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RESUMEN

Las perturbaciones son eventos discretos que afectan a las condiciones
microambientales de las comunidades vegetales y a la vegetacién en si misma,
interrumpiendo su natural dindmica. Diversos agentes pueden originar las perturbaciones
y sus efectos en la comunidad vegetal variardn en funcién de la naturaleza de la
perturbacién y de su modo de accién. Las actividades excavadoras de pequefios
mamiferos de vida subterrdnea son, junto al pastoreo, los tipos de perturbaciones de
origen bidtico mds frecuentes en los pastos de montafia. Este articulo recopila las
principales investigaciones llevadas a cabo por las autoras a lo largo de diez afios en
distintas zonas de pasto perturbado del Parque Natural de Urbasa-Andia (Montes
subcantabricos, Navarra), el Parque Natural Cadi-Moixeré (Pirineo oriental, Catalunya)
y el Hopland Research and Extension Center (Mendocino County, California, EUA). Las
investigaciones destacan el papel relevante de las perturbaciones de pequefios mamiferos
en la disponibilidad de nutrientes del suelo. En concreto, las perturbaciones excavadoras
afectan la disponibilidad de uno de los nutrientes mds importantes y mds limitantes en
los pastos naturales, el nitrégeno (N). Los contenidos de N inorgdnico aumentan en las
dreas perturbadas respecto al pasto circundante. El articulo discute los mecanismos que
desencadenan esta alta disponibilidad de nitrégeno, explica la dindmica colonizadora en
las dreas perturbadas y comenta sus implicaciones (diversidad, sucesién, estabilidad)
para el conjunto de la comunidad vegetal.

Palabras clave: Topo, topillo, ardillén, ciclo del nitrégeno, revegetacion.



mailto:rmcanals@unavarra.es
mailto:teresa.sebastia@ctfc.es

48 PASTOS 2004

INTRODUCCION

Los factores ambientales, abiéticos y bidticos, y las caracteristicas inherentes a las
distintas especies vegetales (respuesta a gradientes ambientales, capacidades
competitivas,..) determinan la composicidn, estructura y dindmica de los pastos naturales
(Hobbs y Mooney, 1991). A esta multiplicidad de factores se afiade a menudo la
existencia de perturbaciones externas. La perturbacién es un evento discreto en el tiempo
que altera la dindmica de la comunidad, ocasionando cambios en su ambiente fisico y en
la disponibilidad de los recursos (White y Pickett, 1985). La perturbacién puede estar
originada por agentes de diversa indole, abidticos (fuegos, inundaciones, sequias
intensas) y bidticos. El pastoreo se considera un tipo de perturbacién bidtica, aunque
algunos autores sefialan que, dada su frecuencia y relevancia, la perturbacién en el pasto
pastado ocurre cuando deja de producirse el pastoreo (Milchunas et al., 1990). Las
actividades excavadoras de pequefios mamiferos de vida subterrdnea son otro tipo de
perturbacidn bidtica, muy frecuente pero menos estudiada que la anterior. Los animales
de vida subterrdnea estan muy diversificados y extendidos por el planeta (Nevo, 1979) y
sus actividades estdn estrechamente ligadas a la dindmica y funcionamiento de los
ecosistemas donde viven. En este articulo presentamos las principales investigaciones
realizadas por las autoras sobre el papel de las perturbaciones causadas por pequefios
mamiferos excavadores en la composicién, dindmica y funcionamiento de los pastos de
montafia. Se trata éste de un trabajo de recopilacidén, que engloba diez afios de
investigaciones realizadas en el Parque Natural Urbasa-Andia (Montes subcantibricos,
Navarra), en el Parque Natural Cadi-Moixerdé (Pirineo oriental, Catalunya) y en el
Hopland Research Station Center (norte de California, EUA). En el primer caso se han
estudiado los efectos en el pasto del topo (Talpa europaea), un mamifero insectivoro que
en el Parque Natural Urbasa-Andia es sumamente activo, alterando en casos extremos
hasta el 30% de superficie de pasto en un mismo afio. En los pastos del Pirineo oriental
se han analizado los efectos de dos topillos roedores (Microtus nivalis y Microtus
arvalis). Finalmente, en los pastos norteamericanos la especie estudiada ha sido el
ardillon (Thomomys bottae), un roedor comin en el oeste americano que altera
anualmente el 25-30 % de los suelos de pasto en California (Hobbs y Mooney, 1991).

CONSECUENCIAS DE LAS ACTIVIDADES DE LOS PEQUENOS
MAMIFEROS EXCAVADORES EN EL PASTO

Las principales consecuencias de las actividades de los mamiferos excavadores en el
pasto son producto de 1) sus preferencias alimentarias y 2) su actividad excavadora.
Respecto al primer punto, distinguimos animales insectivoros, como el topo, de animales
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roedores, como los topillos y ardillones. Los mamiferos roedores son consumidores
selectivos de vegetales, eligen rodales de vegetacién preferida y consumen buena parte
de sus organos (raices engrosadas, semillas), ocasionando mayores efectos y mads
direccionales en la produccion y composicion floristica del pasto (Reichman y Smith,
1985; Lidicker, 1989). Los mamiferos insectivoros se alimentan con preferencia de
lombrices e insectos por lo que su accién sobre la vegetacién es mds indiscriminada.

Respecto a su actividad excavadora, estos pequefios mamiferos crean una intrincada
red de galerias subterrdneas, desplazan horizontes de suelo profundo, los mezclan con
capas superiores y acumulan los materiales excavados en la superficie del pasto. Como
consecuencia de estas actividades, las caracteristicas fisicas (aireacién, estructura) y
quimicas del suelo (contenido hidrico, nutricional) pueden sufrir importantes
alteraciones (Reichman, 1988; Reichman y Jarvis, 1989; Thormne y Andersen, 1990;
Reichman y Seabloom, 2002), afectando a su vez a la vegetacion, de modo indirecto
(debido al cambio en las caracteristicas eddficas) y también directo (por arranque y/o
enterramiento de la misma). De todos los efectos de las actividades excavadoras, el mas
evidente es la aparicion de monticulos de suelo desnudo sobre el pasto, y en ellos hemos
centrado buena parte de nuestros estudios.

LOS MONTICULOS ;ALGO MAS QUE UNA PILA DE SUELO DESNUDO?

Los monticulos ofrecen condiciones ambientales diferenciadoras, algunas de ellas
més tangibles que otras. Nuestras investigaciones en Urbasa-Andia y en los pastos
montanos californianos han tratado de cuantificar las diferencias microclimdticas y
edaficas entre el monticulo y el pasto circundante. En los monticulos las temperaturas
son més contrastadas y las condiciones de iluminacién mejores (Canals et al., 2003). La
humedad edifica y la densidad aparente disminuyen, por lo que la aireacién mejora
ostensiblemente (Figura 1). Los contenidos de nutrientes como el fésforo, el potasio, el
calcio o el magnesio no difieren significativamente del pasto circundante, sin embargo
los contenidos de N inorgdnico -en forma amoniacal y nitrica- aumentan
espectacularmente (Canals y Sebastia, 2000a; Canals ez al., 2003). Este efecto se repite
y es consistente en comunidades de pasto geogrificamente alejadas, espafiolas y
californianas (Figura 2), y resulta de gran relevancia porque 1) el nitrégeno es un
elemento imprescindible, que afecta en gran medida la produccién y la composicién del
pasto (Sala et al., 1988; Burke et al., 1997), 2) en comunidades naturales el nitrégeno
disponible en formas inorgdnicas es muy bajo y resulta un elemento limitante en la
mayoria de los casos (Aerts y Chapin, 2000) y 3) hasta la fecha, los resultados
publicados sobre los contenidos de nitrégeno en dreas perturbadas son confusos (Tilman,
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1983; Koide et al., 1987, Reichman et al., 1993, Litaor et al, 1996), en parte porque la
mayoria de trabajos han analizado el nitrégeno total y han asumido que los contenidos

de N inorgéanico siguen la misma tendencia, algo que parece no ocurrir en las areas
perturbadas (Canals y Sebastia, 2000a; Canals et al., 2003).

a) 4 b) 100

35 ° 90 1 fe]
~ o
g ® e 80 A o
< @
2 307 ® © 2 2 o
§ ® o g 70 1 pel

25 o) o] o ®
g [ SN g 0] e

o e o ©
g o] 3 )
s 20 @ 2 50 o 8
E B o
g T 40 o
@ 15 1 B J o o
: 30 ;
& o @ Monticulo © Monticulo
20 1
O Pasto O Pasto
5 T T T 10 T T
5 15 25 35 0.5 1,0 1,5 2,0

Temperatura a 10 cm de profundidad (°C) Densidad aparente (g.cm’ 3)

FIGURA 1
Datos ambientales registrados en abril de 1.999 en un pasto californiano perturbado por el
ardillén. a) Temperaturas edificas recogidas a media mafana en superficie y a 10 cm de
profundidad en monticulos y en dreas inalteradas anexas y, b) densidad aparente y
contenido hidrico en monticulos y en dreas inalteradas anexas.
Environmental data recorded in april 1999 in a Californian grassland disturbed by gophers. A)
Midday soil temperatures recorded at the surface and at 10 cm depth on and off gopher mounds
and, b) bulk density and the ratio of volumetric soil water content to total porosity of the soil
(WFPS) on and off gopher mounds.
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FIGURA 2
Contenidos eddficos de nitrégeno inorganico -en sus formas amoniacal y nitrica- en
monticulos y en dreas anexas de pasto inalterado. a) Datos provenientes de muestreos
realizados en pastos montanos navarros (Parque Natural Urbasa-Andia), y b) datos
recogidos en muestreos realizados en pastos montanos californianos (Hopland, Mendocino
County).
Inorganic nitrogen soil contents - as ammonium and nitrate-, on and off mounds. a) from data
recorded in Spanish grasslands (Parque Natural Urbasa-Andia, Navarra), and b) from data

recorded in Californian grasslands (Hopland, Mendocino County).

EL CICLO DEL NITROGENO EN LOS MONTICULOS

(Por qué los contenidos de N inorgdnico aumentan ostensiblemente en los
monticulos? ;Qué cambios se estdn produciendo en el ciclo del nitrégeno en las dreas
perturbadas?. Diversas hipétesis pueden explicar el enriquecimiento en N inorgénico de
los monticulos: 1) los animales excavadores actian como vectores de fertilidad,
transportando hasta la superficie nutrientes acumulados en horizontes edéficos inferiores
(Abaturov,1972; Kalisz y Stone, 1984), 2) la ausencia de vegetacién en el monticulo
ocasiona la acumulacién del N inorgdnico no absorbido por la vegetacién (Vitousek,
1985), 3) los cambios en las condiciones ambientales dinamizan la actividad de los
microorganismos del suelo y estimulan las tasas de mineralizacién del nitrégeno
(Tinsdale et al., 1988; Reichman y Seabloom, 2002). Para contrastar estas hipétesis,
analizamos la dindmica del nitrégeno en monticulos recientemente creados por el
ardillén, respecto a dreas de pasto inalterado y a dreas desnudas de vegetacion (pero sin
horizontes removidos). Mediante el uso de isétopos estables de nitrégeno (N15) se
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determinaron las tasas brutas de mineralizacién y nitrificacién, las tasas de
inmobilizacién del nitrégeno y el potencial de nitrificacién en los horizontes superiores
del perfil edéfico. Nuestros resultados indicaron que la segunda y tercera hip6tesis eran
ciertas y que ambos procesos convergian (Canals ez al., 2003). Los efectos de la ausencia
de vegetacién en el monticulo eran dobles: por un lado no habia absorcién de N
inorgdnico por la vegetacién, por otro lado, la ausencia de exudados radicales
carbonados ocasionaba una importante disminucién de la inmobilizacién microbiana del
nitrégeno. Ademds, los potenciales de nitrificacién aumentaban en los monticulos
(Figura 3), dado que habia una mayor disponibilidad de amonio y las condiciones de
aireacion y temperatura eran mejores (Canals et al., 2003).
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FIGURA 3

Potenciales de nitrificacién de la poblacién microbiana existente en los suelos perturbados
por el ardillén, en las dreas desnudas de vegetacién y en las dreas de pasto inalterado anexas.
Diferentes letras indican diferencias significativas (P<0,05) entre tratamientos (LSD test).
Nitrification potential in gopher-disturbed soils (mound and 0-10cm below the mound) and in
bare and vegetated soils (at 0-10 cm and 10-20 cm depth). Means sharing a common letter are
not significantly different by the LSD multiple-range test (P<0.05).

LA COLONIZACION DEL MONTICULO RESPONDE AL PULSO DE N
INORGANICO.... A MENUDO

La alta movilidad del nitrato y la colonizacién del monticulo por la vegetacién
determinan que la elevada disponibilidad de N inorgénico sea un fenémeno transitorio,
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limitado a los estadios iniciales. En estas fases incipientes, la baja densidad de la
vegetacién permite presumir que las relaciones de competencia entre las especies son
poco importantes y que la composicién floristica del monticulo responde esencialmente
a las condiciones abiéticas que en €l se dan y a las habilidades de las diferentes especies
para extender y enviar sus propagulos (Rabinowitz y Rapp, 1985). Las cuestiones que se
plantean son: ;se produce la colonizacién del monticulo por un tipo concreto de
especies? ;existe una flora pionera, propia y exclusiva de los monticulos, que responda
al pulso del nitrégeno?

Muestreos exhaustivos de la vegetacion realizados en toperas en fases iniciales de
colonizacién en comunidades montanas del Parque Natural de Urbasa-Andia pusieron de
relieve la elevada proporcién de especies colonizadoras de caricter ruderal y/o no
micorrizico (Cerastium arvense, Cerastium fontanum ssp vulgare, Scleranthus annuus,
Rumex acetosella), entre otras (Canals y Sebastia, 2000a). Este grupo de especies
pioneras era raro en el pasto inalterado, dénde debido a la pobreza nutricional del suelo,
dominaban especies de obligado cardcter micotréfico, asociadas a micorrizas
arbusculares (como Agrostis capillaris, Danthonia decumbens, Festuca g. rubra y
Trifolium repens). Experimentalmente se ha comprobado que el aporte de nitrato a un
suelo deprime las infecciones fingicas (Mosse y Phillips, 1971; Bowen ,1987). Los altos
contenidos en N inorganico observados en los monticulos y la accién mecanica de las
actividades excavadoras -que provoca la rotura de las hifas (Beattie, 1989)- pueden
ocasionar una reduccién de los propagulos fiingicos y favorecer la colonizacién del
monticulo por especies no micorrizicas. Muchas de estas especies son de vida corta,
presentan una elevada fecundidad y produccién de semilla, y unas altas tasas de
crecimiento (coincidente con Foster y Stubbendieck, 1980; Tilman, 1983; Korn, 1991).

En pastos de mayor altitud, otros factores ambientales pueden ser mas importantes
en el proceso de colonizacién del monticulo, y fomentar otro tipo de flora pionera. En el
piso subalpino, Gémez-Garcia et al. (1995; 2004) citan la relevancia de los gedfitos en
el proceso de colonizacién de los monticulos, y Puig y Sebastid (en revisién) no
identifican un gremio especifico de colonizadores relacionado con el pulso del nitrato y
la actividad micorrizica. En pastos de altitud perturbados por topillos, el menor tamaifio
de la perturbacién, la escasa presencia de especies anuales, el consumo selectivo del
topillo de ciertos vegetales y la mayor importancia del fésforo sobre el nitrégeno como
factor limitante de la vegetacion (Sebastia, 2004; Sebastia et al., 2004), pueden explicar
en parte esta respuesta distinta, aunque se necesitan mds investigaciones para

corroborarlo.
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UN PASTO PERTURBADO ;ES SIEMPRE UN PASTO MAS DIVERSO?

Los monticulos en el pasto montano funcionan como lugares de refugio, desarrollo y
regeneracién (produccién de semilla) de especies, que, aunque presentes en el pasto
circundante, no llegan a tener un papel dominante en el mismo (Collins y Barber, 1985;
Denslow, 1985; Arnthérsdoéttir, 1994; Canals y Sebastia, 2000a). Por ello, aunque las
actividades excavadoras no ocasionan un aumento de la riqueza floristica del pasto, si
contribuyen al mantenimiento de su diversidad (Canals y Sebastia, 2000b). A pesar de
ello, como se verd a continuacidn, existen excepciones y situaciones en las que la
relacién perturbacién excavadora-diversidad resulta especialmente compleja.

En pastos californianos llevamos a cabo un experimento para determinar si el proceso
de revegetacion de un monticulo se veia alterado por la naturaleza de las primeras
especies que lo colonizaban (Canals et al., 2005). La hipétesis de partida era que, siendo
el nitrato un elemento tan moévil y acumulandose en tan altas concentraciones en los
monticulos recientes, la capacidad de las distintas especies pioneras para retenerlo podia
marcar la posterior dindmica de revegetacién del monticulo. Al inicio de la primavera del
afio 1.999 se inyect6 un pulso de 1SN en diversos monticulos que se encontraban en fases
incipientes de colonizacién por alguna de las siguientes especies Cerastium glomeratum,
Aphanes occidentalis, Lupinus bicolor y Aegilops triuncialis, y se analizé c6mo se habia
compartimentalizado el nitrégeno aportado a las 24 horas. El estudio mostré que, incluso
estando en fases incipientes de desarrollo, las especies estudiadas afectaban de distinto
modo los contenidos de N inorgdnico de los monticulos. Los efectos mds relevantes
ocurrian a nivel de la poblacién microbiana, que en esta época del afio ejerce un papel
fundamental como reserva y abasto de nitrégeno a la vegetacién (Jackson ef al., 1988).
Bajo las fugitivas ruderales -Cerastium glomeratum y Aphanes occidentalis- y la
leguminosa -Lupinus bicolor-, se producia una importante inmovilizacién de nitrégeno
por la poblacién microbiana del suelo. Por el contrario, las plantas jovenes de la
graminea invasora (Aegilops triuncialis) competian eficazmente por el N con la
poblacién microbiana (Figura 4). La pregunta que queda en el aire es: ;qué ocurre a largo
plazo si un monticulo es colonizado por una especie como Aegilops, capaz de competir
y mermar las reservas microbianas de nitrégeno del suelo?. Si a las caracteristicas
invasoras de una determinada especie se conjuga una buena capacidad para colonizar
monticulos, parece evidente que las actividades excavadoras podrian estar ejerciendo un
efecto negativo en la diversidad de la comunidad, favoreciendo su susceptibilidad a la
invasién y disminuyendo su estabilidad. En el caso concreto de la invasora Aegilops se
ha comprobado también una clara preferencia y una mayor actividad del ardillén en las
dreas donde se establece esta graminea (Eviner y Chapin, 2003). Los monticulos
resultantes entierran la vegetacion, matando las plantas de Aegilops menos desarrolladas
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(Eviner y Chapin, 2005). Asi, aunque nuevos propagulos de Aegilops pueden
establecerse en los monticulos y reducir las concentraciones de nitrégeno microbiano en
su propio beneficio, es cierto también que el efecto recurrente y negativo de la
perturbacién por el ardillén sobre la vegetacion puede ocasionar una disminucién de la
abundancia de esta graminea. El efecto neto, a largo plazo, de ciclos repetidos de

perturbacién y reestablecimiento de Aegilops es un tema que quedaria por resolver
(Canals et al., 2005).
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FIGURA 4
Nitrogeno retenido por la vegetacién y por la poblacién microbiana en monticulos de
ardillon colonizados por distintas especies. Los asteriscos indican diferencias significativas
en la cantidad de nitrégeno retenido por ambas fracciones biéticas (P<0,05). Letras
diferentes indican diferencias significativas en la cantidad de nitrégeno retenido por la
poblacion microbiana desarrollada bajo cada especie vegetal (P<0,06, LSD test).

Total plant N and microbial biomass N per unit of ground area in gopher mounds colonized by
different plant species. Asterisks indicate significant differences in N pools between plants and

microbes (P<0.05). Different letters indicate significant differences in soil microbial N by the

LSD multiple-range test (P<0.06).

LA PERTURBACION EXCAVADORA ;UN RETROCESO EN LA EVOLUCION
DEL PASTO SECUNDARIO?

El pasto perturbado por pequefios mamiferos es un mosaico de zonas que se
encuentran en diferente grado de regeneracién tras la perturbacién. Aunque las dreas
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recién alteradas pueden condensar la mayor proporcién de especies de fases evolutivas
incipientes (Platt y Connell, 2003), no se puede asegurar que, en todos los casos, las
perturbaciones por actividades excavadoras supongan un impedimento o retroceso en la
sucesion del pasto secundario hacia comunidades sucesionales mas avanzadas. En el
Parque Natural Urbasa-Andia llevamos a cabo un estudio analizando la dindmica de
revegetacion de toperas formadas en prebrezales de Erica vagans (Canals y Sebastia,
2002). La justificacion del estudio provenia de la sospecha de que existia una relacién
entre la elevada frecuencia de monticulos y la profusa extensién del brezo en algunas
dreas del Parque donde la intensa presion ganadera predecia justo lo contrario, una
recesion del brezo.

El estudio demostr6 que, en los brezales muestreados, la probabilidad de encontrar
una plantula de Erica vagans era mayor en los monticulos revegetados que en las dreas
de pasto inalterado circundante (Canals y Sebastia, 2002). El proceso se relaciond con la
reconocida dificultad del brezo para establecerse en terrenos con una cubierta vegetal
continua (Doche, 1990; Hester et al., 1999), y con la mayor facilidad de las micorrizas
de tipo ericoide para crecer en suelos disgregados (Read, 1994). En areas pisoteadas por
el ganado y con pasto denso las toperas ofrecen suelo desnudo y condiciones adecuadas
de aireacion para el establecimiento del brezo, favoreciendo de este modo la extensién
de los mosaicos de brezal. En este caso, la actividad toperil fomenta, en lugar de
dificultar, la sucesién del pasto herbaceo hacia etapas arbustivas, a pesar de la importante
presién ganadera existente.

CONCLUSIONES FINALES

Con este articulo hemos pretendido despertar el interés de los pastélogos por el papel
que desempefian las actividades excavadoras ocasionadas por animales de vida
subterrdnea en la composicién, dindmica y funcionamiento de las comunidades
pascicolas en general y de los pastos de montafia en particular. Dada la periodicidad y
frecuencia de estas perturbaciones, muchas dreas de pasto natural sufren una alteracién
completa de toda su superficie en menos de una década. Tras la perturbacién se repiten
algunos patrones y aumenta la disponibilidad de ciertos recursos esenciales para el
vegetal como la luz, el espacio y el nitrégeno. A pesar de ello, los efectos finales sobre
la dindmica pueden variar de una comunidad vegetal a otra debido a la complejidad y
multiplicidad de factores que se interrelacionan (condiciones ambientales reinantes;
especies vegetales y animales implicadas; intensidad, frecuencia y preferencia de la
actividad excavadora; existencia de otras perturbaciones, etc), y que pueden conllevar, a
largo plazo, efectos diferentes.
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ROLE OF SMALL MAMMAL DISTURBANCES IN
MOUNTAIN GRASSLANDS

SUMMARY

Fossorial mammals are widely distributed in a variety of ecosystems and are common
in grasslands through the world. They construct extensive burrow systems, move the soil
from deeper horizons and deposit it in abandoned tunnels or on the ground surface. As
a consequence of these activities and of their feeding habits (insectivorous or
herbivorous), plant production and composition, and grassland dynamics are affected.
This paper encompass ten years of the authors’ research on small mammal disturbances,
focused on three ecosystems: temperate mountain rangelands in sub-Cantabric
mountains disturbed by moles (Talpa europaea), Mediterranean mountain rangelands in
Northern California disturbed by gophers (Thomomys bottae), and subalpine grasslands
from the Eastern Pyrennees disturbed by voles (Microtus nivalis and M. arvalis). We
present evidence for an association between disturbance and nitrogen availability.
Recently-disturbed soils display higher amounts of inorganic N compared to soils in the
surrounding pasture. In mountain grasslands, the flush of inorganic N facilitates the
establishment of ruderal and non-mycorrhizal species at the first stages of mound
colonization. We analyse the mechanisms underlying the high nitrogen availability,
examine the patterns of mound revegetation and discuss their consequences for the
dynamics of the whole grassland community.

Key words: Mole, vole, gopher, soil nitrogen cycle, revegetation.




