas resultantes de
promediar las tasas de las ocho manchas cuyo crecimiento se ha seguido durante el
periodo 1945-2001.
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Figura 123. Relacién desfasada entre la superficie de las principales manchas de
carrizo y las tasas de crecimiento de las mismas.

También he comprobado que hay una relacién inversa entre el fosforo total en

el agua y la tasa de crecimiento promedio de las grandes manchas de carrizo
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(Fig. 124), es decir, a mayor concentracion de fésforo en el humedal, las

manchas mayores crecen menos.
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Figura 124. Relacion entre la concentracion promedio de fésforo en el agua y la tasa
de crecimiento promedio de las manchas principales de carrizo en Las Tablas.

La mayoria de las grandes manchas (> 15 Ha) de masiega tiende a disminuir
de tamafo con el tiempo, tras un aumento del mismo entre 1945 y 1956 (Fig.

125). El tamafio de las mismas oscil6 entre 0 y 550 Ha.
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Figura 125. Evolucion temporal a largo plazo de la superficie de las principales

manchas de masiega en el humedal.
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Como en el caso del carrizo, hay una relacion entre perimetro y area en las
grandes manchas, pero en la masiega la varianza explicada por la relacion fue
superior (Fig. 126). También, la relacion entre uno y otra es diferente en las
manchas grandes (Fig. 126) respecto a la existente en las pequefias (tabla 11).
Comparado con el carrizo, la masiega muestra mayor area que el carrizo para
un mismo perimetro (pendientes de la relacién perimetro-area: 0,0076 y
0,0043, respectivamente), lo cual indica una diferencia patente en la forma de
las grandes manchas de las dos especies, cosa que no sucedia con las
pequenfas, en las cuales la dimension fractal era mas similar entre ambas (tabla
10).
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Figura 126. Relacion entre el perimetro y la superficie de las manchas principales de
masiega durante el periodo 1945-2001.

Las tasas de crecimiento de las grandes manchas de masiega fueron
mayoritariamente negativas (Fig. 127), lo cual se deriva de la tendencia
decreciente a la disminucion de la masiega en el humedal a lo largo del tiempo.
La variabilidad de las mismas se acentud en anos recientes, lo cual sugiere que
los cambios ambientales mas préximos en el tiempo afectaron de manera
diferente a las distintas manchas de masiega en el humedal, lo cual podria

relacionarse con la ubicacion geografica de las mismas en Las Tablas, pues
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Figura 127. Tasa de crecimiento promedio de las principales manchas de masiega a
largo plazo. Las barras verticales son las desviaciones tipicas resultantes de
promediar las tasas de las diez manchas cuyo crecimiento se ha seguido durante el

periodo 1945-2001.

Como en el caso del carrizo, tratamos de estimar diversas relaciones entre las

tasas de crecimiento de la masiega y el tamafno de las manchas, pero todas se

revelaron como estadisticamente no significativas (p > 0,05).

Finalmente, observamos una relacion positiva y estadisticamente significativa

entre la tasa de crecimiento promedio de las manchas y la inundacién en el afio

precedente (Fig. 128). A mayor inundacidn, las tasas crecian mas (o decrecian

menos).
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Figura 128. Relacién entre la inundacién promedio del afio precedente y la tasa de
crecimiento promedio de las principales manchas de masiega en Las Tablas.

IV.4. ESCALA DEL HUMEDAL

IV.4.a. Evolucion temporal de las principales variables abidticas a largo
plazo

A largo plazo, la inundacion del humedal ha experimentado dos periodos
distintos. Primero, hubo una pauta claramente estacional, pero en la cual la
inundacion siempre llegaba al maximo posible y nunca quedaban menos de
600 Ha inundadas en el momento mas bajo del verano; este periodo durd
aproximadamente hasta la década de 1970. Después, las oscilaciones han sido
mucho mas acusadas y, salvo excepciones, la inundaciéon total sélo se

consiguié mediante agua de trasvase (Fig. 129).
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Figura 129. Inundacion en Las Tablas de Daimiel para el periodo 1945-2001.

La superficie inundada promedio durante los primeros 35 afos de estudio
mostraba una pauta claramente estacional, con maximos en invierno y
primavera, minimos en verano y rapida recuperaciéon del nivel hidrico en otofio
(Fig. 130). La tendencia estacional con recuperacion otofial se ha visto
reducida en los afios sucesivos disminuyendo la variabilidad intraanual (periodo
1981-1995). Después, coincidiendo con el final de la sequia y los aportes
excepcionales desde cuencas vecinas, ha regresado la pauta estacional, pero

sin recuperacion otofal y con menos inundacién invernal (Fig. 130).
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Figura 130. Inundaciones promedio en Las Tablas de Daimiel en los distintos periodos
hidricos. Periodo 1945-1980: época "normal"; periodo 1981-1991. comienzo de la
sobreexplotacion del acuifero; periodo 1992-1995: sequia extrema en la zona y
sobreexplotacion del acuifero; periodo 1996-2001: periodo humedo y recuperacion
parcial, aunque limitada, del acuifero sobreexplotado.
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Los flujos de entrada de nutrientes por los cauces superficiales resultan
obviamente superiores en el caso del rio Giguela, pero solo hasta los afios '70;
sus rangos son muy amplios: 0-370 g N/m?/afio y 0-75 g P/m?afio (Figs. 131-
132). En el caso del rio Azuer no se observa una tendencia tan clara, pero si
una variabilidad algo menos elevada en razon de sus menores caudales: 0-18
g N/m%afio y 0-4,5 g P/m?afio (Figs. 131-132). De todos modos, conviene
repetir aqui que estas cifras pueden ser engafosas, pues un flujo de nutrientes
bajo puede incentivar mas la produccién vegetal de los macroéfitos emergentes
si queda retenido en el humedal, cosa que ha venido ocurriendo en Las Tablas

desde que se inauguro la presa de Puente Navarro en los afos '80.

Como indicador de la calidad del agua a largo plazo en Las Tablas, usamos la
concentracion anual promedio del fésforo total en la estacion del molino de
Molemocho. La calidad muestra una pauta de mayores valores durante la
década de los afos '80 del pasado siglo (Fig. 133), producto de las entradas de

agua sin depurar al humedal procedente de la cuenca hidrografica.

Desde que se ha podido reconstruir una serie temporal de concentraciones
anuales promedio de fosforo, se observan cuatro ciclos en el humedal, cada
vez mas breves (Fig. 133), con los maximos durante el comienzo de la década
de 1980, asociados a la entrada masiva de aguas residuales urbanas sin
depurar. Sucede, sin embargo, que en esa época aun podia salir agua de Las
Tablas pues no existia la presa de Puente Navarro, con lo cual la renovacién
del agua era superior y los efectos del fésforo, no tan intensos como fueron

después.
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Figura 131. Flujos de entrada de nitrégeno total al humedal por los principales
afluentes que desaguan en él.
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Figura 132. Flujos de entrada de fosforo total al humedal por los principales afluentes
que desaguan en él.

186



0,800

0,600 -

0,400 -

0,200 -

0,000

™ & a9 © S
A { $ & S5
2 2 > > >

Fosforo total promedio (mg P/L)

Figura 133. El fosforo total promedio anual en la estacion del molino de Molemocho.

IV.4.b. Evolucion temporal de la vegetacidn a largo plazo

La vegetacion helofitica en Las Tablas ha experimentado unos cambios muy
patentes durante los ultimos 60 afos, si nos atenemos a las pruebas
suministradas por las fotos aéreas. A grandes rasgos, la tendencia ha ido en la
direccion de la reduccién de la superficie del humedal ocupada por la masiega
y su sustitucién paulatina por el carrizo y, en los afios mas recientes, aunque mi
estudio ya no lo cubra, por la enea. Los mapas elaborados a partir de las
fotografias aéreas muestran claramente esta tendencia (Figs. 134-140), cuya
consecuencia mas patente es que la masiega se halla ahora restringida casi
exclusivamente a la porcion nordeste del humedal y estd practicamente
ausente de la zona suroeste (Figs. 138-140%). Dicho proceso puede
considerarse terminado para comienzos de la década de 1990 (Fig. 138). La
sequia de la década pasada propicié el desarrollo espectacular del carrizo por

todo el humedal, especialmente en su zona suroeste (Figs. 138, 140).
La superficie ocupada por agua libre ha ido cambiando con el tiempo, aunque

sin una tendencia clara (Fig. 141) y oscilando entre el 15 y el 50% del total de

la superficie inundable.
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Figura 134. Mapa de la vegetacion emergente en Las Tablas en 1945.
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Figura 135. Mapa de la vegetacion emergente en Las Tablas en 1956.
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Figura 136. Mapa de la vegetacion emergente en Las Tablas en 1977.
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Figura 137. Mapa de la vegetacion emergente en Las Tablas en 1984.
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190



1 il 7
S ;
ghiaasincn s H
(e
= I =T,
anz it/
EaY ¢l
e S
- 2
* Samarasis
AUammm bt T o
vaten
¥ = T N
T AT ., h
by
i) Pl wodSeti e
CAR] 27‘ WA
5
I:l masiega
l:l libre de vegetacidn emergente
|:| carizo+enea

Figura 140*. Mapa de la vegetacion emergente en Las Tablas en 2001.

[e2]
o

40 -

20 A

Area libre de vegetacion emergente (%)

1945 1956 1977 1984 1993 1997 2001

Figura 141. Evolucién relativa de la superficie desprovista de vegetacion en Las
Tablas. La superficie de la zona inundable del humedal asciende a 1675 Ha.
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A grandes rasgos, la cobertura de carrizo ha aumentado, mientras que la de
masiega, tras alcanzar su maximo en 1956, ha disminuido a largo plazo (Fig.
142).
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Figura 142. Cobertura total de las dos especies principales de plantas emergentes en
el humedal basada en las fotos aéreas existentes.

IV.4.c. Pautas espaciales a largo plazo
Siguiendo el método de Oden (1984), todos los correlogramas en conjunto

fueron estadisticamente significativos y mostraron algunos puntos criticos en

determinadas clases de distancia que permitieron la definicion de manchas
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(Figs. 143, 145, 147, 149), es decir, la clase de distancia en la que el
correlograma dejaba de ser estadisticamente significativo indicé el tamafo
global promedio de la mancha en cada afo o, lo que es lo mismo, una zona de
la especie donde sus individuos estaban conectados espacialmente. Por
ejemplo, en el caso del carrizo en 1956 (Fig. 143, panel superior) dicho
correlograma dejo de ser estadisticamente significativo en la quinta clase de
distancia, lo cual sugiere que el tamafo medio de mancha de carrizo para todo
el humedal en ese afno ascendio a 4 unidades de distancia, es decir, a 4 * 300
metros = 1200 metros, dado que las celdillas usadas en el analisis tenian unas

dimensiones de 300 * 300 metros.

Todo esto puso de manifiesto que los tamafos de mancha fueron mucho
mayores que las distancias entre dos celdillas vecinas de 9 Ha. Los
correlogramas globales muestran un gradiente claro para ambas especies
(Figs. 143, 145, 147, 149) asociado al rio Giguela. A veces, los correlogramas
de carrizo (afnos 1956, 1993 y 1997) sugieren ondas espaciales y o mismo
sucede con el mapa de 1993 de la masiega (Legendre & Fortin, 1989). Los
tamafos de mancha de la masiega cambiaron mucho durante todo el periodo
de estudio, a juzgar por las autocorrelaciones, siendo mas grandes al principio,
disminuyendo mas tarde durante el periodo de mas importante afeccion
antropica (desde mediados de los '70 a mediados de los '90), para aumentar de
nuevo en 2001 (tabla 12). Sin embargo, las escalas de mancha del carrizo
fueron similares durante los afos 1956-1977, incrementandose mas tarde
hasta alcanzar el tamafio medio de 1500 * 1500 m?, que es estable desde la

década de los anos '90 del pasado siglo (tabla 12).
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Figura 143. Autocorrelacién espacial de la cobertura de carrizo durante el periodo
1956-2001 en Las Tablas. Los rombos opacos representan valores estadisticamente
significativos (p < 0,05) tras la correccion de Bonferroni. Los rombos claros son valores
no significativos.
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Tabla 12. Areas conectadas promedio de las manchas (Ha) de carrizo y masiega en el
humedal durante el periodo 1945-2001, segun el analisis de autocorrelacion espacial.
En el andlisis sin tendencia espacial, ésta se eliminé ajustando una superficie de
tendencia a los datos de cobertura (véase el Apartado Ill.3.c).

ANALISIS TOTAL

CARRIZO MASIEGA
1945 - 324
1956 144 576
1977 144 144
1984 81 144
1993 225 81
1997 225 225
2001 225 324

ANALISIS SIN TENDENCIA ESPACIAL

CARRIZO MASIEGA
1945 - 81
1956 81 81
1977 81 144
1984 81 144
1993 225 81
1997 225 225
2001 225 324

El analisis de aglomeracion entre las pautas interanuales dio como resultado
dos grandes grupos para el carrizo: uno previo a los impactos antropicos y otro
coincidente con los mas acentuados (de 1984 en adelante; Fig. 144). En el
caso de la masiega, parece acusar dicho efecto antrépico desde antes, ya que
podia observarse en el correlograma de 1977, pues el analisis muestra dos
grandes grupos: el de 1945-1956 vy el restante (Fig. 146). En cualquier caso, el
grado de conexion entre los dendrogramas del carrizo fue superior al de la

masiega (es decir, el grado de similitud entre las pautas espaciales anuales fue
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mayor en el carrizo), lo cual sugiere que las pautas espaciales cambiaron mas

acentuadamente en el periodo mas reciente.
El analisis geoestadistico no reveld efectos sobre la distribucion espacial de

carrizo y masiega por el influjo de las aguas del rio Guadiana, es decir, no se

aprecio un efecto E-W en el tamafo promedio de las manchas.
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Figura 144. Dendrograma de las pautas espaciales del carrizo para el periodo 1956-
2001 en Las Tablas.
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Figura 145. Autocorrelacion espacial de la cobertura de la masiega durante el periodo
1945-2001 en Las Tablas. Los rombos opacos representan valores estadisticamente

significativos (p < 0,05) tras la correccion de Bonferroni. Los rombos claros son valores
no significativos.
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Figura 146. Dendrograma de las pautas espaciales de la masiega para el periodo
1945-2001 en Las Tablas.
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Cuando se eliminé el gradiente espacial principal NE-SW, aparecieron algunas
nuevas pautas que antes no eran patentes (Figs. 147, 149; tabla 12). Tanto el
carrizo (en 1956-1977) como la masiega (en 1945-1956) mostraron tamaros
menores de manchas una vez descartado el efecto del gradiente durante las

primeras décadas del estudio.
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Figura 147. Autocorrelacién espacial de la cobertura de carrizo durante el periodo
1956-2001 en Las Tablas, tras haber eliminado la tendencia espacial asociada al
gradiente principal del humedal (NE-SW). La grafica de 1993 falta porque en los datos
espaciales originales no habia correlacién serial, de acuerdo con un "test" de Durbin-
Watson (p > 0,05). Los rombos opacos representan valores estadisticamente
significativos (p < 0,05) tras la correccion de Bonferroni. Los rombos claros son valores
no significativos.
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Los dendrogramas de las pautas espaciales de ambas especies fueron
similares antes y después de eliminada la tendencia (Figs. 144 y 148, 146 y
150). No obstante, la similitud entre las pautas de los distintos afios fue menor

en los dendrogramas sin gradiente espacial.
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Figura 148. Dendrograma de las pautas espaciales del carrizo, tras haber eliminado el
gradiente espacial NE-SW, para el periodo 1956-2001 en Las Tablas.
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Figura 149. Autocorrelacion espacial de la cobertura de masiega durante el periodo
1945-2001 en Las Tablas, tras haber eliminado la tendencia espacial asociada al
gradiente principal del humedal (NE-SW). La grafica de 1993 falta porque en los datos
espaciales originales no habia correlacién serial, de acuerdo con un "test" de Durbin-
Watson (p > 0,05). Los rombos opacos representan valores estadisticamente
significativos (p < 0,05) tras la correccion de Bonferroni. Los rombos claros son valores
no significativos.
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Figura 150. Dendrograma de las pautas espaciales de la masiega, tras haber
eliminado el gradiente espacial NE-SW, para el periodo 1945-2001 en Las Tablas. Se
ha eliminado del "cluster" el afio 1993 porque no habia correlacién serial en sus datos
originales y, asi, no fue preciso eliminar su tendencia espacial.

Este anadlisis de pautas espaciales demuestra cdémo el impacto antropico
afectan a la heterogeneidad espacial de la vegetacion emergente. Dichas
pautas tienen claramente dos componentes: una exodgena y una endogena. La
primera se debe al gradiente NE-SW generado por la descarga de agua por el
rio Giguela, mientras que la segunda es producto de la biologia de las
especies, lo cual viene indicado por los correlogramas efectuados sobre los
datos totales y sobre los datos tras eliminar la tendencia espacial (Figs. 143,
145, 147, 149). Las escalas de autocorrelaciéon fueron mayores cuando se
sumaron ambos efectos (tabla 12) y las pautas intrinsecas a la biologia de las
especies fueron generalmente distintas que las debidas a ambos componentes
(véanse las similitudes entre los distintos afos de los dendrogramas; Figs. 144,
146, 148, 150). Sin embargo, usando el analisis geoestadistico, no apreciamos
un gradiente claro E-W debido a la entrada de las aguas del rio Guadiana en el
humedal, aunque es cierto que dicha entrada se interrumpié en 1986, pero

tampoco se observé antes.
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Por lo tanto, el efecto del gradiente NE-SW fue comun a ambas especies, pero
los efectos de la biologia de las mismas difirieron. El carrizo es una planta de
crecimiento anual, y mas veloz que la masiega (véase el Apartado IV.2.b), en
su parte aérea (Haslam, 1972), mientras que la masiega es una planta de
crecimiento plurianual en su parte aérea, pero que crece mas lentamente
(véase el Apartado IV.2.b; Conway, 1942). Los dendrogramas reflejan esas
diferencias entre las caracteristicas biologicas, pues los "clusters" de la
masiega sin tendencia espacial (comparense las Figs. 146 y 150) son mas
disimiles que cuando la tienen; el carrizo cambia las relaciones entre los grupos
de los "clusters" totales a los que carecen de tendencia espacial (Figs. 144 y
148). En el carrizo, este hecho podria indicar alguna resiliencia de las pautas
espaciales generada por procesos bioldgicos y no abidticos. Otros estudios
(Sokal, 1979; Timan & Kareiva, 1997) han mostrado cémo las pautas
espaciales de la densidad pueden producirse por procesos diferentes, tanto
exdgenos (por ejemplo, un gradiente abidtico) como enddgenos (la biologia de
la especie). La dispersidon de semillas o de propagulos asexuales, la
distribucion de nutrientes (y la eutrofizacion en el caso de Las Tablas), la
inundacion son algunos de los procesos que podrian estar actuando en
ambientes similares (Pastor et al., 1999), pero -como hemos visto- pueden

generarse distintas pautas espaciales dependiendo de los diferentes causas.

Los estudios de autocorrelacion espacial de los helofitos presentes en los
humedales son inexistentes. Son mucho mas frecuentes en bosques
(Camarero & Gutierrez, 1999; Mladenoff et al., 1993; Frelich & Reich, 1995) o
en pastos (Wu & Levin, 1994). No obstante, permiten averiguar el grado de
conexion entre las grandes manchas de cada especie, deducir codmo ha tenido
lugar su crecimiento o contraccion y especular con fundamento sobre los

agentes causales.

En conclusién, este Apartado demuestra que la escala espacial a la que se
presentan las especies de heldfitos emergentes en Las Tablas viene
determinada por la interaccidén entre los gradientes ambientales, parte de los

cuales se deben al impacto antrdpico, y a la biologia de las especies. Ese
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juego, por lo tanto, produce unas distribuciones cambiantes de las especies en
el humedal y origina las diferentes fisonomias que se han ido observando a lo

largo de los afios.

IV.4.d. Indicadores cuantitativos del paisaje a largo plazo

El contagio promedio entre las distintas especies del humedal aumenta hasta
1956 para disminuir mas tarde (Fig. 151). La gran extension de la masiega y
sus interconexiones en el momento de mejor desarrollo de la misma, cuando
no habia practicamente efectos antrdpicos, produce un paisaje mas conectado.

Luego, paulatinamente, va generandose un paisaje mas fracturado.

0,6
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o
N

1945 1956 1977 1984 1993 1997 2001

Figura 151. El contagio promedio en el paisaje del humedal durante el periodo 1945-
2001.

En cuanto a la dominancia del paisaje, se hace mas heterogéneo con el tiempo
(Fig. 152). Al comienzo, en 1945, practicamente todo él estd compuesto por
masiega. Después, va desapareciendo la masiega y se expanden mas otros
heldfitos: carrizo, en primer lugar, pero también Typha domingensis y Scirpus

maritimus, a medida que cambia el hidroperiodo como efecto antrdpico.
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Figura 152. La dominancia del paisaje durante el periodo 1945-2001 en el humedal.

La forma del paisaje, medida como su dimension fractal, practicamente no
cambia con el tiempo hasta 1984; después, se aprecia una tendencia
descendente en la variable durante la sequia de la pasada década para volver
a ascender mas tarde, pero sin llegar a los valores de hace 20 afos (Fig. 153).
Si analizamos la dimensién fractal por separado para cada especie, se aprecia
una tendencia decreciente de la masiega y otra creciente del carrizo, pero no
son concomitantes (Fig 154). La forma de la cobertura del carrizo siempre
alcanza unos valores algo superiores a los de la masiega, lo cual sugiere que

su cobertura es ligeramente mas compleja que la de Cladium en Las Tablas.
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Figura 153. La forma del paisaje del humedal, medida como la dimensién fractal
promedio durante el periodo 1945-2001.
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Figura 154. La forma del paisaje producido por la masiega (barras blancas) y el carrizo
(barras grises), medida como la dimension fractal promedio de cada mapa de
coberturas durante el periodo 1945-2001.

Los cambios a largo plazo en el numero total de manchas por especie son otro
indicador del grado de fragmentacion de cada una en Las Tablas. Asi, el
carrizo, partiendo de wuna cobertura minima en 1945, muestra una
fragmentacion ascendente hasta 1993, afio que fue el mas favorable para la
conexion de sus poblaciones y que, por tanto, muestra el valor minimo de este
parametro (Fig. 155). En 2001 es cuando el grado de fragmentacion del carrizo

fue el mas elevado.
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Figura 155. Numero total de manchas de carrizo en el humedal durante el periodo
1945-2001.

En el caso de la masiega, sucede algo similar. Cuando su crecimiento fue
mayor, el numero total de manchas fue el mas reducido (Fig. 156), para
experimentar la mayor fragmentacién durante las épocas mas secas (1945 y
década de 1990).

120
2]
g —
S 100 { —
c
©
£ 80 —
Q E—
©
f_j 60’
L
o 40 -
Q
£ 20
S
prd

0

1945 1956 1977 1984 1993 1997 2001

Figura 156. Numero total de manchas de masiega en el humedal durante el periodo
1945-2001.
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A nivel del paisaje asistimos a una disminucién de la dominancia y a un
aumento de la fragmentacion. De un humedal constituido fisondmicamente casi
en exclusiva por la masiega a mediados del pasado siglo, hemos pasado a un
ambiente donde carrizo y masiega (y desde 2001, enea, pero nuestro estudio
en esta tesis acaba en 2001) constituyen mas manchas, mas pequefias, mas

fragmentadas. Un paisaje mas heterogéneo, en suma.

La conectividad entre las manchas de cada especie de heldfito es inversa a la
distancia entre las manchas (Godwin & Fahrig, 2002), como se deduce también
de los estudios de autocorrelacidn espacial (véase el Apartado IV.4.c). Sin
embargo, se ha constatado que la influencia sobre la conectividad de los
elementos del paisaje (en nuestro caso, las manchas de cada heldfito) es
inferior a la que ejerce el habitat. De nuevo esto se constata en el resultado de
mis estudios de autocorrelacion: las diferencias entre correlogramas vienen
dadas por el habitat (inundacion y calidad del agua) y, en menor medida y sdlo

hasta 1977, por las caracteristicas intrinsecas a las especies.

Al igual que en otros estudios (Mladenoff et al., 1993; Liu & Cameron, 2001), la

dimension fractal de este paisaje disminuye con el tiempo (Fig. 153).

IV.4.e. Variables de control de la cobertura a largo plazo

Los flujos de entrada al humedal no se relacionaron de modo estadisticamente

significativo con las coberturas de la vegetacion en el mismo (p < 0,05).

Observamos una relacion inversa entre las coberturas totales de carrizo y
masiega en el humedal a largo plazo (Fig. 157) e incluso entre la cobertura del
carrizo y la superficie libre de vegetacion emergente, cosa que no se aprecid
con la masiega. Estos resultados sugieren que ambas especies covariaron por
el espacio disponible, pero que el carrizo fue ocupando mas bien el espacio

libre de vegetacion emergente.
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Figura 157. Relaciones entre coberturas totales de Cladium, Phragmites y superficie
no vegetada en el Parque Nacional Las Tablas de Daimiel. Datos tomados de
fotografias aéreas realizadas en el periodo 1945-2001.
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Las coberturas totales de carrizo y masiega en el humedal se correlacionaron

de modo estadisticamente significativo con la inundacién promedio del humedal

en el afo precedente, aunque de modo inverso: a mayor inundacion, mayor

cobertura de masiega al afo siguiente, mientras que la mayor inundacién

reducia la cobertura del carrizo un afio mas tarde, si bien la varianza explicada

por esta ultima relacion era inferior (Fig. 158). Intenté también correlaciones sin

desfase entre inundacion y cobertura, pero la varianza explicada era inferior y

con desfase de dos afos ya no era estadisticamente significativa (p > 0,05).
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Figura 158. Relacién desfasada entre la superficie promedio de inundaciéon en Las
Tablas y la cobertura de las dos especies principales de macréfitos emergentes para el

periodo 1945-2001.
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También encontré relaciones estadisticamente significativas entre el fésforo

total promedio en la estacion de Molemocho, la cual es un lugar muy

representativo del humedal, y las coberturas anuales totales de las especies (p

< 0,05; Fig. 159), aunque de nuevo con signos opuestos, pues la cobertura del

carrizo covaria directamente con la del fésforo total, mientras que la de la

masiega lo hace de modo inverso. Las correlaciones desfasadas no mejoraron

la varianza explicada por la relacion.
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Figura 159. Relacion entre el fosforo total como indicador de la calidad del agua y la
cobertura total de carrizo y masiega en el periodo 1945-2001.
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Gradualmente, va habiendo cada vez mas estudios donde se evaluan los
cambios a largo plazo en humedales. Asi, en los saladares holandeses de
Boschplaat en la Isla de Terschelling, Leendertse et al. (1997) los atribuyen al
aumento de la sedimentacién y a la reduccion de la inundacién, aunque ésta
ultima solo la aprecian hasta 1980. Shay et al. (1999), trabajando en Delta
Marsh (Manitoba, Canada), aprecian incrementos patentes de la cobertura de
Typha, como resultado de un aumento en el hidronivel anual. Kirkman et al.
(1996), en los humedales costeros de Carolina del Sur, atribuyen los cambios
al aumento de las practicas agricolas y a la reduccién de la inundacion. En los
Norfolk Broads ingleses, Moss (2001) imputa la degradacion a la eutrofia y a la
introduccidn del roedor sudamericano Myocaster coipa. Para Nicholls & Lathrop
(1994), en los humedales de la cuenca del rio Yahara (Wisconsin) y Chow-
Fraser et al. (1998), en Cootes Paradise Marsh, humedales del lago Ontario, la
eutrofizacion es la responsable principal de los cambios. En los Everglades de
Florida, son la contaminacion agricola y el aumento del hidronivel los causantes
de las transformaciones del humedal (Davis et al., 1994). Finalmente, en Ouse
Washes, Inglaterra, es el aumento de inundacién la causa de la evolucion del
humedal (Burgess et al., 1990). En Las Tablas, las causas estan muy claras:
por un lado, la disminucion de la inundacion con sus consecuencias sobre
hidroperiodos e hidroniveles; por otro, el aumento de la eutrofizacién. Estas
causas han afectado a la riqueza especifica de los hidréfitos (Alvarez Cobelas
et al., 2001) y a las coberturas de los heléfitos principales, como hemos

comprobado en esta Tesis Doctoral.

IV.5. AUTOECOLOGIA DE LAS ESPECIES

El habitat.-

Hemos caracterizado el habitat de las tres especies mediante cinco variables:
el hidroperiodo, el hidronivel y los contenidos de carbono, nitrégeno y fésforo
en el sedimento. En cuanto al hidroperiodo, hay una necesidad de duracién
anual creciente desde el carrizo hasta la enea, con la masiega en situacion

intermedia y la enea soportando mayor variabilidad (Fig. 160).
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Figura 160. Promedios y desviaciones tipicas del hidroperiodo para las zonas donde
cada especie se encuentra mejor desarrollada.

Una pauta algo distinta sucede con el hidronivel, pues carrizo y masiega
prefieren un hidronivel bajo y el de la enea es mucho mas alto, pero también

mucho mas variable (Fig. 161).
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Figura 161. Promedios y desviaciones tipicas del hidronivel para las zonas donde cada
especie se encuentra mejor desarrollada.

Respecto al carbono sedimentario, las tres especies parecen tener unas
necesidades bastante similares (Fig. 162), quiza algo inferiores en el caso de la

enea, lo cual pudiera deberse a que la enea ha tendido a colonizar lugares que
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antafio eran tablas de aguas libres, donde la concentracién de carbono debid

Ser menor.

La masiega es la especie que crece mejor cuanto menos nitrogeno
sedimentario hay, seguida de carrizo y enea, la cual es de nuevo la mas
variable (Fig. 163).
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Figura 162. Promedios y desviaciones tipicas del carbono en el sedimento para las
zonas donde cada especie se encuentra mejor desarrollada.
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Figura 163. Promedios y desviaciones tipicas del nitrogeno en el sedimento para las
zonas donde cada especie se encuentra mejor desarrollada.
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Finalmente, en cuanto al fésforo, es de nuevo la masiega la especie que menos

lo requiere, seguido de enea y carrizo (Fig. 164).
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Figura 164. Promedios y desviaciones tipicas del fosforo en el sedimento para las
zonas donde cada especie se encuentra mejor desarrollada.

Las estrategias de las especies.-

Los diagramas de Westoby para esquematizar las estrategias ambientales de
cada especie resultan muy ilustrativos de las diferencias entre ellas. El carrizo,
por ejemplo, presenta un eje reproductivo -indicado por la biomasa de rizomas-
de caracter intermedio y un eje fotosintético -representado por la superficie
especifica de la hoja- medio-alto (Fig. 165). La masiega muestra un eje
reproductivo, alto y un eje fotosintético, bajo (Fig. 166). La enea, por ultimo,
refleja una situacion intermedia para ambos ejes (Fig. 167). El tercer eje en
cuestiéon -representado por la altura de la planta, que corresponderia a un eje
fenotipico- es muy similar para las tres especies, pues todas pueden alcanzar

alturas parecidas en condiciones de crecimiento 6ptimo.
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la enea en Las Tablas de Daimiel. Las escalas son logaritmicas.
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CAPITULO V. DISCUSION GLOBAL

La presente Tesis Doctoral es un intento de sintesis de los conocimientos sobre
la biologia de campo de los tres heldfitos fundamentales que configuran el
paisaje de un humedal muy representativo, aunque bastante alterado, del
centro de la Peninsula Ibérica. Para realizarla, he conjugado estudios de
invernadero con estudios de campo, datos a nivel individual con datos en todo
el humedal, datos fenoldégicos con datos de nutrientes en suelo y planta,
escalas mensuales con escalas interanuales, etc. La pretension era averiguar
cdmo era la biologia de los tres helodfitos (Phragmites australis, Cladium
mariscus, Typha domingensis) en Las Tablas de Daimiel y qué factores
ambientales la condicionaban. Desde el punto de vista aplicado, me parece
obvio que los resultados pueden servir para mejorar la gestion ambiental de
ese Parque Nacional, ya que la importancia de los heléfitos es tan abrumadora
que cualquier actuacion de mejora o restauracidn ambiental debe pasar
necesariamente por ellos. Desde el punto de vista basico, el estudio aporta un
gran numero de datos cuantitativos sobre distintos aspectos de la biologia de
las especies, con el valor afiadido de que para una de ellas (la masiega
europea) hay muy poca informacion publicada, desde los ya lejanos trabajos de
Conway (1936-1942). También desde el punto de vista basico, se trata de un
enfoque novedoso, pues abarca distintas escalas espaciales (10°-10° metros) y

temporales (10°-10? afios) que afectan a los mismos sujetos de estudio.

Comenzando con la fenologia, cabe resaltar que el mayor crecimiento de todas
las plantas tiene lugar al comienzo de la estacion vegetativa (Apartado 1V.2.a).
Es entonces cuando hay que intensificar los esfuerzos para su estudio y
cuando hay que actuar en el control de las poblaciones, si se desea hacerlo. El
carrizo y la enea son plantas cuya parte aérea deja de crecer en agosto y hacia
noviembre se seca. La parte aérea de la masiega sigue creciendo
indefinidamente durante todo el afo, si bien es cierto que durante el invierno
ese crecimiento se hace bastante mas lento. En cualquier caso, para las tres

especies, existe una gran variabilidad fenoldgica, tanto entre lugares de
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muestreo como entre anos. Parece verosimil que dicha variabilidad esté
asociada a la heterogeneidad espacial del humedal, de la que ya sabiamos que
era considerable (Alvarez Cobelas & Cirujano, 1996; Sanchez Carrillo, 2000;
Ortega-Mayagoitia, 2001), cosa que hemos constatado de nuevo (Apartado
IV.1). Pero es también probable que dicha variabilidad fenolégica tenga raices
genéticas, pues se sabe que en los humedales prolifera abundantemente la

riqueza clonal (Rolletschek et al., 1999; lvey & Richards, 2001).

Relacionado en parte con el hecho de que el crecimiento mas rapido tiene lugar
al comienzo de la estacion vegetativa, hemos comprobado también que las
plantas pequefias crecen mas deprisa en los tres heldfitos; sin embargo, la
variabilidad explicada por esa relacion es pequeia, aunque estadisticamente
significativa (Apartado 1V.2.b). En realidad, esto de la relacién inversa entre
tamano y tasa de crecimiento es casi un lugar comun en biologia (Peters,
1983). Lo que tendriamos que preguntarnos es por qué nuestra relacién no
ofrece mas varianza explicada y aqui, de nuevo, tenemos que aludir a la gran

heterogeneidad del medio abidtico.

Para las tres especies, el crecimiento en el campo tiene lugar con tasas
inferiores a las halladas en invernadero. En el carrizo, esa relacion es de 1:3;
en la masiega, de 1:2, y la enea presenta una variabilidad de crecimiento tan
grande que el cociente resulta muy desmesurado (1:30). Las tasas de enea y
carrizo en el campo son comparables a las mencionadas por otros autores para
otras localidades del mundo (Dykyjova & Kvet, 1978; Grace, 1988). No ocurre
asi con la masiega,cuyo pariente americano, C. jamaicense, crece bastante
mejor que la de Las Tablas, tanto en campo como en invernadero (Lorenzen et
al., 2001; Miao & Sklar, 1998) . A efectos comparativos, damos aqui los rangos

de tasas de crecimiento de los tres heldéfitos en Las Tablas:
Carrizo: 0,001-0,019 dia™

Masiega: 0,001-0,003 dia™
Enea: 0,003-0,019 dia™
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Y, por descontado, la variabilidad espacial y temporal del crecimiento en

condiciones naturales es amplisima.

En cuanto a los factores de control del crecimiento individual de las tres
especies, aun se hallan en debate (Ksenofontova, 1988; Haslam, 1971;
Romero et al., 1999; Steward & Ornes, 1983; Davis, 1991; Chiang et al., 2000;
Grace, 1989; Daoust & Childers, 1999; Gophen, 2002). Yo he encontrado
relaciones estadisticamente significativas entre las tasas y, segun las especies,
el cociente nitrogeno:fésforo en los sedimentos y las concentraciones
individuales de ambos elementos. Esas relaciones pueden ser directas
(masiega y nitrogeno) o inversas (enea y nitrégeno ¢ fosforo). Vale la pena
recalcar aqui, por lo que se mencionara cuando se hable de los resultados en
otros niveles de organizacion, que no he encontrado relaciéon alguna
estadisticamente significativa entre crecimiento e hidronivel para ninguna de las

tres especies.

También esperables han sido los resultados obtenidos sobre la distribucién de
los nutrientes en las plantas individuales (Apartado iV.2.d), pues en verano se
localizan en las hojas y en invierno en las raices. Las diferencias en los
contenidos de nutrientes en hojas durante el verano son patentes entre las tres
especies, como muestra la tabla 13, con la masiega como menor acumuladora

de elementos nutritivos, seguida de enea (nitrdgeno) o carrizo (fésforo).

Tabla 13. Concentracion promedio de nutrientes (% peso seco) en las hojas de los
heléfitos de Daimiel durante el verano. Los coeficientes de variacién rondan el 30%.

Carrizo | Masiega | Enea
Nitrégeno| 2,3 1,0 1,4
Fosforo | 0,09 0,05 |0,18

Para la época de crecimiento mas rapido, que es la primavera como ya he
sefalado, se tienen unos cocientes nitrégeno:fésforo promedio en hoja que

ascienden a 19:1, 113:1 y 7:1 para carrizo, masiega y enea, respectivamente.
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De acuerdo con Gusewell et al. (2003), estos cocientes indican limitacion por
fésforo para la planta individual de masiega en Las Tablas, pero no puede

aseverarse nada para las otras dos especies.

Metidos en el ambito de la descomposicion (Apartado IV.2.e), lo que mas llama
la atencidn no es el intenso "leaching" inicial, comun a todas las especies de
fanerégamas (Polunin, 1984), sino el que ambas especies examinadas,
Cladium y Phragmites, tengan unas tasas similares de descomposicion a largo
plazo, a pesar de los muy dispares cocientes carbono:nitrégeno que ostentan
sus tejidos (12:1 y 32:1, respectivamente). Esto contradice lo mas
corrientemente aceptado de que la tasa de descomposicién se relaciona con el
contenido en nitrogeno (Enriquez et al., 1993). Aunque a corto plazo el carrizo
se descompone mas rapidamente que la masiega (0,13 vs 0,06 dia” en la
descomposicién total y 0,054 vs 0,046 dia™ en la estrictamente quimica), al
cabo de un afo aun subsiste alrededor de la mitad de la biomasa de cada
especie. Esto sugiere que ambas plantas tienen una descomposicion asintética
hasta que la proporcién de material refractario en el tejido remanente se hace
similar en ambas y luego la descomposicion ocurre de modo casi despreciable
(Gessner, 2001). Las consecuencias que esto tiene para el funcionamiento del
humedal son extraordinarias, pero varian mucho segun se trate de una planta
de crecimiento aéreo anual y mas rapido (carrizo y enea) o de crecimiento
supraanual y mas lento (masiega), pues ésta acaba aportando bastante menos
biomasa sin descomponer al sedimento en razéon de su menor productividad
anual. Cada afo, alrededor de la mitad de la biomasa producida queda por
descomponer y se va acumulando en los sedimentos de Las Tablas. Esa
fraccién sin descomponer supone un aporte notable de materia organica y
nutrientes al suelo y contribuye de modo aun no cuantificado, pero -a buen
seguro- excesivo a la colmatacion del humedal, como atestigua el estudio

preliminar de Sanchez Carrillo et al. (2000).

La plasticidad fenotipica es un hecho que hemos empezado a explorar en esta
tesis para los heldfitos, pues anteriormente apenas habia mencion a ella para
plantas que no fueran el carrizo (Dykyjova & Kvet, 1978). Nuestros datos, aun

muy modestos (Apartado IV.2.f), sugieren que el carrizo es la planta mas
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plastica, seguida de la masiega y de la enea. Las diferencias en plasticidad se
aprecian mejor en el peso de la inflorescencia que en la longitud de la parte
aérea. La plasticidad fenotipica enmascara la variabilidad clonal de los heldfitos
en el humedal, la cual probablemente sea grande en el caso de la enea, planta
en intensa expansién en el humedal, pues esta llegando a zonas donde antafio
nunca se habia registrado, lo cual sélo puede hacer por dispersiéon de semillas,
pues esas zonas estan lo suficientemente alejadas unas de otras como para
que no haya dado tiempo a que hayan llegado los rizomas por elongacién

subterranea.

En cuanto a la densidad que alcanzan los heldfitos en Las Tablas (Apartado
IV.3.a), tanto carrizo como masiega pueden llegar a ser mas densos aqui que
en la mayoria de los humedales (Rodewald-Rudescu, 1974; Dykyjova & Kvet,
1978; Steward & Ornes, 1975). De todos modos, y a falta de estudios mas
detallados que lo confirmen, los heléfitos de nuestro humedal no cumplen la
regla del auto-adelgazamiento, lo cual puede indicar que la densidad no ha
alcanzado aun la capacidad de carga del ecosistema, dadas la riqueza en
nutrientes del sedimento y la probable ausencia de limitacion luminosa por las
elevadas insolaciones que experimenta. Es probable que las alteraciones en la
inundacion experimentadas durante las ultimas dos décadas sean la causa de
no haberse alcanzado toda la capacidad de carga posible, aunque cabe pensar
también en los efectos negativos que sobre la densidad tiene la materia
organica de las especies refractaria a la descomposicion (Granéli, 1989), pues
ya hemos visto que al cabo de un afio aun subsiste alrededro de la mitad de la
produccion neta anual sin descomponer. Parece recomendable llevar a cabo en
el futuro un estudio detallado de la densidad de los tres heldfitos y su relaciéon
con el area foliar y la fotosintesis "in situ" (Pearcy, 1999). En cualquier caso, la
densidad de las especies es sumamente variable espacial y temporalmente,

como esta ocurriendo con todas los aspectos medidos.

La biomasa aérea seca por unidad de superficie, medida en verano, también
refleja esta variabilidad interanual y espacial (tabla 14). No podemos decir que
en biomasa haya una especie que destaque sobre las otras, cosa que si

sucede con la cobertura (véase mas adelante). Las biomasas de carrizo y enea
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se hallan dentro de los rangos mencionados para otras zonas del globo
(Dyjykova & Kvet, 1978; Rodewald-Rudescu, 1974; McNaughton, 1966). No
ocurre lo mismo con la masiega europea, cuya biomasa aérea supera
ampliamente a la presente en los Everglades (Miao & Sklar, 1998; Vymazal,

1995), que es el lugar del mundo donde mas se ha estudiado este género.

Tabla 14. Biomasas aéreas promedio (kg peso seco/m?) y desviaciones tipicas de los
tres helofitos en Las Tablas.

2000 2001 2002

Carrizo

4,02 +1,76

2,74+118

3,26 £ 1,50

Masiega

2,16 + 0,68

4,78 + 1,67

4,69 +2,19

Enea

2,63 +1,68

2,14 +0,84

4,03 + 2,41

El posible control de la biomasa, deducido a partir de los analisis de correlacion
estadistica simple (Apartado 1V.3.a), ha dado resultados variables segun las
especies (tabla 15), lo cual sugiere que dicho control cambia de unas especies
a otras, como era de esperar. Hay una variable comun que afecta a las
biomasas de los tres heldfitos, pero de manera contrapuesta, y es el hidronivel
promedio del aio precedente. Aunque predecible porque efectos desfasados
de esta indole se han citado en muchas comunidades biolégicas (Chapin et al.,
2002; Reynolds, 1997), no se habia descrito para los heldfitos. Los efectos de
las variables abidticas no afectan soélo a los promedios, sino también en algun
caso -como el de la variabilidad del hidronivel y la biomasa de carrizo o la
"saturacion" y la inhibicion de la biomasa de masiega por el hidronivel
promedio- resultan mas complejos de lo esperado. Por efecto de "saturacion”
entendemos una relacion directa hasta que se alcanza un nivel en el cual, por
mucho que crezca la variable abidtica, no aumenta la biomasa (Fig. 100); es
decir, se trata de un comportamiento asintético. Por efecto de "inhibicion",
entendemos que a partir de determinado hidroperiodo la biomasa decae (Fig.
102).
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Tabla 15. Efectos de las variables abiéticas sobre la biomasa de los heldfitos en Las
Tablas, deducidos de los andlisis de correlacion lineal estadisticamente significativos
(p < 0,05). Un signo positivo indica un efecto directo y uno negativo, uno inverso.
Cuando no se sefiale nada que lo modifique, se trata de variables abiéticas promedio.

Carrizo Masiega Enea

var Hidronivel (+) Hidronivel "saturado”

Hidronivel afio anterior| Hidronivel ano anterior |Hidronivel afio anterior (+)

(-) con saturacion e inhibicion

Fésforo total (-) Fésforo total (+)

Este estudio no se realizd6 con el propdsito de determinar la produccion
primaria. Sin embargo y a partir de calculos aproximados, podemos deducir la
produccion primaria neta de las tres especies, que varian entre 3,83 - 18,54,
4,32 -9,52y 3,83 -20,13 g peso seco/m?dia para carrizo, masiega y enea,
respectivamente. Si transformamos esas cifras en produccion neta anual para
los tres heldfitos conjuntamente, podremos ver que se trata de valores
comparables a los nutrientes almacenados en los primeros cinco centimetros
de suelo y que, anualmente, dado que la descomposicion sélo elimina
alrededor del 50% de la produccion primaria neta (véase mas arriba), esos
materiales remanentes se van a incorporar al suelo incrementando
sobremanera su contenido de sustancias y su espesor (Fig. 168). Esta pauta
de que la mayor parte de la produccidn primaria neta no vaya hacia los
herbivoros, sino que sirva para alimentar la via detritica, pero en una parte muy
importante se incorpore como material refractario al suelo, es caracteristica de
los humedales con plantas emergentes (lefiosas o no; Duarte & Cebrian, 1996).
En Las Tablas se da la circunstancia adicional de que, a diferencia de otros
humedales, no hay exportacion hacia fuera del ecosistema, la cual suele
suponer entre un 18 y un 30% de la produccion anual (Duarte & Cebrian,
1996).
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A corto plazo, la velocidad de avance de las manchas de carrizo, enea y
masiega se relaciona positivamente con el hidronivel (Apartado IV.3.b). En el
ultimo caso, esa relacion tiene un efecto "umbral”, pues sucede a partir de
hidroniveles de cinco centimetros, los cuales a veces no son tan frecuentes
como pudiera hacer creer esa pequena altura del agua. A largo plazo y
descartando a la enea porque hasta muy recientemente tenia una cobertura
despreciable para todo el humedal, las manchas de masiega -excluyendo las
superiores a 15 Ha- han sido mas pequefas que las de carrizo y parecen haber
tenido mas dificultades de crecimiento, el cual se ve afectado por los efectos
antropicos sobre el hidronivel (Apartado 1V.3.c). Hemos apreciado también
cambios en la fractalidad de las manchas, segun se trate de manchas
pequefias o grandes (> 15 Ha), es decir, las relaciones entre superficie y
perimetro de las manchas cambian con el tamano, lo cual indica afecciones de

tipo antropico sobre las manchas mas pequefas (Krummel et al., 1987).

La tasa de crecimiento de las manchas grandes de carrizo se relaciona
inversamente con el promedio del fésforo total, mientras que la de las manchas

grandes de masiega lo hace directamente con el hidronivel.

En la distribucion del carrizo y la masiega en el humedal a largo plazo, hay dos
componentes que interactuaron hasta la década de 1970: el ambiente abidtico
y las caracteristicas intrinsecas de las especies. Estos efectos combinados de
ambiente abidtico y biologia de las especies son comunes en las masas
boscosas poco alteradas (Frelich & Reich, 1995), pero no habian sido descritos
para humedales. A partir de dicha década, los efectos antrépicos han sido tan
intensos que la heterogeneidad espacial a escala del humedal sélo parece ser
el resultado de los efectos del ambiente abidtico (Apartado IV.4.c). La conexion
entre las manchas, es decir, lo que podriamos denominar "metamancha",
medida por su autocorrelacién espacial, ha ido evolucionando con el tiempo v,
asi, la del carrizo se ha incrementado, mientras que la de la masiega ha
oscilado bastante desde 1945 hasta la fecha (tabla 12), con una gran
fragmentacion a mediados de la década pasada, coincidiendo con la sequia y

la escasisima inundacioén del humedal.
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Figura 168. Acumulacion neta anual de nutrientes en los helofitos en su conjunto en
Las Tablas, nutrientes en los primeros 5 cm de suelo y nutrientes remanentes después
de la descomposicién anual de la vegetacion, que es alrededor de la mitad de la
produccion primaria neta. Dichos nutrientes remanentes son los que se incorporaran al
suelo, aunque son muy refractarios a la descomposicion.
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En cuanto al paisaje vegetal en su conjunto a lo largo del tiempo, podemos
asegurar que el contagio ha disminuido, ha aumentado la fragmentacién y ha
decrecido la fractalidad global (Fig. 1V.4.d). Dicho de otro modo, el paisaje se
ha vuelto mas fragmentario y sus formas resultan ahora mas simples. Las
formas de las manchas de carrizo y masiega han evolucionado en sentido
inverso, pero no acompasadamente; parece como si tuvieran diferentes
velocidades de cambio. La causa de las variaciones en el paisaje global estriba
en el impacto antropico que ha sufrido el humedal desde hace mas de dos
décadas, con grandisimas oscilaciones en el hidronivel anual y acumulaciones
de sustancias contaminantes (Alvarez Cobelas et al., 2001), pues el humedal
fue cerrado con una presa a mediados de los anos '80 del siglo pasado, la cual

no permite la exportacion de materiales aguas abajo del ecosistema.

La cobertura global del carrizo ha aumentado y la de la masiega ha disminuido
desde 1945 hasta 2001. Esos cambios se han relacionado con dos factores,
pero de manera distinta. Los factores son el hidronivel del afio precedente y el
fésforo total del afio en curso. El carrizo responde negativamente al primero y
positivamente al segundo, es decir, su cobertura aumenta con la concentracién
de fésforo en el agua y cuando el hidronivel del afio precedente disminuye. Y lo
contrario le acontece a la masiega. Aunque no se han explorado aqui, hay
ademas efectos sobre la cobertura que son producto de la interaccion entre
estos dos factores (Alvarez Cobelas et al., 2001). Estos efectos multiples
individuales y de interaccion son comunes en el estrés ambiental de origen
antrépico a que se ven sometidas las comunidades biologicas (Breitburg et al.,
1999).

Finalmente, el estudio autoecolégico (Apartado 1V.5), siguiendo los criterios
cuantitativos de Westoby (1998), ha separado bastante bien a los tres heldfitos,
si bien uno de los ejes de definicion, el fenotipico, no discriminé nada porque
las tres plantas compartian los mismos rangos de tamafo de la parte aérea. La

tabla 16 muestra esas diferencias con claridad.
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Tabla 16. Autoecologia de los tres heldfitos en Las Tablas de Daimiel. El eje
reproductivo viene indicado por la longitud de los rizomas subterraneos y el
fotosintético por la superficie especifica de las hojas. No hemos incluido aqui el
fenotipico porque las tres plantas muestran los mismos rangos de altura. Aunque en
las Figuras 165-167 se dan valores cuantitativos, aqui los referiremos sélo
cualitativamente. 1: valor bajo, 2: valor medio, 3: valor alto.

Eje reproductivo | Eje fotosintético
Carrizo 2 3
Masiega 3 1
Enea 2 2

Esta Tesis Doctoral es un estudio sobre la biologia de las especies en un unico
ecosistema. Seria interesante realizar otros analogos con metodologia similar
en otros ambientes. Eso permitiria averiguar la variabilidad regional de dicha
biologia y sus factores de control. Tentativamente, ya podemos avanzar que
determinados factores, como el contenido en calcio del agua donde crecen los
heldfitos, que no son relevantes a la escala local, lo serian a la regional, pero
ello queda por comprobar empiricamente. De hecho, tanto Cirujano & Medina
(2002) como Wang et al. (2002) aseguran que dicho ion es importante en la

distribucion del carrizo.

La principal novedad de este trabajo estriba en abordar la biologia de los
heldfitos a distintas escalas especiales y temporales. Como muestra la tabla
17, que es un resumen de buena parte de lo dicho en esta discusion global,
esas escalas afectan de modo diferente a los distintos niveles de organizacién
estudiados. Los factores abidticos que verosimilmente controlan a esos niveles
difieren y muestran efectos directos e inversos, efectos de desfase, efectos de
saturacion y efectos-umbral. Son todos estos aspectos los que hacen tan

fascinante la biologia de los heléfitos en Las Tablas de Daimiel.
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Tabla 17. Niveles de organizacién y escalas espacio-temporales de distintos aspectos de la vegetacion helofitica en Las Tablas de Daimiel. A:
el nutriente de control cambia segun la especie, B: incluye efectos de saturacién y desfase, C: incluye efectos-umbral dependiendo de la
especie, D: el factor de control cambia dependiendo de la especie, E: hay efectos de interaccion entre factores abidticos de control.

NIVEL DE ORGANIZACION

Factor de control Individuo

Aspecto

Nutrientes” Crecimiento

Nutrientes?

Hidronivel®

Hidronivel®

Hidronivel®

Nutrientes®

Hidronivel®

Nutrientes®

Mancha Metamancha

Aspecto Aspecto

Biomasa

Biomasa

Crecimiento

Crecimiento

Crecimiento

Humedal

Aspecto

Cobertura

Cobertura

ESPACIO TIEMPO

10°m

10°10" m

10°10" m

10"-10° m

103-10%* m

10° afios
10" afios (Masiega)

10° - 102 afios

10° - 10" afios

10° - 102 afios

10° - 102 afios
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CAPITULO VI. CONCLUSIONES

12) ElI mayor crecimiento de todas las plantas tiene lugar al comienzo de la
estacion vegetativa. Para las tres especies, existe una gran variabilidad
fenoldgica, tanto entre lugares de muestreo como entre afios, la cual parece

estar asociada a la heterogeneidad espacial del humedal.

22) Para las tres especies, el crecimiento en el campo tiene lugar con tasas
inferiores a las halladas en invernadero. En el carrizo, esa relacion es de 1:3;
en la masiega, de 1:2, y la enea presenta una variabilidad de crecimiento tan
grande que el cociente resulta muy desmesurado (1:30). Las tasas de enea y
carrizo en el campo son comparables a las mencionadas por otros autores para
otras localidades del mundo. No ocurre asi con la masiega, cuyo pariente
americano, C. jamaicense, crece bastante mejor que la de Las Tablas, tanto en
campo como en invernadero. Los rangos de las tasas de crecimiento de los

tres heldfitos en Las Tablas son los siguientes:

Carrizo: 0,001-0,019 dia™
Masiega: 0,001-0,003 dia™
Enea: 0,003-0,019 dia™

La variabilidad espacial y temporal del crecimiento en condiciones naturales es

amplisima.

3%) Hay relaciones estadisticamente significativas entre las tasas de
crecimiento y, segun las especies, el cociente nitrogeno:fésforo en los
sedimentos y las concentraciones individuales de ambos elementos. Esas
relaciones pueden ser directas (masiega y nitrégeno) o inversas (enea y
nitrogeno ¢ foésforo). No se ha encontrado relacion alguna estadisticamente
significativa entre crecimiento e hidronivel para ninguna de las especies

estudiadas.
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42) Como era de esperar, se ha comprobado que en verano los nutrientes se
localizan principalmente en las hojas y en invierno en las raices de los tres
heldfitos. Las diferencias en los contenidos de nutrientes en hojas durante el
verano son patentes entre las tres especies, con la masiega como menor
acumuladora de elementos nutritivos, seguida de enea (nitrégeno) o carrizo
(fésforo). Para la época de crecimiento mas rapido, que es la primavera como
ya he sefialado, se tienen unos cocientes nitrégeno:fésforo promedio en hoja
que ascienden a 1911, 113:1 y 7:1 para carrizo, masiega y enea,
respectivamente. Estos cocientes indican limitacion del crecimiento por el
fésforo para la planta individual de masiega en Las Tablas, pero no puede

aseverarse nada para las otras dos especies.

5%) Cladium y Phragmites tienen unas tasas similares de descomposicion a
largo plazo, a pesar de los muy dispares cocientes carbono:nitrégeno que
ostentan sus tejidos (12:1 y 32:1, respectivamente). Esto contradice el hecho
corrientemente aceptado de que la tasa de descomposicién se relaciona con el
contenido tisular de nitrégeno. Aunque a corto plazo el carrizo se descompone
mas rapidamente que la masiega (0,13 vs 0,06 dia™ en la descomposicion total
y 0,054 vs 0,046 dia™ en la estrictamente quimica), al cabo de un afo aun
subsiste alrededor de la mitad de la biomasa de cada especie. Las
consecuencias que esto tiene para el funcionamiento del humedal son
extraordinarias, pero varian mucho segun se trate de una planta de crecimiento
aéreo anual y mas rapido (carrizo y enea) o de crecimiento supraanual y mas
lento (masiega), pues ésta acaba aportando bastante menos biomasa sin
descomponer al sedimento en razén de su menor productividad anual. Cada
ano, alrededor de la mitad de la biomasa producida queda por descomponer y
se va acumulando en los sedimentos de Las Tablas. Esa fraccion sin
descomponer supone un aporte notable de materia organica y nutrientes al

suelo y contribuye a la colmatacion del humedal.
62) La plasticidad fenotipica del carrizo es la mas elevada, seguida de la

masiega y de la enea. Las diferencias en plasticidad se aprecian mejor en el

peso de la inflorescencia que en la longitud de la parte aérea.
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7%) Tanto carrizo como masiega pueden llegar a ser mas densos en Las Tablas
que en la mayoria de los humedales. De todos modos, y a falta de estudios
mas detallados que lo confirmen, los heldfitos de nuestro humedal no cumplen
la regla del auto-adelgazamiento, lo cual puede indicar que la densidad no ha
alcanzado aun la capacidad de carga del ecosistema, dadas la riqueza en
nutrientes del sedimento y la probable ausencia de limitacién luminosa por las
elevadas insolaciones que experimenta. Es probable que las alteraciones en la
inundacién experimentadas durante las ultimas dos décadas sean la causa de
no haberse alcanzado toda la capacidad de carga posible, aunque cabe pensar
también en los efectos negativos que sobre la densidad tiene la materia
organica de las especies refractaria a la descomposicidn, pues ya hemos visto
que al cabo de un afio aun subsiste alrededor de la mitad de la produccién neta
anual sin descomponer. En cualquier caso, la densidad de las especies es

sumamente variable espacial y temporalmente.

8%) La biomasa aérea seca por unidad de superficie, medida en verano,
también refleja esa variabilidad interanual y espacial. No se puede asegurar
que, en biomasa, haya una especie que destaque sobre las otras. Las
biomasas de carrizo y enea se hallan dentro de los rangos mencionados para
otras zonas del globo. No ocurre lo mismo con las de la masiega europea, cuya
biomasa aérea supera ampliamente a la presente en los Everglades, que es el

lugar del mundo donde mas se ha estudiado este género.

9?) El control de la biomasa ha dado resultados variables segun las especies, o
cual sugiere que dicho control cambia de unas especies a otras, como era de
esperar. Hay una variable comun que afecta a las biomasas de los tres
heldfitos, pero de manera contrapuesta, y es el hidronivel promedio del afo
precedente. Este efecto desfasado no se habia descrito para los helofitos. Los
efectos de las variables abidticas no afectan sélo a los promedios, sino también
en algun caso -como el de la variabilidad del hidronivel y la biomasa de carrizo
o la "saturacién" y la inhibicion de la biomasa de masiega por el hidronivel

promedio- resultan mas complejos de lo esperado.
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10%) Aunque este estudio no se realiz6 con el propésito de determinar la
produccion primaria, a partir de calculos aproximados, podemos deducir la
produccion primaria neta de las tres especies, que varia entre 3,83 - 18,54,
4,32 -9,52y 3,83 -20,13 g peso seco/m?dia para carrizo, masiega y enea,
respectivamente. Si transformamos esas cifras en produccion neta anual para
los tres heldfitos conjuntamente, podremos ver que se trata de valores
comparables a los nutrientes almacenados en los primeros cinco centimetros
de suelo. Esta pauta de que la mayor parte de la produccion primaria neta no
vaya hacia los herbivoros, sino que sirva para alimentar la via detritica, pero en
una parte muy importante se incorpore como material refractario al suelo, es
caracteristica de los humedales con plantas emergentes. En Las Tablas de
Daimiel se da la circunstancia adicional de que, a diferencia de otros

humedales, no hay exportacién hacia fuera del ecosistema.

112) A corto plazo, la velocidad de avance de las manchas de carrizo, enea y
masiega se relaciona positivamente con el hidronivel. En el ultimo caso, esa
relacion tiene un efecto "umbral”, pues sucede a partir de hidroniveles de cinco
centimetros. A largo plazo, las manchas de masiega -excluyendo las superiores
a 15 Ha- han sido mas pequefas que las de carrizo y parecen haber tenido
mas dificultades de crecimiento, el cual se ve afectado por los efectos
antrépicos sobre el hidronivel. Hemos apreciado también cambios en la
fractalidad de las manchas, segun se trate de manchas pequefnas o grandes (>
15 Ha), es decir, las relaciones entre superficie y perimetro de las manchas
cambian con el tamafo, lo cual indica afecciones de tipo antropico sobre las

manchas mas pequenfias.

122) La tasa de crecimiento de las manchas grandes de carrizo se relaciona
inversamente con el promedio del fésforo total, mientras que la de las manchas

grandes de masiega lo hace directamente con el hidronivel.

132) En la distribuciéon del carrizo y la masiega en el humedal a largo plazo, hay
dos componentes que interactuaron hasta la década de 1970: el ambiente
abidtico y las caracteristicas intrinsecas de las especies. Estos efectos

combinados de ambiente abidtico y biologia de las especies son comunes en
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las masas boscosas poco alteradas, pero no habian sido descritos para
humedales. A partir de dicha década, los efectos antropicos han sido tan
intensos que la heterogeneidad espacial a escala del humedal sélo parece ser
el resultado de los efectos del ambiente abidtico. La conexién entre las
manchas, es decir, lo que podriamos denominar "metamancha", medida por su
autocorrelacion espacial, ha ido evolucionando con el tiempo y, asi, la del
carrizo se ha incrementado, mientras que la de la masiega ha oscilado bastante
desde 1945 hasta la fecha, con una gran fragmentacion a mediados de la
década pasada, coincidiendo con la sequia y la escasisima inundacién del

humedal.

142) En cuanto al paisaje vegetal en su conjunto a lo largo del tiempo, el
contagio ha disminuido, ha aumentado la fragmentacion y ha decrecido su
fractalidad global. Es decir, el paisaje se ha vuelto mas fragmentario y sus
formas resultan ahora mas simples. Las formas de las manchas de carrizo y
masiega han evolucionado en sentido inverso, pero no acompasadamente;
parece como si tuvieran diferentes velocidades de cambio. La causa de las
variaciones en el paisaje global estriba en el impacto antropico que ha sufrido
el humedal desde hace mas de dos décadas, con grandisimas oscilaciones en

el hidronivel anual y acumulaciones de sustancias contaminantes.

15%) La cobertura global del carrizo ha aumentado y la de la masiega ha
disminuido desde 1945 hasta 2001. Esos cambios se han relacionado con dos
factores, pero de manera distinta. El carrizo responde negativamente al
hidronivel del afio precedente y positivamente al fésforo total del agua, que es
un indicador de su calidad. Y lo contrario le acontece a la masiega. Es decir, se
han constatado efectos a largo plazo de la cantidad y la calidad sobre las
coberturas de los heldéfitos. También hay un efecto de la interaccion de cantidad

y calidad sobre las coberturas de los heldfitos.
162) El estudio autoecoldgico ha separado bastante bien a los tres heldfitos. El

carrizo muestra unos valores medios del eje reproductivo y altos para el eje

fotosintético. La masiega presenta unos valores altos para el eje reproductivo y
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bajos para el fotosintético. Los de la enea son valores intermedios para ambos

ejes.

172) Las escalas espacio-temporales afectan de modo diferente a los distintos
niveles de organizacion estudiados. Los factores ambientales que
verosimilmente controlan esos niveles cambian segun el nivel elegido y
muestran efectos directos e inversos, efectos de desfase, efectos de saturacion

y efectos-umbral.
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En la zona del molino de Molemocho se realizaron los experimentos de
descomposicion de los macrofitos emergentes, pues estaba inundada
interanualmente de modo permanente.

Nacional. En la tabla se intenta mantener un nivel minimo de inundacion esencial
para la atraccion de la avifauna (izquierda), tan apreciada por los turistas. En 2001,
hubo un gran aporte de agua superficial a esta tabla por trasvase (derecha).

En la Tabla del General, tras la escasa inundacion del afio 2000, el aporte del agua
superficial por trasvase en 2001 fue el doble (izquierda) que la del afo anterior y de
mejor calidad, lo que dio como resultado un buen crecimiento de la enea en el verano
y su proliferacién hacia el interior de esa tabla (derecha). Sin embargo, el hidronivel
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no se mantuvo durante todo el verano y la enea muri6 antes de alcanzar a la
floracion.

El crecimiento de la mancha de carrizo (Phragmites australis) en la tabla del General
fue registrado mensualmente en cinco puntos a lo largo del perimetro de su mancha
monoespecifica, empleandose el siguiente método para ello: tres varillas moviles
fueron atadas mediante una cuerda a varillas fijas a lo largo del perimetro alcanzado
por la planta en el afo anterior.

SR e b

En la zona del Cachon de la Leona, se puede ver todo el canal seco tras la escasa
inundacion del verano de 2000 (izquierda). Sin embargo, en la primavera del afio
siguiente el aporte de agua superficial por trasvase fue el doble y de mejor calidad
que la del afo anterior (derecha), lo que dio origen a un crecimiento tardio de la enea
en el verano de ese ano y a su proliferacién masiva en gran parte del canal.
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Muestreo de la biomasa suterranea a partir de la extraccion de un metro cubico del
sedimento superior en cada mancha monoespecifica en distintos lugares del Parque
Nacional. Después de la extracciéon de la muestra, se midié la profundidad maxima
hasta donde llegaban las raices.

Los rizomas y raices de las distintas especies de los macrofitos emergentes también
se puede diferenciar entre si, aunque se trate de una muestra mezclada. Cladium
mariscus (masiega), arriba a la izquierda; Typha domingensis (enea), arriba a la
derecha; Phragmites australis (carrizo), abajo.
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