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ABSTRACT
Leaf litter breakdown in streams of Sierra de Guadarrama National Park (Madrid)

The main goal of this study was to identify the main drivers of natural variability of leaf litter processing in six well preserved
Mediterranean mountain streams in the Sierra de Guadarrama, through the analysis of the breakdown rates of alder litter,
content and dynamics of leaf nutrients, and associated fungal and invertebrates communities. In general, breakdown rates
of alder leaves, both exponential (k = 0.013 + 0.005 dd™', ¥ = 0.041 £ 0.011 d™") and lineal (b = 0.470 + 0.121 % PSLC
dd™!, b’ = 1.522 + 0.153 % PSLC d!) were very high. Variability in breakdown rates among streams was not correlated
to environmental characteristics (discharge, slope or water temperature) neither to stream water characteristics (nutrient
concentration, pH, or conductivity). This may be due to the low environmental heterogeneity observed among these streams
and also because the physical factors that could regulate this process were outweighed by biological processes that mask them.
The highest breakdown rates were recorded in the coldest waters where the activity of decomposers aquatic fungi was very
low (measured by sporulation rates, 98.36 + 148.84 conidia mg~' PSLC d™!), suggesting that consumer invertebrates played a
key role in the faster leaf litter processing rates in these sites. Family richness (13.67 + 3.44 fam. bag™') and macroinvertebrate
density (25.33 + 10.42 ind bag™"), as well as shredder density (16.17 + 7.44 ind bag™") did not show any relationship with the
breakdown rates (p > 0.100, neither linear nor exponential rates). A positive relationship was only found between percentage
of leaf litter lost and abundance of Limnephilidae (p < 0.010), that pointed out a higher relevance of shredder traits than their
total abundance. Limnephilidae are caddisfly shredders adapted to low thermal regimes, they have large body and are able to
feed on unconditioned litter debris and poor colonized by aquatic hyphomycetes, which seem to exert a decisive control over
leaf litter processing rate in this type of aquatic ecosystems. Therefore, we can suppose that in colder headwater mountain
streams consumer macroinvertebrates (shredders) might have a major relevance in the processing of litter debris whereas
decomposers (aquatic hyphomycetes) would play an increasing role in warmer streams.

Key words: Breakdown rate, litter bags, siliceous headwater mountain streams, macroinvertebrates, aquatic hyphomycetes.

RESUMEN
Procesado de hojarasca en arroyos del Parque Nacional dela Sierra de Guadarrama (Madrid)

El objetivo principal de este estudio fue evaluar y comparar la variabilidad natural del procesado de la hojarasca en
seis arroyos y rios mediterrdneos de montaiia de la Sierra de Guadarrama en buen estado de conservacion, a través del
andlisis de las tasas de descomposicion de hojarasca de aliso, su contenido y dindmica de nutrientes, y de las comunidades
de hongos y macroinvertebrados asociadas. Las tasas de descomposicion de la hojarasca de aliso, tanto exponenciales
(k = 0.013 £0.005dd™, X' = 0.041 £ 0.011 d”') como lineales (b = 0.470 + 0.121 % PSLC dd™', v’ = 1.522 + 0.153 %
PSLC d!) fueron en general muy altas. La variacion en las tasas de descomposicion entre los rios no se correlacioné con
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las caracteristicas ambientales de los arroyos (caudal, pendiente o temperatura del agua) ni con la composicion del agua
(nutrientes, pH o conductividad eléctrica). Esto pudo ser debido a la escasa heterogeneidad ambiental observada entre estos
arroyos, y también a que los factores fisicos que podrian regular este proceso se vean superados por procesos bioldgicos que
los enmascaran. Las mayores tasas se registraron en las aguas mds frias, donde la actividad descomponedora de los hongos
acudticos fue muy baja (evaluada a través de las tasas de esporulacion, 98.36 + 148.84 conidia mg~' PSLC d!), lo que
apuntaria a un papel mds relevante de los consumidores del macrobentos en la velocidad de procesado de la hojarasca. La
riqueza de familias de macroinvertebrados (13.67 + 3.44 fam. bolsa™) y su densidad (25.33 + 10.42 indiv. bolsa™), asi como
la densidad de desmenuzadores (16.17 + 7.44 indiv. bolsa™ ), no mostraron relacién con las tasas de descomposicion lineales
o exponenciales (p > 0.100). Sélo se encontro una relacion positiva entre el porcentaje de hojarasca perdida y la abundancia
de limnefilidos (p < 0.010), lo que apunta a una mayor relevancia de las caracteristicas de los desmenuzadores que de su
abundancia. Se trata de tricopteros desmenuzadores adaptados a regimenes térmicos frios, de gran tamaiio y capaces de
alimentarse de restos vegetales mal acondicionados y poco colonizados por hifomicetos acudticos, que parecen ejercer un
control decisivo en la velocidad del proceso de descomposicion en este tipo de ecosistemas acudticos. De este modo podemos
suponer que en los rios de montaiia con aguas mds frias los macroinvertebrados consumidores (desmenuzadores) tendrian
una mayor relevancia en el procesado de los restos vegetales, mientras que en los rios mds cdlidos seria mayor la importancia
de los descomponedores (hifomicetos acudticos).

Palabrasclave: Tasas de descomposicion, bolsas de hojarasca, arroyos de montaiia silicea, macroinvertebrados, hifomicetos

acudticos.

INTRODUCCION

Los ecosistemas en general, y especialmente los
limnosistemas, estidn siendo degradados y la bio-
diversidad se estd perdiendo a un ritmo no visto
en la historia de la humanidad (Sandin & Solomi-
ni, 2009). Esta fuerte presion ha sido reconocida
por politicos y gestores y ha dado lugar a poli-
ticas como la Directiva Marco del Agua (DMA)
(2000/60/CE), que tiene como objetivo proteger
los recursos de agua superficial y mejorar el uso
ecoldégicamente sostenible del agua. Esta Directi-
va establece que la calidad ecoldgica de las aguas
superficiales deberia ser cuantificada como “una
expresion de la calidad de la estructura y el fun-
cionamiento de los ecosistemas acudticos asocia-
dos a las aguas superficiales”, donde la estructura
se refiere a los entornos fisicos y quimicos jun-
to con la estructura biolégica de las comunida-
des acudticas de estos ecosistemas, principalmen-
te los macroinvertebrados. Asume que su medida
(a través de distintos indicadores estructurales) se
relaciona directamente con el funcionamiento, es
decir, que existe una correlacién positiva entre
la integridad estructural y funcional. Las medi-
das de la estructura se utilizan como sustitutos
de propiedades funcionales a pesar de que la es-
tructura y la funcién podrian en realidad no estar
vinculadas (Sandin & Solomini, 2009).

Aunque se han utilizado indices estructurales
del estado ecoldgico e integridad de los ecosiste-
mas fluviales durante més de 100 afios, sélo re-
cientemente se han desarrollado indicadores fun-
cionales que completan esta visién y permiten
la evaluacién directa de la integridad funcional
fluvial (Gessner & Chauvet, 2002; Lecerf et al.,
2006; Feio et al., 2010).

En los arroyos de cabecera que drenan cuen-
cas forestales o que estan bordeados por bosques
de galeria, la hojarasca de los ecosistemas
terrestres circundantes es la mayor fuente de
energia que mantiene a la red tréfica fluvial. Por
esta razén la descomposiciéon de hojarasca es
un proceso clave en estos ecosistemas (Wallace
et al., 1997; Webster et al., 1999; Hall et al.,
2000). La liberacion del carbono y los nutrientes
de las hojas estd gobernada por una combina-
cion compleja de mecanismos que implican
factores abidticos, microorganismos y macroin-
vertebrados. Los descomponedores microbianos,
principalmente los hongos hifomicetos acuaticos,
degradan enzimdticamente las hojas y mejoran
su contenido en nutrientes (Grattan & Suber-
kropp, 2001) y los invertebrados desmenuzadores
consumen, trituran, asimilan una parte, respiran
y crecen en la hojarasca, contribuyendo asi a
su descomposicion (Webster & Benfield, 1986;
Graca, 2001), y ademds, median en la transfe-
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rencia de materia y energia desde las hojas a
otros niveles tréficos (Wallace et al., 1997).

Durante la dltima década, se ha propuesto y
testado el proceso de descomposicién de hoja-
rasca como un método de evaluacion directo de
la integridad funcional de los rios (Young et al.,
2008; Riipinen et al., 2009; Feio et al., 2010)
debido tanto a su naturaleza integradora como
a su respuesta demostrada a diversas perturba-
ciones de origen humano (Danger & Robson,
2004; Carlisle & Clement, 2005; Elosegui et al.,
2006), principalmente la eutrofizacién (Pozo et
al., 2011) y la modificacion del caudal (Niu &
Dudgeon, 2011). Estimar la integridad funcional
de los ecosistemas fluviales a partir de las tasas de
descomposicion de hojarasca requiere conocer la
variabilidad natural de la velocidad del proceso y
sus valores de referencia, siempre dentro de re-
giones climdticas y geoldégicamente homogéneas
(Casas et al., 2006, Casas et al., 2011; Menéndez
et al.,2011), para cada tipo de rio y en condicio-
nes casi naturales o de referencia (por ejemplo,
Reece & Richardson, 1999). De encontrarse una
variabilidad natural importante se reduciria la fia-
bilidad del método para detectar impactos antro-
pogénicos (Pérez et al., 2011).

La descomposicion de hojarasca se ha estu-
diado ampliamente en arroyos de bajo orden en

los bosques templados mésicos de América del
Norte y de Europa (Young et al., 2008; Tiegs
et al., 2009; Riipinen et al., 2010). Aunque en
los ultimos 15 afios se ha avanzado mucho en el
conocimiento del proceso de descomposicién en
pequeiios rios de la Peninsula Ibérica (Casas &
Gessner, 1999; Graca & Canhoto, 2006; Menén-
dez et al., 2001; Sampaio et al., 2008; Martinez et
al., 2013; entre otros), la informacién al respec-
to es escasa para grandes grupos de rios ibéricos,
como los existentes en zonas dridas y semidridas
(Casas et al., 2011) y en montafias mediterraneas
(Pozo et al., 2011; Casas et al., 2013), asi como
los arroyos mediterrdneos de montaiia del Siste-
ma Central peninsular, cuya evaluacion del esta-
do ecoldgico se ha basado exclusivamente en in-
dices estructurales.

Ante esta situacion, el objetivo principal de
este estudio fue evaluar y comparar el proceso
de descomposicion de la hojarasca en varios arro-
yos de cabecera en estaciones no alteradas de un
drea geografica y climdtica homogénea de la Pe-
ninsula Ibérica, la vertiente meridional de la Sie-
rra de Guadarrama de la Comunidad de Madrid.
La variabilidad natural del proceso se examiné a
través del andlisis de las tasas de descomposicion
de hojarasca de Alnus glutinosa (L.) Gaertner, su
contenido y dindmica de nutrientes, y de las co-

Tabla 1. Localizacion y caracteristicas de las estaciones de muestreo. Location and characteristics of the studied sites.

Rio Rio Rio Arroyo Arroyo Hoyo  Arroyo Hoyo

Guadarrama Navacerrada Manzanares Mediano Cerrado Claveles

Cédigo de la estacién Gua Nav Man Med HCe HC1
Latitud 40°46'28.08”N 40°45'25.60”"N 40°46"16.45”"N 40°47'4.36"N 40°52’32.00"N 40°52'2.00"N
Longitud 4°3'57.1170  3°59'30.44”70 3°54’38.3170 3°49'54.43”0 3°55'2.00"0 3°54’37.00”0
Area de 1a Cuenca (Ha) 175 532 1666 1129 178 173
Altitud (m) 1390 1400 1220 1190 1380 1300
Pendiente del tramo ( %) 29.2 21.9 13.6 20.0 27.5 24.7
Orden fluvial 2 2 3 2 1 1
Anchura media (m) + SE 1.0+0.2 33+0.6 9.6+1.6 55+1.0 25+0.3 1.1+£0.2
Profundidad media (cm) (+ SE) 14.6 £0.8 12.1+£1.3 20.1+£2.8 19.8+0.6 8.6+1.0 94+1.1
Cobertura riparia ( %) 66.6 86.0 64.1 83.4 81.1 82.0
Caudal (Is™!) + SE 18.2+£2.2 60.5+13.8 224.1 £56.7 83.4+31.3 36.8+12.5 11.5+£2.7
IHF 61 71 85 73 59 56
QBR 60 50 95 65 75 65
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munidades de hongos e invertebrados asociadas.
Ademds se analizo la relacién entre los diversos
factores, tanto pardmetros fisico-quimicos como
actores bioldgicos, que pudieran estar influyendo
en la variabilidad del proceso en estos arroyos.

AREA DE ESTUDIO

El estudio se llevé a cabo en la cabecera de seis
arroyos de la ladera sur de la Sierra de Guada-
rrama en la Comunidad de Madrid: el rio Guada-
rrama, rio Navacerrada, rio Manzanares y arroyo
Mediano (pertenecientes a la cuenca del rio Man-
zanares) y los arroyos Hoyo Cerrado y Hoyo Cla-
veles (que pertenecen a la cuenca del rio Lozoya).
Su localizacién y caracteristicas generales se re-
cogen en la Figura 1 y en la Tabla 1. Los rios de la
Sierra de Guadarrama drenan rocas siliceas (prin-
cipalmente granitos y granodioritas), estin some-

A Guadarrama

A Navacerrada

@ Manzanares

O Mediano

B HoyoCerrado  \
OHoyo Claveles /q 0

tidos a un clima mediterrdneo templado-himedo
marcadamente continental y tienen un régimen
nivopluvial muy influenciado por el deshielo pe-
ro con una fuerte sequia estival, ya que por la na-
turaleza poco permeable de sus cuencas presen-
tan una rapida respuesta a episodios tormentosos,
con rdpidas crecidas y descensos de caudal (Ca-
sado et al., 2011). Durante el ciclo hidrolégico de
estudio (octubre 2007-septiembre 2008) la tem-
peratura media fue de 9.0°C y la precipitacion
total de 722 mm. Todos los arroyos seleccionados
pueden ser considerados estaciones de referen-
cia de la categoria rios de montafa silicea (tipo
11 en la tipologia de rios espafioles segiin BOE
229/2008). Los rios montafiosos siliceos del Sis-
tema Central son pequefios arroyos de montafia
situados a elevadas altitudes, normalmente muy
encajados, estrechos, poco profundos, con gran-
des afloramientos de roca madre y predominio de
los hébitats de rdpidos, poco desarrollo del medio
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Figura 1. Localizacién del drea de estudio y estaciones de muestreo. Location of the study area and sampling sites.
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hiporreico, escaso caudal y fuerte torrencialidad
(Bordallo & Casado, 2012). Debido a su eleva-
da altitud (1190-1400 m.s.n.m.) las riberas de 4
de los 6 rios estudiados estdn cubiertas por Pinus
sylvestris L. y Quercus pyrenaica Willd. Los rios
Manzanares y Mediano presentan bosques de ri-
bera dominados por sauces (principalmente Salix
salvifolia, S. atrocinerea y S. purpurea) con al-
glin pie aislado de fresno (Fraxinus angustifolia)
o chopo (Populus nigra).

METODOLOGIA

Variables ambientales e hidroquimicas

Los experimentos de descomposicién se llevaron
a cabo durante los meses de diciembre de 2007
y enero de 2008, coincidiendo con el pico esta-
cional de la caida de las hojas y con la presencia
de flujo continuo de agua. En cada una de las es-
taciones de los seis rios estudiados se registro la
temperatura del agua durante todo el periodo, a
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intervalos de una hora, mediante un registrador
HOBO Pendant (Onset Computer Corporacion,
Bourne, Massachusetts). Ademas, en cada fecha
de muestreo (n = 6) se midio in situ la conducti-
vidad, pH y oxigeno disuelto (sensor multipara-
métrico WTW), y se tomaron muestras de agua
para andlisis de nutrientes. Estos andlisis se reali-
zaron con agua filtrada a través de filtros de fibra
de vidrio (Whatman GF/F). La concentracién de
nitrato se determiné por el método del salicilato
de sodio (Monteiro et al., 2003), la concentracién
de amonio por el del salicilato (Krom, 1980), el
nitrito por el de la sulfanilamida, el f6sforo reacti-
vo soluble (PRS) por el del molibdato, y la alcali-
nidad por titulacién hasta un pH final de 4.5 (AP-
HA, 2005). También se estimé la anchura media
del cauce inundado y su profundidad media a par-
tir de seis mediciones realizadas en cada estacion
experimental. El caudal circulante se estim6 por
el método de los transectos, a partir de la medi-
da de la velocidad de la corriente con un corren-
timetro (Global Water FP101). Para evaluar las
caracteristicas fisicas del habitat fluvial se apli-

Tabla 2. Valores medios de las variables fisico-quimicas del agua ( + SE; n = 6) y resultado de los analisis de la varianza (ANOVA)

realizados. Letras diferentes sefialan diferencias significativas entre los grupos establecidos por la prueba de Tukey (o =

0.05).

PRS =fésforo reactivo soluble. NID = nitrégeno inorganico disuelto. Mean values (+SE; n = 6) of physicochemical variables
and Analysis of Variance (ANOVA) results. Different uppercase denote significant differences as indicated by post-hoc Tukey test
(a = 0.05). PRS = soluble reactive phosphorus. NID = dissolved inorganic nitrogen.

Hoyo Hoyo
Guadarrama  Navacerrrada Manzanares Mediano Cerrado Claveles ANOVA
Fs30 p
Temperatura media AB A A B A A
del agua (°C) 3.8+0.19 34+0.18 3.0+£0.20 45+0.15 2.8+0.15 29+0.18 7.243 p <0.001
B A A A C C
pH 6.69 £0.04 6.60 + <0.01 659 £0.02 6.60 + <0.01 6.78 + <0.01 6.78 + <0.01 25.876 p < 0.001
Conductividad D C AB C A BC
(uS/cm) 323 +£1.7 18.0 £0.8+ 14.0 £0.8 18.3 £0.6 13.2 04 17.5 £0.8  51.359 p < 0.001
B A A A A A
Alcalinidad (meq/l)  0.31 +0.04 0.18 £0.02 0.14 +£0.02 0.16 £0.02 0.16 £0.03 0.18 £0.02 5.077 p=0.002
Saturacion de A A AB A B B
oxigeno (%) 88.8+3.5 87.4+1.9 92.7+2.5 88.6+£2.6 104.3+£3.3 104.5+3.5 6.331 p <0.001
Concentracion de
oxigeno (mg/1) 11.13+£0.36 11.76 £0.34 12.76 £0.39 11.75+£0.33 12.13+0.35 1243+041 2.171 p=0.084
A A A A A B
NID (ug N1°1) 299.60 +8.12 167.07+24.33 271.76+37.22 21428 +23.03 189.50+29.52 510.12+77.63 8.579 p <0.001
A A A A A B
Nitrato (ug N 171 2747 £153 157.8 £24.7 236.3 £33.5 2062 +24.7 1577 £22.0 481.2 £72.7 10.220 p < 0.001
Amonio (ug N 171 16.2 +12.8 5.6 £4.1 234 +11.3 0.3 £0.6 21.6 £11.5 28.2+14.7 0.826 p=0.541
Nitrito (ug N 171) 4.8 +3.2 0.5 0.1 0.7 £0.1 0.9 +0.1 22 +0.8 2.8+0.7 1.100 p=0.381
PRS (ugP17") 15.5 £0.9 94 +1.8 7.3 £0.7 85 +1.8 10.6 £34 9.8+1.0 2.354 p =0.065
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c6 el indice IHF (Pardo et al., 2002) y se utilizé
el QBR (Munné et al., 2003) para evaluar la in-
tegridad del bosque de ribera. La cobertura del
dosel de la vegetacion riparia se estimé mediante
un densiometro esférico (Lemmon, 1956).

Experimentos de descomposicion con bolsas
de hojarasca

Las hojas de aliso (Alnus glutinosa (L.) Gaert-
ner) utilizadas en los experimentos se recogieron
justo después de la abscision en otofio de 2007
y se secaron al aire hasta la obtencién de pe-
so constante. Posteriormente se pesaron porcio-
nes de 5.0 £0.25 g que fueron humedecidas con
un vaporizador e introducidas en bolsas de 15 X
20 cm de tamafo y 5 mm de luz de malla. En cada
arroyo, a lo largo de un tramo de 50 m, se introdu-
jeron 25 bolsas de hojarasca atadas con cuerdas
de nailon a barras de hierro clavadas en el lecho.
Para estimar la cantidad de masa perdida por lixi-
viacién, en cada rio se sumergieron 5 bolsas adi-
cionales durante 24 horas. Después de 7 dias se
recuperaron las primeras cinco bolsas (#;) y las
restantes en fechas que mds o menos correspon-
den a las pérdidas del 20 (#,9, 12-14 dias), 35 (t3s,
27-30 dias), 50 (50, 39-41 dias), 70 (t79, 46-48
dias) y 85 % (g5, 53-56 dias) de la masa inicial,
estimadas a partir de las tasas de descomposicién

exponencial (k) calculadas a partir de datos ante-
riores de cada estacion experimental. Tras la re-
cuperacién de cada juego de cinco bolsas, éstas
eran introducidas individualmente en bolsas de
plastico y transportadas en nevera (4 °C) al labo-
ratorio, donde eran procesadas inmediatamente.
El material de cada bolsa de hojarasca se enjuag6
con agua del rio filtrada y la fauna fue separada
en un tamiz de 200 um y conservada en etanol
al 70 % para su posterior andlisis. Los macroin-
vertebrados recogidos en sy (cuando se produce
normalmente su maximo de abundancia, Hieber
& Gessner, 2002) fueron contados e identifica-
dos a nivel de familia y clasificados en grupos
funcionales de acuerdo con Merritt & Cummins
(1996) y Tachet et al. (2002). De cada bolsa se
extrajo con un sacabocados un conjunto de cinco
discos de hoja (12 mm de didmetro) para la deter-
minacion de la tasa de esporulacion fingica en t,
(véase més adelante), cuando se espera el pico de
produccién de conidios (Pascoal & Cassio 2004).
El material restante fue, como en todas las fechas
de muestreo, secado al horno (70 °C, 72 h) y pe-
sado. Una porcién se utiliz6 para los andlisis de
nutrientes y el resto se quemo (550 °C, 4 h) para
determinar el peso seco libre de cenizas (PSLC).

La porcién para el andlisis de nutrientes se
molié en polvo fino con un molinillo analitico
IKA-A10. El carbono (C) y el nitrégeno (N) se

Tabla 3. Tasas de descomposicién de hojarasca, k exponencial y b lineal, de las hojas de aliso expresadas por tiempo (dfas, d) y
calor acumulado (grados-dia, dd). PSLC-Peso seco libre de cenizas. Exponential (k) and linear (b) leaf litter breakdown rates of
alder leaves in terms of time (days, d) and accumulated heat (degree days, dd). PSLC-ash-free dry weight.

Guadarrama Navacerrrada Manzanares Mediano Hoyo Cerrado Hoyo Claveles
Modelo Exponencial
k(dd™) 0.0148 0.0112 0.0128 0.0069 0.0214 0.0113
SE 0.0028 0.0018 0.0022 0.0012 0.0024 0.0020
R? 0.482 0.579 0.487 0.569 0.700 0.535
k@h 0.053 0.037 0.035 0.029 0.053 0.031
SE 0.011 0.007 0.035 0.005 0.007 0.006
R? 0.508 0.599 0.549 0.584 0.746 0.552
Modelo Lineal
b (% PSLC-dd™") 0.432 0.482 0.496 0.302 0.639 0.496
SE 0.040 0.039 0.496 0.027 0.053 0.048
R? 0.827 0.844 0.768 0.833 0.842 0.796
b’ (% PSLC-d™) 1.62 1.62 1.41 1.31 1.65 1.38
SE 0.14 0.13 0.15 0.11 0.13 0.13
R? 0.810 0.851 0.803 0.823 0.842 0.794
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determinaron con un analizador elemental Per-
kin Elmer serie II CHNS/S (Perkin Elmer, Nor-
walk, Connecticut). El fosforo (P) se determind
espectrofotométricamente después de una diges-
tién acida mixta (método del azul de molibdeno,
Allen et al., 1974). Los resultados se expresaron
como % de C, % de N y % de P del peso seco de
hojarasca, y a lo largo del tiempo de descompo-
siciébn como un porcentaje de los niveles de nu-
trientes iniciales en las hojas.

La esporulacion de los hifomicetos acuaticos

Los discos de hojas extraidos de las bolsas de 1,
se incubaron en matraces Erlenmeyer de 100 ml
con 25 ml de agua del rio filtrada (Whatman
GF/F) en un agitador (60 rpm) durante 48 horas
a 10°C. Las suspensiones de conidios resultan-
tes se transfirieron a tubos de centrifuga de 50 ml
enjuagados dos veces con 2 ml de agua desti-
lada, se fijaron con 2 ml de formalina al 37 %
y se tifleron con azul de tripdn en 4cido lacti-
co (0.05 %). Para la identificacién y recuento de
conidios se filtré una alicuota de la suspensién
(Millipore SMWP 5-um de tamafio de poro). Los
conidios fueron identificados y contados bajo un
microscopio (Leica) a 250x. El peso seco de los
discos de hojarasca se determind como se ha des-
crito anteriormente. Las tasas de esporulacion se
expresaron como nimero de conidios producidos
por mg de hoja de peso seco libre de cenizas por
dia (mg ~! PSLC dfa 7).

Analisis de los datos

Las diferencias en las variables fisico-quimicas
entre los rios se comprobaron mediante andlisis
de la varianza de una via (ANOVA). Tras co-
rregir la masa inicial de hojarasca para el lixi-
viado, las tasas de descomposicién se estimaron
mediante regresion lineal tanto para los datos ori-
ginales (modelo lineal negativo M, = My — b = t,
donde M, es el PSLC inicial tras el lixiviado, M,
es el PSLC remanente en el tiempo ¢, y b es la ta-
sa de descomposicidn lineal) como para los datos
transformados por logaritmo neperiano (modelo
exponencial negativo M, = M, * e™®, donde k es
la tasa de descomposicién exponencial) a fin de

comparar ambos modelos. Para descartar el efec-
to de la variabilidad de la temperatura del agua
entre rios, las tasas de descomposicién se cal-
cularon también reemplazando el tiempo (f) por
la suma de las temperaturas medias diarias has-
ta el momento del muestreo (grados-dia, dd). Las
diferencias entre las tasas de descomposicién se
evaluaron mediante andlisis de covarianza (AN-
COVA, prueba de homogeneidad de pendientes)
usando dias y grados-dia como covariable y rio
como factor. Las diferencias entre rios para to-
das las demads variables estudiadas se evaluaron
mediante ANOVAs de una via, tras las que se
realizaron pruebas de Tukey para buscar grupos
homogéneos (Zar, 2010). Cuando los datos no
cumplian los supuestos de normalidad se trans-
formaron mediante arcoseno ( y/x) para cocientes
y porcentajes, y logaritmo log (x + 1) en otros ca-
sos. Las relaciones entre las variables estudiadas
se evaluaron mediante el coeficiente de correla-
cién de Spearman (rho) dado el bajo nimero de
rios. Todos los andlisis estadisticos se realizaron
con IBM SPPS Statistics 20 (IBM-SPSS).

RESULTADOS

Caracteristicas fisicas y quimicas del agua de
los rios

Se trata de aguas frias con un bajisimo contenido
en sales disueltas (conductividad eléctrica maxi-
ma de 32.3+ 1.7 uS/cm), baja alcalinidad (ma-
xima 0.31 + 0.04 meq/l) y pH ligeramente 4cido
(entre 6.6-6.7) (Tabla 2). La variacion espacial en
estas caracteristicas es pequefia, aunque estadis-
ticamente significativa. La temperatura media del
agua fue claramente mas alta en el arroyo Me-
diano (Fs3p = 7.243, p < 0.001), mientras que la
alcalinidad y conductividad eléctrica fueron ma-
yores en el rio Guadarrama (Tabla 2). Estas aguas
presentan un elevado porcentaje de oxigeno di-
suelto (proximo o ligeramente superior a la satu-
racién) y una carga de nutrientes muy baja, tipica
de arroyos de cabecera oligotréficos. Los valores
medios de PRS fueron muy bajos, variando de
7.3 en Manzanares a 15.5 pg/l en Guadarrama. La
concentracion de nitrégeno inorganico disuelto
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Figura 2. Porcentaje de hojarasca remanente en peso seco li-
bre de cenizas (PSLC) en relacién a los grados-dia en la des-
composicién de las hojas de aliso en los rios estudiados (pro-
medio de 5 bolsas + SE). Percentage of remaining ash-free dry
mass (PSLC) in relation to degree days in the decomposition
process of the alder leaves in the studied streams (mean of 5
bags + SE).

(NID) vari6 de 167.07 en Navacerrada a 510.12
ug/l en Hoyo Claveles, mostrando este ultimo
una diferencia estadisticamente significativa res-
pecto a los demds rios (ANOVA, Fs3y = 8.579,
p < 0.001). El nitrato constituy6é siempre el i6n
mayoritario de N, mientras que el amonio supo-
ne una contribucion irrelevante en practicamente
todos los rios, encontrandose el nitrito en canti-
dades atin menores.

Descomposicion de la hojarasca y procesado
de los nutrientes de las hojas

La pérdida de masa de las hojas de aliso por li-
xiviado representé un 13-16 % de la masa ini-
cial. En todos los rios estudiados las dinamicas
de descomposicion de las hojas de aliso mostra-
ron un mejor ajuste al modelo lineal que al ex-
ponencial, tanto en términos de tiempo (dias, d)
como de calor acumulado (grados-dia, dd) (Ta-
bla 3). Las tasas de descomposiciéon por dia se
encontraron entre 1.31 y 1.65 (%PSLC d™) y
entre 0.302 y 0.639 cuando se calcularon fren-
te a grados dia (%PSLC dd™!). No hubo dife-
rencias estadisticamente significativas en las es-
timas de la tasa de descomposicién por dia (AN-
COVA, Fs,165 = 1.357, p = 0.243), pero si apare-

cian cuando la tasa de descomposicién se corri-
gi6 para la temperatura calculdndola por grados-
dia (ANCOVA, Fs5 63 = 7.664, p < 0.001), sien-
do més rdpida en Hoyo Cerrado y més lenta en el
arroyo Mediano (Figura 2). La pérdida de masa
de las hojas de aliso con el tiempo fue muy rapi-
da, ya que antes de transcurridos 60 dias se per-
di6 més del 70 % de la masa inicial, y en Hoyo
Cerrado después de solo 30 dias se perdié6 mis
del 50 % de la masa inicial de hojarasca. La ta-
sa de descomposicién por dia no se correlacio-
no significativamente con ningin factor abidético
de los estudiados (Tabla 4), mientras que la tasa
de descomposicion por grados-dia s6lo aparecid
significativamente correlacionada con la conduc-
tividad (rho = —0.943, p = 0.005). (Obviamos la
relacién con la temperatura por la dependencia
entre temperatura con los grados dia.) En ambos
casos es de destacar la falta de correlacion con
factores relacionados con la abrasion de la hoja-
rasca, como el caudal o la pendiente del tramo.
La calidad inicial del material fue la misma
en todos los rios, la composicién relativa fue del
47.1 % +=1.3 de carbono (C), 2.48 % +0.14 de
nitrégeno (N) y 0.08 % +0.003 de fésforo (P).
El porcentaje de C en la hojarasca de aliso vari6
poco durante todo el proceso de descomposicién
(coeficiente de variacién (CV) promedio para
todos los rios <5 %). Sin embargo, el contenido
de N inicial aumenté durante los primeros dias
y al final de la descomposicién en todos los rios
excepto en Hoyo Cerrado (que presentaba la
tasa maxima de descomposicién y los minimos
valores de nitrato) y en Hoyo Claveles (con
los maximos valores de nitratos en el agua),
por lo que, finalmente, las hojas de aliso en
la masa de hojarasca ganaron N respecto al C
(CV medio de N~10 %) (Fig. 3a y Fig. 3c). En
contraste, el contenido relativo de P experiment6
una disminucién inicial (tras 7 dias) en Hoyo
Cerrado y Manzanares, aumentando ligeramente
en el resto, con fuertes variaciones después
(Fig. 3b y Fig. 3d). En ningiin caso se encontra-
ron diferencias significativas en la proporcién
de C, N o P entre los rios (%C: Fs3p = 1.198,
p =0.335,%N: Fs3 =0.227, p=0.335 y %P:
Fs530 =0.750, p = 0.893). La tasa de descompo-
sicién no se relacioné con la concentracion de
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nutrientes en las hojas ni con la proporciéon de
nutrientes (Tabla 4).

Comunidades asociadas a la descomposicion
de la hojarasca

Diversidad de hifomicetos acudticos y tasas de
esporulacion

Se identificaron un total de 24 taxones de hifo-
micetos acuaticos esporulantes en las muestras
to recogidas a los 12-14 dias de incubacién (Ta-
bla 5). La riqueza media de especies por estacion
fue muy baja, encontrando entre 9 y 13 especies
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en todos los rios excepto en el Guadarrama, que
registr6 un maximo de 18. La riqueza media
de taxones por bolsa no present diferencias
estadisticamente significaticas (Fsp3 = 2.209,
p = 0.088). Solo 6 taxones aparecieron en todos
los rios: Alatospora acuminata “subulada”, Fla-
gellospora curvula, Heliscus lugdunensis, Le-
monniera alabamensis, Taeniospora gracilis var.
enecta y Tetrachaetum elegans. Las especies
claramente dominantes (>50% de las tasas
totales de esporulacién) fueron Flagellospora
curvula en Manzanares y Mediano, Heliscus lug-
dunensis en Navacerrada y Taeniospora gracilis
var. enecta en Hoyo Claveles. En Guadarrama
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Figura 3. Contenido en nitrégeno (N) (a) y fésforo (P) (b) como porcentaje de la masa seca de hojarasca de aliso, y contenido en
N (c) y fésforo (P) (d) expresado como el porcentaje de los valores iniciales de N y de P respectivamente (media de 5 repeticiones
+ SE). Nitrogen (N) (a) and phosphorus (P) (b) content expressed as percentage of alder litter dry mass, and N (c) and P (d) content
expressed as the percentage of the initial N and P values, respectively (mean of 5 replicates + SE).
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y Hoyo Cerrado se observd un reparto mas
equitativo, con 4 especies codominantes (>5 %
de las tasas totales de esporulacién) en Gua-
darrama, Flagellospora curvula, Lemonniera
alabamensis, Culidospora aquatica y Articulos-
pora tetracladia, y 6 especies en Hoyo Cerrado,
Flagellospora curvula, Taeniospora gracilis
var. enecta, Heliscus lugdunensis, Tetrachaetum
elegans, Anguillospora longissima y Alatospora
acuminata “subulada”.

Las tasas de esporulacién variaron entre
327+ 1.77 y 342.01 +£139.25 conidios por mg
PSLC vy dia, difiriendo significativamente entre
los arroyos (Fs,; = 4.569, p < 0.005). Los méaxi-
mos valores se observaron en Guadarrama y Me-
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diano, que también presentaban una mayor tem-
peratura del agua y riqueza de especies (Tablas 2
y 5), diferencidndose claramente del resto de los
rios, que mostraban valores excepcionalmente
bajos a pesar de tener altas tasas de descom-
posicién de hojarasca (Fig. 4a y 4b).

La tasa de esporulacién se correlacioné con
la temperatura media del agua (rho = 0.886,
p =10.019) y la conductividad eléctrica (CE)
(rtho = 0.826, p = 0.042), pero no con la alcalini-
dad ni con ninguno de los nutrientes. La riqueza
de HA no se correlaciond con ninguna de estas
variables. No se encontré una relacién signi-
ficativa entre las tasas de esporulacién de hifo-
micetos acudticos y los indicadores de calidad

Tabla 4. Coeficientes de correlacion de rango de Spearman entre las tasas de descomposicién, b en grados dia y b’ en dias, de las
hojas de aliso y las variables fisico-quimicas y biolégicas. Spearman’s rank correlation coefficients between degree day (b) and day
(b') leaf litter breakdown rates of alder leaves and physico-chemical and biological variables.

b (%PSLC-d™") b (%PSLC-dd™")

rho p rho p
Caudal (Is7!) -0.203 0.700 -0.029 0.957
Profundidad (cm) -0.522 0.288 -0.429 0.397
Pendiente media ( %) 0.580 0.228 0.029 0.957
Cobertura riparia -0.203 0.700 -0.429 0.397
IHF -0.290 0.577 -0.257 0.623
QBR —-0.088 0.868 0.638 0.173
T?* media del agua (°C) -0.464 0.354 -0.943 0.005
PRS (ugP171) 0.580 0.228 0.029 0.957
NID (ugN 1) -0.435 0.389 -0.086 0.872
Amonio (ugN 171) 0.232 0.658 0.771 0.072
Nitrito (ugN 171) 0.058 0.913 -0.086 0.872
Nitrato (ugN 17!) -0.435 0.389 -0.086 0.872
pH 0.313 0.545 0.265 0.612
Alcalinidad (meq/l) -0.029 0.957 —-0.543 0.266
Conductividad (uS/cm) -0.319 0.538 -0.943 0.005
Concentracién de oxigeno (mg/l) —-0.087 0.870 0.771 0.072
Saturacién de oxigeno (%) 0.029 0.957 0.657 0.156
% de Carbono 0.029 0.957 —-0.600 0.208
% de Nitrégeno 0.406 0.425 0.200 0.704
% de Fosforo —-0.058 0.913 -0.657 0.156
Cociente C:N —-0.087 0.870 -0.371 0.468
Cociente N:P -0.116 0.827 0.600 0.208
Tasa de esporulacién (conidios mg~! PSLC d™!) —-0.348 0.499 -0.771 0.072
Riqueza hifomicetos acudticos 0.145 0.784 -0.429 0.397
N° de macroinvertebrados -0.406 0.425 0.029 0.957
Riqueza (familias macroinvertebrados) -0.725 0.103 0.143 0.787
N° de desmenuzadores -0.232 0.658 0.371 0.468
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de la hojarasca (C:N y N:P), ni con las tasas de
descomposicion (Tabla 4).

Comunidades de macroinvertebrados

El ntimero total de familias de macroinvertebra-
dos encontrados en las bolsas de hojarasca en
150 (después de 5-6 semanas de incubacién) fue
de 27. Hoyo Claveles y Manzanares presentaron
una mayor riqueza total de familias (18 y 17 res-
pectivamente) que Mediano y Navacerrada (14 y
13 respectivamente), con los valores inferiores en
Hoyo Cerrado y Guadarrama (11 y 9) (ver Tabla
6). La riqueza media de familias por bolsa difiri6
significativamente entre los rios (Fsp4 = 2.971,
p = 0.032), aunque no se diferenciaron grupos
netos sino la gradacién comentada anteriormente
entre los dos extremos. Los desmenuzadores es-
tuvieron representados por un total de 9 familias
y fueron el grupo funcional dominante de la co-
munidad de macroinvertebrados en todos los rios
excepto en Navacerrada. La riqueza de familias
de desmenuzadores fue elevada (con 7 familias
en la mayorfa de los rios) con la excepcion de
Navacerrada y Guadarrama (con 5 y 4 familias
respectivamente), pero la riqueza de desmenuza-
dores por bolsa no difiri6 significativamente entre
los rios (Fsp4 = 1.124, p = 0.374).

La densidad de invertebrados por bolsa os-
cil6 en un rango muy estrecho (promedio 14.4-
39.2 individuos) (Fig. 4c), aunque con diferen-
cias significativas entre los rios (Fsp4 = 3.041,
p = 0.029). La densidad total de invertebrados
fue mayor en Hoyo Claveles, Manzanares y Gua-
darrama que en Navacerrada, Mediano y Ho-
yo Cerrado (Fig. 4c). La densidad relativa de des-
menuzadores estaba comprendida entre el 30 y
91 % de los macroinvertebrados totales, siendo
llamativamente elevada en Hoyo Cerrado, Me-
diano y Manzanares (91.6, 72.3 y 69.9 % respec-
tivamente), muy alta en Hoyo Claveles y Gua-
darrama (62.2 y 60.7 %) y, aunque muy inferior,
alta en Navacerrada (30.0 %), donde los colec-
tores-recolectores (principalmente de la familia
Chironomidae), presentaban un alto porcentaje
(43.33 %). La densidad de desmenuzadores por
bolsa (promedio 5.4-24.4 individuos) no difiri6
significativamente entre los rios (Fsz4 = 2.041,

p = 0.109). Los desmenuzadores estaban repre-
sentados mayoritariamente por tricopteros, de las
familias Limnephilidae (en todos los rios) y, se-
cundariamente, Sericostomatidae (en Hoyo Cla-
veles, Manzanares y Mediano), junto con Lepi-
dostomatidae (en Hoyo Claveles), acompafiados
de plecépteros, familias Nemouridae (dominan-
te en el rio Manzanares), Leuctridae y Capniidae
(especialmente en el Mediano).

No se observé ninguna correlacién significa-
tiva entre los coeficientes de las tasas de descompo-
sicién y la riqueza o la densidad de invertebrados
o desmenuzadores en fsq (Tabla 4). Sin embar-
go, cuando analizamos la hojarasca perdida en
cada bolsa en #55 con la densidad de las fami-
lias de desmenuzadores en la bolsa, si se encon-
tr6 una relacion significativa entre la pérdida de
hojarasca por dia y la densidad de Limnephilidae
(rho = 0.480, p = 0.007), ain mayor si expresa-
mos esta tasa de descomposicién de hojarasca
en grados-dia (rho = 0.529, p = 0.003). Los Ne-
mouridae presentaron un relacién negativa con
la pérdida de hojarasca por dia (rho = —0.542,
p = 0.002), pero no con la perdida por grado dia
(rtho = —0.250, p = 0.182). El resto de los grupos
de desmenuzadores no se correlacionaron con la
pérdida de hojarasca por dia ni por grado dia.

DISCUSION

Las tasas de descomposicién de la hojarasca de
aliso en los arroyos de la Sierra de Guadarrama
fueron en general muy altas, semejantes e inclu-
so superiores a los valores aportados por otros
autores en rios no alterados de la Selva Negra
(Hieber & Gessner, 2002) que ellos mismos con-
sideran como en el extremo superior de valores
registrados hasta el momento. Dentro de la Pe-
ninsula Ibérica son superiores a los obtenidos por
otros autores, como Pozo et al. (1997) en arro-
yos atldnticos, Lopez et al. (1997) en un arroyo
gallego, Pérez et al. (2011) en un estudio compa-
rado entre arroyos de cabecera atlanticos del Pais
Vasco y mediterrdneos catalanes. Son similares
a las tasas mas rapidas registradas por diversos
autores, como Casas et al. (2011) en rios medite-
rraneos de montafia y mediterrdneos semidaridos,
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Menéndez et al (2011) en arroyos mediterraneos,
o Flores et al (2013) en pequefios arroyos oligo-
tréficos atlanticos de caracteristicas hidroquimi-
cas semejantes a las aqui estudiadas.

Las tasas de descomposicién variaron entre
los arroyos dentro de un estrecho rango. Las di-
ferencias en las caracteristicas ambientales de los
arroyos o en la temperatura del agua, minerali-
zacion y nutrientes disueltos no ayudan a expli-
car esta variacién. La descomposicién de la ho-
jarasca fue siempre mds rdpida en Hoyo Cerra-
do, el arroyo de aguas més frias, mientras que en
el arroyo Mediano la descomposicion fue siem-
pre la mds lenta, a pesar de ser las aguas menos

frias. Por lo que, en contra de la premisa de que la
temperatura mejora la actividad bioldgica, espe-
cialmente de los microorganismos descompone-
dores, y por tanto acelera la descomposicion de la
hojarasca, nuestros resultados no apoyan ningin
efecto positivo de la temperatura sobre el proce-
sado de las hojas, por lo que otros factores pue-
den estar enmascarando su efecto (Gongalves et
al., 2006; Casas et al., 2011; Pozo et al., 2011;
Pérez et al., 2013). Estos autores sugieren que las
diferencias podrian estar relacionadas con la efi-
ciencia de los consumidores y propusieron que
las diferencias bioldgicas anulaban el efecto de
la temperatura. Ademads, las mayores tasas se re-

Tabla 5. Contribucién de las especies de hifomicetos acudticos (%) a la produccion total de conidios, después de la perdida de
hojarasca del 20 % (t,) en los 6 rios estudiados. El porcentaje se calculd a partir del nimero total de esporas obtenidas en las 5 bolsas
de cada rio. Los datos de los taxones codominantes (los que contribuyen > 5 % a la esporulacién total por 1i0) se destacan en negrita.
Letras diferentes sefialan diferencias significativas entre los grupos establecidos por la prueba de Tukey (a = 0.05). Contribution ( %)
of the aquatic hyphomycete species to the total production of conidia, after mass loss (ty9) in the six studied streams. Percentage were
calculated from the total number of spores in each stream (n = 5). Data of co-dominant taxa (those with > 5 % of total sporulation
per stream) are highlighted in bold. Different uppercase denote significant differences as indicated by post-hoc Tukey test (o = 0.05).

Especies Guadarrama  Navacerrada Manzanares Mediano Hoyo Cerrado Hoyo Claveles
Alatospora acuminata “pulchelloides”* 0.23

Alatospora acuminata sensu neotipo* 0.04

Alatospora acuminata “subulata”* 0.12 0.27 1.39 0.03 5.29 1.14
Alatospora pulchella 0.01 0.58

Anguillospora longissima 0.03 9.45 2.30
Anguillospora rosea 0.41
Articulospora tetracladia 6.93 0.48 0.50 0.40 0.39
Clavariopsis aquatica 0.39
Culicidospora aquatica 23.70 4.89 0.28 0.52

Flagellospora curvula 31.81 7.77 61.51 85.36 28.41 2.34
Geniculospora grandis 0.03

Geniculospora inflata 2.94 1.21 1.77

Heliscella stellata 0.50

Heliscus lugdunensis 4.15 64.70 6.07 0.24 18.75 14.57
Lemonniera alabamensis 24.56 1.46 0.25 0.16 3.24 0.80
Lemonniera aquatica 1.04 0.76 2.15 0.16

Lemonniera centrosphaera 0.89

Lemonniera terrestris 0.02 1.10 0.58

Taeniospora gracilis var.enecta 1.66 19.43 22.63 0.62 21.29 77.28
Tetrachaetum elegans 2.62 0.24 4.48 10.07 9.76 0.39
Tetracladium marchalianum 0.02

Tetracladium setigerum 0.01

Tricladium chaetocladium 0.34 0.11

Tricladium splendens <0.001

Tasa de esporulacién B AB A B A A
(conidios mg~! PSLC d!) 342.01 £139.25 6.20+1.47 7.17+3.83 227.42+14040 327177 4.07+2.64
Riqueza especifica 18 9 11 13 11 10

* Formas de los taxones segregados (véase Pozo et al., 2011).
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gistraron en los arroyos situados a mayor altitud
(1400-1380 m.s.n.m.) que drenan dreas peque-
fas, tienen caudales bajos y fluctuantes y una ma-
yor pendiente. La pendiente del cauce afecta a la
velocidad del agua y al transporte de particulas,
lo que contribuye a la abrasidn fisica de las hojas
y acelera su fragmentacién (Paul et al. 2006). Sin
embargo, ni el caudal ni la pendiente ayudaron a
explicar la variacion de las tasas de descomposi-
cién en nuestro caso, por lo que la importancia de
la abrasidn fisica en el procesado de la hojarasca
parece trivial en comparacién con los efectos de
los agentes bidticos (Hieber & Gessner 2002, Fe-
rreira et al. 2006, Hladyz et al. 2009).

El contenido de nutrientes de la hojarasca
detritica puede variar a lo largo del proceso de
descomposicion de acuerdo con la disponibilidad
de nutrientes disueltos en el agua de los rios. El
aumento en el contenido de nutrientes de la
hojarasca en descomposicion se atribuye a la
absorcioén de nutrientes microbianos y la inmo-
vilizacién desde la columna de agua (Chauvet,
1987; Gulis & Suberkropp, 2003), por lo que
el aumento de la calidad de las hojas se puede
considerar como un indicador indirecto de la acti-
vidad microbiana (Pérez et al., 2012). En nuestro
caso, a pesar de la alta calidad de las hojas de
aliso y de la baja disponibilidad de nutrientes
en estas aguas oligotréficas frias, durante la
incubacidn se observé un enriquecimiento de las
hojas en N respecto al C en todos los rios excepto
en Hoyo Cerrado, un efecto ya indicado por otros
autores (por ejemplo Pascoal & Cassio, 2004). El
contenido de P-foliar durante la descomposicién
experimentd una leve reduccion, lo que es comiin
en condiciones oligotréficas (Pozo, 1993; Pérez
et al, 2011; Pérez et al., 2013), recuperando
finalmente los valores iniciales. Unicamente se
observé enriquecimiento o inmovilizacién de
fésforo en Guadarrama y Mediano durante los
primeros dias y al final de la descomposicién. La
inmovilizacién del P-foliar se produce general-
mente en relaciéon con una mayor disponibilidad
de nutrientes en el agua (Pozo, 1993), como
parece ocurrir en Guadarrama, que presenta el
valor maximo de PRS.

Excepto en Hoyo Cerrado, hubo un aumento
de la calidad del recurso detritico durante la des-
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Figura 4. (a) Tasa de procesado lineal en dias y grados-dia
(% PSLC), (b) Tasa de esporulacién de hifomicetos acuati-
cos (conidios/mg dia~!) y riqueza especifica (niimero de espe-
cies/bolsa) por rio (eje y a la izquierda en escala logaritmica,
las barras indican el promedio +SE, n = 5), y (c) Densidad
media de macroinvertebrados totales y desmenuzadores por rio
(promedio de 5 bolsas + SE). (a) Linear processing rate in day
and degree-day ( % PSLC), (b) mean hyphomycete sporulation
rate and richness (number of species/litter bag) per stream (y-
axis in logarithmic scale, bars +SE; n = 5), and (c) mean total
macroinvertebrate and shredder density (mean of 5 replicates
+SE).

composicion por ganancia de N y P respecto al
C (especialmente en Guadarrama y Mediano), a
pesar de los bajos niveles de nutrientes del agua
(rango de valores promedio PRS 7.3-15.5 pug P
1I"! y Nitrato 157-481 ug N 1™1), lo que nos lleva
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a pensar en un mayor desarrollo e importancia
relativa de la actividad de los hongos hifomicetos
descomponedores en los rios Guadarrama y
Mediano y una escasisima importancia en Hoyo
Cerrado, que sorprendentemente fue el que
presentd las mayores tasas de descomposicion.
Coincidiendo con esta hipétesis la riqueza de
hifomicetos acudticos esporulantes fue muy
baja, registrdindose los valores més elevados en

Guadarrama y Mediano. Ademas se registrd una
fuerte dominancia de unas pocas especies, 4 en
Guadarrama y s6lo 2 en Mediano, y, contraria-
mente a lo esperado, el mayor reparto se observé
en Hoyo Cerrado, con 6 especies codominantes
entre las 11 encontradas en este arroyo. Aunque
la riqueza de especies de hongos puede hacer au-
mentar la tasa de descomposicion de hojarasca a
través de efectos positivos sobre la calidad de los

Tabla 6. Abundancia total y grupos funcionales (GF) de las familias de macroinvertebrados encontradas en las cinco bolsas
de hojarasca recogidas en cada uno de los seis rios estudiados. Shr=desmenuzadores, Col = colectores, Gat = recolectores, Filt=
filtradores, Scr = raspadores, Pre = depredadores. Total abundance of macroinvertebrate taxa and functional feeding groups found in
five litter bags collected in each of the six studied streams. Shr = shredder, Col = collector, Gat = collector-gatherer. Filt = collector-

filterer, Scr = scraper; Pre = predator.

GF Orden Familia Guadarrama Navacerrada Manzanares Mediano Hoyo Cerrado Hoyo Claveles
Shr Trichoptera ~ Limnephilidae 55 10 12 21 38 45
Shr Plecoptera Leuctridae 26 6 20 2 3 10
Shr Plecoptera Nemouridae 56 1 11 2
Shr Trichoptera  Sericostomatidae 1 8 27 16 9 35
Shr Trichoptera  Lepidostomatidae 4 2 28
Shr Plecoptera Capniidae 6 2 1 15 1
Shr Diptera Tipulidae 1 3 1
Shr Diptera Limoniidae 3 1
Shr Plecoptera Taeniopterygidae 1
Col-Gat Diptera Chironomidae 33 36 24 4 29
Col-Gat Oligochaeta 1
Col-Gat Ephemeroptera Leptophlebiidae 16 3 2 14
Col-Gat Diptera Psychodidae 3
Col-Gat Ephemeroptera Ephemerellidae 1
Col-Filt Trichoptera ~ Hydropsychidae 9 3 3
Col-Filt Diptera Simuliidae 3 6 9 9 12
Col-Filt Trichoptera ~ Philopotamidae 1
Scr Coleoptera Scirtidae 7 3 4
Scr Trichoptera ~ Goeridae 1 1 2 3
Col-Gat-Scr Ephemeroptera Baetidae 4 1 1
Col-Gat-Scr Coleoptera Elmidae 1
Col-Gat-Scr Coleoptera Hydraenidae 1
Pre Turbellaria Planariidae 3 3
Pre Plecoptera Perlidae 1
Pre Diptera Athericidae 1 1
Pre Trichoptera ~ Rhyacophilidae 3 1
Pre Plecoptera Chloroperlidae 1 6 1 1 3
Nimero de individuos 145 90 173 83 72 196
Niumero de familias 9 13 17 14 11 18
Numero de familias de desmenuzadores 4 5 7 7 7 7
Media familias por bolsa ( + SE) AB AB AB AB A A
5.6+0.60 62+0.58 68+1.39 50+1.05 4.2+0.74 9.2+3.03
Media familias de desmenuzadores por bolsa (+SE) 3.0+0.00 2.6+0.51 3.4+0.87 28+0.74 3.0+0.45 4.4+0.68
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recursos para los desmenuzadores (Lecerf et al.
2005), tal relacion no se observé en nuestro caso.

Las tasas medias y totales de esporulacion
fueron extraordinariamente bajas, a pesar de que
el tiempo transcurrido desde la implantacién has-
ta tyo (de 12 a 14 dias) parece coincidir con la fase
de crecimiento de micelios en la hojarasca (Pozo
et al. 1998) y es un periodo de alta produccion de
esporas fingicas (Chauvet et al. 1997). Flores et
al. (2013) encontraron la méxima tasa de esporu-
lacién a los 15 dias de incubacién en 3 tipos de
ambientes en el arroyo Malbazar del Parque Na-
tural de Aiako Harria, siendo las especies de hi-
fomicetos dominantes semejantes a las nuestras y
ligadas a arroyos de baja mineralizacion.

Las relaciones entre la actividad fingica, la
disponibilidad de nutrientes y la descomposicién
de las hojas en aguas pobres en nutrientes son
probablemente complejas. En nuestro estudio, el
promedio de NO;-N disuelto mostré un gradiente
desde 157 a 481 pg/l y el promedio de SRP os-
cil6 desde 7.3 a 15.5 pg/l. Estas concentraciones,
aunque bajas, son suficientes para satisfacer las
demandas fingicas de N y P (Artigas et al. 2008)
y provocar una respuesta tanto en las tasas de
descomposicién como en las tasas de esporula-
cion (Grattan & Suberkropp 2001), pero aunque
no se observé que la disponibilidad de nutrien-
tes acelerara la descomposicion, la tasa de espo-
rulacién estaba positivamente relacionada con el
PRS. Las mayores tasas de esporulacién, aunque
bajas, se observaron en Guadarrama y Mediano
(los de aguas menos frias), claramente diferen-
ciados del resto de los rios, que presentaron va-
lores muy inferiores y excepcionalmente bajos a
pesar de que es en estos arroyos donde se encon-
traron las mayores tasas de descomposicion de
hojarasca. La tasa minima de esporulacién se re-
gistr6 en Hoyo Cerrado, que es el que claramente
presenta la tasa mds répida de descomposicion.
Flores et al. (2013) tampoco encontraron una re-
lacién significativa entre la tasa de descomposi-
cidén y la tasa de esporulacion, lo que atribuyen a
que la esporulacion es una inversién de los hon-
gos que no tendria una correlacion sencilla con el
crecimiento de las hifas ni con la degradacién de
la materia orgdnica. Sin embargo, en nuestro caso
la tasa de esporulacion y la tasa de descomposi-

cién parecen seguir un patrén inverso: las mayo-
res tasas de esporulacion se encuentran donde las
tasas de descomposicién fueron mds bajas. Esto
nos lleva a pensar en primer lugar en una escasa
actividad fingica, siendo otro tipo de factores o
de organismos los que podrian tener mas impor-
tancia en la degradacién y consumo del material
detritico, lo que sugeriria una mayor importancia
relativa de los invertebrados frente a los micro-
organismos en estas aguas frias y pobres en nu-
trientes. Ademds podria sugerir que las tasas de
descomposicidn fueron demasiado rapidas para
permitir una buena colonizacién y acondiciona-
miento de la hojarasca por parte de los hongos,
por ejemplo en Hoyo Cerrado, y que los inver-
tebrados desmenuzadores ya habrian consumido
una importante cantidad del material detritico en
t0, antes de que los hongos tuviesen tiempo su-
ficiente para colonizar el sustrato y desarrollarse
activamente. Si esta sugerencia es correcta, los
invertebrados desmenuzadores deberfan desem-
pefiar un papel decisivo en la descomposicion de
las hojas, especialmente si la actividad fingica es
limitada (Pozo et al., 2011).

La riqueza y densidad de macroinvertebrados
encontrados en las bolsas de hojarasca no fueron
muy elevadas y oscilaron dentro de rangos estre-
chos, quiza debido al rapido procesado del ma-
terial detritico, ya que en f5y quedaba muy poca
hojarasca en las bolsas, y a la escasa heteroge-
neidad y variabilidad ambiental entre estos rios
bien conservados. Sin embargo, resulta llamati-
va la elevadisima proporcién de desmenuzadores
encontrados en las bolsas de hojarasca, en espe-
cial en Hoyo Cerrado, el rio con las tasas mads
elevadas de descomposicion. Parece ser que las
bolsas de hojarasca no fueron utilizadas como re-
fugio sino como recurso alimenticio de alta ca-
lidad que fue consumido rapidamente. Las hojas
de aliso son muy nutritivas, por lo que en estos
arroyos puede suponer una comida apetitosa en
una despensa de detritos menos apetecible y nu-
tritiva, y atraer asi una cantidad desproporciona-
da de desmenuzadores (Hagen et al., 2006; Tiegs
et al., 2008). Esta podria ser la causa de las eleva-
das tasas de descomposicién encontradas en los
arroyos de la Sierra de Guadarrama. Sin embar-
go, con la excepcion de Hoyo Cerrado, las dife-
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rencias entre rios en la densidad de macroinver-
tebrados, en la densidad de desmenuzadores o en
su abundancia relativa no se traducen en cambios
significativos de las tasas de descomposicién, co-
mo ya observaron Casas et al. (2000) y Niu &
Dudgeon, (2011). Por lo que, dada la importancia
que este grupo funcional tiene en la descomposi-
cién de la hojarasca y que no hay otros factores
que hayan dado lugar a una relacién significativa
con las tasas de descomposicién obtenidas en el
presente estudio, las pequeias diferencias en la
composicién, biomasa, tamafio y estrategias es-
pecificas de alimentacién de los desmenuzadores
podrian explicar la variabilidad observada en la
descomposicion de la masa foliar.

Entre los desmenuzadores encontramos ex-
clusivamente larvas de insectos, con una ausen-
cia completa de crustiaceos y caracoles ligada a
las caracteristicas de estos arroyos montafiosos
siliceos que presentan aguas frias, blandas y bajo
contenido en calcio. Los desmenuzadores encon-
trados fueron bdsicamente tricOpteros (Limne-
philidae, Sericostomatidae y Lepidostomatidae)
y plecépteros (Leuctridae, Nemouridae, Capnii-
dae y Taeniopterygidae), con una menor abun-
dancia de dipteros (Tipulidae y Limoniidae). Esto
concuerda con los resultados de otros autores que
han observado que las aguas frias pueden favo-
recer el rendimiento de algunos desmenuzadores
como plecdpteros y tricopteros, ya que presen-
tan varias adaptaciones a los regimenes térmicos
frios (Danks, 2007) que podrian estar relaciona-
das con las eficiencias de consumo (Gongalves et
al., 2006). Pero no solo la densidad de desmenu-
zadores es importante sino también su biomasa
y su tamaifio corporal. Los grandes desmenuza-
dores como los tricopteros y dipteros juegan un
papel decisivo en el consumo del material detriti-
co, ya que sus necesidades metabdlicas estin re-
lacionadas con su tamafio corporal (Reiss et al.,
2011; Dossena et al., 2012). Adem4s, tanto Tipu-
la como muchas larvas de tricopteros limnefili-
dos comen todas las partes de la hoja, incluyendo
el mesdfilo y la venacién (Ward & Woods, 1986),
y son capaces de digerir y asimilar los polisaca-
ridos de la pared celular de las plantas. Es de-
cir, mastican, digieren y asimilan la hoja entera,
siendo menos dependientes de la fase de acondi-

cionamiento, pero a costa de un alto gasto ener-
gético (Barlocher, 1983). Ademads, algunos tri-
copteros como Sericostoma son capaces de ali-
mentarse de forma efectiva incluso de aciculas de
pino sin apenas acondicionar (Campos & Gonza-
lez, 2009). Todo esto les confiere enormes ven-
tajas frente a otros grandes desmenuzadores que
no aparecen en nuestros rios, como por ejemplo
los gammaridos, que son incapaces de procesar
un material detritico poco acondicionado por los
hifomicetos.

De esta forma, los grandes tricopteros y dip-
teros desmenuzadores que no necesitan un mate-
rial bien acondicionado, y que se han encontrado
profusamente dentro de las bolsas de hojarasca,
pudieron ser los responsables de las elevadas ta-
sas de descomposicion encontradas en los rios de
referencia de la Sierra de Guadarrama, en los que
desempefiarian un papel clave en el procesamien-
to de la hojarasca frente a la limitada actividad
fingica (indicado por las bajas tasas de esporu-
lacién), y ayudarian a explicar las tasas de des-
composicién mds rapidas en los arroyos mas frios
donde los consumidores (estos desmenuzadores),
mads que los descomponedores (los hifomicetos),
parecieron ejercer un control decisivo en la ve-
locidad del proceso. Lo contrario nos ocurrié en
los arroyos menos frios (Mediano y Guadarra-
ma), donde los descomponedores podrian desem-
pefiar un papel algo mds importante frente a los
consumidores.

Por dltimo, resaltar que las tasas de descom-
posicioén no sélo fueron altas sino también relati-
vamente homogéneas entre los distintos rios; s6lo
aparecen diferencias significativas cuando acen-
tuamos estas diferencias al corregir las tasas por
la temperatura y expresarlas en grados-dia. Ade-
mads, convendria profundizar en el conocimiento
de los organismos que participan en el proceso de
descomposicidn en estos sistemas y comprobar
si efectivamente, tal y como podemos suponer a
partir de estos resultados, los macroinvertebrados
consumidores (desmenuzadores) tienen una ma-
yor relevancia en el procesado de los restos vege-
tales en los rios de montafia con aguas mas frias,
mientras que en los rios mas calidos seria mayor
la importancia de los descomponedores (hifomi-
cetos acuaticos).
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